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PREFACIO
AGUA, ESPEJO DE LA VIDA

Hace muchos afios la Editorial Universitaria de Buenos Aires (EUDEBA) public6 un
libro muy interesante, su titulo era: “Agua, Espejo de la Ciencia”, se trataba de un volumen
pequefio y muy atrayente el cual, utilizando al agua como leit motiv, recorria todo el ancho
escenario de la ciencia.

Es posible que haya sido aquella obra la que impactdé mi subconsciente ¢ impuls6 a
solicitarle a algunos colegas su colaboracion para escribir “El agua: de molécula a la
biosfera”, pero en este caso, y como reflejo de aquel buen libro, propongo una variante para
caracterizar la presente obra con el siguiente lema: “Agua, espejo de la vida”. En efecto, la vida
le debe un importante tributo a esta molécula sin par. Cada vez que se envia un vehiculo
espacial con el objetivo de investigar las posibilidades de vida en otros mundos, una de las
evidencias mas importantes que se busca (quiza la de mayor relevancia) es la posible presencia
actual o pasada de agua. Tal vez un escritor de ciencia ficcion pueda escribir sobre planetas
donde el agua ha sido reemplazada por otro compuesto, pero pienso que nadie seria capaz de
tratar una realidad biologica concreta, atin de otros planetas, que no estuviera relacionada con el

agua.

Los seres vivos del planeta Tierra estamos compuestos en gran medida de agua, también
representa el vehiculo donde suceden todas las reacciones de la vida y por lo que cuentan los
cientificos que han tratado el origen de los seres vivos en la Tierra, fue la presencia del agua lo
que permitio la existencia de los seres vivos, fue en el caldo primitivo donde probablemente se
generaron las macromoléculas que con el andar del tiempo engendraron las entidades vivas mas
primitivas. El agua también propicid la vida al filtrar inicialmente la radiacion ultravioleta que
llegaba a la superficie terrestre en mucha mayor proporcion que en la actualidad porque al
parecer por ese entonces la tierra carecia de la capa protectora de ozono.

“Fl agua: de 1a molécula a la biosfera” se propone realizar un “tour d’horizon” de la
biologia utilizando al agua como lazo de unidn, analizando los diferentes procesos donde
participa y relacionandola con las estructuras de la vida.

La obra se inicia con un capitulo sobre las caracteristicas fisico-quimicas de esta
molécula excepcional: la primera vez que escuché a un profesor comparar la molécula de agua
con la del anhidrido carbénico o la del diéxido de azufre haciendo hincapié en la particularidad
de que estas ultimas eran compuestos gaseosos de peso molecular 44 y 64 respectivamente,
mientras que el agua de tan solo 18, a temperatura y presion normal es un liquido, quedé
maravillado. Esa asimetria de cargas eléctricas de la molécula que determina la realizacion del
puente de hidrogeno constituye un hecho trascendental, la quimica cdésmica generd un
compuesto unico.

En mis clases de Fisiologia Vegetal, cuando me toca introducir el capitulo de relaciones
hidricas, suelo decirle a los alumnos que todo el tema del agua en la planta esta relacionado con
el movimiento: Movimiento desde el espacio extracelular hacia el interior de la célula, entre
célula y célula o en el interior, su flujo en el citosol y desde este hacia las vacuolas, el nticleo o
las diferentes organelas. Un hecho que intrigd durante mucho tiempo a los investigadores fue la
alta velocidad de pasaje del agua hacia el interior celular, la permeabilidad de la membrana de
fosfolipidos con moléculas de proteina no permitia explicar esa velocidad, hasta que hace algo
mas de una década se descubrieron las acuaporinas, canales formados en las membranas
celulares, por proteinas, por donde el agua puede moverse a mayor velocidad que atravesando la
capa de fosfolipidos. También ocurre movimiento a grandes distancias, a través del continuum
suelo-planta-atmosfera, en este caso la transpiracion determina el paso hacia la atmoésfera en
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fase vapor de grandes cantidades de agua que la planta ha absorbido del suelo mediante el
sistema radical.

Al tratarse el tema de las relaciones hidricas en las plantas de manera secuencial, podria
iniciarse con el capitulo del agua en el suelo; precediendo al del agua en la planta, o bien
incluirse al finalizar este capitulo. En nuestra obra hemos mantenido la secuencia de la mayoria
de los libros de Fisiologia Vegetal, abordando en primer lugar el agua en el suelo y a posteriori
su movimiento por la planta.

Un capitulo estrechamente relacionado con el precedente lo constituye el de las
alteraciones sufridas por las plantas cuando la cantidad de agua que reciben por las lluvias no
alcanza a compensar las pérdidas producidas por la transpiracion o la que se produce de manera
directa a partir de la superficie del suelo por evaporacion, este desbalance ocasiona disturbios
metabolicos y fisiologicos que inciden de manera determinante sobre su crecimiento y
produccion.

Una de las formas mds frecuentes de aportar el agua requerida para maximizar su
productividad es mediante el riego. Sin embargo esta practica, cuando no se la realiza con
criterios de sustentabilidad ha sido responsable en muchas regiones del mundo de la salinizacion
del suelo y en casos extremos del abandono de extensas areas cultivadas.

Desde el punto de vista agrondmico -enfoque que hemos querido conferirle a esta obra-
nos pareci6 de suma importancia incluir un capitulo sobre el metabolismo del agua en
mamiferos rumiantes y monogastricos.

En el capitulo del agua en el ecosistema se realiza la sintesis del funcionamiento de un
sistema ecoldgico modelado de manera primordial por el agua: el humedal, donde el agua se
presenta de manera sobreabundante y las plantas han debido adaptarse a través de su historia
evolutiva de diferentes maneras.

El agua sigue en la naturaleza un ciclo que parece perfecto, en ese ciclo puede pasar del
estado liquido al gaseoso y en muchas ocasiones adquirir el estado sélido, de los espejos de
agua pasa a la atmosfera, en fase gaseosa, por evaporacion y de la atmosfera nuevamente a los
espejos de agua o a las superficies emergentes, en fase liquida -lluvias- o sélida -granizo o
nieve-; las plantas la absorben del suelo y la devuelven, en una gran proporcion, a la atmoésfera
en fase vapor mediante el proceso transpiratorio. El citado capitulo ademas de presentar los
aspectos fisicos relacionados con el ciclo del agua, trata también la problematica que atafie al
agua, relacionada con el cambio climatico global.

En todos los capitulos se ha tratado de dar a esta obra -en la medida de lo posible- un
sesgo regional, utilizando ejemplos de investigaciones realizadas en nuestro pais.

Es importante destacar que, aparte del interés que este libro puede suscitar por su
originalidad al tratar el tema del agua como /eit motiv de la biologia, su interés puede aumentar
si se tiene en cuenta que en estos ultimos tiempos el concepto clasico que se tenia del agua dulce
como recurso natural inagotable ha cambiado y en la actualidad se ha llegado a considerar que
el agua dulce también puede llegar a agotarse ya sea por sobreuso y/o por contaminacion. Lo
sucedido con el acuifero Ogallaga, constituye un buen ejemplo de lo que puede depararle el
futuro a los recursos hidricos de no implementarse politicas tendientes a racionalizar su
utilizacion; en efecto, el citado acuifero que abastece de agua a siete estados de los Estado
Unidos, aportando el agua para regar de 32 millones de hectareas, de acuerdo con las
predicciones de los hidrologos, habrd de agotarse en los proximos cuarenta afios de continuar
con el actual ritmo de utilizacion.

3 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

Para la realizacién de esta obra se han convocado a destacados especialistas
pertenecientes a distintas Universidades Nacionales, al CONICET y al INTA; todos ellos de
reconocida trayectoria en los temas tratados en los distintos capitulos.

Alberto D. Golberg
Alicia G. Kin

La contribucién académica de la obra “El agua: de la molécula a la biosfera” merece
especial atencion por parte de aquellos actores involucrados en el abordaje a la problematica del
agua.

En sus diferentes escalas de percepcion y con las complejidades propias de este objeto de
estudio, los autores presentan con solvencia disciplinaria los distintos capitulos de este libro.

El desafiéo y la necesidad de aplicar un enfoque sistémico en estos sistemas complejos de
organizacion biologica, de permanentes y multiples interacciones, resulta clave para la
interpretacion y el entendimiento de estos procesos organizacionales.

Es imperativo que a este “bien comun y escaso” se lo valorice como unidad de organizacion y
que se convierta en una fuente de permanente debate y en el desvelo en la elaboracion de las
politicas de estado.

El agua, sinonimo de viday elemento indispensable para los procesos de regulacion de los
ecosistemas merece esta obra y muchas mas.

Ing. Agr. (Dr.) Enrique M. Viviani Rossi
Director de la EEA Anguil “Ing. Agr. Guillermo Covas”

“El Agua: de la Molécula a la Biosfera” es una obra oportuna y necesaria, porque
aborda la problematica del agua desde una perspectiva no comtn en las ciencias agrarias. Al
atravesar diferentes niveles de complejidad y distintas escalas de espacio y tiempo, fluye desde
los niveles de organizacion mas simples hacia los mas complejos.

Los capitulos iniciales ofrecen una recapitulacion basica, quizas bastante explorada en
la agronomia tradicional, que arranca con el rol del agua en la estabilidad estructural de las
moléculas biologicas (Jonas), sus flujos en las células vegetales (Taleisnik), sus movimientos a
través de la planta (Kin) y su dinamica y retencion en el suelo y los cultivos (Buschiazzo, Aimar
y Quiroga). Luego el libro se orienta, en sus capitulos intermedios, hacia aspectos eco-
fisioldgicos de la relacion suelo-agua-planta-animal. Al abordar la fisiologia del estrés hidrico
(Golberg), la eco-fisiologia de las plantas en condiciones de regadio (Cavagnaro), y la
importancia del agua en la produccion de animales domésticos (Stritzler y Rabotnikof), estos
autores nos ayudan a entender conceptos esenciales y nos aportan algunos coeficientes técnicos
que son alta utilidad potencial para administrar procesos productivos complejos. Los ultimos

4 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

dos capitulos saltan directamente al nivel del ecosistema y al propio nivel global cuando el agua
es integrada en un ciclo hidrologico que atraviesa distintos niveles y escalas geograficas y
temporales. Se aborda con innegable solvencia el funcionamiento de los humedales del chaco
argentino (Ginzburg y Adamoli), su rol regulador y su valor en la provision de servicios
ecologicos intangibles pero vitales. Asimismo, con ejemplos referidos a la provincia de
Cordoba, el libro cierra con un atractivo capitulo sobre la variabilidad climatica regional y su
vinculacién con el cambio climatico (Seiler y Vinacur), mostrandonos cémo lo local conecta y
retroalimenta con lo global.

Si bien se omite la hidrologia de biomas muy importantes como los bosques, los
pastizales, las areas montafiosas o las zonas costeras dedicados a la produccion, la obra nos
provee elementos y referencias bibliograficas que nos permiten complementar una busqueda
fructifera. Otro capitulo importante que seguramente encontrara lugar en ediciones ampliadas de
este libro es de la dinamica del agua subterranea. Es éste un recurso de importancia mayuscula
en la pampa argentina, que se puede convertir tanto en una bendicioén para los cultivos cuando
subsidia a la planta en épocas de sequia, como en un demonio cuando su ascenso dispara
anegamientos e inundaciones incontrolables, con secuelas de alto impacto social, econdmico y
ambiental.

Una sorprendente mayoria de cientificos ortodoxos consideran que, como ciencia
madura que lo es, la Fisica ha alcanzado el “fin de la historia”. Que sus leyes y bases tedricas ya
han sido establecidas, y que los nuevos conocimientos que se generen en adelante seran
marginales y confirmatorios de lo que ya se sabe. Sin embargo, hay una nueva corriente de
cientificos que creen que no todo esta dicho en esta poderosisima rama de la ciencia. Que la
Fisica solo ha abordado una parte de la historia y que ha omitido un aspecto esencial: la nocion
de emergencia. La fisica de las propiedades emergentes abre un nuevo espacio de conocimiento
que puede revolucionar la ciencia moderna. Segun esta vision, grandes principios como la Ley
de la Gravedad Universal de Newton, aplica bien a sistemas masivos, de gran escala espacial,
pero pierde consistencia cuando se intenta aplicarla a niveles decrecientes de complejidad donde
la masa, como factor modelador, pierde relevancia. Esto lleva a plantear que la Fisica
tradicional no se ha ocupado de estudiar propiedades esenciales que emergen al saltar de un
nivel a otro de complejidad. En cada salto aparecen interacciones que modifican las respuestas
“indicadas” por leyes inmutables, y eso impone un limite al escalamiento lineal de procesos y
mecanismos.

Sin embargo, esto no ha sido un secreto para el organicismo bioldgico, en particular
para los ecologos y todos aquellos que estudian sistemas complejos en el mundo de lo viviente.
Las propiedades emergentes han sido causa de insomnio -,y por qué no de pesadilla?- para
muchos cientificos de la biologia, ya que sus resultados de laboratorio o de parcelas se tornaron
inconsistentes cuando se intentd extrapolarlos a escalas mayores. Es cierto que todavia no se
han encontrado reglas de escalamiento confiables en biologia, sobre todo cuando se procura
escalar informacion a niveles de paisaje y ecosistema. Pero sorprendentemente, algo que debid
ocurrir tempranamente en la fisica, habia ocurrido ya en la biologia, una ciencia mas nueva, en
evolucion, y todavia inmadura.

(A qué viene el planteo de este dilema? A que esta obra que hoy tenemos en mano nos
puede ayudar decisivamente a entender (aunque no resolver) que existen problemas de
emergencia que se vinculan a distintos niveles y escalas bioldgicas. Una rapida lectura de los
distintos capitulos nos permite reconocer que cada nivel o escala constituye, en si mismo, un
sistema del cual emergen propiedades singulares. Podemos entender la estructura molecular del
agua y su rol en los organismos vivientes, pero este conocimiento no nos ayudara a entender
como los humedales ofrecen una potente regulacion de los flujos hidricos a escala de paisaje.
Obviamente, desde el humedal tampoco podemos entender el rol molecular del agua en los seres
vivientes. Las propiedades emergentes, sobre todo en elementos tan dinamicos como el agua,
nos abren un espacio impensado para el progreso cientifico en distintos campos de la biologia, y
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esta es una contribucion inicial que debemos festejar en esta obra. Hay que reconocerle el
mérito de regalarnos una llave necesaria para abrir nuevas puertas al conocimiento.

Ernesto F. Viglizzo
Coordinador Nacional del Area Estratégica
de Gestion Ambiental del INTA

Water is a key compound in nature. It intervenes at a diversity of levels or organisation
and is of prime importance for the future of agriculture and humanity. Also water is a very
special molecule and the mechanisms and processes through which it is involved through the
biosphere are really fascinating.

This book gives an interesting and original survey of the problematics of water. The
authors have succeeded to translate their passion in their texts and this is quite nice and pleasant
for the reader.

The presentation is rather complete going from the basic physical and chemical
characters of the water molecule, to the more classical plant physiology approach found in
textbooks on the subject. Nevertheless this book is not limited to plant physiology since there is
a chapter of water in the soil and what is less usual a chapter on water in animals.

At the era of system and multidisciplinary approaches, works at different levels of
integration and scales from molecular biology to whole plant physiology and beyond are more
and more relevant. This book was written in that context and is therefore more than a classical
textbook of plant physiology.

Information on animals (a chapter of its own) but also ecosystems (with the chapter on
humid zones, marshes etc...) are given, the cycle of water (not so classic since revised in the
context of climatic changes) is presented and all this is useful to the reader.

The book is written by a group of authors who have an implication on agronomy thus an
attention given to agricultural issues in the choice of examples and in the manner to present the
different topics.

An originality is the fact that the authors are all from Argentina and that efforts were
made to choose examples applying to their country or region of the world. This has also
implications for the some of the references cited. Thus the reader will find in this book more
than just a good presentation of what could also be found in different textbooks available in
English. Moreover he will find all the information gathered in a single volume.

The presentation and the content of the different chapters may at first sight seem classic
but recent advances like those in cell plant physiology and molecular physiology are not ignored
(aquaporins etc...). Modern issues like sustainability of agricultural systems, ecological
awareness, climatic changes etc... are also clearly taken into account in the text even if they are
not the object of a special chapter on its own (except to some extent for climatic changes).

There is little overlapping or repetition throughout the different parts of the book. Each
chapter begins with a useful table of contents. They have generally no summary (except one)

6 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

but it is true that the introduction and conclusion often give a good idea of what could have been
put in a summary.

The book is clearly written and is pleasant to read by anybody who has a sufficient
knowledge of Spanish. It should be useful and instructive to students (graduate but also to some
extent even undergraduate), teachers and scientists whatever they are related to agronomy or
not, if they have an interest for the problematics of water.

Water has indeed a strong strategic importance and at the time of globalisation of
commerce it is the object of struggles for its possession and marketing. An increase of
frequency in the occurrence of problems of water due to climatic changes is likely to occur not
only through drought spells but also through excesses associated with hurricanes and storms.
Water will be even more than ever an important issue for a large amount of people thus the
interest of a book like this. I recommend its reading.

J.F. Ledent

Unidad de Ecofisiologia y de Mejoramiento Vegetal

(Unité d'Ecophysiologie et d’ Amélioration végétale)

AGRO/BAPA/ECAYV (ex ECOP-GC). Université catholique de Louvain (UCL),
Louvain-la-Neuve, Belgium.
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1. Aguay vida

1

Olga A. Jonas

«Donde hay agua, hay viday». Daniel de Pablo', contundente y seguro se referia a Marte,
y a la reciente comprobacion de que, efectivamente, hay agua en el planeta rojo.

! Daniel De Pablo es Ingeniero de la Agencia Espacial Europea. http://www.infoastro.com/200401/27agua.html
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Inmediatamente agregd: «pudo haber habido vida en Martey; «no es seguro»; y, por ultimo: «el
agua y la vida estan muy correlacionados».

Me resultd interesante introducir el tema central de esta obra a través de quien,
reflexionando sobre el tono de ldgica aplastante con el que generalmente se afirma que si hay
agua hay vida, se pregunta si en realidad hay vida donde hay agua.

El bidlogo contintia su andlisis considerando que el agua y la vida estdn muy
correlacionadas, claro... en la Tierra. “Resulta que nuestro planeta estd infestado de seres vivos
que viven en (0 de, o con), el agua, y que gustan de multiplicarse mucho y adaptarse a
variadisimas circunstancias. Por eso, salvo excepciones, uno encontrard seres vivos en casi
cualquier "agua" que examine. Y, también, salvo excepciones, encontrard agua en las
proximidades de casi cualquier ser vivo que pille. Asi que, efectivamente, la correlacion agua-
vida, es brutal... en la Tierra. ;Y en otros lugares del universo? Pues, sefiores ingenieros, no lo
sabemos. Diganselo a la gente, no les engarien, o no se engarien ustedes mismos: No lo
sabemos. No lo sabemos, porque no tenemos prdcticamente ni idea sobre esa "pequeiia
cuestion": el origen de la vida. En cierto viaje que hice a Australia, escuché una vez la
conversacion de un par de canguros. Discutian cuan probable era la presencia de congéneres
suyos en otros continentes lejanos. «Lo importante es saber si hay hierbas fuera de Australiay -
dijo el mayor de los dos. Y sentencio. «Donde hay hierbas, hay canguros».

2. El agua como principio de las cosas en el pensamiento antiguo

La ultima fase del periodo mas antiguo de la civilizacion griega que corre desde
principios del siglo VI a mediados del siglo V a.C., se caracteriza por un imponente fenémeno
cultural: la afirmacion auténoma de la reflexion filoséfica en una sucesion de doctrinas, que
disputan al mito cada vez mas victoriosamente, el terreno de la interpretacion de la naturaleza.
En la especulacion filosoéfica, el problema de la naturaleza o Naturismo se desarroll6 durante el
periodo denominado presocratico, que como todas las manifestaciones de la civilizacion
helénica, comenzaron a florecer en la periferia del mundo griego (Lamanna, 1970).

El primer estimulo para la reflexién cientifica y filoséfica lo ofrece la mutabilidad
continua de los fenomenos y la multiplicidad indefinida de los objetos de la naturaleza tal como
aparecen a la observacion inmediata. Si pensamos en los hechos fisicos y meteorologicos mas
comunes, el agua liquida se vuelve sdlida por congelamiento, y en otras condiciones se evapora.
(Qué es lo que permanece idéntico y constante a través de esta variacion de estados fisicos?. La
mente siente la necesidad de buscar bajo la variacion, algo constante; de reducir la multiplicidad
a la unidad para orientar el pensamiento y voluntad. La busqueda de invariantes tanto estaticas
como dinamicas de cambio y movimiento, fueron objeto de estudio desde la antigiiedad. Buscar
el principio de las cosas es preguntarse: ;Cudles son los elementos de la materia, los cuerpos
mas simples de los que derivan en su complejidad y variedad los objetos y hechos de la
naturaleza?; ;Cuales son las fuerzas en virtud de las cuales lo uno se desintegra en lo multiple y
lo permanente engendra lo variable?.

2.1. Tales y los presocradticos

Los presocraticos buscaban las explicaciones de todos los fendomenos naturales en
términos de algun elemento fundamental. En Mileto, Tales, Anaximandro y Anaximenes
postulaban como realidad primera a una materia primordial, viviente y unica, indefinida en su
extension y cardcter, de la que el mundo y todas las cosas que contiene se desarrollan
espontaneamente. Tales lo llam6 Humedad o mas exactamente “lo himedo” (lo hygron), siendo
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este principio vital propio de una observacion ingenua y un sentido comun primitivo. “Todo es
agua y la Tierra es un disco de agua solidificada flotando en un océano entre vapores”.

El pensamiento filosofico de Tales promueve un salto cualitativo hacia la interpretacion
material de la naturaleza. Tales creia que el agua era la sustancia original del universo de la cual
todo habia surgido, y a la cual todo debia retornar en ultima instancia. Las palabras de Tales
reconocian la ubicuidad y las propiedades desusadas del agua, que se presentaba ante sus
sentidos en sus tres estados: solido, liquido y gaseoso. Hoy sabemos que todos los elementos
naturales aparecen en alguna parte del universo en las mismas tres formas que lo hace el agua
sobre la Tierra. Decimos que el oxigeno es un gas, pero a muy bajas temperaturas se convierte
en un liquido azul palido y a temperaturas ain menores es un sélido del mismo color. Estas tres
formas, estados o fases de la materia son funciones de la temperatura y la presion.

Anaximandro consideraba este mundo como una concurrencia de cualidades opuestas
que mantienen entre si una guerra constante. Hablaba de 4 cualidades primarias: lo caliente y lo
frio, lo himedo y lo seco. Analizaba el proceso ciclico que las vinculaba: el agua apaga el fuego
y el calor del sol seca el agua; esto se reiniciaba eternamente. Anaximandro hablaba del apeirdn,
que no contiene limites externos ni internos. Segin ¢l, aquella masa originaria estaba en
incesante movimiento, y en consecuencia las cualidades opuestas o las sustancias que las
contienen empezaron a separarse, de donde se origin6 la simiente del mundo: lo frio y huimedo
dio origen a la Tierra y al agua y lo caliente y seco dio origen al sol, la luna y las estrellas.
Finalmente la vida resulta de la humedad sometida al calor.

Aristoteles decia sobre Tales” : “probablemente saco su idea de que el alimento de todas
las cosas es la humedad, y que el calor mismo es engendrado por la humedad y conservado por
ella. La simiente de todas las criaturas tiene una naturaleza humeda, y el agua es el origen de la
naturaleza de las cosas humedas”. La orientacion del pensamiento que insinua Aristoteles, es la
que vincula el agua a la idea de vida. La humedad en cuanto parte necesaria del alimento y de la
simiente, y el hecho que el calor vital, el calor de un cuerpo vivo es siempre un calor himedo.
Debemos considerar que a la materia nica fuente de toda existencia, se la consideraba dotada
de espiritu o vida.

El pensamiento griego a la hora de formular su concepcion sobre el origen del mundo,
parti6 tanto del mito como de la ciencia. Asi, a partir del mito surgieron toda una serie de relatos
sobre dioses y héroes legendarios y, a partir de la ciencia, aparecid la respuesta racional,
ofrecida por filésofos como Tales de Mileto o Pitagoras. Homero y Hesiodo en los siglos VIII y
VII a.C., enfocaron el origen de las cosas desde un punto de vista mitico, es decir proyectandolo
idealmente a través de las Musas. En Homero puede rastrearse una concepcion popular e
ingenua del Universo. Segun la concepcion popular transmitida por Homero, Océano era un
inmenso rio que fluia en torno al disco terrestre. Como rio que circunda la Tierra era la fuente
de todas las cosas. Al mismo tiempo era un rio refluyente que rodeaba la superficie de la tierra y
volvia sobre sus pasos iniciales. El Mito del Sol, que tras cruzar el cielo con sus caballos,
navega en un cuenco de oro a través de la corriente del océano en direccidon norte regresando al
este antes del alba, presupone esta imagen de rio circundante, ya que el sol pasaria por detras de
la tierra dando una vuelta a la misma como hacia el rio. Es muy posible que Tales basara en esa
concepcion homérica de Océano, su idea de que la tierra flota sobre el agua y que el agua es el
origen de las cosas. Tales busco el origen de las cosas en las cosas mismas, en su composicion
material, y puso en la naturaleza lo que los poetas colocaban en el Olimpo. Hizo la genial
transposicion de lo mitico a lo material.

% Aristoteles, como Tales, procedia por conjeturas. Para los tiempos de Aristoteles, todos los escritos de Tales se
habian perdido.
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3. El agua como sustancia primaria y el sauce de van Helmont

A principios del siglo XVII cerca de Bruselas, el fisidlogo flamenco Jan Baptista van
Helmont interpretd que el agua era el precursor ultimo de todo lo tangible, haciendo crecer un
sauce en una maceta con suelo al que agregaba agua en cantidades medidas. A diferencia de los
antiguos griegos cuyo pensamiento era predominantemente especulativo, van Helmont realiz6
un experimento cuantitativo. La obligatoria reclusion a la que lo obligé la Inquisicion desarrollo
en ¢él la paciencia necesaria para tomar 90 kg de suelo secado en estufa, colocarlo en una
maceta, plantar una semilla de sauce de unos pocos gramos, regar regularmente con cantidades
medidas de agua de lluvia, y esperar 5 afos. Entonces peso el arbol sin las hojas que llegd a 74
kg y el suelo que solamente habia perdido unos pocos gramos. Van Helmont no incluyé el peso
de las hojas que se cayeron en cada otoflo. Si bien es posible ver que el peso del suelo
practicamente no cambid mientras que el del arbol gano masa a pesar de haberse desestimado el
peso de las hojas, los numeros sonaron irrefutables.

Van Helmont podia sostener que esos 74 kg provenian del agua, ya que sugerir que
vinieran del aire hubiera sido absurdo en aquellos tiempos. Este experimento tiene la belleza de
la claridad y esta fortalecido por la confiabilidad de la cuantificacion que transforma la anécdota
en un resultado cientifico. Sin duda van Helmont estaba errado ya que el arbol no estd hecho a
partir del agua, sino del CO, absorbido por las hojas y minerales absorbidos por la raiz, que son
convertidos en masa vegetal por medio de la fotosintesis.

Es dificil responsabilizar tanto el disefio del experimento como la logica de la
experimentacion, para los afios y los conocimientos que se manejaban en la época de van
Helmont. La ensefianza que puede desprenderse del hecho relatado es que si una parte
importante de la complejidad estéd sin ser revelada, algo que parece obvio puede de hecho ser
fundamentalmente erroneo (Ball, 2005).

4. Estructura de la molécula de agua

El agua es esencial para la estabilidad estructural de las moléculas biologicas y
por lo tanto para la integridad de las células, tejidos, y los organismos como un todo.
Los fendémenos bioquimicos estan intimamente relacionados con el agua debido a que
las células son soluciones en donde el solvente es precisamente esa molécula. Por tanto
las propiedades estructura-funcion de las biomoléculas estan directamente relacionadas
con las caracteristicas de la molécula de agua.

4.1. Composicion de la molécula

John Dalton (1766-1844), a quien se considera el padre del atomismo moderno,
consider6 que la unidad esencial del agua era una particula formada por un atomo de hidrégeno
y otro de oxigeno. Mientras Dalton estudiaba las combinaciones quimicas desde el punto de
vista de los pesos de las sustancias componentes, Gay Lussac (1778-1850) lo hacia desde el
punto de vista de los volimenes, y concluyo que la verdadera relacion de combinacion es de dos
voliumenes de hidrogeno a uno de oxigeno. Interpretados a la luz de la teoria atomica, los
resultados de Gay-Lussac parecian indicar con suma claridad que volimenes iguales de gases
distintos contenian iguales cantidades de particulas. Como su teoria colisionaba con la propuesta
por Dalton, la controversia fue salvada por Avogadro (1776-1856) quien propuso que las
particulas de los compuestos gaseosos podian ser grupos de atomos que ¢l llamd “moléculas
constitutivas”. Asi la reaccion de los gases para producir agua obedece a una reaccion como la
siguiente:
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02 + 2 H2 —> H40z —> 2 HzO

La integridad del 4tomo se mantiene mediante este supuesto, y también explica la
menor densidad del vapor de agua respecto del oxigeno. En su momento, la proposicion de
Avogadro no tuvo aceptacion, y pasaron muchos afios hasta que la férmula del agua como H,O
y no como OH fuera acordada en el encuentro de Karlsruhe en 1860, convocada por el aleman
Friedrich Kekulé (1826-1896). El congreso se realizod en septiembre de 1860 y durd tres dias. En
el primer dia el anfitrion mismo, Kekulé, discutidé con el joven quimico siciliano Stanislao
Cannizzaro (1826-1910) sobre la diferencia entre moléculas “quimicas” y “fisicas”. Lo que
estaba en discusion era la existencia real y concreta de los atomos y las moléculas. Este tipo de
escollos llevaron a que se abandonara finalmente la decision de votar una nomenclatura en tanto
no hubiera un acuerdo sobre los fundamentos o, sobre “lo que hay” (Galagovsky, 2005).

Sélo nueve afios pasaron desde el congreso hasta que el ruso Dimitri Mendeleiev (1834-
1907), quien habia estado en Karlsruhe en 1860, present6 la llamada “clasificacion perioddica”
de los elementos. Con su maravilloso descubrimiento, se legitimé la suposicion de la existencia
de relaciones de dependencia reciproca entre las estructuras de los diversos atomos. Mendeleiev
a su vez fue capaz de predecir la existencia de elementos que aun no se habian descubierto,
sustentandose en la periodicidad de propiedades fisicas y quimicas de los mismos.

4.2. El agua esta compuesta por hidrégeno y oxigeno en sus diversos isotopos
. 16~ 17~ .18 A. 117, 2 . .3 .. 3
Los is6topos presentes son: ~ O; 'O ; ° O; H; “H deuterio (D); “H tritio (T)".

Puesto que tanto el oxigeno como el hidrogeno poseen varios isdtopos naturales podrian
formarse varias especies de moléculas de agua. Pero las que abundan en la naturaleza en
porcentajes de aproximadamente 0.2; 0.04 y 0.03 por ciento son las de H, '*0, H, "0 y HDO; el
resto corresponde casi exclusivamente al H, '°O. Desde un punto de vista quimico todas estas
especies moleculares son semejantes pero presentan diferencias en los siguientes aspectos: en
los seres vivos los puentes de hidrogeno® entre moléculas con distinta proporcion de isdtopos es
diferente. En agua pesada solamente pueden vivir especies mutantes de algas y bacterias. De
agua tritiada hay solamente trazas, y esa especie es cuantitativamente importante en aguas
subterraneas. Como se sabe, los isotopos estables deuterio (*H) y oxigeno-18 (**0) proporcionan
informacion, entre otras cosas, sobre el origen del agua y sobre las relaciones entre distintos
tipos de aguas. Las moléculas de agua que llevan incorporados estos isotopos pesados tienen un
comportamiento algo diferente al que tienen las moléculas ligeras mas abundantes formadas con
'H y %0 en los diferentes procesos que tienen lugar durante el ciclo hidroldgico. Ello se debe,
principalmente, a la menor presion de vapor de aquéllas moléculas mas pesadas.

Un factor muy importante que determina en muchos casos la composicidn isotdpica del
agua es la evaporacion. Debido a la mayor presion de vapor de las moléculas ligeras, éstas
escapan preferentemente a la atmoésfera cuando el agua experimenta evaporacion y el agua
residual se concentra en los isdtopos pesados. Por otra parte, debido a los cambios térmicos
experimentados por la atmodsfera hace que los lagos y embalses presenten oscilaciones

3 Los 4tomos de tritio que ingresan al organismo como gas (T,) o como agua tritiada (HTO) emiten particulas Beta,
ionizantes, que pueden dafiar las células y el material genético (ADN). Si el dafio afecta los genes que controlan la
division celular, existe la posibilidad de que se formen una o mas células cancerosas. Dado que la vida media del
tritio 3 es de 12-43 afios, esto puede ocurrir incluso varios afios después de que ingresa al organismo".

* Para explicacion de puente de H, ver punto 4.5.
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estacionales de composicidon isotopica, las cuales dependen de los caudales que llegan a los
mismos y de su composicion isotopica.

De una forma general, puede afirmarse que las aguas subterraneas de una zona
determinada que tienen un origen diferente tienen también una composicion isotdpica distinta.
Generalmente, lo inverso suele ser también valido, aunque no siempre. Es decir, aguas con
parecida composicion isotdpica pueden tener un origen diferente, dependiendo de las
condiciones locales. Pequefias actividades de tritio, son producidas de forma natural en la alta
atmosfera a partir de determinadas reacciones nucleares inducidas por los neutrones liberados en
la misma por la radiaciéon césmica de origen extraterrestre. Este tritio natural se incorpora al
ciclo del agua como precipitacion en forma de agua tritiada (THO), produciendo
concentraciones muy pequefas pero que son medibles perfectamente con las técnicas que se
dispone en la actualidad.

Sin embargo, durante los ultimos 45 afios, las precipitaciones de todo el globo vy,
principalmente, las del hemisferio Norte, han contenido concentraciones de tritio muy
superiores a las producidas de forma natural, debido a los ensayos nucleares realizados en la
atmosfera, principalmente, durante las décadas de los afios 50 y 60. Este tritio ha producido el
marcado natural de todas las aguas meteoricas del globo y, por tanto, también de los acuiferos
donde se produce una renovacion rapida del agua. Debido al origen reciente del tritio
termonuclear y al periodo de semidesintegracion de este is6topo (12-43 afios), el tritio se utiliza
en Hidrologia para identificar aguas modernas, es decir, aguas infiltradas en el subsuelo a partir
del afio 1952, fecha en que se iniciaron los ensayos termonucleares. Las aguas de
precipitaciones anteriores a este afio tendrian en la actualidad concentraciones dificilmente
detectables.

Las diferentes formas isotopicas del agua pueden prepararse en laboratorio para facilitar
estudios experimentales. La entrada de agua en la planta y su participacién en transformaciones
quimicas puede ser analizada a partir el contenido de deuterio de reactantes y productos. El agua
tritiada proporciona un medio para medir la tasa de difusion en el tejido vegetal. Una forma de
trazar las vias metabodlicas en las que esta involucrada el agua, es reemplazando el isotopo O'®
por el O'. Este “marcado” del agua fue usado para demostrar que el O, liberado durante la
fotosintesis, proviene del H,O y no del CO..

4.3. Estructura electronica y molecular

La formula del agua es H,O, pero los atomos de hidrogeno estan intercambiandose
constantemente debido a procesos de protonacion y desprotonacidon, proceso que es
relativamente lento a pH 7 y genera un tiempo de residencia para el proton del orden del
milisegundo. Al ser estos tiempos superiores a la vida media de los puentes de hidrogeno se
considera que el agua es una estructura permanente (Carlevaro, 2002).

La distribucion de los electrones en cada molécula de agua, determina la asimetria de
cargas positivas (sobre los hidrogenos) y negativas (sobre el oxigeno). La molécula resultante
posee un momento dipolar permanente, lo que significa que las cargas positivas y negativas no
estan dispuestas simétricamente alrededor de un punto.

La estructura electronica de la molécula es el resultado de la combinacion de orbitales
atomicos. La explicacion mas satisfactoria para la estabilidad de la molécula es la hibridacion
sp> de los orbitales del oxigeno que genera una configuracién tetrahédrica. Como puede verse
en la Figura 1 los dos pares de electrones sin compartir del oxigeno ocupan dos de los cuatro
orbitales hibridos. Como ese par de electrones esta totalmente expuesto, la energia de la
molécula tiende a minimizarse reduciendo el angulo de la molécula que resulta diferente a lo
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que corresponderia en un tetrahedro regular (ver Tabla 1). La separacion de cargas resultante
genera su polaridad caracteristica.

La geometria molecular no coincide con la electronica debido al par de electrones libres,
y es angular plana.

Figura 1. Estructura electronica de la molécula de agua.

Tabla 1. Dimensiones de la molécula de agua.

H,0 D, O HDO
Longitud de enlace 10 cm
Molécula libre 0.9575 0.95718 0.9571
Molécula unida con enlaces de hidrogeno 0.97-1.01
Angulo HOH (B)
Molécula libre 104.474° 104.523° 104.529°
Molécula unida 105-109°

Nota: D representa al deuterio. Los valores mayores para el agua liquida se adjudican a las uniones puente hidrogeno
(Carlevaro, 2002).

4.4. El puente de hidrogeno

Los puentes de hidrogeno se forman cuando el atomo de hidrogeno del agua es atraido
por fuerzas intensas de dos atomos electronegativos (los oxigenos de moléculas contiguas),
razén por la cual se lo considera como una ligadura entre ambos (Pauling, citado en Carlevaro,
2002). El concepto de puente de hidrégeno, junto al del momento dipolar explica en gran parte
las propiedades disolventes del agua. El puente de hidrogeno es en general altamente localizado
(excepto en el caso que un doble enlace esté implicado), y notablemente lineal. Posee ademas
las siguientes caracteristicas:

- Puede ser inter o intramolecular, seglin el tamafio de las moléculas.

- La longitud del puente es igual o menor que los radios de van der Waals de los dtomos
implicados (los O): distancia H-O 1.75 A; distancia O-O 2.75 A.

- Enla molécula de agua, el atomo de hidrogeno estd unido covalentemente al oxigeno de
la molécula con una entalpia de enlace de 470 kJ/mol, pero tiene una atraccion adicional
por los oxigenos vecinos de otras moléculas de agua de aproximadamente 23 kJ/mol
(entalpia del puente hidrogeno).

- El puente de hidrégeno es en un 70% electrostatico y un 30% covalente, segun las
siguientes formas resonantes O-HO; OH-O; O-H-O (Disalvo, 2004). En la formacién
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del puente de H participan fuerzas electrostaticas, pero las distancias observadas
implican un solapamiento de orbitales que le otorgan el caracter covalente propuesto.

- La fortaleza del puente de hidrogeno depende de su longitud y angulo y se ha
demostrado que decae exponencialmente con la distancia.

- Existe una interdependencia positiva entre los enlaces covalente y el puente de
hidrogeno: cuanto mas fuerte es el puente de hidrogeno y mas débil el enlace covalente,
mas corta es la distancia entre los oxigenos.

- El patréon de formacion de puentes de hidrogeno es erratico en el agua; para cualquier
molécula elegida al azar, existen las mismas chances que cualquier puente de hidrogeno
se localice en cada uno de los cuatro sitios alrededor del oxigeno, dos hidrogenos
dadores y dos aceptores (Fig. 2).

- En agua, las cadenas de puentes hidrogeno son cooperativas; la ruptura del primer
puente es dificultosa pero los siguientes son mas faciles. La ruptura de un puente
debilita a los de alrededor, mientras que su formacién potencia la formacioén de cumulos
de hasta 400 moléculas a 0°C (Carlevaro, 2002). La capacidad de cooperatividad de los
puentes de hidrégeno también se pone de manifiesto con las propiedades de viscosidad
y fluidez del agua. La estructura del agua prevalece alrededor de cuatro vecinos
proximos (Fig. 2), pero esta estructura se puede formar y reformar debido a que la
formacion de un puente hidrégeno induce a la formacién de otros. Asimismo, la ruptura
de uno de ellos debilita a los restantes. De esta forma la estructura del agua es un
arreglo dindmico con un tiempo de vida finito.

Figura 2. Puentes de hidrégeno de una molécula de agua (izquierda). Se pueden formar hasta cuatro
puentes de hidrogeno. A la derecha se observa la red de puentes formados.

La mayor densidad del agua se registra a 4°C. Por debajo de esa temperatura las
moléculas comienzan a disponerse segin la direccion de los puentes H, dejando vacios o
aberturas entre las lineas correspondientes a esas direcciones. El agua finalmente se solidifica a
0°C en una estructura muy abierta.

Durante la fusion del hielo se destruyen el 9% de los puentes H; a temperatura ambiente

el 11.3%; a 100°C el 20%; a 300°C el 61% y a 370°C el 100%. En este ultimo caso el agua es
monomérica (Pucci, 1989).
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4.5. Agua liquida

Para el agua se han observado regularidades que confirman la existencia de estructuras
que poseen un tiempo de vida del orden de 107 seg., mientras que el periodo de vibracién
molecular es del orden de 10" seg. Dichas variables son superiores para los solidos (muy
estructurados) e inferiores para los gases (sin un patron estructural fijo). Disalvo (2004) plantea
criterios para clasificar liquidos en funcion de la prevalencia de la estructura durante la
traslacion. Si la molécula se traslada acompafiada de sus primeros vecinos conservando el
mismo patron en el tiempo se dice que el liquido es estructurado, y en esa categoria esta incluida
el agua con sus primeros vecinos a 2.8 A de distancia y los segundos a 4.5 A.

El agua no puede comprimirse facilmente. Solamente en el fondo de los océanos es
monomérica pues al comprimirse el agua aparecen mayor cantidad de islotes monoméricos
(Pucci, 1989). El volumen molar del agua a 0°C y 1 atm., se contrae desde 19.66 cm’ para el
hielo ordinario, a 18.0182 cm’ para el liquido.

Se han planteado varios modelos para el agua liquida en la que se describe la estructura
de agregados de agua (“clusters”) rodeados de moléculas de agua libre. Uno de gran vigencia
hasta los afios 70, parte de la explicacion que el agua se encuentra formando “clusters” cuya
vida media es de 10"° 0 10™"" segundos que se encuentran “sumergidos” en un mar de moléculas
sin enlace. La formacion y destruccion de los cumulos estan condicionadas a fluctuaciones
locales de energia. Este tipo de modelos empleaban la mecanica estadistica.

A partir de los afios 70 se comienzan los estudios de dinamica molecular,
coincidentemente con el desarrollo de las computadoras digitales. Se hacen posibles célculos
mas sofisticados y se analizan moléculas rigidas sometidas a un cierto potencial de a pares, que
consisten en potenciales de pares puros o efectivos. De esta manera comienzan a emerger
nuevos modelos con los cuales y a medida que los resultados obtenidos concuerdan
aceptablemente con los experimentales (difraccion de neutrones y de rayos X y dispersion de
luz), se van haciendo mas confiables.

Los modelos més actuales proponen una red interconvertible entre formas de estructuras
expandidas de baja densidad en las cuales el puente de H es mas fuerte, y formas de mayor
densidad que colapsan. La estabilidad de la red esta balanceada fluctuando entre ambas
estructuras, sin que medie ruptura de puentes de H en el proceso (Chaplin, 1999).

Los modelos tratan de explicar las propiedades anomalas del agua tales como: relacion
de la temperatura con la densidad, la viscosidad con la presion, el patron de distribucion radial
de los ciimulos, los cambios en propiedades como superenfriamiento y las propiedades de
solvatacion de iones, moléculas hidrofobicas, carbohidratos y macromoléculas. Pero a pesar de
los esfuerzos no hay un solo modelo que explique todas las propiedades del agua.

4.6. Hielo

En el agua el estado solido se presenta en siete formas cristalinas de hielo. La forma
cristalina depende de la presion y la temperatura; el llamado hielo I es el que aparece a presion
atmosférica. Considerando la posicion del oxigeno, el hielo I muestra una estructura hexagonal
(Fig. 3). Cada oxigeno posee una estructura tetrahédrica, ligeramente distorsionado, hecho que
puede conectarse con la estructura electronica de la molécula de agua. Las dimensiones de la red
varian con la temperatura, pero se observa que aquella es siempre abierta pudiendo una
molécula acomodarse facilmente en los intersticios. Cada intersticio estd rodeado por seis
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moléculas de agua y las distancias entre éstas y el centro es de 2.9 A, lo que explica la baja
densidad del hielo.
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Figura 3. Las moléculas de agua en un cristal de hielo forman un latice hexagonal.

Los cristales tienen formas simples cuando la humedad es baja, mientras que las formas
mas complejas se presentan con mayor humedad. Resulta misterioso por qué la forma de los
cristales cambian con la temperatura. El crecimiento depende de como las moléculas de vapor
de agua se incorporan en el cristal en crecimiento, y los principios fisicos detras de este
crecimiento no estdn bien entendidos. Tanto por que los cristales de hielo adoptan diversas
formas con terminales agudos, como por que el agua al congelarse se expande, es que el
congelamiento de los tejidos animales y vegetales suele ser letal. Para comprender este tema que
analizaremos mads adelante con las propiedades térmicas del agua, veremos aspectos basicos de
la formacion de dichos cristales.

Cuando el aire humedo alcanza una superficie fria, lo que ocurre en primer lugar es que
el vapor de agua se condensa sobre la misma en forma de gotas de liquido superenfriado. Esas
gotas se combinan y crecen hasta que finalmente producen particulas de hielo. El congelamiento
luego se propaga (Qu et al., 2006). El agua tiene un punto de fusion de 0°C, pero puede ser
superenfriada a presion normal hasta -42°C. El superenfriamiento consiste en el enfriamiento de
un liquido por debajo de su punto de congelacion, sin que el mismo se convierta en un sélido.

La cristalizacidn del agua en la formacion del hielo, depende de la existencia de niicleos
en torno de los cuales se puede formar la estructura del cristal. Las moléculas de agua se juntan
hasta formar un nucleo estable de hielo. La nucleacion puede ser espontanea (homogénea), o
catalizada por alguna otras sustancia (heterogénea). Las sustancias que en la naturaleza pueden
provocar la nucleacion heterogénea incluyen bacterias, otras moléculas y estructuras biologicas
y particulas organicas o inorganicas (Pearce, 2001). En algunos casos, en ausencia de agentes de
nucleacion se mantiene la fase liquida y finalmente se produce la vitrificacion que es la
formacion de una estructura amorfa similar al vidrio. Este proceso es importante como recurso
de las plantas para evitar el dafio causado por los cristales de hielo. La vitrificacion es un
proceso termodindmico mediante el cual un fluido incrementa su viscosidad durante el
enfriamiento, adquiriendo las propiedades de un solido (Bautista & Kanagawa, 1988, citado por
Palma, 2001). Una forma practica de producir la vitrificacion, es mediante la inmersion directa
en nitrogeno liquido.

5. Propiedades quimicas y fisicas de la molécula de agua
El peso molecular de la especie de agua mas abundante es 18.016. La molécula posee

una gran integridad y la conserva aun en circunstancias que provocan la escision de otras
moléculas para formar iones. Un dato interesante es que una tonelada de agua pura contiene
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solamente 0.1 mg de iones H" y 1.7 mg de OH’, lo que avala que el agua sea un mal conductor
de la electricidad. A pesar de que resiste la disociacion idnica, el agua se orienta en un campo
eléctrico, debido a que la molécula posee en si y por si un elevado caracter idnico.

5.1. Propiedades del vapor de agua. Presion de vapor

Se llama presion de vapor (P,) de un liquido a la presion ejercida por la fase gaseosa en
equilibrio con el liquido. Depende de la temperatura y de la naturaleza del liquido. Al aumentar
la temperatura aumenta la P,, esto se debe a que incrementa la cantidad de moléculas con alta
energia y por lo tanto habra mas moléculas que pasan al estado gaseoso. Los liquidos que tienen
fuerzas de atraccion importantes entre sus moléculas como es el caso del agua, tienen menor P,
a una determinada temperatura, que aquellos en los cuales las fuerzas son mas débiles. Esto
puede verse en la siguiente figura:
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Figura 4. Valores de presion de vapor en funcion de la temperatura para distintas sustancias.

Del analisis de la Figura 4, puede concluirse que el punto de ebullicion del agua, variara
con la presion externa, y es asi que al hervir alimentos en el altiplano algunos no alcanzan a
cocinarse, mientras que trabajando en una olla a presion la temperatura de ebullicion aumenta y
la coccidn se acelera. Otra conclusion que puede extraerse de la Figura 4, es que el éter etilico
tiene un punto de ebullicion bajo, el etanol algo superior y el agua bastante superior a los dos
anteriores, ya que las fuerzas de atraccion de los puentes de H es superior en el agua a las del
etanol y a las del éter (éste ultimo no forma puentes de H).

La presion de vapor se mide respecto de la atmosférica, ya que la presion de vapor debe
vencer a la atmosférica para que las moléculas cambien de fase. A temperaturas por debajo de
100°C, algunas moléculas van liberandose del liquido, y al llegar a 100°C todas adquieren la
energia cinética para que el liquido hierva a la temperatura de ebullicion.

Al describir algunas propiedades derivadas de la interaccion entre el agua los solutos,
podemos inferir que como consecuencia de las mismas se produce un descenso de la presion de
vapor, y que dicho descenso mantiene una cierta proporcionalidad con el numero de particulas
disueltas. En este momento resulta interesante entonces anticipar que la presion de vapor es un
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reflejo de la actividad® del agua en la solucién, pues la misma esta indicando en qué medida las
moléculas de agua estan libres de interaccionar para cambiar de fase, fendomeno que se
encuentra limitado si el agua se vincula con cualquier soluto.

A temperaturas y presiones habituales podemos encontrar agua en sus tres estados:
solido, liquido y gaseoso. Los equilibrios entre estas tres fases, en funcion de la presion y la
temperatura, se representan mediante esquemas como el siguiente, que se conocen con el
nombre de diagrama de fase.

760
F Liguido |
Presldn
(mm Hg) | |
Solide | |
| |
| |
458 [———— 1 |
| |
S | | L,

0 oo 100
Temperatura (°C)

Figura 5. Diagrama de fases del agua.

El punto A es el llamado punto triple y corresponde a las unicas condiciones de presion
y temperatura en las que coexisten las tres fases. Este punto es simultaneamente punto de
fusion, de ebullicion y de sublimacion (Disalvo, 2004). La linea SA representa la curva de
equilibrio s6lido-vapor y se denomina de sublimacién: por encima de la curva el agua estd como
hielo y debajo vapor de agua. La curva AL muestra las presiones de vapor en el equilibrio con el
liquido en funcion de la temperatura, y los puntos sobre ella representan los puntos de
ebullicion, siempre que la presion externa sea igual a la presion de vapor correspondiente a las
diferentes temperaturas.

Como ejemplo de aplicacion de este diagrama, podemos pensar que en un dia seco, si la
presion de vapor de agua en el aire es menor que 4.58 mm Hg, un gran descenso de temperatura
originara escarcha, ya que el vapor de agua pasara directamente al estado sélido. Si en cambio la
presion de vapor es mayor, al producirse un descenso de temperatura se origina rocio.

Un caso anomalo del agua respecto de otras sustancias, es que la pendiente de la curva
AV es negativa, por lo que al aumentar considerablemente la presion, el punto de fusion del
agua disminuye (es lo que pasa debajo de los filos de los patines, por el peso del patinador, que
permite que el patin se deslice). Este comportamiento se debe a que el hielo es menos denso que
el agua liquida. En general los solidos son mas densos que los liquidos, pero en el hielo la
estructura abierta y rigida de la red de puentes de hidrégeno explica su expansion.

5.2. Las notables relaciones térmicas del agua

> Ver definicion de Actividad, en nota al pie n° 6.
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La calidad desusada del agua de existir en tres fases dentro de los limites de temperatura
y presion naturales en la Tierra, sefialada por Tales hace 2500 afios, resulta mas notable cuando
la observamos con los ojos de un fisicoquimico moderno. La Figura 6 ilustra las caracteristicas
del agua, comparandola con otros compuestos de hidrégeno de analoga estructura molecular,
relacionando sus pesos moleculares, las temperaturas de ebullicion y puntos de congelacion.
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Figura 6. Siguiendo las curvas de derecha a izquierda y observando su uniformidad para los compuestos
de telurio, selenio y azufre, cabria esperar que al llegar al agua continuaran segun las lineas de
trazos (Tomada de Davis & Day, 1999).

Como bien se sabe, toda sustancia se contrae al enfriarse. El agua muestra esta
propiedad dentro de un amplio rango de temperaturas, pero al llegar a 4°C el proceso se invierte,
y en lugar de contraerse, comienza a dilatarse gradualmente. Un volumen unitario de agua pesa
menos a 3°C que a 4°C, y aun menos a 2°C, continuando esta disminucién hasta llegar a 0°C.
(Cual es la razén?. Disalvo (2003) argumenta que el cambio de la densidad podria explicarse
suponiendo que al romperse los puentes de H, las moléculas se acercarian por fuerzas dipolo-
dipolo, pero que esta hipdtesis no se sostiene por ser bajo el nimero de puentes de H que se
rompen en el proceso (dato sostenido por el calor de fusion como se explica mas adelante).
Entonces, el aumento de la densidad podria deberse a que algunas moléculas de la red de hielo
pasan a ocupar el hueco central. A partir de ese punto la disminucién de la densidad y con ello
la dilatacion es abrupta y drastica. Al congelarse para formar el hielo, el agua aumenta su
volumen en una onceava parte. Esta propiedad que puede resultar incomoda para algunas
actividades humanas, es particularmente beneficiosa para la humanidad. En los cuerpos de agua
como rios, lagos y océanos, el agua liquida esta por debajo del hielo, posibilitando el desarrollo
de formas de vida.

El agua tiene una capacidad caldrica verdaderamente notable, ya que puede absorber
gran cantidad de calor sin aumentar mucho su temperatura. En funcion de esta propiedad del
agua, es que su capacidad calorica es patrén de referencia para las capacidades calorificas de
otras sustancias. Esta propiedad a la que también se llama capacidad calorifica se puede definir
como la variacion de la energia total de una determinada molécula (en este caso el agua) en
funcién de la variacion de temperatura y para una determinada presion, y es la que le otorga al
agua la propiedad de amortiguar los cambios bruscos de temperatura en su propio seno y en el
entorno que la rodea, y es un liquido refrigerante. Analizando esta propiedad en la siguiente
figura, podemos concluir que el agua debe acumular una cierta cantidad de calor hasta alcanzar
las temperaturas de fusion y de ebullicion. Las zonas de la curva con pendiente nula, se
corresponden con los calores latentes de fusion y de ebullicion del agua.
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Figura 7. Calores latentes del agua (Tomada de Davis & Day, 1999).

Puede observarse en la Figura 7, que el agua en ciertos rangos, absorbe energia calorica
sin aumentar su temperatura. En el punto de fusion, un gramo de agua absorbe 79.7 calorias sin
aumento de la temperatura, y en el punto de vaporizacion 539.4 calorias antes que su
temperatura vuelva a aumentar. Cuando se aumenta la temperatura de una sustancia solida hasta
su punto de fusion, o de un liquido hasta su punto de ebullicion, se produce una pausa durante la
cual las dos fases coexisten sin cambio alguno en la temperatura de la sustancia. Este calor
latente es distinto para diferentes sustancias y para el agua singularmente elevado.

Cuando se dice que el agua tiene elevada capacidad calorica, se entiende que el agua
puede almacenar mas energia térmica con menor agitacion atomica y molecular (que es lo que
mide la temperatura), que cualquier otra sustancia. La energia se conserva alli, en el agua, y
quedara en libertad cuando desciende la temperatura del ambiente; en consecuencia la caida de
temperatura sera moderada.

Podemos concluir de estos datos que la energia para fundir un gramo de hiclo es
aproximadamente 6 veces menor que para vaporizar un gramo de agua liquida. Si ademas
tenemos en cuenta que la energia se usa para romper puentes de hidrégeno, podemos deducir de
la comparacion de los calores de fusion y evaporacion, que la fusion se produce mayormente sin
romper la estructura de los puentes de hidrogeno (Disalvo, 2003).

Un aspecto termodinamico interesante del proceso de fusion del agua es que el mismo
es endotérmico, y el de congelamiento es exotérmico. En el proceso de congelamiento, el agua
libera la misma cantidad de calor absorbido durante el proceso de fusion. Cuando el agua
superenfriada se congela, se produce una liberacion de calor (por ser un proceso exotérmico),

por lo que la formacién de hielo se detecta por un consecuente aumento de temperatura
(Hekneby et al., 2006).

El equivalente al superenfriamiento para el proceso de fusion es mucho mas dificultoso,
y el hielo siempre fundira a la misma temperatura para una misma presion. Sin embargo, si es
posible el supercalentamiento del agua por encima de su punto de ebullicién, sin que se
produzca ebullicion. Este fenomeno se produce cuando se calienta el agua rapidamente y sin
perturbaciones fisicas para evitar que se introduzcan las burbujas. Un ejemplo es el agua
supercalentada en microondas, que puede entrar violentamente en ebullicion cuando se extrae el
recipiente del horno.
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5.3. Autoionizacion del agua

El agua es un compuesto anfotero, ella puede actuar sobre si misma. Supongamos una
primera molécula de agua a la que llamaremos 1 y se comporta como un acido, y una segunda
que llamaremos 2 como una base (Bernache-Assollant. & Cournil, 1997):

(H,0), + (H,0), —» (H;0"),+ (OH),
4—

Lo que globalmente sin distincion artificial de las dos moléculas de agua puede
simbolizarse de la siguiente manera:

2H,0 — H;0'+OH

Esta reaccién se denomina autoionizaciéon o autoprotolisis del agua. La misma esta
asociada a una constante termodinamica que depende de la temperatura denominada producto
ionico del agua, con una notacion K,,(7). Cuando se establece este equilibrio (4), el cociente de
la reaccion de autoionizacion es igual a la constante K,,(7). La determinacion de la constante K,
se obtuvo 14experimentalmente por medios conductimétricos empleando agua ultrapura siendo

iguala 107"

Cuando el agua como solvente se encuentra en exceso tiene una actividad® igual a 1 y
las actividades de sus iones se aproximan a sus concentraciones en soluciones muy diluidas.

Dadas las explicaciones anteriores, podemos plantear entonces que existe una
concentraciéon de 107 moles de oxonios y 107 moles de hidroxidos por litro de agua. En un litro
de agua hay 55.5 moles de agua, valor que queda incluido en la K, cuando se opera en la
ecuacion anterior. Es posible entonces plantear la siguiente ecuacion:

[H;0][OH] = K,

La reaccion de ionizacion es endotérmica, y por lo tanto la constante K,, aumenta con la
temperatura. K,, es igual a 10" 2298 K; 0.2 10"*a 273 K y 6.3 10" a 323 K. Como el valor de
la constante es un numero muy pequeiio para todas las temperaturas mencionadas; se emplea
habitualmente el valor pK,, definido como —log K,, , que es igual a 14 a 298 °K.

La nocion de pH fue introducida por Sorensen en 1909 para caracterizar la actividad de
los iones [ H;O']: pH = - log [H;0'].

La escala de pH se establece para soluciones diluidas de concentraciones inferiores a 1
mol.L™". De la condicion que [H;0"] < 1 mol.L" se deduce que el pH sera > 0. Siendo la misma
condicién para [OH] < 1 mol.L" se deduce que pH sera < 14. La escala se extiende por tanto
entre 0y 14.

Para el caso del agua pura, las Unicas especies en solucion son los iones positivos y
negativos que se generan por autoionizacion, y segun resulta del siguiente analisis:

% La actividad es la forma mas correcta de expresar la concentracion de un soluto o un solvente en una
solucion, cuando se tienen en cuanta todas las interacciones soluto-soluto, soluto-solvente y solvente-
solvente. Estas interacciones determinan las propiedades de la solucion. La relacion de la actividad con la
concentracion es a =y C siendo y un coeficiente de correccion para la concentracion (C). Para soluciones
muy diluidas, a las que se consideran ideales, el coeficiente de actividad se aproxima a cero. Las
soluciones en los sistemas biologicos estan lejos de la idealidad, pero en este punto trabajamos como si el
sistema lo fuera.
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[H;0']=[OH],y pH=pOH =7

En conclusion, el agua desde el punto de vista acido-base es neutra.

5.4. Propiedades redox del agua

Hay dos procesos bioldgicos en los que el agua juega un rol preponderante desde el
punto de vista redox: la respiracion y la fotosintesis.

. <y 7 :

En la respiracion, el O, es el aceptor final de electrones’, y se oxida a agua como
producto final. El “agua metabolica” asi formada pasa a constituir el reservorio de agua del
organismo integrando sus estructuras.

En la fotosintesis los electrones removidos de las clorofilas a (Pggo y P7go) por la accion
oxidante de la luz, son reemplazados por electrones del agua. De esta manera el agua funciona
como agente redox, reduciendo la clorofila y oxidando al oxigeno de su molécula de O* a O,.

5.5. Comportamiento eléctrico: el agua es un dieléctrico’

Hemos dicho al comienzo de esta unidad, que el agua se orienta en un campo eléctrico.
Los materiales dieléctricos estdn formados por dipolos eléctricos. Un dipolo eléctrico es un
sistema formado por dos cargas iguales y de signo contrario, separadas una distancia d.

Si colocamos el dipolo en un campo eléctrico E, actiian sobre €l un par de fuerzas, cuyo
momento tiende a orientar al dipolo en la direccion del campo. Sin embargo, esta tendencia
estara contrarrestada por la agitacion térmica de las moléculas. La constante dieléctrica es una
propiedad macroscopica de la materia que se relaciona con la capacidad de aislamiento de
cargas eléctricas. Es la propiedad mas importante de un dieléctrico, y es el factor por el cual el
campo eléctrico en el vacio difiere del dieléctrico para la misma distribucion de carga. Se suele
representar con la letra épsilon mayuscula. Define la polaridad de una sustancia, y guarda
estrecha relacion con el momento dipolar total de cada una de las moléculas que conforman esa
sustancia.

Observando la estructura del agua y teniendo en cuenta las propiedades del puente
hidrogeno, se puede deducir que los hidrégenos pueden oscilar entre diversas posiciones entre
los oxigenos. Cuando se impone un campo eléctrico externo o existen particulas cargadas
disueltas en el agua, se produce una polarizacion por orientacion de las moléculas de agua, que
amortigua parcialmente el campo eléctrico generado por la carga. Es decir, la carga eléctrica
esta mas aislada que si estuviera en el vacio o en otro medio menos polarizable.

En el valor de la constante dieléctrica influyen muchos factores como el peso molecular
y la forma de la molécula. El agua se ubica entre los solventes mas polares que existen (ver
Tabla 2) debido a la presencia de un atomo muy electronegativo de oxigeno, y dos de hidrogeno
muy poco electronegativos en la molécula.

7 El O, es una molécula termodindmicamente reactiva pero cinéticamente estable en condiciones de
presion y temperatura estandar. En condiciones biologicas la reactividad del oxigeno aumenta por accion
de enzimas especificas.

¥ Material con baja conductividad eléctrica. El vacio es el tnico dieléctrico perfecto.
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Por qué las sales se disuelven en el agua? Las sales, como el NaCl o el K,HPO,, se
mantienen unidas por fuerzas idnicas. Los iones de una sal, como lo hacen cargas cualesquiera,
interactuan de acuerdo a la ley de Coulomb:

F=kgq,q,/ D7’

en donde F es la fuerza entre las dos cargas eléctricas (g; ¥ ¢»), que estdn separadas por una
distancia . D es la constante adimensional llamada constante dieléctrica del medio entre las
cargas (es igual a 1 en el vacio y 1.0006 en el aire a 0°C a 1 atm de presion), y k£ es una
constante de proporcionalidad (8.99 x 10° J-m-C?). La constante dieléctrica estd relacionada
con la capacidad de orientacion de los dipolos en un campo eléctrico, o sea que a mayor
momento dipolar de las moléculas mayor sera la constante dieléctrica de la sustancia. El valor
experimental de la constante dieléctrica del agua es muy superior al de otros liquidos polares, lo
que se adjudica a la capacidad del agua de formar puentes hidréogeno. Si explicamos la
orientacion de los dipolos no por una rotacion de la molécula, sino por el desplazamiento de los
protones a lo largo de los puentes hidrogeno, observaremos un efecto cooperativo que se
produce por la suma de los dipolos concatenados en una misma estructura.

A medida que la constante dieléctrica del medio crece, la fuerza entre las cargas
decrece. La constante dicléctrica, es una medida de la capacidad de un solvente para mantener
cargas opuestas separadas. En el vacio, D =1 y en aire es apenas un poco mayor. En la siguiente
Tabla, se muestra la constante dieléctrica de algunos solventes comunes, asi como sus
momentos dipolares permanentes.

Tabla 2. Valores de constante dieléctrica y momento dipolar para algunos liquidos.

Solvente Constante Momento bipolar
dieléctrica (D) (debye)
Formamida 110.0 3.37
Agua 78.5 1.85
Dimetil sulfoxido 48.9 3.96
Metanol 32.6 1.66
Etanol 24.3 1.68
Acetona 20.7 2.72
Amoniaco 16.9 1.47
Coloroformo 4.8 1.15
Eter dietilico 43 1.15
Benceno 2.3 0.00
CCL, 2.2 0.00
Hexano 1.9 0.00

La constante dieléctrica del agua es una de las més altas de la tabla, por el contrario, la
de solventes no polares como los hidrocarburos, es relativamente pequefia. La fuerza entre dos
iones separados por una distancia dada en un liquido no polar como hexano o benceno, es 30 6
40 veces mayor que en agua. Consecuentemente, en solventes no polares (con D baja), los iones
de cargas opuestas, se atraen tan fuertemente que forman una sal, por el contrario, las fuerzas
débiles que existen entre los iones en agua (D alta), permiten que cantidades significativas de
iones permanezcan separadas.

Orientandose en un campo eléctrico, las moléculas tienden a neutralizar el campo, lo

cual se expresa en el lenguaje técnico diciendo que el momento dipolar del agua le confiere una
constante dieléctrica muy elevada. Siendo la constante en el vacio igual a 1 y la del agua igual a
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80, dos cargas eléctricas se atraerdn o rechazardn en el agua con una fuerza 1/80 veces de la que
actuaria en el vacio.

La interaccion electrostatica entre el agua y los iones cancela parcialmente el campo
eléctrico creado por los mismos. El apantallamiento resultante disminuye la interaccion entre los
iones y permite que los mismos permanezcan en solucion constituyendo la base molecular de la
alta constante dieléctrica del agua.

5.6. Interaccion con electrolitos

Como los iones simples tienen dimensiones y llevan cargas comparables con las del
agua, es esperable que los iones atraigan las moléculas de agua e interaccionen con ellas por
fuerza de tipo ion-dipolo, y que la estructura del agua se modifique considerablemente en
soluciones ionicas.

La disolucién de iones implica varios fenémenos:

- disociacion de los iones con destruccion de su red cristalina,

- hidratacion de los iones por interaccion electrostatica entre el solvente polar y los iones,

- separacion de las cargas positivas y negativas de los iones hidratados en razon de la
gran permitividad relativa del solvente agua.

- Accion de los iones disueltos sobre el agua, disociandola en oxonios y oxhidrilos.

- Agregado al agua de sustancias que consumen o aportan oxonios.

Cuando se agrega una sustancia ionica al agua, los iones se hidratan (solvatan). El
nimero de moléculas que rodean al i6n depende de la especie ionica y su fuerza idnica. En torno
del i6n se produce una corona de hidratacion (Fig. 8). El volumen que ocupa el agua en dicha
corona se contrae después de un tiempo debido a que se produce un reordenamiento de la misma
alrededor de los iones, fenomeno que se conoce como electrotriccion.

«\-:&. L) G‘:J . r"a =

o Bl 7 J?‘
of - )% &%

o I.__.H__.Jj : - \_ o

Figura 8. Esquema que representa como los iones se mantienen separados por las moléculas polares de
agua (Tomada de Slatyer, 1967).

Las moléculas de agua se disponen alrededor de un i6n en diferentes capas,
denominadas esferas de hidratacion; consideraremos para este analisis dos esferas y el seno del
liquido. La estructura de la primera esfera estd determinada por las caracteristicas del ion,
mientras que la segunda es la transicion entre la primera y la masa del liquido. La estructura de
hidratacion de un i6n depende de diversos factores tales como la carga y radio iénico. Los
cationes experimentan una mayor solvatacion que los aniones en solucion. Cuanto mayor es la
densidad de carga del catidon, mayor sera la esfera de hidratacion del cation.
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Se puede caracterizar cuantitativamente el estado de hidratacion de los iones, mediante
el tiempo de vida del agua de hidratacion. Se considera que cuando un i6n presenta una
hidratacion positiva es pro estructural, e induce restricciones al movimiento del agua. Por el
contrario cuando presenta hidratacion negativa es antiestructural. Entre los iones de importancia
bioldgica, el Na" posee hidratacion positiva, mientras que el K negativa. Los radios iénicos de
estos iones son 0.95 y 1.33 A respectivamente, por lo que el sodio resulta un agente perturbador
mas eficaz que el potasio. Los iones negativos pueden provocar una perturbacién ain mayor.
Hay cationes estructurantes como el Mg”" que conservan el agua de hidratacion, otros como el
K" no se hidratan. El litio es un ién con una fuerte esfera de hidratacion, por lo que es destructor
de la estructura del agua.

Al existir fuertes interacciones entre los iones y el agua en el seno de una solucion, la
tendencia al escape de las moléculas de agua a la fase vapor disminuyen, lo que explica por qué
disminuye la presion de vapor de una solucion salina y en consecuencia aumenta el punto de
ebullicion de las mismas con respecto al agua pura, fendmeno denominado ascenso
ebulloscopico. Otro fenomeno observable es el descenso de la temperatura de congelacion de
una solucion, respecto del agua pura. Ese descenso denominado descenso crioscopico, también
es debido a las interacciones entre los solutos y el agua. Se analizaran otros conceptos derivados
del descenso de la presion de vapor, en el apartado potencial quimico del agua (ver punto 6).
Estas modificaciones en las propiedades del agua debida a la presencia de solutos, se conocen
como propiedades coligativas, que son funciéon del numero de particulas disueltas
independientemente de su naturaleza quimica, cuando las soluciones son muy diluidas. Mas
adelante veremos como otras moléculas organicas inciden en este sentido (azlcares, alcoholes,
proteinas), pero es importante tener en cuenta que las sales aportan mas de una particula a la
solucion, y por lo tanto sus efectos coligativos son mayores. Por ejemplo, la sacarosa se
disuelve en agua como una particula inica, mientras que el cloruro de sodio (NaCl) son dos, y el
cloruro de calcio (CaCl,) son tres.

Hasta ahora hemos analizado situaciones en las que los iones disueltos no generan un
cambio quimico (en cuanto a una transformacion, si hemos visto como se puede afectar el
potencial quimico del agua). Veremos la accion de los iones disueltos sobre el agua,
disociandola en oxonios y oxhidrilos.

Algunos iones pequefios y de alta carga se unen al par de electrones sin compartir del
oxigeno, dejandolo temporariamente con una zona de carga positiva, que se compensa
desplazando el par de electrones de uno de los enlaces O-H. Dado que en la estructura del agua
este proton esta enlazado a otra molécula de agua, la consecuencia es que en este caso genera un
16n hidronio de acuerdo al siguiente modelo (Disalvo 2003):

X:0 H:0-H
H H

La solucion en consecuencia se acidifica, ya que se desplaza el equilibrio de las especies
ionizadas del agua. Este mecanismo lo muestran el Al3+, Fe3+ y Li+, y se denomina acidez de
hidrolisis.

Otro efecto que puede analizarse a partir de una molécula polarizable, es el del cloruro
de hidrégeno gaseoso con agua, que genera la siguiente reaccion acido-base:

H-CI + Hzo — > 1‘13()4r (aq) + Cl_(aq)
Este es un caso en el que claramente puede verse que el agua desestabiliza el enlace

covalente. Esta reaccién es la combinacidén de los fendémenos de hidratacion y disociacion,
ademas de la ionizacion del enlace H-Cl y la reaccion acido-base del agua.
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La solucion de HCI se traduce en una destruccion total del HCI, que no es una simple
disolucion como el caso de los cristales de NaCl. Se habla entonces de una hidrdlisis por el
agua, o de solvolisis con un solvente distinto del agua. Esta hidrolisis puede ser parcial o total.
El acido acético en solucion se disuelve pero una parte de las moléculas experimentan hidrolisis.
Se trata de un electrolito débil.

El agua debido a sus propiedades, ioniza parcial o totalmente la ligadura covalente. El
agua ioniza y posibilita un facil intercambio de protones entre moléculas, contribuyendo a la
riqueza de interacciones ioénicas en biologia.

5.7. Interaccion del agua con otras sustancias

En los sistemas biologicos nos encontramos con particulas y superficies de diversa
naturaleza, en contacto con soluciones acuosas. Las interacciones con los solutos dan lugar a
casos de hidrataciones hidrofilicas o hidrofobicas. Mientras que las primeras dependen
fundamentalmente del poder de fijar agua por el soluto y, obviamente, de las propiedades
moleculares del agua, en las segundas pareciera que el soluto es un inductor de la hidratacion
pero que la misma depende fundamentalmente de las caracteristicas estructurales del agua como
solvente.

5.8. Interaccion del agua con superficies polares

En principio la interaccion del agua con superficies polares es similar a la que se realiza
entre el agua y los iones, pero la diferencia es que en general las superficies no son totalmente
polares, sino que poseen determinados sitios con esas caracteristicas.

Podemos tomar las membranas biologicas como modelo para analizar estas
interacciones (ver en el punto siguiente la estructura de la membrana). En estos sistemas el agua
se localiza alrededor de los grupos polares, y el nuimero de moléculas de agua depende de las
especies moleculares con las que se produce la interaccion, que son principalmente los grupos
carbonilos, los fosfatos y los grupos que esterifican los fosfatos de los fosfolipidos (colina,
etanolamina y glicerol) y los oligosacaridos de superficie y dominios polares de las proteinas.

El nivel de agua en la membrana determina el espesor de cada capa, siendo el espesor
de la monocapa de agua a cada lado de la membrana de alrededor de 10A (Disalvo, 2004). Parte
del agua esta polarizada y contribuye al potencial de superficie. Por otro lado, el nucleo
hidrocarbonato hidrofébico del interior de la membrana bicapa la transforma en un aislante
eléctrico, por lo tanto, la orientacion de los dipolos del agua con respecto al plano de la
membrana contribuyen al potencial de dipolo. La combinacion de ambos potenciales genera una
separacion de cargas a ambos lados de la membrana contribuyendo al potencial de membrana.

La presencia de agua en la estructura de la membrana es esencial para su integridad
estructural y funcional. La deshidratacion de la membrana lleva a cambios topoldgicos que

desestabilizan la estructura ademas de modificar la permeabilidad de la misma, poniendo en
riesgo su viabilidad.

5.9. Interaccion del agua con sustancias no polares

La interaccion del agua con sustancias no polares presenta caracteristicas Unicas, que
lleva a que se refuercen las interacciones entre las moléculas no polares, hecho denominado
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interaccion hidrofébica o — impropiamente- enlace hidrofobico. La interaccidon hidrofobica esta
definida por Grigera (1976) como la contribucion del solvente a la interaccion. La contribucion
del agua a la entropia del sistema producida por la asociacion de los grupos hidrofobicos,
contribuye a la estabilidad de la unién no polar, sumandose a la obvia interaccion de van der
Waals de tales grupos. El resultado principal de la interaccion hidrofobica es que los grupos no
polares de una macromolécula soluble en agua, se orientan preferentemente hacia el interior de
la estructura. Obviamente las macromoléculas que se encuentran en medio apolares tendran un
comportamiento inverso, como sucede en membranas.

Una molécula de agua en contacto con una superficie hidrofobica, pierde los enlaces
hidrogeno que podria dirigir hacia dicha superficie. De esta manera se establecen fuerzas no
compensadas entre las moléculas hidrofobicas y el agua que posibilitan la movilidad del agua en
torno de las mismas, tal como ocurre en la tension superficial.

Una de las caracteristicas mas importantes de la interaccion hidrofobica es el
comportamiento con la temperatura. Puesto que la contribuciéon a la energia libre de la
interaccion hidrofobica (ik) es (Grigera, 1987):

AG" = AH™ — T AS™

Si las variaciones de entalpia y entropia se mantienen relativamente constantes en un
cierto rango de temperatura la interaccion hidrofobica aumentara con ésta.

El comportamiento de la interaccion hidrofobica con la temperatura, se aparta del
comportamiento del resto de las interacciones.

Si ponemos atencion en la fuerza impulsora de la interaccidon vemos que el término T
AS™ es el que decide el comportamiento de la temperatura. Puesto que si AS™ es mayor que
cero, si consideramos un intervalo pequefio de temperatura, AS™ y AH™ constantes, vemos que
un aumento de la temperatura significa una disminucion de la energia libre de la interaccion, es
decir que el proceso se torna mas favorable. Este simple razonamiento muestra que la
interaccion hidrofébica aumenta con la temperatura. A temperaturas moderadas, la interaccion
hidrofobica aumenta con la temperatura, y en los casos mas criticos se llegan a la separacion de
fases. Una experiencia muy comun es el calentamiento de las bebidas gaseosas.

La escasa solubilidad de sustancias no polares en agua como los gases CO,, N,, O, por
ejemplo es debido a un descenso de la entropia, y no a un aumento de entalpia producido en la
disolucion. La evidencia experimental es muy simple, ya que la solubilidad de las sustancias no
polares disminuye cuando aumenta la temperatura. Puesto que desde el punto de vista
termodinamico, en todo proceso espontaneo la energia libre del sistema disminuye, analizando
la siguiente ecuacion:

AG=AH-T AS

el comportamiento descripto frente al aumento de temperatura se puede explicar
mediante la aparicion de una diferencia de entropia negativa. Esta diferencia de entropia implica
un aumento del orden en el sistema, que se interpreta como una restriccion de movimiento
dentro de la molécula apolar, y un aumento del orden de las moléculas de agua en torno a la
misma. Fisicamente este hecho se logra mediante estructuras tipo hidrato-clatratos’ (Fig. 9)o
mediante la formacion de semicajas de agua alrededor de la molécula apolar.

? La palabra clatrato proviene del griego y significa red. Una sustancia se coloca en el interior de la red
cristalina de otra. Uno de los clatratos mas conocidos es el de metano-agua.
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Figura 9. Cimulos de agua. a) octamero estable; b) veinte octameros formando un dodecahedro; c) la

estructura b se puede expandir conteniendo 280 moléculas de agua que forman un icosahedro
(Chaplin, 2001).

Se conocen una gran variedad de compuestos enjaulados en el hielo (por ejemplo, Ar,
Kr, Xe, Cl,, Br,, CO,, SO,, CHCI;, etc.). La condicion basica es que el tamafio de la molécula y
del hueco sean los apropiados. La mayoria de hidratos se pueden obtener simplemente por
congelacién del agua en presencia del gas dado'’. El agua cubre las superficies hidrofobicas con
clatratos en forma de pentagonos y en parte dodecahedros, lo que evita la pérdida de la mayoria
de los enlaces de hidrogeno. La formacion de clatratos maximiza los contactos de van der Waals
con la superficie conservando los enlaces de hidrogeno.

Cuando la sustancia en contacto con el agua es anfililica o anfipatica, es decir parte de
la molécula es hidrofobica y parte hidrofilica, puede formar micelas (Fig. 10).

Figura 10. La micela es una estructura con el interior hidrofobico y el exterior hidrofilico.

Es el caso de fosfolipidos en agua, que se pueden estabilizar bajo determinadas
condiciones en particulas cerradas, formadas por monocapas o bicapas. Hacia el interior de la
micela, las fuerzas hidrofobicas mantienen cohesionada la parte no polar de las moléculas.
Cuando las sustancias anfipaticas separan dos zonas acuosas, como pasa con el interior y el

1% En los fondos marinos de varias partes del mundo, se pueden encontrar jaulas de hiclo que atrapan gas
metano producido por la digestion microbiana de la materia orgdnica presente en el lodo del fondo
marino. Estos cristales de hielo del subsuelo marino acumulan mas energia que todas las reservas
mundiales de crudo juntas. Se estima que al menos duplican el contenido en carbono encerrado en todos
los depositos de gas natural, petroleo y carbon mineral de la Tierra.

32 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

La molécula de agua 23

exterior de una célula los fosfolipidos se ordenan espontaneamente en forma de bicapas, como
es el caso de las membranas biologicas (Fig. 11).
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Figura 11. Las membranas bioldgicas son autoensamblados moleculares estabilizados
termodindmicamente.

La presencia de agua en la estructura de la membrana es crucial para mantener las
propiedades estructurales y las de permeabilidad. Los procesos de deshidratacion, liofilizacion o
desecamiento afectan el empaquetamiento molecular y concomitantemente pueden conducir a
que las estructuras adquieran un estado cristalino rigido, fragil y de baja permeabilidad. Sumado
a ello, la deshidratacion puede producir cambios en la proporcion de areas polares y no polares,
afectando la distribuciéon espacial y topolégica de los lipidos. Estos que normalmente estan
estabilizados en la bicapa, pueden abandonar esta conformacion, destruyendo la barrera de
permeabilidad y la capacidad de separar cargas eléctricas de la membrana (despolarizacion de la
membrana) (Disalvo, 2004).

5.10. Tension superficial

Las interacciones puente hidrégeno explican la extraordinaria fuerza de cohesion,
puesta de manifiesto en la gran tension superficial del agua, lo que se hace evidente en la
interfase entre el agua y el aire. La tension superficial puede definirse como la fuerza por unidad
de longitud que puede empujar en forma perpendicular a una linea en plano con la superficie.
Debido a la alta tension superficial, el agua puede soportar una aguja de acero cuidadosamente
colocada en su superficie. La tension superficial en la interfase agua aire es de 0.0728 Nm™ a
20°C.

A la fuerza que actia por centimetro de longitud de una pelicula que se extiende se le
llama tension superficial del liquido, la cual actia como una fuerza que se opone al aumento de
area del liquido. La tension superficial es numéricamente igual a la proporcion de aumento de la
energia superficial con el 4rea y se mide en erg/cm’ o en dinas/cm. La energia superficial por
centimetro cuadrado se representa con la letra griega gamma ().

Los valores de la tension superficial denotan que las moléculas superficiales tienen una
energia aproximadamente 25% mayor que las que se encuentran en el interior del fluido. Este
exceso de energia no se manifiesta en sistemas ordinarios debido a que el numero de moléculas
en la superficie es muy pequefio en comparacién con el ntimero total del sistema.
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En un fluido cada molécula interacciona con las que le rodean. El radio de accion de las
fuerzas moleculares es relativamente pequefio, abarca a las moléculas vecinas mas cercanas.
Vamos a determinar de forma cualitativa, la resultante de las fuerzas de interaccidon sobre una
molécula que se encuentra en diferentes posiciones relativas (Fig. 12).

Figura 12. Moléculas de agua consideradas A en el interior del liquido; B en las proximidades de la
superficie y C en la superficie.

Dentro de un liquido, alrededor de una molécula actian atracciones simétricas pero en
la superficie, una molécula se encuentra sélo parcialmente rodeada por moléculas y en
consecuencia es atraida hacia adentro del liquido por las moléculas que la rodean. Esta fuerza de
atraccion tiende a arrastrar a las moléculas de la superficie hacia el interior del liquido (tension
superficial), y al hacerlo el liquido se comporta como si estuviera rodeado por una membrana
invisible.

La tension superficial es responsable de la resistencia que un liquido presenta a la
penetracion de su superficie, de la tendencia a la forma esférica de las gotas de un liquido, del
ascenso de los liquidos en los tubos capilares y de la flotacién de objetos u organismos en la
superficie de los liquidos. Termodinamicamente la tensién superficial es un fendmeno de
superficie y es la tendencia de un liquido a disminuir su superficie hasta que su energia de
superficie potencial es minima, condicion necesaria para que el equilibrio sea estable. Como la
esfera presenta un area minima para un volumen dado, entonces por la accion de la tension
superficial, la tendencia de una porcion de un liquido lleva a formar una esfera o a que se
produzca una superficie curva o menisco cuando estd en contacto un liquido con un recipiente.

Las gotas de agua son estables debido a su alta tension superficial. Esto se puede ver
cuando pequeiias cantidades de agua se ponen en superficies no solubles como el vidrio: el agua
se queda junta en forma de gotas. Esta propiedad es importante en la transpiracion de las
plantas.

La tension superficial depende de la naturaleza del liquido (Tabla 3), del medio que le
rodea y de la temperatura. En general, la tension superficial disminuye con la temperatura, ya
que las fuerzas de cohesion disminuyen al aumentar la agitacion térmica. La influencia del
medio exterior se comprende ya que las moléculas del medio ejercen acciones atractivas sobre
las moléculas situadas en la superficie del liquido, contrarrestando las acciones de las moléculas
del liquido.

Tabla 3. Tension superficial de algunos liquidos a 20°C.

Liquido y (107 N/m)
Aceite de oliva 33.06
Agua 72.8
Alcohol etilico 22.8
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Benceno 29.0
Glicerina 59.4
Petroleo 26.0

5.11. Ascenso capilar

La atraccion entre moléculas de agua basada en los puentes hidrégeno, se conoce como
cohesion. La interaccion atractiva entre una fase liquida y una sdlida se denomina adhesion.
Cuando las fuerzas de adhesion superan a las de cohesion, se dice que las paredes del recipiente
que contiene el liquido son “mojables”, y el agua asciende por el capilar. En el extremo opuesto,
cuando las fuerzas de cohesion superan a las de adhesion, el liquido no asciende. Estas dos
situaciones estan representadas en los siguientes esquemas:

Figura 14. a) el angulo 0 varia entre 0 y 90°, y el liquido “moja al capilar; consecuentemente sube. b) el
angulo varia entre 90 y 180°, y el liquido no “moja” el capilar.

La ecuacion de Young-Dupré indica que:
Adhesion = 1 + (cos 6/2)cohesion

Si consideramos un capilar con paredes mojables las fuerzas de adhesion hacen que el
fluido ascienda, y debido a las fuerzas de cohesion el resto del agua es empujada hacia arriba.
La superficie aire-agua resiste esta tension lo que hace minimizar el area de dicha interfase.

El ascenso capilar es la resultante de dos fuerzas:
- la de gravedad actuando hacia abajo
- la tension superficial que empuja hacia arriba

La altura resultante del ascenso 4, es proporcional a:

h=2ycos 8/rpg

donde:
v la tension superficial
r el radio del capilar
p la densidad del agua
g la aceleracion de la gravedad.
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La Figura 14 a continuacion resume las observaciones detalladas.

& o

Figura 14. Ascenso capilar del agua. Diagramas de fuerza que indican que la tension superficial se
proyecta hacia arriba en balance con la accion de la gravedad hacia abajo.

6. Potencial quimico del agua

El potencial quimico de una especie dada indica la energia libre asociada con ésta y
disponible para realizar un trabajo.

6.1. Energia libre y potencial quimico

Las plantas y los animales requieren un continuo aporte de energia libre. La fuente
ultima de energia libre para los seres vivos es el sol. Mediante la fotosintesis se transforma la
energia radiante en energia libre que es conservada en primera instancia en forma transitoria
como ATP, y luego en la energia de enlaces que deviene de la transformacion de CO, y H,O en
fotosintatos y O, (Nobel, 1991). Cuando el proceso fotosintético es globalmente“revertido”
durante la respiracion, la energia libre disponible es reconvertida en una adecuada forma de
energia “corriente” que es el ATP. A su tiempo esta forma de energia es utilizada para realizar
trabajo bioldgico de transporte activo, sintesis y trabajo mecanico.

Para todo proceso, tanto a escala molecular como global, la energia libre disminuye. De
hecho, la estructura de las células asi como la de los ecosistemas esta gobernada por el
suministro inicial de energia libre y las inexorables leyes de la termodinamica que describen la
liberacion de energia libre. En un sistema dado, la minima cantidad de trabajo necesaria para
causar un cambio, es la energia libre asociada a dicho trabajo. Alternativamente, la disminucion
de energia asociada en regresar al estado anterior, representa la maxima cantidad de trabajo que
puede derivarse de dicha transicion.

El conocimiento de la energia libre bajo una determinada condicién, comparada con
otra, permite predecir la direccion de un cambio espontaneo o movimiento: un cambio
espontaneo en un sistema a T y P constantes procede en la direccidbn que genera una
disminucién de energia libre. Bajo estas condiciones, la disminucion en la energia libre de
Gibbs, es igual a la maxima cantidad de energia disponible para realizar trabajo, mientras que si
la energia aumenta en alguna transicion, el cambio de energia libre de Gibbs representa la
minima cantidad de trabajo requerida.

La energia libre de Gibbs de todo un sistema dado estd compuesta por las
contribuciones aditivas de cada una de las especies presentes.
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A cada componente quimico de un sistema se le puede asignar una energia libre por mol
de esa especie. Esa cantidad es el potencial quimico de cada especie, y se describe mediante el
simbolo p. Durante cualquier transicion de una especie quimica, su potencial quimico cambia.
Si en la transicion de A a B, p® es menor que p*, entonces se dice que la energia por mol de la
especie quimica en cuestion disminuye. Ese proceso sera espontineo para la especie
considerada (podemos imaginar como ejemplo el agua cayendo por una cascada). En principio
entonces es posible acoplar el cambio espontaneo para realizar un trabajo. La maxima cantidad
de trabajo que podra hacerse es proporcional a u® - p*. Si ambos potenciales son iguales, la
situacion es de equilibrio. Si el potencial final es mayor que el inicial, la tnica manera que el
proceso se lleve a cabo es que se aporte la energia necesaria mediante algiin otro cambio en el
sistema, y la minima cantidad de trabajo que debera aportarse serd igual a u® - p®. Podemos
interpretar las diferencias de potenciales quimicos entre dos compartimientos, como la “fuerza
impulsora” para el movimiento de ese componente.

El potencial quimico de una sustancia claramente depende de su composiciéon quimica,
pero también de otros factores tales como:

- Concentracion

- Presion (presion hidrostatica en biologia)
- Potencial eléctrico

- Gravedad

Podremos entonces comparar los potenciales quimicos de especies a ambos lados de
una barrera para esperar o no un movimiento neto de ella a través de la misma (de la misma
forma que comparando las temperaturas podemos predecir el flujo de calor), ya que el Au de
una region a otra nos aporta una medida conveniente de la fuerza impulsora para la especie en
consideracion.

6.2. Analisis del potencial quimico

La siguiente ecuacion ha sido comprobada experimentalmente, y tiene la forma del
siguiente algoritmo (para el caso particular que estamos tratando, el subindice w representa la
especie quimica agua) (Nobel, 1991):

Ly =ty +RTInay+ V,P+z,FE+m,gh

Esta expresion matematica es considerada “elegante” por la gran cantidad de
informacion que aporta. La expresion completa permite referirse a la energia de una
determinada especie, siendo el término en asterisco el que se refiere a la energia de la especie en
el estado estandar. En el caso del agua, el estado estandar se considera cuando se trata de agua
pura. Como para la mayoria de las aplicaciones de este concepto lo que interesa son las
diferencias en el potencial quimico entre dos localizaciones diferentes, el término p, se
cancela. Las unidades de p,, son las de energia por mol de sustancia (por ejemplo J mol™).

El término a,, se refiere estrictamente a la actividad del agua, pero para consideraciones
termodinamicas generales puede tomarse la concentracion siempre que la solucion sea diluida
(de manera de evitar la influencia de otras sustancias a través de las interacciones).

V, se refiere al volumen parcial molal, que es muy cercano al volumen de un mol de
cada especie, pero en el caso del agua, si hay solutos disueltos puede producirse el fenémeno de
contraccion conocido como electrotriccion. El término P se refiere al valor de la presion por
encima de la atmosférica y que en el caso del agua se refiere a la presion hidrostatica. Debido a
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que las células vegetales poseen paredes rigidas, se pueden desarrollar importantes presiones
hidrostaticas en la célula vegetal, a diferencia de la animal que generalmente es muy pequeiia.

El término z, F E se toma en cuenta la influencia del potencial eléctrico de la especie
quimica. En el caso del agua, este término no contribuye a su potencial quimico, y por lo tanto
no se lo considera.

El ultimo término de la ecuacion es el gravitacional y expresa la cantidad de trabajo
requerida para elevar un objeto de una masa por mol determinada'’, a una altura vertical igual a
h, considerando que existe una aceleracion de la gravedad de valor g. Este término afecta por
ejemplo a la percolacion del agua a través de los poros del suelo, y al movimiento hacia arriba
en los arboles.

6.3. Actividad del agua y presion osmotica

El fenomeno de 6smosis es la tendencia del solvente como por ejemplo el agua, a fluir
dentro de una solucién mas concentrada de la cual estd separada por una membrana
semipermeable, que permite el pasaje de moléculas de solvente pero no las de soluto.

El efecto surge de la tendencia del agua a igualar su potencial quimico en ambos lados
de la membrana. Para compensar la presencia de soluto se debe aplicar una presion a la solucion
de modo de restablecer el potencial quimico de la misma al valor caracteristico del solvente
puro. La presion adicional que se requiere aplicar a la solucion mas concentrada para alcanzar el
equilibrio y frenar el flujo neto del solvente hacia ésta es llamada presion osmética que se indica
con la letra [] (Atkins, 1995).

Dado que se produce un descenso de la presion de vapor del agua por la disolucion de
solutos'® no volatiles en ella, la actividad del agua en la solucion disminuye.

Para soluciones reales, la presion osmotica esta relacionada con la concentracion molar
de soluto, mediante la ecuacion de van’t Hoff:

I[I=-RTIna,
De modo entonces que un aumento en la concentracion de solutos aumentan la presioén
osmotica y disminuye la actividad del agua El algoritmo que representa la relacion entre la
presion osmotica y la actividad del agua es la siguiente:

RTna,=-V,]]

Por lo tanto en la ecuacion general del potencial quimico del agua, el término RT /n a,,
puede ser reemplazado por -V, [].

""La masa por mol de agua es 0.018016 kg mol™

2 Una solucién aislada tiene potencial osmotico, lo que significa que puesta en un osmémetro puede
manifestar presion. Para los fines bioldgicos, a menudo los instrumentos que miden potencial osmoético lo
hacen en funcion de otra propiedad coligativa de la solucion, tal como la elevacion del punto de
ebullicién o el descenso de la presion de vapor o del punto de congelacion, que estan directamente
correlacionados con el potencial osmotico. Para considerar el efecto de los solutos, se tiene en cuenta la
osmolaridad de los solutos en lugar de la molaridad, lo que permite hacer una correlacion mas perfecta
entre la concentracion de los solutos y su influencia en el potencial osmdtico de la solucion. Para esto es
importante considerar la relaciéon de Van’t Hoff
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6.4. Presion matrica

Hay un término que frecuentemente se incluye en la ecuacion del potencial quimico del
agua, que es importante para ciertas aplicaciones de la fisiologia vegetal, y es el llamado presion
matrica. Esta presion no representa ninguna fuerza nueva, pero resulta til discriminarla cuando
surgen interacciones en interfases como son el liquido-so6lido en la superficie de los coloides.
Cuando las moléculas de agua estan asociadas con las superficies de particulas coloidales,
tienen menor tendencia tanto a reaccionar quimicamente en la solucién, como a escapar al
ambiente en forma de vapor. La presencia de interfases disminuye la actividad del agua,
especialmente cerca de las superficies. Como también la presencia de solutos disminuye la
actividad del agua, se suele considerar que ambos efectos son aditivos en una solucién que
contiene solutos ordinarios y coloides, y por lo tanto el término IT incluiria ambas interacciones
obedeciendo a la siguiente relacion matematica (Nobel, 1991):

II=7+ 1]

donde:
1. la presion matrica
I1;. el potencial debido a los solutos ordinarios.

Las areas en las que el potencial matrico es aplicado, son las que describen el potencial
agua de suelos y en paredes celulares.

6.5. Potencial agua

De acuerdo a todas las consideraciones anteriores, podemos escribir la ecuacion del
potencial quimico del agua, de la siguiente manera (Nobel, 1991):

uw=,uw*—VWH+ VP +m,gh

La cantidad ., - p1,,  es importante para discutir las relaciones hidricas de las plantas.
Representa el trabajo involucrado en mover un mol de agua desde un reservorio de agua pura a
la presion atmosférica, a la misma temperatura del sistema en consideracion, y al nivel cero del
término gravitacional, a otro punto arbitrario del sistema (a P y T constantes). Una diferencia
entre las dos ubicaciones en el valor p, - 1, ~ indica que el agua no esta en equilibrio, por lo que

tendera a fluir hacia la region donde el Ap sea menor.

Una cantidad proporcional a p, - 1, que se usa en el estudio de relaciones hidricas en
plantas, es el potencial agua, ¥, que se define de la siguiente manera:

V= e :P'H—i_pwgh

En la que el término p, se refiere a la densidad del agua y es igual a m,, / V,, que es la
masa por mol de agua sobre el volumen por mol de agua. La magnitud p,, g & es 0.0098 MPa m"
'. Asi, si el agua se mueve 10 m verticalmente, la contribucion gravitacional al potencial agua se
incrementa en 0.1 MPa. Para ciertas aplicaciones este término es obviado.

La ecuacion indica que un incremento en la presion hidrostatica aumenta el potencial
del agua, y que un incremento en la presion osmotica lo disminuye.

La convencion para definir ' es la siguiente:
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Y= ][] Tp‘i‘ BVS+ Y{g

donde:
Wp potencial hidrostatico o potencial de presion
P, potencial osmotico
¥, potencial gravitacional

7. Agua y biomoléculas
7.1. Agua y estructura de glicidos

El enlace puente hidrégeno es responsable de la solubilidad de las sustancias polares en
agua, asi como de sus estructuras. Los glucidos interaccionan fuertemente con el agua, debido a
que poseen multiples grupos hidroxilos que pueden intervenir en la formaciéon de puentes de H.
En la siguiente figura se representan las interacciones puente hidrogeno entre los glicidos y el

agua:

OH

Figura 15. Puentes de hidrégeno predichos mediante simulaciones de dindmica molecular (Almond,
2005).

La comprension de la dependencia entre las moléculas de los glucidos y el agua, resulta
clave para determinar la conformacion y dinamica de los enlaces glucosidicos, asi como la
funcién de oligo y polisacaridos, y podria explicar por qué ciertas secuencias de azlicares han
sido seleccionadas durante la evolucion, a expensas de otras.

En particular, el tipo de enlace entre glucidos condiciona la interaccion que establecera
con el agua, y la flexibilidad de la estructura resultante. Asi por ejemplo, las moléculas de
glucosa unidas entre si por enlaces tipo alfa como en el almidon, configuran estructuras
compactas y flexibles, mientras que si los enlace son de tipo beta como en la celulosa generan
estructuras extendidas y rigidas. Esta mayor o menor flexibilidad esta dada por la posibilidad de
establecer puentes de H con el agua, o predominantemente con oxhidrilos de otras moléculas de
glucidos (Almond, 2005).

Desde otro punto de vista, los glucidos como solutos polares afectan las propiedades
coligativas del agua. En particular los glicidos de bajo peso molecular y sus derivados
alcohdlicos (como el glicerol por ejemplo), se conocen como anticongelantes coligativos o
crioprotectores, ya que bajan el punto de congelacion del agua en proporcion a su concentracion
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en la solucion, para el caso de soluciones diluidas. Entre los que se citan trehalosa, sacarosa,
rafinosa, fructanos, sorbitol o manitol cumplen un rol muy importante en los seres vivos en las
adaptaciones metabolicas que previenen la muerte por congelamiento (Zeiger, 2002).

7.2. Agua y estructura de proteinas y dcidos nucleicos.;Qué pasa con el agua al
interaccionar con polielectrolitos?

Cerca de los polielectrolitos la osmolaridad es alta y la actividad y el potencial quimico
del agua son bajas. El potencial del agua es parcialmente incrementado por colapso de la red de
puentes de hidrogeno, dando origen a agua de alta densidad (AAD). Si la superficie en contacto
con el agua es altamente cargada, la zona de AAD puede alcanzar varios nandometros y la
densidad de esta primera capa de hidratacion puede ser mayor a 1.1 g/ml. La zona de AAD es
fluida y reactiva, débilmente unida por puentes de hidrogeno, y acumula pequefios cationes,
aniones multivalentes (doble capa de polielectrolitos) y solutos hidrofobicos. Para mantener el
potencial del agua constante, el agua que rodea a esta zona de bajo potencial AAD, tiene un
potencial ain menor, mediante una reduccion de su densidad, generando por tanto una zona de
agua de baja densidad (ABD). Estas dos zonas no son estrictamente distinguibles, pero el
potencial del agua es similar mostrando un gradiente desde la superficie al interior de la masa de
agua. (Chaplin, 2006).

Las propiedades unicas de hidratacion de macromoléculas bioldgicas, en gran medida
determina su estructura tridimensional, y por lo tanto su funcién en solucion.

7.2.1. Caso particular de las proteinas

La hidratacion es muy importante para la estructura tridimensional y actividad de las
proteinas. Las proteinas en solucion poseen flexibilidad conformacional, que acompafia a un
amplio rango de estados de hidratacién que no se muestran en el estado cristalino. Existe
tension entre el ABD y las superficies hidrofobicas, que conducen a la formacion de un ntcleo
hidrofébico. Sumado a esto, el agua actia como un lubricante que favorece los cambios
necesarios en los puentes de hidrégeno, y los movimientos moleculares internos en la proteina
necesarios para su actividad bioldgica, dependen de esta plasticidad que determina el nivel de
hidratacion de la molécula.

La primera capa de hidratacion alrededor de las proteinas es ordenada, con alta tasa de
transferencia de protones. Es ademas un 10 a 20% mas densa que el agua de la masa total. Por
medio de analisis de rayos X, es posible demostrar que el agua se encuentra mas ordenada en las
zonas que rodean a las partes polares, pues alli los tiempos de residencia de las moléculas de
agua son mayores que en torno de las zonas no polares. El tipo de orden en torno de los grupos
polares y no polares es diferente. Los grupos polares interaccionan con el agua mediante
puentes de hidrégeno e interacciones idnicas. Los grupos no polares promueven estructuras de
clatratos de baja densidad, con mayor libertad de rotacion, y rodeados de agua mas densa.

El plegamiento de las proteinas (Fig. 16) responde a las interacciones hidrofobicas y
para minimizar la exposicion al agua las proteinas adoptan una conformacion tendiente a la
esférica (en realidad es poliédrica).

El agua es critica, no solamente para el correcto plegado de las proteinas sino para el
mantenimiento de su estructura. Los cambios de energia libre de plegamiento y desplegamiento
son debidos a efectos combinados de tanto el plegado/desplegado como cambios de hidratacion.
Estos se compensan de modo que la energia libre de estabilidad de una proteina tipica es
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solamente 40-90 kJ/mol, que equivale a unos pocos enlaces de hidrogeno. Existen
contribuciones entalpicas y entropicas a ese cambio de energia libre que cambian con la
temperatura y por lo tanto da lugar a desnaturalizacion por calor y en algunos casos, por ftio.

La hidratacion de los grupos polares internos es mayormente responsable de la
desnaturalizacion por frio, dado que la energia de hidratacion es mayor con frio. Por lo tanto, la
desestabilizacion de las proteinas en solucion por accion del frio, es debida a la natural
estructuracion del agua a menores temperaturas.

Figura 16. La conformacién de una proteina globular es aproximadamente esférico, con sus grupos
hidrofobicos en el interior de la estructura y los hidrofilicos en contacto con el medio
acuoso.

7.2.2. Caso particular de los acidos nucleicos

La hidratacion es muy importante para la conformacion y funciéon de los éacidos
nucleicos. Tanto es asi, que la hidratacion de la molécula de ADN tiene mucho que ver con el
descubrimiento de su estructura, a partir de los experimentos realizados por Rosalind Franklin,
Maurice Wilkins, James Watson y Francis Crick, entre 1951 y 1953, en el laboratorio
Cavendish de la Universidad de Cambridge en Inglaterra.

En esos afios, las imagenes obtenidas con rayos X de la molécula de ADN posibilitaron
el planteo de la estructura tridimensional de la misma. En primer lugar se obtuvo la siguiente
imagen, a la que denominaron forma A del ADN:

[ LR

Figura 17. A-ADN. Imagen obtendia con Rayos X, que no sugiere una estructura helicoidal (Tomada de
Watson, 1968).

Con el tiempo se obtuvo una segunda imagen del ADN, cuando las moléculas estaban
rodeadas de una gran cantidad de agua, y la llamaron forma B, que se ve en la siguiente figura:
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Figura 18. B-ADN. Imagen obtenida con rayos X, que sugiere una estructura helicoidal. (Tomada de
Watson, 1968).

Es interesante transcribir el pensamiento de James Watson cuando vio esta imagen: “En
cuanto vi la fotografia, quedé boquiabierto y se me acelerd el pulso. La figura esbelta,
increiblemente mas sencilla que las obtenidas con anterioridad, es decir, las de la forma A.
Ademas los reflejos negros en forma de cruz que dominaban la fotografia s6lo podian provenir
de una estructura helicoidal. Con la forma A, el argumento a favor de una hélice nunca habia
sido concluyente, y existia cierta ambigiiedad en cuanto a qué tipo de simetria helicoidal estaba
presente; en cambio la simple inspeccion de la fotografia con rayos X de la forma B, permitia
descubrir en ella varios parametros helicoidales vitales”. En definitiva, estas reflexiones
llevaron luego a la modelizacion de la estructura del ADN, con lo que podemos decir que se
inici6 una nueva disciplina, que es la Biologia Molecular.

El B-DNA requiere aproximadamente 30% en peso de agua, para mantener su
conformacion nativa en el estado cristalino; una deshidratacion parcial conduce a su
desnaturalizacion. La forma A-DNA es mas estable con menor actividad del agua asociada. Las
dos cadenas complementarias del ADN interaccionan entre si mediante puentes de H entre bases
nitrogenadas complementarias (A-T y G-C).

7.3. (Como impactan las propiedades del agua en los seres vivos?

El agua actia como moderador del clima y de los sistemas vivientes, y gracias al agua,
el clima de la Tierra se mantiene estable. El agua funciona también como moderador en los
sistemas vivos, especialmente en animales. Esto es posible gracias al calor especifico del agua,
que es de una caloria para el agua (calor especifico es el calor —medido en calorias- necesario
para elevar la temperatura de un gramo de una sustancia en un grado Celsius). En términos
biologicos, esto significa que frente a una elevacion de la temperatura en el ambiente
circundante, la temperatura de una masa de agua subird con una mayor lentitud que otros
materiales. [gualmente, si la temperatura circundante disminuye, la temperatura de esa masa de
agua disminuira con mas lentitud que la de otros materiales. Asi, esta cualidad del agua permite
que los organismos acuaticos vivan relativamente con placidez en un ambiente con temperatura
fija, y que los sistemas biologicos compuestos en mas de un 90% por agua puedan mantener su
temperatura alrededor de una 6ptima.

La evaporacion es el cambio de una sustancia de un estado fisico liquido a un estado

fisico gaseoso. Necesitamos 540 calorias para evaporar un gramo de agua. En este punto, el
agua hierve (punto de ebullicidon). Esto significa que tenemos que elevar la temperatura hasta

43 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

34 Jonas

100°C para hacer que el agua hierva. Cuando el agua se evapora desde la superficie de la piel, o
de la superficie de las hojas de una planta, las moléculas de agua arrastran consigo calor,
funcionando como un sistema refrescante en los organismos.

Otra ventaja del agua es su punto de congelacion. Cuando se desea que una sustancia
cambie de un estado fisico liquido a un estado fisico sélido, se debe extraer calor de esa
sustancia. La temperatura a la cual se produce ese cambio en una sustancia se llama punto de
fusion. Para cambiar el agua del estado fisico liquido al sélido, tenemos que disminuir la
temperatura circundante hasta 0°C. Para fundirla de nuevo, es decir para cambiar un gramo de
hielo a agua liquida, se requiere un suministro de calor de 79.7 calorias. Cuando el agua se
congela, la misma cantidad de calor es liberada al ambiente circundante. Esto permite que en
invierno la temperatura del entorno no disminuya al grado de aniquilar toda la vida del planeta.

Como solvente, el agua es considerada el solvente quimico universal de casi todas las
sustancias que pueden disolverse en agua. Como el agua es un disolvente inerte, esto tiene
importancia desde el punto de vista biologico, ya que los materiales son entregados a los
organismos en forma relativamente no modificada, y el agua misma puede usarse como solvente
una y otra vez, ya que es un solvente inerte, que no es modificado quimicamente por los solutos.
La mitad o poco mas de los elementos quimicos en diferentes proporciones se encuentran
disueltos en los cuerpos de agua naturales. Los rios, lagos y el mar son soluciones acuosas,
algunas mas concentradas que otras en sustancias de caracter organico e inorganico.

7.4. Efectos del congelamiento en los seres vivos

Las plantas y el resto de los seres vivos, se congelan cuando no pueden evitar la
nucleacién ni prevenir el crecimiento de los cristales. El congelamiento induce a la
deshidratacion celular que es la causa del mayor dafo. La respuesta de las células a las bajas
temperaturas depende de las tasas de enfriamiento a las que son sometidas las mismas
(Cabodevila & Teruel, 2001). Cuando las tasas de enfriamiento son lentas, se produce lo que se
conoce como efecto de solucidon, ya que al iniciarse el descenso de temperatura, comienza a
formarse hielo en la solucion extracelular. Como los cristales son de agua pura, los solutos
originalmente disueltos en la solucién aumentan la presion osmotica extracelular, facilitando la
salida de agua de la célula, la que disminuye su volumen. Esa salida de agua por flujo osmotico
puede prevenirse cuando la célula ha acumulado sustancias crioprotectoras, como se explicaré a
continuacion. Cuando la tasa de enfriamiento es excesivamente rapida, puede ocurrir que el
agua no alcance a salir del interior de las células y se congele formando cristales intracelulares
que pueden provocar un dafio mecanico (Cabodevila & Teruel, 2001).

Las estrategias para evitar la congelacion son varias, entre las cuales podemos citar la
depresion del punto de congelacion, la vitrificacion y el superenfriamiento. La depresion del
punto de congelacion causada por la presencia de solutos y el superenfriamiento pueden ser
estrategias que posibiliten la adaptacion de ciertos grupos de plantas al frio. Las hojas de
algunas especies, como el olivo y el bambu, se mantienen superenfriadas por largos periodos
como estrategia para evitar el congelamiento (Pearce, 2001).

Existen factores anticongelantes naturales tales como: expresion de proteinas de estrés
por frio, acumulacion de gliucidos particularmente sacarosa, acumulaciéon de otros
crioprotectores como el aminoacido prolina y modificaciones en la composicion lipidica de la
membrana.

Las proteinas de proteccion al frio, parece que actiian reduciendo la temperatura a la que

se produce la nucleacion. Estas proteinas se ubican en el espacio extracelular e interaccionan
con el hielo, modificando la forma y tamafio de los cristales (Atici & Nalbantoglu, 2003). Las
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proteinas se adsorben en la superficie de los cristales y modifican su crecimiento. Las proteinas
inhiben el crecimiento del cristal y deprimen la temperatura de congelamiento de la solucion
mas de lo que podria esperarse por efectos coligativos. Esta propiedad se conoce como
histéresis témica. Las proteinas impiden la recristalizacion que es el crecimiento de los cristales.
Las proteinas también tienen la habilidad de interaccionar con los agentes de nucleacion.

En general, la aclimatacion de las plantas al frio es debida a la acumulacion de solutos
en la raiz, especialmente azucares solubles los cuales actian por efecto coligativo reduciendo la
energia libre del agua por dilucion de la misma. Acoplado a este fendmeno, se produce una
reprogramacion del metabolismo carbonado que conduce a un cambio en la particion del
carbono fijado hacia la sintesis de sacarosa en lugar de almiddon en las hojas. Sin embargo los
ensayos realizados demuestran que la relacion entre la aclimatacion al frio y la sintesis de
sacarosa no es tan simple, ya que depende de algunos cambios en el patron de crecimiento
vegetativo (Hekneby et al., 2006).

La estructura de la membrana se dafa cuando se excede su tolerancia a la deshidratacion
que produce pérdida de sus caracteristicas semipermeables. La proteccion de la membrana se
produce por cambios en su composicion lipidica y acumulacion de solutos crioprotectores en el
citosol. La hidrolisis de sacarosa resulta en la acumulacién de azucares libres que tienen efectos
crioprotectores al mantener un bajo potencial osmotico en la célula.

El dafo también ocurre por que se supera la capacidad de tolerancia al
superenfriamiento, o embolismos en los conductos xilematicos ocasionados por los cristales de
hielo.

8. ;Como ingresa el agua al interior de los seres vivos?

El Premio Nobel de Quimica 2003 fue concedido a los estadounidenses Peter Agre y
Roderick Mackinnon por sus hallazgos sobre los canales de la membrana celular a través de los
cuales pasan el agua y las sales.

Ya a mediados del siglo XIX se suponia que debia haber algin tipo de abertura en la
membrana celular que permitiera el flujo de agua y sales. A partir de 1950 se admiti6 que el
agua podia ser transportada dentro y fuera de la célula por poros que posibilitaban el pasaje
simultaneo de agua y solutos. En los afios siguientes se consider6 que debia haber algin tipo de
filtro que impidiera que pasaran otras particulas que no fueran las moléculas de agua. Cuando se
comenzaron a hallar los canales ionicos se creyo que el agua no requeria una via especifica y
que podia pasar por difusion a través de la membrana. Pero el problema era la regulacion, pues
si no hay una estructura de proteina es muy dificil regular la entrada y salida de moléculas.

En 1992 Peter Agre logro identificar esa proteina a la que bautizo “acuaporina”. Como
sucede frecuentemente, el hallazgo de Agre resulté del aprovechamiento inteligente de una
observacion accidental. Mientras purificaban un antigeno de los globulos rojos, Agre y
colaboradores encontraban una proteina desconocida que contaminaba sus muestras. Decidieron
estudiarla, la purificaron y mediante procedimientos de ingenieria genética la insertaron en
ovocitos de la hembra del sapo africano Xenopus laevis que normalmente carece de ella y cuya
membrana es poco permeable al agua. Comprobaron que los ovocitos asi modificados y
colocados en un medio hipotonico, estallaban como consecuencia de la rapida entrada de agua.
Ese efecto no se observaba en las células que no tenian la proteina (Borgnia, 1999).

45 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

36 Jonas
fay
—— B e oy el
I [TH e
It il kA
. Envissrdnioad i
T - lsemin o
(i} Fre e !'a
|

¥

Figura 20. B) El ovocito maduro tiene una membrana con muy baja permeabilidad al agua. La formacion
de acuaporina (AQP) en el interior del ovocito, se logra inyectando en él, el material que
codifica para su sintesis. Una vez formada la AQP se inserta espontaneamente en la membrana
del ovocito. C) Para evaluar la funcion de la AQP se compara la velocidad del hinchamiento
de los ovocitos con o sin AQP colocados en un medio hipotdnico. El grafico muestra que los
ovocitos con AQP aumentan rapidamente de volumen al incorporar el agua, mientras que los
que carecen de AQP no lo hacen. El cARN es el acido ribonucleico complementario obtenido
mediante procedimientos de ingenieria genética. En él reside el mensaje que permite que el
ovocito sintetice AQP (Tomada de Capurro et al., 2004).

Las acuaporinas resultaron pertenecer a un grupo evolutivamente muy primitivo de
proteinas ampliamente distribuido en mamiferos, plantas, hongos, bacterias y practicamente
todos los demas seres vivos.

Estudios de la arquitectura funcional de las acuaporinas, permitié formular el siguiente
modelo, segun el cual la proteina estaria constituida por dos regiones repetidas, que se han
conservado en el curso de la evolucidn, las que al plegarse sobre si mismas establecen una zona
muy estrecha que constituye el “poro” propiamente dicho. Este facilita el paso de agua a través
del canal, pero no el de las sustancias disueltas en ella.
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Figura 21. A) Modelo denominado “reloj de arena”. Se indica en la figura los residuos de aminoécidos de

la aquaporina que participan directamente en su funcion. Estos son: dos grupos formados por

la secuencia de los aminoacidos asparagina-prolina-alanina (NPA en el dibujo) que forman el
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centro del poro, dos cisteinas (C en el dibujo) que tienen papel regulador y una lisina (K en el
dibujo) que determinan la alta selectividad al agua del poro. B) Mecanismo de alta selectividad
al agua de las acuaporinas. En el centro del poro existe un dipolo, esto es, un par de cargas
eléctricas de la misma magnitud y signo opuesto que no se anulan entre si por estar separadas
espacialmente. El dipolo constituye una barrera que evita el paso de los iones H'. Las

acuaporinas tampoco dejan pasar los iones mas comunes en los medios biologicos tales como
+ 1t 2+ 2+ - -
Na’, K', Mg™", Ca™, CI', HCO;".

Dado que la comprension de la regulacion del transporte de agua en las plantas puede
proveer soluciones al manejo del estrés hidrico, el estudio de las acuaporinas resulta un
poderoso conocimiento que provee una base molecular a los mecanismos de regulacion del
balance hidrico a nivel de la proteina propiamente dicha.

Se ha descrito también un mecanismo de cierre-apertura de las acuaporinas, en
respuesta a cambios de pH del medio, por lo que las acuaporinas pueden considerarse sensores
de los cambios de pH citoplasmatico que actian impidiendo el ingreso de agua a través de ellas
en situaciones de estrés, como lo es la acidificacion celular (como se produce por ejemplo
durante las inundaciones que disminuyen la concentracién de O, en el suelo).
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El agua es el componente mayoritario en las plantas, donde, segun el tipo de tejido, puede
representar entre un 60 y 90% del peso fresco. El agua cumple funciones de sostén, provee la presion
hidrostatica que impulsa el crecimiento, facilita el enfriamiento de las plantas, es el vehiculo para el
traslado axial de nutrientes por xilema y la distribucion de fotoasimilados por floema, y obviamente,
es el medio en el que se desarrollan las reacciones quimicas.

El crecimiento en volumen requiere de la incorporacion de agua (Boyer, 1987). Esto se puede
ver nitidamente, analizando, por ejemplo, el crecimiento de frutos como el tomate (Coombe, 1976;
Catala et al., 2000) donde, con las divisiones celulares que proceden luego de la fertilizacion del
ovulo, el fruto alcanza un tamafio aproximado al de una cabeza grande de alfiler. El incremento
posterior en volumen, de unas 10 veces, es puramente expansion celular, sustentada por el ingreso de
agua. Una hectarea de tomate produce, en promedio, en nuestro pais, de 30 a 40 toneladas de frutos.
Entre un 70 y 85% de esta produccion es, simplemente, acumulacion de agua, el resto del peso lo
aporta la materia seca: hidratos de carbono, compuestos nitrogenados y demas moléculas organicas, y
los minerales. El rendimiento en peso fresco, reflejo del crecimiento de los frutos, es entonces, en gran
parte, el peso del agua acumulada.

Los tejidos en rapida expansion pueden incrementar entre un 3 a un 6% su contenido en agua
cada hora. Las células de los meristemas apicales suelen incrementar su volumen 12 veces hasta
alcanzar su tamarfio final. El crecimiento de las plantas esta sustentado por la acumulacion de agua en
las regiones de expansion celular, y es en estas regiones donde residen muchos de los mecanismos
mediante los cuales los factores ambientales inciden en la productividad agricola. Pero este aspecto no
es el unico que vincula los procesos celulares de adquisicion de agua directamente con la
productividad agricola: la distribucion de fotoasimilados por floema también depende de flujos
hidricos (Taiz & Zieger, 2002).

En este capitulo se consideran los mecanismos de adquisicion de agua por las células
vegetales, presentando, en primer término una introduccién a los factores que determinan la direccion
de los flujos de agua, y la conductividad hidraulica, para analizar luego el papel de la presion
hidrostatica en el contexto del crecimiento celular. Luego se mencionan las vias de ingreso de agua a
células y tejidos, la participacion de acuaporinas en el transporte transcelular de agua, y la influencia
de factores ambientales sobre el mismo.
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1. El potencial hidrico y sus componentes en sistemas confinados

Para que el agua se mueva entre dos puntos de cualquier sistema, es necesario que exista una
fuerza impulsora, que es provista por el gradiente de potencial hidrico (A%Wa). La magnitud del
potencial hidrico en cualquier sistema es proporcional a la actividad del agua, que disminuye por la
presencia de solutos y agentes adsorbentes, cuyo valor conjunto es el del potencial osmético (Yo). En
sistemas confinados por un limite relativamente rigido, como lo es la pared de las células vegetales, el
agua genera presion hidrostatica. El valor del potencial hidrico en tales sistemas resulta de la
diferencia de estos vectores de signo opuesto, ya que la magnitud de la presion hidrostatica (P: presion
de turgencia), contrarresta parcialmente la merma en actividad del agua relacionada a solutos y agentes
adsorbentes (Yo). La relacion que se establece entre los componentes osmético e hidraulico del
potencial hidrico de una célula se aprecian en las representaciones conocidas como diagrama de
Hoffler.

potencial hidrico v sus componantes (MPa)

e e e - g g

Li L b il } LB LB

wodumen colular ralabo

Figura 1. Diagrama de Hoffler, indicando la relaciéon entre los cambios en volumen celular y los valores del
potencial hidrico, osmoético y de presion de turgencia (Adaptado de Salisbury & Ross, 1994).

En este diagrama la evolucion del potencial osmético corresponde al de una curva de dilucion,
basada en el comportamiento de soluciones diluidas.

‘{IO\ \Vlz‘“POQVz

donde:
¥,: representa el potencial osmotico antes (0;) y después (0,) de la dilucion y
V. y V;: los respectivos volumenes celulares

Sobre este diagrama, basado en un sistema con una cantidad constante de solutos, pueden
observarse que cambios en los componentes osmotico y de presion conducen a cambios en el potencial
hidrico. Al adquirir solutos (por captacion o sintesis), el potencial osmoético de la célula se hace mas
negativo, y el Wa disminuye. Si se reduce la presion de turgencia, como ocurre cuando se ablandan las
paredes celulares durante el crecimiento en extension, el Wa también disminuye. Ambas situaciones
conducen, como consecuencia, a modificaciones en el gradiente de Wa entre la célula y su entorno y
de esa manera, a direccionar el flujo de agua en el sistema.
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Los efectos de la adquisicion/generacion de solutos sobre el valor del potencial osmético vy,
consecuentemente, el hidrico, y la movilizaciéon de agua hacia una célula se ilustra con especial
claridad en las células oclusivas que forman el estoma. Dichas células cuentan con paredes mas
engrosadas hacia el poro del estoma. En las células oclusivas, la Iuz estimula (indirectamente) la
captacion de potasio, cuyo ingreso deriva en disminuciones del potencial osmotico e hidrico, y en un
consecuente flujo de agua hacia la célula (Taiz & Zieger, 2002). Al incrementarse el volumen y la
presion de turgencia, las células oclusivas, por las caracteristicas de sus paredes celulares, adquieren
forma arrifionada en las dicotiledoneas y el poro flanqueado por las mismas se agranda: el estoma se
abre. La oscuridad ejerce el efecto contrario, las células pierden potasio, consecuentemente se
incrementa su potencial osmotico, por ende el hidrico, y el agua fluye desde esas células hacia un
entorno de potencial hidrico mas bajo. Al perder agua las células oclusivas, cambian su forma y el
estoma se cierra.

El componente hidraulico esta relacionado con las caracteristicas de rigidez de las paredes
celulares (Ray, 1987). La forma de la curva de la presion hidrostatica depende de la rigidez de las
paredes celulares. En células de paredes rigidas, la caida de la turgencia en funcioén de variaciones en
volumen celular es mas pronunciada que en células de paredes mas flexibles. En ese caso, con
menores cambios de volumen celular se producen cambios de mayor magnitud en turgencia y en
potencial hidrico. La pendiente de la curva de la turgencia no es constante en funcién del volumen
celular, porque en condiciones de baja presion hidrostatica las paredes ceden con facilidad, mientras
que su resistencia aumenta al incrementarse la presion. La dinamica del aflojamiento y la rigidizacion
de paredes ha sido tratada exhaustivamente en revisiones recientes (Cosgrove, 1999), y la influencia
de factores de estrés sobre estos aspectos ha sido objeto recurrente de investigacion (Degenhardt,
2000; Sharp et al., 2004).

1.1. Conductancia hidraulica en células vegetales

El marco tedrico que incluye conceptos y terminologia referidos al transporte de agua, ha sido
tratado en profundidad en las revisiones de Steudle (Steudle, 1989; 1992; 1995; 1997; Steudle &
Peterson, 1998), y otras referencias pertinentes se pueden consultar en Moreshet et al. (1996) y Oertli
(1996). Sucintamente, existen dos tipos de flujos de fluidos y sus combinaciones: de difusion y de
conveccion. El primero se refiere al movimiento relativo de unos elementos con respecto a otros,
producto del movimiento térmico de las particulas individuales y cuya direccion neta es la del
gradiente de concentracion. El segundo es el movimiento conjunto de todos los componentes de un
sistema siguiendo la direccion de un gradiente de presion, y a este concepto se ajusta el flujo de las
soluciones en xilema y floema.

El flujo de agua (Jv, m> m™s™) puede ser descripto por la siguiente ecuacion:
JV: LP (AP—GAIPO)

donde:
Lp: conductividad hidraulica (m s MPa™)
o: coeficiente de reflexion
AP y AY, : diferencias de presion hidrostatica y potencial osmotico, respectivamente, entre los puntos que originan
el flujo

La conductividad hidraulica tiene en cuenta la superficie a través de la cual ocurre el flujo
(m’/m’= m). Un concepto asociado, el de conductancia hidraulica (m’ s MPa™) no tiene en cuenta tal
superficie, y es simplemente la pendiente de la curva de flujo en funcion del potencial hidrico.
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El coeficiente de reflexion indica la eficiencia relativa que tiene el gradiente de potencial
osmotico con respecto al de presion hidrostatica para movilizar el flujo de agua. Este coeficiente varia
entre 1 y cero, pero puede ser negativo (-1). Con un valor de 1, ambos gradientes tienen la misma
fuerza, tal como ocurre con membranas perfectamente semipermeables como lo son el tonoplasto y el
plasmalema. El apoplasto es permeable a los solutos, con un coeficiente de reflexion cercano a cero, lo
que indica que el gradiente osmotico no tiene incidencia como fuerza movilizadora de agua, tal como
ocurre en paredes celulares, en el xilema y en el suelo.

El flujo de agua hacia una célula en crecimiento se define por los siguientes términos:

Q=K (A, - P) (Ray, 1987)

donde:
Q. tasa de ingreso de agua y
K: conductancia hidraulica de la membrana

Si la célula no crece, Q es cero y AY,=P. Si la célula crece, la extension irreversible es
equivalente a:

E=¢ (P -Y)O[J (para P>Y, ya que si P<Y, la E es cero)

P es la presion de turgencia y Y es la minima presion necesaria para que haya expansion
celular (presion umbral). ¢ es un coeficiente de extensibilidad que indica la velocidad de extension de
la pared por unidad de incremento de P por encima de Y. Esa expresion se conoce generalmente como
ecuacion de Lockhart. Numerosas evidencias han confirmado que la presion de turgencia por encima
de la presion umbral es la que impulsa el crecimiento celular, al inducir la extension irreversible de la
pared celular (Boyer, 1987; Neumann ef al., 1988) (ver mas adelante).

En condiciones de crecimiento, estas dos ultimas expresiones deben ser equivalentes y la tasa
de crecimiento o expansion celular puede ser representada como

Q=E= ¢K(AIT-Y)/(¢ + K)

Esta ecuacion pone de relieve que el crecimiento puede estar limitado por la conductancia
hidraulica, la adquisicion y uso de solutos y por las propiedades de las paredes celulares (que
determinardan P y Y) (Lu & Neumann, 1999), segtin sean los valores de ¢ y K. La ecuacion también
indica que, independientemente de la naturaleza del factor limitante, el crecimiento esta condicionado
por AIl. Dado que el incremento de volumen producto del ingreso de agua, tiende a disminuir la
concentracion de solutos, el crecimiento celular sustentable también se basa en el mantenimiento de
AIT por incorporacion o sintesis de solutos.

2. ;Qué limita el crecimiento celular?

Las zonas en expansion de raices, de las laminas foliares de monocotiledoneas y las zonas de
elongacion de hipocoétilos de dicotiledoneas (ubicadas en el gancho plumular) se prestan para el
estudio de estos factores, ya que, alli, la distribucion del crecimiento puede ser descripta en forma
precisa. Por ejemplo, la distribucion de tasas de elongacion en la base de laminas foliares de
monocotiledoneas tiene una forma campanular, indicando regiones de crecimiento acelerado y
desacelerado (Rodriguez ef al., 2002). Se observa que el crecimiento esta restringido a unos 4-5 cm a
partir de la base de la [amina. Las tasas de deposicion de agua en esa zona guardan relacion con la
distribucién de las tasas de crecimiento (Neves-Piestun & Bernstein, 2005), y ambos parametros son
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afectados negativamente por condiciones de estrés ambiental, como la salinidad. En puntas de raices,
la distribucion de crecimiento también tiene forma campanular, aunque la longitud de la zona de
expansion es mucho menor (ca. 1 cm) que en laminas foliares (Sharp et al., 1988; Walter et al., 2003).
Una de las preguntas que centraron la atencion de los investigadores es si la distribucion de tasas de
crecimiento responde a variaciones en turgencia a lo largo de la zona en expansion. Evidencias
surgidas de esos trabajos han sefialado que la turgencia es aproximadamente constante a lo largo de la
zona en expansion (Pritchard, 1994) y por lo tanto no explica la distribucion de tasas de crecimiento.
Valores constantes de presion de turgencia a lo largo de la zona de elongacion han sido observados
reiteradamente, tanto en raices (Pritchard & Tomos, 1993) como en hojas de monocotiledonea (Fricke
et al., 1997). Sin embargo, otras mediciones, efectuadas en células epidérmicas de la zona de
elongacion de hojas de maiz mostraron variaciones en los valores de la presion de turgencia dentro de
la zona, en coincidencia general con la distribucion de tasas de crecimiento alli (Bouchabké et al.,
2006).

La falta de asociacion verificada inicialmente entre la turgencia y la distribucion de las tasas
de crecimiento llevd a sugerir que esta ultima respondia a diferencias en la capacidad de extension de
las paredes celulares, hipotesis que fue verificada en diversos sistemas en expansion, tales como
hipocétilos de pepino (McQueen-Mason, 1995). Si bien las variaciones en capacidad de extension de
paredes celulares coinciden con la distribucion de tasas de crecimiento, es evidente que se requiere de
una presion hidrostatica superior a un umbral para impulsar la expansion celular, que esta brindada por
la adquisicion de agua. ;Qué sustenta, entonces, la distribucion de tasas de deposicion de agua? La
distribucion de metabolitos no guarda relacion con la distribucion espacial de tasas de elongacion en
raices (Walter et al., 2003) ni en hojas (Walter & Schurr, 2005). Se ha visto, sin embargo, que es la
distribucion de tasas de deposicion de nutrientes la que guarda similitud con la de tasas de elongacion
(Walter et al., 2003). En hojas de plantas salinizadas se ha sugerido que la principal limitante a la
elongacion es la capacidad de captacion de solutos por las células (Fricke & Peters, 2002), tales
solutos generan las diferencias de potencial hidrico necesarias para impulsar el ingreso de agua.
(Cuales son, luego, las vias de ingreso del agua a la célula en respuesta los gradientes de potencial
hidrico?.

3. Vias para el pasaje del agua por los tejidos de una planta

En los tejidos, el agua fluye por tres caminos posibles: a través del apoplasto, a través del
simplasto, pasando a través de plasmodesmos, sin atravesar membranas, o bien, en lo que se ha
llamado via transcelular, en que el agua pasa por simplasto atravesando plasmalema y tonoplasto. Las
dos ultimas vias implican captacion y pasaje de agua por las células (Steudle, 1997) y no se han
podido separar experimentalmente por lo que se habla de un camino "transcelular". Por esto se
considera que en los tejidos, en esencia, el flujo del agua opera a través de dos componentes en
paralelo: apoplastico y simplastico, que se suman en la determinacion de la conductancia hidraulica
tisular. En el pasaje transcelular, se considera que las membranas plasmaticas oponen la principal
resistencia al flujo (Chaumont et al., 2005).

4. Participacion de acuaporinas en el transporte transcelular de agua

El pasaje transmembranal de agua opera por difusion a través de la bicapa lipidica y por
canales proteicos denominados acuaporinas. Si bien se ha argumentado que las membranas lipidicas
son muy permeables al agua, sugiriéndose que soportarian los flujos de agua calculados (Hill et al.,
2004), se ha mostrado, sin embargo, que no soportan los flujos de agua predichos. La participacion de
canales de agua (acuaporinas) en la permeabilidad de membranas al agua surgi6é de trabajos que
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mostraron que sales de mercurio, inhibitorias para la actividad de acuaporinas, reducian la
conductancia hidraulica (ver revision de Chaumont et al., 2005). Pruebas adicionales acerca del rol de
las acuaporinas en el transporte de agua fueron aportadas por la expresion ectopica de genes para
acuaporinas en oocitos de Xenopus, y por la atenuacion o la sobreexpresion de este tipo de genes en
sistemas vegetales (Chaumont et al., 2005). El premio Nobel de Quimica 2003 fue compartido por
Roderick MacKinnon por sus trabajos sobre canales idnicos y Peter Agre, descubridor de las
acuaporinas. En su conferencia Nobel, el Dr Agre hizo mencion a quienes, por métodos biofisicos,
habian predicho la existencia de canales de agua en membranas, entre ellos, el Dr Mario Parisi de la
Argentina.

Las acuaporinas son proteinas intrinsecas de las membranas (Membrane Intrinsic Proteins,
MIPs) que constan de seis dominios transmembranales, con los extremos N y C terminales hacia el
citosol. En plantas se han dividido en cuatro subfamilias, las de membrana plasmatica (MIPs), las de
tonoplasto (TIPs), las similares a la nodulina 26 (NIPs) y otro grupo de proteinas basicas pequefias
(SIPs). Generalmente se presentan en tetrameros, donde cada mondmero es un poro independiente. La
multiplicidad de isoformas de las acuaporinas y de su ubicacion tisular ha llevado a sugerir que
contribuyen a determinar las propiedades hidraulicas de los tejidos a lo largo del desarrollo de la
planta (Maurel & Chrispeels, 2001). Se expresan abundantemente en raices, donde median la
incorporacion de agua desde el sutrato (North et al., 2004). En hojas, estas proteinas contribuyen a la
descarga de la solucion del xilema y a determinar el camino del flujo transpiratorio. Las acuaporinas
de tonoplasto median el intercambio de agua entre citosol y vacuola y se ha sugerido que juegan un
papel importante en la osmorregulacion (Tyerman ef al., 2002). Evidencias recientes sugieren que las
acuaporinas pueden transportar ademas de agua, pequefios solutos eléctricamente neutros, tales como
amonio, glicerol e incluso CO, (Uehlein et a/., 2003; Hanba et al., 2004), seguramente participando en
la reduccion de la resistencia interna al movimiento de CO..

La regulacion de la actividad de acuaporinas en membranas celulares implica mecanismos
diversos: alteracion en la expresion génica en funcion del tipo de célula, la etapa del desarrollo, y
condiciones ambientales, localizacion celular, etc. Ademads, la regulacion del trafico de estas proteinas,
y su isomerizacion también afectaria la permeabilidad de membranas. Los cambios conformacionales
que conducen a la apertura o cierre de estos poros se denominan "gating", (relacionado con el
concepto de apertura). Los rapidos cambios en apertura de los canales permiten la adecuada
sintonizacién de la conductancia hidrdulica a los requerimientos de condiciones ambientales
cambiantes (Chaumont et al., 2005). Diversos factores afectan la apertura de estos canales (Luu &
Maurel, 2005), el estado de fosforilacion y la heteromerizacion de las proteinas del canal, el pH, la
disponibilidad de Ca™ (Alleva et al., 2006), presion hidrostatica, gradientes de solutos, temperatura, v,
mas recientemente, las especies activas de oxigeno (Henzler et al., 2004; Aroca et al., 2005). La
proteina acuaporina tiene varios sitios de fosforilacion, en serinas del extremo N terminal (Ser7 y
Ser23), y en los lazos transmembranales (Ser99, Ser 115, Ser274, etc.). En pétalos que se mueven en
respuesta a temperatura, los movimientos dependen de flujos de agua, y la
fosforilacion/desfosforilacion de acuaporinas correlaciond con los cambios en el transporte de agua.
Estos eventos pueden ser catalizados por kinasas dependientes de Ca*" y fosfatasas (Azad et al., 2004).
Aspectos mecanicos contribuyen también al cierre de los canales y podrian explicar la sensibilidad a
cambios de turgencia (Wan et al., 2004).

La participacion de acuaporinas en el traslado de agua se ha investigado en muchos y diversos
sistemas vegetales en crecimiento. Por ejemplo, durante la germinacion de granos de polen, se produce
un rapido traslado de agua, nutrientes y pequefias moléculas desde el estigma hacia el grano (Wheeler
et al., 2001). El descubrimiento de la expresion de acuaporinas en los estigmas llevo a plantear
modelos en los que las acuaporinas estaban involucradas en la regulacion del flujo rapido de agua
hacia los granos en germinacion (Dixit ef al., 2001). Sin embargo, dada la alta redundancia de los
genes para acuaporinas en el genoma de Arabidopsis, no se ha podido asignar univocamente una
funcion en la germinacion de los granos de polen a tales genes (Sanchez et al., 2004).
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5. Influencia de factores ambientales sobre la conductancia hidraulica

Existe disminucion en conductancia hidraulica en asociacion con condiciones de estrés
ambiental resultante de deficiencias minerales (Clarkson et al., 2000), hidricas (North & Nobel, 1991)
y salinas (Ortega & Taleisnik, 2003; Peyrano et al., 1997), que han sido descriptas exhaustivamente y
se han asociado a alteraciones morfoldgicas (Cruz et al., 1992) y fisioldgicas diversas.

La disminucion de la conductancia hidraulica por exposicion a la salinidad en raices de tomate
pudo ser solamente parcialmente revertida por tratamientos con mercaptoetanol, reactivo que protege
la actividad de las acuaporinas (Peyrano et al., 1997). En Arabidopsis, recientemente se ha demostrado
que la exposicion de raices a estrés salino induce cambios en la expresion de acuaporinas a diversos
niveles (Boursiac et al., 2005), y que éstos contribuyen a la observada disminucién en conductancia
hidraulica en condiciones de salinidad. Estos cambios implican tanto disminucion en la transcripcion
de genes mayoritarios para estos canales, asi como relocalizacion subcelular de acuaporinas tanto de
membrana plasmatica como de tonoplasto. Los experimentos de Vera-Estrella et al. (2004) muestran
que la relocalizacion intracelular de acuaporinas (de tonoplasto a vesiculas membranales) juega un
papel importante en las respuestas a estrés osmotico. Por otra parte, en pimiento se ha informado que
el déficit de Ca™ asociado a condiciones salinas influencia la funcionalidad de las acuaporinas
(Cabanero et al., 2006).

La relacion entre nivel de expresion de acuaporinas y la regulacion del transporte de agua ha
sido objeto de una exhaustiva revision (Maurel et al., 2003). Se han observado coincidencias entre
alteraciones en la expresion de genes para acuaporinas y fluctuaciones en conductancia hidraulica
(Lopez et al., 2003), ocasionadas por diversos factores ambientales tales como bajas temperaturas,
sequia, salinidad, ritmos diarios de intensidad de luz (Henzler et al., 1999), y restricciones
nutricionales. Por ejemplo, se ha informado de cambios paralelos en abundancia de transcriptos,
presencia de proteina acuaporina y cambios en conductancia hidraulica en nogales durante ciclos de
congelamiento y descongelamiento asociados a embolias xilematicas (Sakr et al., 2003) y se ha
sugerido que las acuaporinas juegan un papel en la reversion de las embolias al contribuir a movilizar
agua de los tejidos circundantes. Sin embargo, no siempre existe correlacion entre los niveles de
transcriptos y de proteina acuaporina (Maurel et al., 2003).

En resumen, los diversos mecanismos que contribuyen a controlar la conductancia hidraulica
de membranas no operan individualmente ni en forma excluyente. Sigue siendo un desafio para los
investigadores recabar informacion acerca de las maneras que las plantas responden a situaciones de
estrés integrando los diversos mecanismos en el tiempo y el espacio, de modo de ajustar las
caracteristicas del transporte de agua y solutos a través de sus membranas. La manipulacion genética
de las funciones de acuaporinas, y el estudio de plantas transgénicas con expresion de acuaporinas
desreguladas seguramente aportara informacion necesaria a este tema (Luu & Maurel, 2005).
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El contenido de agua del planeta se estima en mas de 1.300 trillones de litros, la mayor
parte de la cual, un 98%, se encuentra en los océanos. El resto se encuentra en los casquetes
polares (un 2%), los acuiferos, que representan la principal reserva de agua potable para el
hombre (un 0.6%), y los espejos de agua continentales como lagos y lagunas (0.01%). La
humedad del suelo acumula el 0.005%, la atmosfera el 0.001% y los rios so6lo un 0.0001% del
total. Estas cantidades han estado circulando desde hace aproximadamente 65 millones de afios
y son las que han originando y conservado la vida en la tierra desde entonces (MGAR, 2007).
Estas cifras muestran la importancia relativa de las reservas de agua del suelo como fuente de
este recurso vital.

El suelo esta compuesto por una diversidad de sustancias organicas e inorganicas,
fundamentalmente diferentes tipos de materia organica y minerales, que representan su fase
solida. El ordenamiento espacial y la relacion entre estos compuestos determinan la proporcion
relativa de la fase porosa del suelo, responsable de retener y/o conducir el agua del suelo.

El estado mas comun del agua del suelo es el liquido. Solamente bajo determinadas
condiciones puede encontrarse en el suelo en estado de vapor o sélido, y en forma simultanea en
las tres fases. El agua del suelo es un factor ecologico del complejo suelo-planta, liberador de la
sustancia acuosa para las plantas, transportador de los elementos nutrientes solubilizados y
factor pedologico del desarrollo del suelo. Es, por ejemplo, el factor que regula los procesos de
la formacion del suelo como la meteorizacion, el enriquecimiento de humus y la lixiviacion o
transporte de sustancias.

El agua del suelo proviene principalmente de la atmoésfera en forma de precipitaciones
como lluvia o nieve (Fig. 1). La cantidad e intensidad de las precipitaciones determinan la
proporcion de agua que penetra en el suelo. Algunos factores que pueden controlar la cantidad
de agua que ingresa al suelo son la pendiente del terreno, que provoca escurrimiento superficial
y subterraneo, la intercepcion por parte del follaje de las plantas y la evaporacion, que libera
agua directamente hacia la atmoésfera. El agua retenida por el suelo también puede perderse a la
atmosfera por transpiracion de las plantas o por evaporacion desde la superficie del suelo.

El agua que penetra en el suelo permanece retenida en los poros, los que regulan los
movimientos de descenso por infiltracion, eventualmente hasta la capa freatica, o de
translocacion subsuperficial. También puede movilizarse en forma ascendente por movimiento
capilar, por el cual el agua se traslada desde estratos subsuperficiales hacia los superficiales.
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El agua de lluvia posee bajos contenidos de sales disueltas. Al ingresar al suelo infiltra y
puede producir fenomenos de disolucion, hidrdlisis y/o precipitacion de las sales que contiene.
Por ejemplo, el CO, atmosférico induce la formacion de acido carbonico [CO, + H,O = H,COs]
que a su vez puede solubilizar carbonatos [CaCO; + H,CO; = Ca*" + 2HCO5]. En épocas secas
se puede producir el fenomeno inverso, y las aguas contenidas en los acuiferos pueden subir por
capilaridad o por gradiente de humedad hasta la superficie, donde se produce su desecacion y la
precipitacion de las sales sobre la superficie del suelo. Este proceso puede tener consecuencias
desastrosas cuando interviene la mano del hombre, por ejemplo con irrigacion de suelos en
zonas aridas-semiaridas, con consecuencias de salinizacion extrema.

EVAPOTRANSPIRACION

TRAMNSPIRACION

EVAPORACION PREGCIPITACIOMES

\EEEUEHIMIENTO

AGLIA FREATICA

Figura 1. Ciclo del agua en el suelo.

1. Formas de retencion del agua del suelo

La retencién de agua en el suelo es producida por las fuerzas electrostaticas de las
superficies de las sustancias solidas del suelo que atraen a la molécula de agua, debido a su
caracter bipolar (Fig. 2).

+ +
H H

O-

Figura 2. Representacion esquematica de una molécula de agua y de su caracter bipolar.
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El agua retenida por el suelo se puede clasificar en dos grandes grupos: el agua de
adsorcion y el agua capilar. El agua de adsorcion es aquella retenida sobre la superficie de las
particulas sélidas del suelo. La atraccion de las moléculas de agua se producen en distancias
cortas por efecto de fuerzas de van der Waals o puentes hidrogeno y en distancias algo mayores
por efecto de contraiones o cargas eléctricas presentes en el medio.

Aun cuando el suelo esté “seco” existe agua de adsorcion que es retenida a tensiones de
succion extremadamente elevadas que pueden superar los 600 MPa. Este agua se denomina
agua higroscopica y corresponde al agua retenida por las fracciones porosas mas finas del suelo,
de diametros menores a 0.2 pm.

Cuando se produce un gradiente de humedad, ya sea por estar el agua edafica en
contacto con la atmoésfera o con una zona del suelo mas seca, se desencadena un movimiento del
agua a través de los poros mas finos que se denomina movimiento capilar del agua y define al
agua capilar. La magnitud de este movimiento del agua se incrementa a medida que el diametro
de los poros disminuye. El agua capilar se caracteriza por la formacién de meniscos que
aparecen en el frente de avance del agua, como consecuencia de la interaccion entre las cargas
del agua y las fuerzas de atraccion de la fase solida del suelo.

La formacion de meniscos “descendentes” también es comtn en zonas del suelo donde
existen cambios texturales, tanto desde materiales finos a gruesos como a la inversa. En la
Figura 3 se muestra la formacién de meniscos descendentes de calcita en un manto de tosca,
generados por desecamiento de agua de infiltracion saturada con CaCO;, al pasar de una zona de
porosidad fina superficial a otra de porosidad gruesa subyacente.

Ademas del agua adsorbida por el suelo, cuya magnitud depende del equilibrio entre las
fuerzas de atraccion electrostaticas de la fase solida del suelo y la fuerza de gravedad, puede
existir agua retenida por fuerzas osmoticas, producto de la influencia de algunas sustancias,
principalmente sales disueltas en la solucion del suelo. Las sales tienden a higroscopizarse y a
captar agua del medio edafico.

Figura 3. Meniscos descendentes de calcita en un poro del suelo.

62 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

54 Buschiazzo, Aimar & Quiroga

2. Intensidad de la retencion del agua en el suelo

La energia con la cual el agua es retenida por el suelo define muchas funciones
ecoldgicas del medio edafico, particularmente la facilidad o dificultad con la que las plantas
pueden absorber el agua. Es por eso que el conocimiento de las fuerzas de retencion del agua del
suelo y los factores que las condicionan es de gran importancia para comprender las principales
funciones del suelo como fuente de agua para las plantas.

La capacidad del suelo para retener agua se expresa en unidades de potencial de
retencion de agua, equivalentes al trabajo necesario para transportar una unidad definida de agua
desde un punto a otro del suelo.

El potencial de retencion de agua del suelo se representa por el potencial agua (), que
es funcion de a) el potencial gravitacional (Wg) dependiente de las fuerzas de gravedad, b) el
potencial matrico (Wm) regulado por las fuerzas de atraccion electrostaticas del suelo, c) el
potencial osmotico (o) funcidon de la concentracion de sales en la solucion del suelo y d) el
potencial neumatico (Wn) dependiente de fuerzas de presion que ejerce la atmosfera del suelo.
El contenido de agua del suelo es mayormente dependiente de Wm.

Las fuerzas de retencion de agua del suelo se expresan en medidas de tensidon, en
unidades equivalentes a los cm de presion de una columna de agua, como el logaritmo de este
valor (pF) o en otras unidades como bares o atmodsferas (atm). Las equivalencias entre las
distintas unidades son las siguientes:

1 atm = 0.9869 bar
1 bar =3 pF

La relacion entre W y el agua disponible para las plantas depende de la distribucion de
poros y la porosidad total. Por ese motivo, el agua disponible es diferente entre suelos y entre
horizontes de un mismo suelo.

El volumen relativo de poros, denominado porosidad total del suelo, es el volumen
ocupado por los poros (V,) respecto al volumen total que ocupa el suelo (Vy). V, estd
estrechamente asociado a la textura del suelo, es decir, a la proporcidon entre particulas sélidas
del suelo de distinto tamafio. Suelos de texturas gruesas, con altas proporciones de arena, poseen
un valor de V,, pequefio y suelos de texturas finas, por ejemplo los arcillosos, poseen valores de
V, elevados. La densidad aparente del suelo (DA, masa de suelo sin disturbar por unidad de
volumen) en general estd inversamente relacionada con V. La Tabla 1 muestra rangos de
valores de ambos parametros en funcién de la textura de algunos suelos.

Tabla 1. Rangos de porosidad y densidad aparente para cuatro categorias de clases texturales de suelos
minerales (Adaptada de Schachtschabel ef al., 1989).

Clase Textural Porosidad Densidad aparente
(%) (g/em’)
Arenosa 56 -36 0.16 -1.70
Limosa 56 -39 1.26 - 1.61
Franca 55-30 1.20-0.85
Arcillosa 70 -35 0.88-1.72
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La cantidad de agua retenida por el suelo o la capacidad de retencion de agua del suelo
(CRA) depende de la proporcion entre poros de diferentes tamafios mas que de Vp. Esto se debe
a que la energia de retencion del agua del suelo, que determina cuanta agua es almacenada o se
encuentra en movimiento en el suelo, es condicionada por el tamafio de poros. Aquellos que
retienen el agua en el suelo superando a la fuerza de gravedad tienen un didmetro menor a 10
um. Los de mayor diametro poseen agua gravitacional, que puede ser traslocada hacia los
estratos inferiores del suelo. En el otro extremo, los poros con diametro menor a 0.2 pm
contienen agua generalmente no disponible para las plantas.

La relacion entre ¥ y la porosidad del suelo se caracteriza mediante las denominadas
curvas de retencion de humedad. Estas curvas se construyen mediante la determinacion del
contenido de agua del suelo a distintas tensiones de succion. Este experimento se puede realizar
ejerciendo vacio y desecando el suelo o humedeciendo el suelo por agregado de agua.

Las curvas de retencién de humedad, que grafican el contenido porcentual de agua en
funcién de la tensidén (o succidn), permiten cuantificar los contenidos de agua higroscopica,
agua util y agua gravitacional de un suelo (Fig. 4). Estos contenidos estan definidos por dos
“constantes” que son la capacidad de campo (CC) y el punto de marchitez permanente (PMP).
El primero corresponde a una succion de 0.3 atm y el segundo a una de 15 atm. Contenidos de
agua a tensiones menores a 0.3 atm corresponden al agua gravitacional, aquellos en tensiones
comprendidas entre 0.3 y 15 atm corresponden al agua disponible o util para las plantas y
definen la capacidad de retencion de agua del suelo (CRA). El agua retenida a tensiones
superiores a 15 atm corresponde al agua higroscopica o capilar y no es disponible para las
plantas. Por lo tanto, el agua que la planta puede absorber se encuentra a succiones menores a
15 atm. Solamente el agua de infiltracion que penetra en el suelo en forma muy lenta puede
suministrar agua a la planta.

CC corresponde al punto de maxima saturacion con agua de los poros del suelo y PMP
al porcentaje de agua retenida por el suelo que no esta disponible para la mayoria de las plantas.
En PMP la mayoria de las plantas pierden irreversiblemente su turgencia. CC se asocia a poros
de 10 um y PMP a poros de 0.2 pm de diametro.
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Figura 4. Relacion entre tension y contenido de agua en suelos de diferentes texturas.
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La Figura 5 muestra las curvas de retencion de agua cuando el proceso experimental
utilizado para construirlas es inverso. A la misma tension, el agregado de agua presenta curvas
con menores porcentajes de agua que cuando el experimento se realiza desecando el suelo. Esto
se debe a que, durante el proceso de humedecimiento, es necesario desplazar el aire atrapado en
los poros, para lo cual se requiere mayor gasto energético que para el proceso de desecamiento.
Este fenémeno, denominado histéresis, tiene particular importancia al momento de decidir
riegos de cultivos considerando los contenidos de agua del suelo en relacion a las constantes
hidricas.

100 i
Desecamiento
- == Humedecimiento

§ 10
S
c
O
2
) 1
=

0,1 w ‘ | |

Contenido de agua (%)

Figura 5. Esquema del proceso de histéresis.

Los contenidos de agua util del suelo son muy variables y se ven afectados por los
siguientes factores:

- La composicion granulométrica del suelo. Normalmente los suelos arenosos tienen
menor contenido de agua 1til que los suelos francos y éstos menos que los arcillosos.

- La estructura del suelo. Mayor desarrollo de estructura mejora la porosidad de poros
medios aumentando la capacidad de almacenar agua.

- FEl contenido de sustancias organicas. Los coloides organicos ofrecen una gran
superficie especifica y, por lo tanto, una mayor capacidad de retencion de agua.

- El tipo de coloides. Los coloides hiimicos retienen mayor cantidad de agua que los
minerales de arcilla. Entre las sustancias humicas los humatos retienen mas que las
huminas y que los acidos fulvicos. Los minerales de arcilla expandibles retienen mayor
cantidad de agua que los no expandibles. Entre los primeros las motmorillonitas
retienen mas que las vermiculitas y éstas mas que los intergrados. Entre los minerales
de arcilla no expandibles, las illitas retienen mas que las cloritas y éstas mas que las
caolinitas.
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- La concentracién salina de la solucidon del suelo. Mayores concentraciones salinas
producen incrementos del potencial osmético disminuyendo el potencial agua del suelo
y en consecuencia la cantidad de la misma que puede ser absorbida por las plantas.

3. Movimiento del agua en el suelo

El agua se mueve en el suelo cuando se producen diferencias de potencial entre
diferentes puntos del sistema, desde sitios con altos a sitios con bajos potenciales.

El agua del suelo se encuentra mayormente en movimiento y s6lo muy raramente en
forma estatica. El ingreso de agua de lluvia, la infiltracion, la evaporacion o la transpiracion,
producen fuerzas internas que movilizan casi permanentemente el agua del suelo.

Si el agua de las precipitaciones o de riego penetra en el suelo se produce, en primera
instancia, una saturacion hasta la capacidad de campo en la parte superior del suelo. Cuando se
supera la capacidad de campo se produce una presion del agua hacia abajo y el frente de
humedad se desplaza a profundidades mayores por el movimiento de infiltracién. De esta
manera se produce un movimiento del agua retenida en forma de pequefias laminas o capas en
los poros menores a 10 um, debido a las presiones de succion que ejercen las zonas inferiores,
mas secas.

El agua se puede mover mas rapido por infiltracion a través de algunas vias particulares
como los canaliculos que dejan las raices muertas o los pequefios animales del suelo y a través
de hendiduras producidas por el movimiento de las arcillas expandentes en sus movimientos de
expansion y contraccion. En estas zonas el agua puede infiltrar antes de que el suelo llegue a
capacidad de campo.

El agua presenta diferentes formas de movimiento dentro del suelo, la percolacion es la
traslocacion del agua hasta la capa freatica o el agua de inundacion.

El movimiento capilar es el ascenso del agua desde el agua freatica en contra de la
fuerza de gravedad, como consecuencia de las diferencias de fuerzas de succion que se
producen desde las zonas secas hacia zonas saturadas, donde la tensién es cero. La
permeabilidad es la capacidad de traslocacion de agua o capacidad de movilizacion del agua que
posee el suelo, denominado también capacidad de conductividad hidraulica o conductividad
hidraulica.

La permeabilidad depende de la cantidad, de la distribucion y de la continuidad de los
poros y por lo tanto de la textura del suelo. Mayor proporcion de poros gruesos con una buena
continuidad incrementard la permeabilidad. Normalmente suelos arenosos tienen mayor
permeabilidad que suelos francos, éstos que los limosos y estos tltimos que los arcillosos.

El movimiento del agua del suelo en flujo saturado es explicado por la ley de Darcy,
representada por la siguiente ecuacion:

W =k d¥/dl
donde:
W: volumen de agua movilizado en un plano (generalmente en cm® cm™ s™)

k: constante que identifica a la conductividad hidraulica
d¥/dl: representa la variacion del potencial en funcion de la distancia recorrida por W
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La conductividad hidraulica también se identifica con el simbolo Kf, siendo f la
velocidad de infiltracion o de fluidez del agua en el suelo. K se define como la velocidad del
movimiento del agua a una tension igual a 1.

El valor de K oscila en funcion de la textura del suelo. En suelos arenosos, muy
permeables, K presenta valores de aproximadamente 5 cm/h, mientras que en suelos arcillosos,
si estin muy compactados y densificados, puede bajar a 0.5 cm/h. Un valor medio de
permeabilidad para suelos francos con buena estructura es, aproximadamente, de 2 cm/h.

El movimiento del agua sobre flujo no saturado estd condicionado por el contenido
actual de agua y las tensiones de succion que se produzcan en el suelo. En general, la velocidad
de infiltracion del agua se incrementa en un suelo seco en relacion al suelo saturado. Por
ejemplo, un valor de K de un suelo arenoso insaturado puede ser de 7 cm/h y cuando esta
saturado aproximadamente 3 cm/h.

4. Movimiento en forma de vapor de agua

El movimiento del agua en forma de vapor se produce a través de cambios en la presion
parcial de vapor y esta determinado por la temperatura y las diferencias en las fuerzas de
succion. Con contenidos de agua por debajo de PMP, en condiciones de fuerte desecamiento, el
movimiento de agua es maximo.

Las diferencias de temperatura influyen independientemente de la tension de agua sobre
este tipo de movimiento. Es asi que el vapor de agua se moviliza desde zonas més calientes a
zonas mas frias del suelo. El movimiento del agua en forma gaseosa en el suelo es de muy baja
magnitud; por el contrario la evaporacion del agua desde la superficie del suelo es importante en
condiciones de no saturacion atmosférica.

5. El agua en suelos de la Region Semiarida Pampeana Central Argentina (RSPC)

El agua del suelo cumple diversos e importantes roles en ambientes secos, no solamente
permitiendo el desarrollo de las plantas, y por ende la produccion de los cultivos, sino también
gjerciendo otras importantes funciones como la regulacion del grado de endurecimiento del
suelo o de la susceptibilidad para erosionarse por el viento y por el agua.

La importancia del agua almacenada en suelos de ambientes semiaridos se pone de
manifiesto en el condicionamiento que ejerce sobre el grado de evolucion edafico y la
productividad del suelo. En Haplustoles y Ustipsammmentes de la RSPC el proceso de
humificacion depende directamente del contenido de agua del suelo. Esto se manifiesta a través
de la relacion entre los contenidos de las fracciones finas del suelo (limo + arcilla), responsables
de la proporcion de poros capaces de retener agua en el suelo, y los contenidos totales
(Buschiazzo et al., 1991) o de la fraccidon mas humificada de la materia organica del suelo
(Hevia et al., 2003).

Quiroga et al. (2005b), en base a los contenidos de limo y arcilla, el espesor util del
perfil y la densidad aparente, calcularon la CRA de distintos suelos y obtuvieron relaciones
positivas de este parametro con los contenidos totales de materia organica (Fig. 6), confirmando
el efecto directo que poseen los contenidos del agua edafica sobre los procesos de humificacion
en estos suelos.
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Figura 6. Relacion entre los contenidos de materia organica de Haplustoles Enticos de la RSPC y sus
capacidades de retencion de agua (Adaptada de Quiroga et al., 2005a).

La capacidad de almacenar agua de los suelos de la RSPC varia ampliamente (desde 50
a mas de 350 mm). Las variaciones de la CRA, conjuntamente con las precipitaciones,
condicionan el régimen hidrico de los suelos que inciden, a su vez, sobre la productividad de los
cultivos. La Tabla 2 muestra que la profundidad efectiva del perfil determina la CRA del suelo y
los rindes de un cultivo (centeno), que se incrementan desde suelos someros a suelos profundos.

Tabla 2. Capacidad de retencion de agua (CRA) de tres Haplustoles Enticos con diferentes espesores del
perfil y sus efectos sobre la produccion de centeno en la Region Semiarida Pampeana Central

(Quiroga et al., 2005a).

Tipo de Suelo

Somero Normal Profundo
Profundidad (cm) 76 123 187
CRA (mm) 115 204 368
Rendimiento (kg ha™) 588 a 757 ab 1049 ¢

Estos resultados muestran que, frente al mismo sistema de produccion, pueden
presentarse diferencias importantes en los rindes de un cultivo en funcion de la CRA del suelo.

La Figura 7 muestra que suelos con mayor CRA produjeron mayores eficiencias de los

barbechos, corroborando que los mayores rindes de centeno mostrados en la Tabla 2 se debieron
a la mayor cantidad de agua disponible en el suelo para el cultivo.
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Figura 7. Contenidos de agua de suelos con diferente capacidad de retencion de agua (CRA) en

funcién de los dias desde el inicio del barbecho para centeno y en ausencia de
barbecho.

En la RSPC los barbechos para cultivos de invierno son, en general, mas eficientes que
los de cultivos de verano. Esto se debe a que los barbechos para cultivos de invierno se realizan
en un periodo del afio con lluvias abundantes (otofio) y baja demanda atmosférica. Por el
contrario, el agua que almacenan los barbechos para cultivos de verano es dependiente de las
precipitaciones, ya que estas practicas son realizadas en épocas de lluvias erraticas y con
elevada demanda atmosférica.

Abascal et al. (2002) comprobaron que el almacenaje de agua por parte de barbechos
para girasol (Heliantus annus) estuvo relacionado con la cantidad y la distribucion de las
precipitaciones, mas que con el sistema de labranza. La Figura 8 muestra que cuando existieron
lluvias poco antes de finalizado el periodo de barbecho (afio 1999) el agua acumulada fue
similar entre sistemas de labranza y significativamente mayor que el contenido inicial. Por el
contrario, cuando no se produjeron lluvias pocos dias antes de la finalizacion del barbecho (afio
2000), las tres labranzas presentaron contenidos de agua similares a la situacion inicial. Los
autores concluyen que los barbechos para cultivos de verano serian mas eficientes para
acumular fertilidad nitrogenada que para almacenar agua en suelos de la RSPC.
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Figura 8. Acumulacién de agua en un Haplustol Entico en tres sistemas de labranza (LC= labranza
convencional, SD=siembra directa, LV=labranza vertical), en un afio con lluvias caidas poco
antes de la finalizacion del barbecho (1999) y en un afio sin lluvias antes de la finalizacion del
periodo de barbecho (2000), para un cultivo de girasol. (Abascal et al., 2002).
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En ambientes aridos la eficiencia de almacenaje de agua de sistemas con cobertura
vegetal, como los barbechos, han demostrado ser de poca utilidad. Adema et al. (2004)
comprobaron que en el ecosistema del monte pampeano en el cual predominan especies
arbustivas como la jarilla (Larrea divaricata) y los suelos son arenosos, la cantidad de agua
almacenada en el suelo estd estrechamente relacionada con la magnitud de las precipitaciones y
no con el tipo de cobertura vegetal. Estos autores comprobaron que el rolado de las especies
lefnosas, que producen una alta cobertura del suelo con los restos de estas especies cortadas con
métodos mecanicos, incrementan el agua acumulada en el suelo con relacion a la condicion
natural s6lo en un corto periodo del otofo, en el cual existe un leve balance hidrico positivo
(Fig. 9). Durante el resto del afo, la cantidad de agua acumulada en el suelo es dependiente de
las lluvias y no existen diferencias entre el suelo cubierto con especies lefiosas en pie, el
cubierto con especies lefiosas roladas o con especies lefiosas roladas e intersembradas con
especies forrajeras exoticas.
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Figura 9. Evolucion de las precipitaciones y el agua edafica en un Ustipsamente Tipico del oeste
Pampeano, en tres condiciones de uso del suelo (Adema et al., 2004).

Agamennoni (1996) obtuvo resultados similares a los anteriores en un area arida del sur
de la Provincia de Buenos Aires. Este autor demostré que los rendimientos de trigo (7riticum
aestivum) fueron altamente dependientes de la demanda atmosférica, con la cual presenta una
significativa relacion negativa.

La humedad del suelo también define un parametro edafico de gran importancia para la
produccion de los cultivos como es la resistencia mecanica (RM). Este parametro refleja la
facilidad o dificultad que encuentran las raices de las plantas para explorar el perfil del suelo.
Los suelos secos tienden a endurecerse y a aumentar RM y, por ende, dificultan el normal
desarrollo radicular.

Quiroga et al. (2005b) comprobaron que en un suelo con mayores contenidos de agua,
producto de una mayor duraciéon del barbecho para un cultivo invernal, los valores de RM
fueron menores que en un suelo con menores contenidos de agua, que habia sido sometido a
barbechos mas cortos (Fig. 10).
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Figura 10. Resistencia a la penetracion (RM) de suelos con bajos (---) y elevados (—) contenidos de agua
al final del barbecho (Quiroga et al., 2005b).

Sanchez & Paggi (2006) comprobaron que la relacion entre RM y la humedad del suelo
es diferente para distintos sistemas de labranza y a distintas profundidades. La Figura 11
muestra que en el estrato superficial la siembra directa (SD) present6 una relacion negativa entre
RM y humedad del suelo de tipo lineal, mientras que en labranza vertical (LV) este ajuste fue de
tipo potencial. Los valores de RM fueron mayores en LV (hasta 15 kg/cm) que en SD (hasta 7
kg/cm). A partir de los 40 cm de profundidad todos los sistemas de labranza (SD, LV y labranza
convencional —LC-) presentaron ajustes comunes entre RM y la humedad del suelo. Estos
resultados indican que en los estratos superficiales del suelo las labranzas condicionan ajustes
RM vs humedad diferentes. A partir de los 40 cm de profundidad el efecto de las labranzas deja
de manifestarse y el ajuste entre ambas variables es comun a todas ellas.

El agua del suelo también puede tener efectos sobre la susceptibilidad del suelo a
erosionarse por el viento. de Oro & Buschiazzo (2006) comprobaron que la velocidad umbral
del viento, responsable de iniciar el movimiento de las particulas del suelo durante el proceso de
erosion edlica, depende de la humedad del suelo. La Figura 12 muestra que en otofio, con
mayores precipitaciones y menor demanda atmosférica, el suelo se encuentra mas humedo,
aumentando significativamente la velocidad umbral a valores de mas de 30 km/h. En el resto de
las estaciones del afio, la velocidad umbral supera levemente los 6 km/h. Estos resultados
indican que, durante la mayor parte del aflo, excepto el otofio, los suelos pueden sufrir erosion
eolica con velocidades de viento relativamente bajas, lo que aumenta los riesgos de que este
proceso ocurra.

Panebianco & Buschiazzo (2007) comprobaron que la cantidad de suelo que se erosiona

por viento en la RSPC disminuye drasticamente con el incremento las precipitaciones que, a su
vez, aumentan la humedad del suelo disminuyendo su susceptibilidad a erosionarse.
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Figura 11. Relaciones entre resistencia a la penetracion y humedad del suelo en el estrato superficial de
un Haplustol Entico bajo a) siembra directa (SD) y b) labranza vertical (LV) y ¢) en el estrato
subsuperficial en tres sistemas de labranza (Sanchez & Paggi, 2006).
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Figura 12. Relacion entre precipitaciones, velocidad del viento, humedad del suelo y velocidad umbral
para la ocurrencia de erosion edlica en la RSPC en cada estacion del afio (Extractado de Oro &
Buschiazzo, 20006).
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En este capitulo se analizara el movimiento del agua a través de la planta desde el suelo
a la atmosfera, los mecanismos y las fuerzas conductoras que operan en el transporte del agua
en la planta y entre ésta y el ambiente. Se describiran los factores ambientales que gobiernan la
disponibilidad y pérdida de agua y los ajustes que la planta realiza frente a variaciones en el
suministro de agua en distintas escalas de tiempo.

En el continuum suelo-planta-atmosfera el agua se mueve a lo largo de gradientes de
potencial agua (y,; ver concepto en capitulo 1). El mayor gradiente ocurre entre la hoja y la
atmosfera, precisamente en la superficie foliar se encuentran los estomas, constituyendo el
principal punto de control del flujo de agua de la planta. Una baja concentracion de vapor de
agua en el aire comparada con la del interior de las hojas es la fuerza conductora de la pérdida
de agua desde las mismas, posibilitando el transporte de agua en el xilema. Esto facilita la
absorcion desde el suelo debido al gradiente de y, que se establece entre éste y las células de
las raices.

En el continuum, si bien la disponibilidad de agua en el suelo y las pérdidas por
transpiracion son los principales determinantes del balance hidrico foliar, la eficiencia en el
transporte de agua desde el suelo a las hojas y el intercambio entre compartimientos de
almacenaje internos (reservorios) y la corriente transpiratoria también juegan un papel
importante. Un fino control sobre los flujos de agua hacia, dentro y fuera de la planta, es vital
para su supervivencia en condiciones ambientales cambiantes.
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1. Movimiento del agua hacia las raices

En el suelo el agua se mueve con relativa facilidad hacia las raices de una planta que
transpira siguiendo gradientes decrecientes de y,. Cuando la planta absorbe agua del suelo,
reduce su contenido en la zona préxima a las raices, consecuentemente disminuye el valor de v,
cercano a la superficie de la raiz y se establece un gradiente con respecto a las zonas adyacentes
a la misma. El agua se mueve hasta la superficie de la raiz principalmente por flujo masal, dado
que los poros del suelo estan interconectados, a una velocidad determinada por el gradiente de
presion y la conductividad hidraulica del suelo (ver capitulo 3). A medida que el suelo se seca,
las particulas aumentan la retencion de agua debido a las fuerzas matricas, con lo cual el
movimiento de agua liquida a través del mismo declina. Si el suelo esta muy seco, cercano al
punto de marchitez permanente, puede producirse un movimiento significativo en forma de
vapor de agua. Por otra parte, gradientes de potencial osmdtico mueven pequeiias cantidades de
agua (salvo en suelos salinos), dado que la velocidad del movimiento por difusion es muy baja
(ver mas detalles en capitulo 3). El movimiento del agua a través de la interfase suelo-raiz
puede resultar mas complicado debido a la falta de continuidad hidraulica entre ambos, como
veremos en el punto 3./. En ambientes secos, la falta de contacto constituye la principal
resistencia al flujo del agua desde el suelo a las hojas.

2. Absorcion de agua por las raices

La continua absorcion de agua por parte de las raices es esencial para el crecimiento y
supervivencia de la mayoria de las plantas, debido a que ellas pierden grandes cantidades de
agua diariamente, con frecuencia mas que su propio peso en dias calurosos y soleados. Por ello,
este vital elemento debe ser reemplazado rapidamente, so pena de morir por deshidratacion.
También puede producirse muerte de hojas debido a una carga calorica excesiva, dado que la
transpiracion contribuye de manera substancial a mantener el equilibrio térmico foliar y una
disminucion de la absorcion determinara inevitablemente un menor flujo transpiratorio. S6lo
plantas muy tolerantes a la deshidratacion y unas pocas xeromorficas como los cactus, con
bajas tasas de transpiracion y una gran capacidad de almacenaje de agua, pueden sobrevivir sin
un inmediato reemplazo del agua perdida por transpiracion.

El intimo contacto entre la raiz y el suelo es primordial para una efectiva absorcién de
agua, el cual es posibilitado por el continuo crecimiento de la raiz y la presencia de pelos
radicales. Los pelos radicales son extensiones microscopicas de las células epidérmicas de la
raiz, los cuales aumentan la superficie de la misma y la consiguiente capacidad de absorcion de
agua e iones desde el suelo. El numero de pelos radicales varia entre especies y con las
condiciones del suelo; en tanto que la importancia de los mismos en la absorcién de agua y
nutrientes parece variar entre especies, cultivares y con el estadio de crecimiento de la planta
(Kramer & Boyer, 1995).

El continuo crecimiento de la raiz es un prerrequisito importante para que la planta
pueda aprovechar toda el agua del suelo, dado que una raiz tiene generalmente acceso a toda el
agua disponible dentro de los 6 mm desde su superficie. A medida que el suelo gradualmente se
seca, algunas partes del sistema radicular pueden morir, mientras que al mismo tiempo otras
contintian creciendo. El sistema radicular de una planta se desarrolla de acuerdo con el patron
morfoldgico especifico de la especie (superficial, en profundidad o en varias capas) y segtn las
condiciones del suelo. Un sistema radical extenso explora grandes volimenes de suelo en
busqueda de humedad, ya sea extendiéndose de manera horizontal o estimulando el crecimiento
en profundidad hacia capas aun no exploradas. La tasa de elongacion de la raiz varia
ampliamente entre las especies, con la estacion del afio, con las condiciones del suelo
(contenido de agua, aireacidn, temperatura) y con los cambios (ambientales, intercambio neto
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de carbono, superficie foliar) a nivel de la parte aérea que afectan el suministro de
carbohidratos. El crecimiento y distribucion de las raices son limitados en suelos superficiales,
compactados, hiimedos y retrasados en suelos frios, siendo en dichos casos, el crecimiento
inadecuado de la raiz la principal razon de un pobre suministro de agua a las plantas (Kramer &
Boyer, 1995).

Una planta puede absorber agua a partir del suelo s6lo cuando el y, de sus raices (W)
es mas negativo que el de la solucion del suelo (Wg.e) que la rodea. La tasa de absorcion de
agua (Agua,,) es la cantidad de agua que puede absorber la raiz por unidad de tiempo y es
proporcional al area de intercambio (A) en la region explorada por las raices (area activa de las
mismas) y a la diferencia de y, entre el suclo y la raiz, e inversamente proporcional a las
resistencias (r) que se oponen al movimiento del agua en el suelo y en el pasaje desde éste a la
raiz; segin Larcher (1995):

A (wsuelo B Wraiz)
Aguaabs: Zr

Debe tenerse en cuenta que el area activo de las raices y la capacidad del sistema
radical para absorber agua cambia a través del tiempo, dado que durante el periodo de
crecimiento las partes mas viejas suberizan. La suberina (sustancia hidrofobica, constituida por
polimeros de acidos grasos) es una efectiva barrera al movimiento de agua y solutos,
produciendo alteraciones en las propiedades de absorcion de las raices. Sin embargo, se ha
observado absorcion a través de raices viejas, causado posiblemente por los quiebres que se dan
en la corteza asociados con el crecimiento de raices secundarias.

3. Movimiento del agua a través de las raices

El agua entra a la raiz mas facilmente en la zona que incluye los pelos radicales. Por
arriba de la zona apical, la endodermis comienza a suberizar, limitando en mayor medida la
absorcion (Fig. 1). Ademas, las regiones maduras de la raiz con frecuencia tienen un tejido
protector denominado exodermis, consistente en una capa de células situadas en la parte interna
de las epidérmicas con propiedades similares a la endodermis, que contiene materiales
hidrofébicos en las paredes lo cual lo hace relativamente impermeable al agua.

‘i Grade de suberizacion de la sndodermis
o b Cenada
g 16 R, Calabaza
b
¥
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Figura 1. Tasa de absorcion de agua segun la distancia desde el apice de la raiz de cebada y de calabaza
con distintos grado de suberizaciéon de la endodermis (Adaptada de Kramer & Boyer, 1995).
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El agua se puede mover desde la epidermis hasta la endodermis de la raiz por tres vias
posibles (Fig. 2): apoplastica, transcelular y simplastica. En la via apoplastica el agua se mueve
a través de las paredes celulares sin atravesar las membranas. El apoplasto es el sistema
continuo de paredes celulares y espacios intercelulares en los tejidos de la planta. En el camino
transcelular el agua va atravesando secuencialmente las células, es decir que el agua cruza dos
membranas plasmaticas (una al entrar y otra al salir) y antes de entrar a la célula vecina, el agua
se encuentra temporariamente en la pared celular. En el caso de la via simplastica el agua
atraviesa las sucesivas células por los plasmodesmos (ver mds detalles en capitulo 2).

=

Figura 2. Vias para la absorcion del agua por la raiz (Adaptada de Taiz & Zeiger, 2006).

En la raiz el agua llega a la endodermis via el parénquima cortical (cortex), el cual
funciona como una especie de reservorio amortiguando las fluctuaciones a corto plazo en el
suministro a partir del suelo. En la endodermis el movimiento del agua a través del apoplasto es
bloqueado por las bandas de Caspari, dado que las paredes celulares radiales y transversales
estan engrosadas, frecuentemente lignificadas e impregnadas con suberina; de manera que debe
hacerlo a través del simplasto. La formacion de laminillas de suberina en la endodermis y la
exodermis (cuando estd presente) resulta en dos regiones de alta resistencia para el flujo de
agua y de iones via apoplasto.

La complejidad de la estructura anatémica de la raiz resulta en un transporte del agua
con resistencias en paralelo, dadas por las distintas vias de pasaje (apoplastica, simplastica o
transcelular) a través de los diferentes tejidos, los cuales estan dispuestos en serie (epidermis,
exodermis, parénquima cortical, endodermis, periciclo y elementos de conduccion).

El suministro de agua por las raices al tallo, puede cambiar de acuerdo con la demanda
de aquel. En una planta transpirante, el gradiente de presion (tension) entre la solucion del
suelo y el xilema podria ser alto y la resistencia hidraulica de la raiz baja, lo cual facilita la
absorcion de agua con el aumento de la demanda. Por otro lado, la resistencia hidraulica
radicular podria ser alta a tasas bajas de transpiracion, como sucede por ejemplo en la noche o
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durante periodos de sequia, de manera de evitar una pérdida excesiva de agua de la raiz hacia el
suelo (Steudle & Peterson, 1998).

3.1. Factores que afectan la absorcion de agua

El desarrollo de la raiz y la absorcion de agua y minerales estan fuertemente
influenciados por factores ambientales del suelo como aireacion, temperatura, humedad,
concentracion y composiciéon de la solucién. La absorcion también resulta afectada por
disturbios y por caracteristicas propias del sistema radical. Una deficiente aireacién no solo
reduce el crecimiento de la raiz, sino que también disminuye la absorcion de agua y minerales.
Los efectos fisioldgicos producidos por el anegamiento son tratados en detalle en el capitulo 6.
Con respecto a los efectos de la sequia, de la concentracion y composicion de la solucion, los
mismos son discutidos en los capitulos 5y 6.

Cuando las raices estan expuestas a bajas temperaturas, la absorcion disminuye debido
al aumento de la resistencia total al movimiento del agua a través de ellas. Esto es causado, en
parte, por el aumento de la viscosidad del agua, pero la mayor contribucion a la resistencia ha
sido atribuida al efecto sobre la permeabilidad de las membranas (alta resistencia al flujo), ya
que a bajas temperaturas los lipidos tienen menor fluidez y las proteinas estan en cierto modo
inmovilizadas. La adaptacion y aclimatacion de las plantas a bajas temperaturas generalmente
involucra un cambio hacia una mayor proporcion de acidos grasos insaturados, los cuales
aumentan la fluidez de las membranas.

La absorcion de agua se ve afectada, ademas, cuando disminuye el contacto entre el
suelo y la raiz, tal como se puede apreciar en un suelo que ha sido removido. De este modo se
explica, entre otras razones, por qué las plantulas que han sido transplantadas deben ser
protegidas de las pérdidas de agua durante los dias subsiguientes, hasta tanto el crecimiento de
la raiz reestablezca su contacto con el suelo.

También ocurre falta de continuidad hidraulica cuando la raiz esta creciendo en un poro
mas amplio que ella misma o bien cuando se ha contraido. A medida que el suelo se seca, éste y
las raices se contraen, lo cual disminuye el contacto, como también la conductancia del agua
hacia la raiz (Nobel & North, 1993). Por otra parte, se ha observado aclimatacion en raices de
plantulas de cebada, las cuales se contraen radialmente menos y mas lentamente cuando crecen
en suelos secos si han sido expuestas previamente a cortos episodios de estrés hidrico, lo cual
permitiria un mejor contacto suelo-raiz y absorcion de agua (Lemcoff et al., 2006). En tanto
que, algunas plantas presentan raices contractiles, con lo cual disminuyen en longitud y
aumentan en radio, exudan mucilagos lo que les permite mantener el contacto con el suelo,
mientras otras en cambio, presentan un sistema dual de raices: superficiales y profundas, las
cuales absorben agua en diferentes momentos segun la disponibilidad de la misma.

En suelos extremadamente secos donde el y, de la planta es mayor al del suelo, el
aumento de la resistencia de la raiz puede constituir una ventaja al evitar la pérdida de agua.
Asi, raices con exodermis pierden menos agua que aquellas que no la poseen cuando crecen en
condiciones de deficiencia hidrica (Taleisnik et al., 1999). Con igual fin, los cactus desprenden
las raices finas durante el verano, evitando asi la pérdida de agua desde las mismas al suelo y
produciendo nuevas dentro de las 24 horas después de una lluvia (Nobel, 1996). También, las
plantas pueden aumentar la conductancia de la raiz al incrementar la alocacion hacia la
produccion de nuevas raices y a las micorrizas (asociaciones simbidticas con hongos). Las
micorrizas aumentan la absorcion y la tolerancia a la sequia, al menos en determinadas
circunstancias. Estas respuestas adaptativas y de aclimatacion determinan que la biomasa de la
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parte aérea disminuya marcadamente con el grado de aridez, pero la de las raices con frecuencia
permanece relativamente constante (Lambers et al., 1998).

3.2. Redistribucion hidraulica

Las plantas pueden actuar como vias de transporte para la transferencia de agua entre
diferentes zonas del suelo. Se conoce como ascenso hidraulico al movimiento pasivo de agua a
través del sistema radical de las plantas desde capas del suelo mas hiumedas a capas con menor
contenido de humedad (Richards & Cadwell, 1987; Cadwell & Richards, 1989). Si bien el
sentido de este movimiento es generalmente desde horizontes mas profundos a los mas
superficiales, también se ha demostrado que las raices pueden distribuir agua desde la
superficie hacia capas del suelo mas profundas (Cadwell et al., 1998; Burgess et al., 1998;
2001), denominando este proceso redistribucion hidraulica (Fig. 3).

Noche ._._th__, Dia

Figura 3. Diagrama del proceso de redistribucion hidraulica (Adaptada de Scholz et al., 2004).

La fuerza motriz para que la redistribucion ocurra esta determinada por el gradiente de
v, entre los distintos horizontes del suelo. Parte del proceso involucra la salida pasiva de agua
desde las raices, por lo cual se requiere una resistencia relativamente baja al flujo reverso del
agua desde las raices hacia el suelo y un potencial hidrico menos negativo en el xilema de las
raices que en el suelo. La salida de agua esté localizada en las partes mas jovenes de las raices,
donde las bandas de Caspari y las laminillas de suberina no estan completamente formadas
(Cadwell et al., 1998). Un patron radical dimorfico aumentaria las probabilidades de que el
fenomeno suceda (Richards & Cadwell, 1987). Ocurre principalmente de noche con los
estomas cerrados y cuando la transpiracion ha disminuido lo suficiente como para que el mayor
gradiente de y, se establezca entre los tejidos radicales y el suelo.

Un aspecto a destacar de la redistribucion hidraulica es el volumen de agua que se
deposita en el perfil del suelo, el cual permite satisfacer en parte la transpiracion del dia
siguiente y, bajo condiciones de alta demanda atmosférica, puede facilitar sustancialmente el
movimiento de agua a través del continuum suelo-planta-atmoésfera (Cadwell et al., 1998). A
manera de ejemplo se ha estimado que en Acer saccharum, el 25% del agua perdida por
transpiracion es ascendida hidraulicamente (Emerman & Dawson, 1996); en Gutierrezia
sarothrae el eflujo correspondia al 15% (Wan et al.,, 1993). En estos casos, el ascenso
hidraulico agregaba un volumen adicional de agua al que la planta utilizaba en su flujo
transpiratorio, favoreciendo la asimilacion de carbono al permanecer por mas tiempo con sus
estomas abiertos y disminuyendo la influencia del estrés hidrico cuando el recurso comenzaba a
escasear (Leon & Squeo, 2004).
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La primera evidencia firme de ascenso hidraulico fue observada por las fluctuaciones
diarias en el y, del suelo (aumentos durante la noche y disminuciones durante el dia), asociado
con el arbusto Artemisisa tridenta por Richards & Cadwell (1987). El fenémeno se ha visto
también en numerosas especies distribuidas en una amplia variedad de tipos bioldgicos, algunas
de las cuales son cultivadas como tomate, algodon, maiz, alfalfa, durazno, entre otras (Caldwell
et al., 1998). Sin embargo, no todas las plantas evidencian poseer capacidad para llevar a cabo
el proceso de redistribucion de agua (Scholz et al., 2004). Este proceso puede ocurrir en
especies de bosques humedos lo cual indica que no esta restringido a ambientes aridos y
semiaridos, dado que, aunque cortos, se producen de manera esporadica o regular periodos
secos y gradientes de y, en el suelo. En algunos momentos del afio suele ocurrir que no se
produce el flujo reverso, aunque se den las condiciones de y, del suelo, debido a cambios en el
desarrollo de la raiz que reducen la conductividad hidraulica, su superficie activa o el contacto
suelo-raiz, de manera que el ascenso hidraulico puede observarse s6lo en una parte de la
estacion de crecimiento (Caldwell et al., 1998).

El significado ecofisiologico de este proceso es que podria contribuir tanto al balance
hidrico de la planta que lo realiza como al de sus vecinas como se ha observado en el Cerrado,
brasilefio, donde gramineas y arbustos utilizan el agua que es ascendida hidraulicamente por
otras especies lefiosas (Moreira et al., 2003). El agua liberada por las raices en las capas secas
del suelo puede aumentar asi la disponibilidad, para luego ser absorbida por la misma planta o
por sus vecinas cuando la cantidad de agua transpirada excede la que pueden absorber las raices
que llegan a mayores profundidades (Richards & Cadwell, 1987). Este proceso permite, ademas
de reducir la resistencia estomatica, mantener la funcionalidad de las raices mas finas, mejorar
la obtencion de nutrientes, las tasa de mineralizacion (Richards & Cadwell, 1987) y contribuir
al mantenimiento de la actividad de micorrizas y bacterias fijadoras de nitrogeno (Cadwell et
al., 1998; Scholz et al., 2004).

En el caso del agua transportada por las raices desde la superficie himeda hacia los
horizontes mas profundos, podria facilitar el crecimiento de las mismas hacia los estratos
profundos y secos donde el agua de lluvia no infiltra, permitiéndoles alcanzar las napas
freaticas. Por otra parte, la transferencia de agua desde la superficie himeda a las capas mas
profundas y secas impediria a los competidores con raices superficiales, utilizar el agua vy,
también, reducir las pérdidas por evaporacion del suelo (Burgess et al., 1998).

Un efecto potencial de la redistribucion de agua es que podria modificar las
interacciones competitivas entre plantas, alterar la composicion de la comunidad y los patrones
de distribucion, mientras que, a nivel de ecosistema aumentaria la productividad primaria
debido a la mayor ganancia de carbono a escala individual (Horton & Hart, 1998; Leon &
Squeo, 2004). En zonas aridas y semidridas, el proceso podria utilizarse para la revegetacion de
terrenos degradados por cuanto afectaria positivamente el balance hidrico del sistema, ya que
aumentaria la supervivencia de especies con sistema radicular superficial. Asimismo, las
plantas que lo presentan, actuarian como nodrizas al acrecentar la supervivencia de plantulas
durante los meses mas secos (Leon & Squeo, 2004).

3.3. Otras formas de adquisicion de agua

El agua también puede moverse desde las hojas, a través del tallo y raices, al suelo,
como en el caso de Prosopis tamarugo, dado que se genera un gradiente de y, desde las hojas
humedecidas por la niebla hacia el suelo y el agua puede estar asi disponible para la absorcion
por parte de las raices. Sin embargo, la contribucion del rocio y la niebla al balance hidrico de
la planta es motivo de controversias (Kramer & Boyer, 1995). No obstante, en el caso de
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musgos y liquenes este mecanismo de adquisicion de agua es el mas importante (Medrano &
Flexas, 2003).

En el caso de Sequoia sempervirens, la cantidad de agua absorbida por las hojas
representa solo una pequeia cantidad de la transpirada cada dia, siendo el papel mas importante
de la niebla, el de limitar la pérdida por transpiracion y permitir una mayor fijacion de carbono,
antes que proveer una cantidad de agua adicional (Burgess & Dawson, 2004).

Sin embargo, la intercepcion de la niebla parece ser una importante fuente de agua para
los bosques nublados en las montafias bajas de Colombia y Venezuela, con vegetacion de tipo
xerofila y donde el régimen de lluvias es altamente estacional. Cavelier & Goldstein (1989)
encontraron que en esas montafias la intercepcion aumentaba con la altura, en las laderas
protegidas del viento y con una apropiada inclinacion de las hojas. Asimismo, la contribucion
de la niebla al suministro de agua variaba entre estaciones secas y humedas.

Otra manera de adquisicion de agua es el caso de algunas epifitas cuyas hojas estan
dispuestas en capas concéntricas, formando una especie de colector de agua (Medrano &
Flexas, 2003).

4. Movimiento del agua a través del xilema y en las hojas

En su paso desde el suelo a la atmodsfera el agua se mueve por los conductos del xilema
por una fraccion de tiempo, que representa una proporcion relativamente baja de todas las
resistencias que el flujo del agua encuentra hasta alcanzar la atmoésfera; sin embargo, esta
fraccion puede jugar un papel significativo en la regulacion de las respuestas fisioldgicas a
nivel de los estomas, de las hojas y de la planta en su conjunto (Mencuccini, 2003). Las células
de conduccion del xilema tienen una anatomia especializada que posibilita el transporte de
grandes cantidades de agua y con gran eficiencia. El xilema esta constituido por dos tipos de
elementos: las traqueidas y los elementos de los vasos. Para mas detalles de estos aspectos
recomendamos remitirse a bibliografia referida a Anatomia y Morfologia Vegetal o de
Fisiologia Vegetal (Salisbury & Ross, 1994; Hopkins, 1999; Azcon-Bieto. & Talon 2003;
Taiz & Zeiger, 2006).

En la mayoria de las plantas, el xilema es el camino mas largo para el movimiento del
agua, aunque comparado con el pasaje a través de la raiz, es mas simple y con una menor
resistencia al flujo. La cantidad de agua que se mueve a través del sistema vascular por unidad
de tiempo, depende de propiedades especificas del xilema tales como el area conductora (el
radio de los elementos conductores) y las resistencias al flujo, el estado fisiologico de la planta
(ej. grado de apertura de los estomas) y las condiciones ambientales.

4.1. Presion radical

Algunas plantas y bajo determinadas condiciones presentan un fenomeno conocido
como presion radical. Esto ocurre cuando en la raiz se genera una presion hidrostatica positiva
al absorber iones de la solucion diluida del suelo y transportarlos al xilema. La acumulacion de
solutos en el xilema disminuye el potencial osmdtico; reduciendo en consecuencia el y,
determinando un gradiente favorable para la absorcion de agua, el aumento del flujo hidrico en
la raiz genera la presion hidrostatica positiva, la cual fuerza el movimiento del agua hacia el
tallo por el xilema. Esto explica que si se corta el tallo de una planta joven por encima del nivel
del suelo, se observa la salida de savia, lo cual puede ocurrir por varias horas, y se puede medir
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una presion positiva que puede alcanzar los 0.5 MPa, pero que comiinmente no supera los 0.1
MPa. En tanto que, a nivel de planta entera se percibe un fenémeno llamado gutacion, el cual
consiste en la exudacion de liquido a través de los poros situados en los margenes de las hojas,
conocidos con el nombre de hidatodos.

La presion radical se manifiesta en plantas bien hidratadas, es decir que crecen en
suelos humedos (con y, altos) y en una atmdsfera con altos niveles de humedad relativa donde
la transpiracion es baja. Por el contrario, cuando las condiciones de la atmosfera determinan
una alta tasa transpiratoria, el agua es llevada rapidamente a las hojas y perdida de manera que
no puede desarrollarse una presion positiva en el xilema.

4.2. Cavitacion - embolismo

En el xilema, cuando hay transpiracion, se desarrolla una gran tensién que puede
romper la continuidad de la columna de agua. Este problema puede ocurrir debido a que el agua
se encuentra en un estado fisicamente inestable y a medida que la tension aumenta, también lo
hace la tendencia de las pequefias burbujas de aire a expandirse y dar lugar a un fenémeno
denominado cavitacion. Inicialmente, hay una rapida invasion del elemento conductor por
vapor de agua, pero a medida que es llenado con burbujas de aire, las cuales pueden expandirse,
porque los gases no resisten las fuerzas de tension, entonces se detiene el flujo de agua,
fenomeno que se conoce como embolismo. La entrada de aire al xilema a través de las
punteaduras se conoce como la siembra de aire, y depende del tamafio de los poros de las
punteaduras, donde los de menor tamafio permiten el pasaje de agua pero no del menisco agua-
aire, limitando la extension de la burbuja hacia conductos vecinos. El embolismo esta ausente
al amanecer, pero puede ocurrir tempranamente en el dia aun antes del pico de transpiracion,
cuando se alcanza un y, critico.

Un segundo modo por el cual pueden formarse burbujas en los conductos del xilema es
durante los ciclos de congelamiento y descongelamiento del agua en el invierno, debido a la
reducida solubilidad de los gases en el hieclo. En este caso, la cavitacion ocurre a mucha menor
tension y es inducida de la siguiente manera: cuando el agua se congela, los gases disueltos en
ella son forzados a salir de la solucion originandose burbujas rodeadas por hielo. Cuando la
savia del xilema se descongela, las burbujas formadas durante el congelamiento pueden
disolverse o expandirse y causar cavitacion. Posteriormente, un vaso cavitado puede devenir
embolisado a medida que los gases difunden desde los tejidos que rodean al vaso cavitado. La
cavitacion se correlaciona mas estrechamente con el nimero de episodios de congelamiento y
descongelamiento, que con el grado de frio (Sperry, 1995). En contraste con el embolismo que
ocurre en el verano, el del invierno es altamente dependiente del diametro de los elementos
conductores, asi se puede predecir que vasos anchos y largos serian mas vulnerables que vasos
pequefios. Las variaciones en el didmetro de los conductos (menores en especies de altas
latitudes o altitudes) son el principal factor que explica las diferencias de vulnerabilidad a la
cavitacion de las especies por eventos de congelamiento y descongelamiento. Esta seria la
razén de por qué las coniferas (las cuales tienen traqueidas) son mas abundantes en areas frias
que los arboles de hoja ancha.

Las diferentes especies y partes del sistema de transporte de agua de una misma especie
tienen sus propias curvas de vulnerabilidad, las cuales son marcadamente afectadas por los
cambios estacionales (Grace, 1993). Pockman & Sperry (2000) proponen que la vulnerabilidad
a la cavitacion juega un importante papel en la distribucion de las plantas al influenciar la
habilidad competitiva de las especies tolerantes a la sequia en habitats mésicos. Las especies
difieren marcadamente en su vulnerabilidad al estrés hidrico que induce cavitacion (Tyree &
Sperry, 1989), siendo las de ambientes mas secos las de mayor resistencia (Wilson & Jackson,
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2006). Ademas, varia con la disponibilidad de nutrientes, tal como se ha observado en arboles
fertilizados con N, los que son menos vulnerables al embolismo que los testigos o fertilizados
con P (Bucci et al., 2006).

La formacion de embolismo es un evento comin, tanto en la parte aérea como en las
raices y es también aceptado que generalmente no es permanente. El impacto del embolismo es
minimizado por varios medios, ya que si la continuidad de la columna de agua en el xilema no
es reparada podria resultar desastroso para la planta, puesto que tales burbujas causarian la
deshidratacion y muerte de las hojas al bloquear la principal via de transporte de agua a las
mismas. No obstante, en algunos casos, el no rellenado de los vasos puede ser una ventaja,
como se ha observado en ciertos cactus, evitando asi la pérdida de agua de la planta hacia el
suelo (Lambers et al., 1998). En principio, el agua puede desviarse a través de los conductos
vecinos debido a que en el xilema los mismos estan interconectados (Fig. 4).
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Figura 4. Traqueidas (derecha) y vasos (izquierda) cavitados (Adaptada de Taiz & Zeiger, 2006).

Ademas, las plantas poseen medios para liberarse de las burbujas en el xilema, como
ocurre durante la noche cuando la transpiracion baja y la tension disminuye; el vapor de agua y
los gases pueden simplemente pasar a la soluciéon del xilema. Igualmente, bajo determinadas
condiciones, algunas plantas desarrollan presion radical; tales presiones reducen las burbujas de
aire, las cuales pueden ser disueltas.

Por otra parte, los conductos cavitados pueden ser rellenados cuando el agua en el

xilema adyacente sin embolismo, estd bajo tension, en plantas que estan atn transpirando. Los
mecanismos involucrados en el rellenado son objeto de debate e intensa investigacion. Una de
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las hipotesis propone que el rellenado involucra la carga de solutos osmoticamente activos en
las células que rodean al xilema, resultando en la absorcion de agua y en una presion adicional
al tejido. Esto crea un desbalance de presion interna que determina un flujo de agua hacia el
conducto embolisado (Canny, 1998, Bucci ef al., 2003; Domec et al., 2006). Holttd et al. (2006)
sugieren que el agua proveniente del floema que pasa al xilema en los sitios de descarga de
azucares (Teoria de Miinch del flujo masal en el floema) es la fuente de presion positiva
necesaria para el rellenado de los conductos embolisados. En tanto que, en un estudio realizado
en tallos de laurel, se propone que el floema exportaria alguna sefial para la despolimerizacion
del almidén de las células del parénquima, y esto determinaria una salida de azucar hacia los
conductos embolisados con el consecuente flujo osmético de agua y el rellenado de los mismos
(Salleo et al., 2006). Por otro lado, la longitud finita de las traqueidas y vasos del xilema, si
bien incrementan la resistencia al flujo de agua, también restringen la cavitacion. Finalmente,
muchas plantas tienen crecimiento secundario, con lo cual el nuevo xilema formado cada afio es
funcional antes de que el anterior deje de serlo.

4.3. Movimiento del agua en las hojas

El agua es conducida hacia y a través de las hojas por el xilema. En las hojas, el agua se
mueve en parte siguiendo la via apoplastica y en parte la via simplastica, pero solo cortas
distancias, ya que el xilema se ramifica en venas muy finas formando una intrincada red. El
patrén de venacion es tal, que en una hoja tipica la mayoria de las células estan dentro de los
0.5 mm de una vena menor. Sin embargo, esta disposicion genera una gran resistencia al flujo
de agua a través de las hojas, representando entre 30 y 90% de la resistencia hidraulica de la
planta (Brodribb & Holbrook, 2006).

5. Teoria coheso-tenso-transpiratoria

Esta teoria explica el ascenso del agua en las plantas y se basa en las propiedades
fisicas del agua, en los mecanismos de transporte de liquidos y en las caracteristicas anatomicas
del xilema. El agua en la planta forma una columna continua desde las superficies de absorcion
de las raices hasta las evaporantes, principalmente las hojas, pero no exclusivamente. Esta
continuidad hidraulica es altamente dependiente de las fuerzas de cohesion y tension del agua
que permite transferir instantaneamente las variaciones de tension o presion a través de la
planta.

La fuerza conductora para el movimiento del agua en la planta es generada por la
tension superficial en las superficies evaporantes, las cuales son constituidas por las paredes
celulares de las células del mesofilo o el lado interno de las células epidérmicas de las hojas.
Dichas células estan en contacto directo con la atmosfera por un extenso sistema de espacios
intercelulares llenos de aire, por los cuales el vapor de agua difunde a través de los estomas y
luego hacia el aire exterior atravesando una capa de aire calmo proxima a la superficie de la
hoja, denominada capa limite. La capa limite es la zona de transicion inmediatamente por
encima de la superficie de la planta (Fig. 5).
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Figura 5. Intercambio de gases a través de la hoja (Adaptada de Taiz & Zeiger, 2006).

Inicialmente, el agua se evapora a partir de la delgada pelicula que recubre los espacios
intercelulares, pero a medida que esto sucede, la interfase aire-agua se retrae hacia los pequefios
espacios situados entre las microfibrillas de celulosa y células adyacentes, formando un
menisco microscopico (Fig. 6). Debido a la tension superficial del agua, la curvatura de esas
interfases induce una tension o presion negativa en el agua y cuanto mas agua es removida
desde la pared, el radio de curvatura de la interfase agua-aire disminuye y la tension se hace
mas negativa, con lo cual se reduce el y, de las regiones adyacentes incluyendo el xilema. Este
cambio es inmediatamente transmitido a través de la planta y asi, la evaporacion determina
gradientes de presion o tension a lo largo de la misma, lo cual causa el flujo de agua desde el
suelo a las superficies evaporantes.
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Figura 6. Tension o presion negativa originada en las hojas (Adaptada de Taiz & Zeiger, 2006).

6. Transpiracion

79

La transpiracion puede ser definida como el flujo de vapor de agua desde la planta
hacia la atmdsfera. Aunque una pequefia cantidad de agua puede ser perdida por las lenticelas
(pequeiios poros) situados en la corteza de las ramas jovenes, la mayor proporcion (mas del

90%) se realiza a través de las hojas.

La transpiracion depende de dos factores: del gradiente de concentracion de vapor de
agua desde los espacios intercelulares de la hoja a la atmdsfera, y de las resistencias que se
oponen a la difusion hacia la atmosfera externa; lo que puede expresarse mediante la siguiente

ecuacion:

c,, hoja - ¢, aire
xr

Transpiracion =

o con la conductancia (la inversa de la resistencia)

Transpiracion = Xg (c,, hoja - c,, aire)

donde:
Transpiracion: (mol m?sT
C,a: concentracion de vapor de agua (mol m'3)
1 resistencia (s m™)
g: conductancia (ms™)

Para evaluar la diferencia de concentracion de vapor de agua, se necesita conocer las
concentraciones en los espacios de aire de la hoja y en la atmdsfera. La de la atmosfera se
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puede medir facilmente, pero la de los espacios intercelulares es mas dificultoso, sin embargo,
se puede estimar asumiendo que el , del aire en las hojas estd en equilibrio con el vy, de las
superficies de las paredes celulares. Entonces, si conocemos el y, de la hoja y la temperatura de
la misma, se puede calcular la concentracion de vapor de agua en los espacios de aire de la hoja
a partir de la siguiente ecuacion que corresponde al y, del aire:

Ya=RT In(HR)
\%

donde:
R: constante de los gases (8.32 J mol' K"
T: temperatura absoluta (K)
V: volumen molal del agua (m® mol™)
HR: humedad relativa del aire (%) = C,, , C,a(sat)

Para convertir HR en concentracion actual de vapor de agua en el aire (C,,), se necesita
conocer la concentracion de vapor de agua a saturacion (C,,(sat)), la cual es altamente
dependiente de la temperatura. La HR es una medida de la C,,, expresada como una fraccion de
la C,.(sat), o dicho de otra manera, como el contenido actual de vapor de agua en el aire con
relacion al contenido méximo de vapor de agua que puede ser mantenido por el aire a esa
temperatura. A medida que la temperatura del aire aumenta, la capacidad del mismo de
contener agua también lo hace y de manera pronunciada como se puede observar en la Figura 7.
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Figura 7. Concentracion de vapor de agua a saturacion en funcion de la temperatura (Adaptada de Taiz &
Zeiger, 2006).

El caso presentado en la Tabla 1 ejemplifica que la fuerza conductora del flujo de agua
desde la hoja, es el gradiente de concentracion de vapor de agua y no la HR, y que este depende
de la temperatura de la hoja. La concentracion de vapor disminuye desde la superficie de la
pared celular al aire fuera de la hoja. Ademas, en este ejemplo se puede observar que la HR
puede aumentar si la temperatura del aire externo es mas baja que la temperatura de la hoja y
que el aire externo con una HR del 50% tiene un y, remarcablemente bajo.

Tabla 1. Valores representativos de humedad relativa (HR), concentracion de vapor de agua (Cva) y
potencial agua (ya) en cuatro puntos de la via de pérdida de agua desde la hoja (Adaptada de
Taiz & Zeiger, 2000).
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Ubicacién HR (%) Cva (mol m”) ya (MPa)
Aire en los espacios internos (25°C) 0.99 1.27 -1.4
Justo dentro del poro estomatico (25°C) 0.95 1.21 -7.0
Justo fuera del poro estomatico (25°C) 0.47 0.60 -103.7
Aire (20°C) 0.50 0.48 -93.6

El segundo factor importante que gobierna la pérdida de agua desde las hojas, son las
resistencias a la difusion (Fig. 8). Las resistencias mas importantes a la difusion son las
asociadas con la cuticula, el poro estomatico y la capa limite, en tanto que la de los espacios
intercelulares es relativamente pequefia comparada con las otras resistencias a la difusion
(Tabla 2).

Arnfistera

nErcekdanss,

Figura 8. Representacion esquematica de las principales resistencias a la difusion de vapor de agua
(Adaptada de Hopkins, 1999).

Tabla 2. Valores de resistencias a la difusion del vapor de agua (Adaptada de Nobel, 1991).

Resistencias m’ s' mol sm’!

Espacios intercelulares 10-25 0.2-0.6

cultivos 2500-10000 60-250

Cuticula xerofitas  10000-100000  250-2500
Estom. mesofitas 50-250 1.3-6
stomas xerofitas  250-1000 6-25
L. fina 13 0.3
Capa limite gruesa 130 3

La resistencia cuticular estd dispuesta en paralelo con la resistencia estomatica, y es
mucho mayor que esta ultima. La cuticula que cubre las hojas es una multicapa de naturaleza
hidrofobica, formada por ceras, la que ofrece una resistencia muy alta a la difusion del agua,
tanto en estado liquido como de vapor. Esto hace que la cuticula sea una barrera muy efectiva al
movimiento del agua, protegiendo a la planta de la desecacién. La resistencia cuticular es
importante cuando los estomas estan cerrados y se ha estimado que solo cerca del 5% del agua
perdida por las hojas pasa a través de la cuticula, ya que la mayor parte lo hace a través de los
estomas. La contribucion de la transpiracion cuticular a la pérdida de agua varia
considerablemente entre especies, pudiendo aumentar por dafio mecanico (doblado de la hoja,
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abrasion por arena transportada por el viento), o por lluvia acida, que son factores que daiian las
ceras. Ademas, las condiciones de crecimiento de las plantas afectan el desarrollo y la eficacia
de la resistencia cuticular. Asi, por ejemplo, las hojas que crecen en ambientes y suelos secos
tienen cuticulas mas gruesas que aquellas de la misma especie que lo hacen en ambientes
htimedos.

Los estomas cuando estan abiertos, son una via de baja resistencia al movimiento
difusivo de gases a través de la epidermis y la cuticula. Los cambios en la resistencia
estomatica son importantes tanto para regular la pérdida de agua por la planta como para
controlar la tasa de absorciéon de CO, que serd fijado por fotosintesis. Aspectos que
ampliaremos en los puntos siguientes.

A partir del poro estomatico, el vapor de agua difunde a través de la capa limite, en ella
la resistencia a la difusion es proporcional a su espesor, el cual depende entre otros factores de
la velocidad del viento. Cuando el aire que rodea a la hoja esta calmo, el espesor de la capa
limite puede ser muy grande, como ocurre en canopeos densos; sin embargo, ain en dias sin
viento hay pequefias corrientes locales de conveccion que reducen la resistencia de dicha capa.
Si la velocidad del viento es alta se reduce el espesor de la capa limite y su resistencia, ya que
el viento remueve las capas de aire saturadas de vapor de agua. Los efectos del viento sobre la
transpiracion son complejos debido a que mientras un aumento en la velocidad disminuye la
resistencia de la capa limite, también enfria las hojas reduciendo el gradiente de concentracion
de vapor desde la hoja al aire. Asi, altas velocidades de viento tendrian en consecuencia un
menor impacto en la transpiracion que lo esperado en base al efecto sobre el espesor de la capa
limite y, ademas, podrian causar suficiente desecacion para inducir un cierre de estomas. Bajo
tales condiciones, la resistencia estomdtica tiene el mayor control sobre la pérdida de agua por
parte de la hoja, pero cuando no hay viento un aumento en la apertura estomatica tiene poco
efecto sobre la tasa transpiratoria. Adicionalmente, las respuestas al viento de las hojas de
distintas especies son variables y estan relacionadas probablemente a diferencias en el
comportamiento estomatico.

De acuerdo a su espesor, la capa limite, puede producir un desacoplamiento parcial
entre la transpiracion y el control estomatico de las pérdidas de agua. Se entiende por
desacoplamiento, el hecho que los estomas no ejercen un control total de las pérdidas de agua
por transpiracion, esto sucede cuando la resistencia de la capa limite es relativamente grande en
relacion con la estomatica. Por otro lado, si la resistencia de la capa limite es pequeiia, la
transpiracion estara fuertemente regulada por el grado de apertura de los estomas.

Por otra parte, varios aspectos anatomicos y morfologicos de la hoja pueden afectar el
espesor de la capa limite, como su tamafio y forma, la presencia de tricomas y estomas en
cavidades. Hojas de dimensiones relativamente grandes, tendran un espesor de capa limite
mayor y por lo tanto opondran mayor resistencia a la difusién que hojas pequefias. Sin
embargo, dado que éstas caracteristicas no pueden ser modificadas hora a hora o ni siquiera
diariamente, solo el control de la apertura estomadtica juega un rol crucial en la regulacion de la
transpiracion.

6.1. Los estomas
6.1.1. Anatomia
Los estomas se pueden encontrar en ambas caras de la hoja (denominada

anfiestomatica), pero usualmente son mas abundantes en la superficie inferior, o bien solo se
les encuentra en ella (hipoestomatica), con la salvedad de las plantas acudticas en que se situan
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en la parte superior (epiestomatica). El control de la apertura estomatica es ejercido por un par
de células epidérmicas especializadas denominadas células guardas u oclusivas, las cuales
rodean al poro estomatico (Fig. 9). Debido a que las paredes de las células guardas estan solo
unidas en sus extremos distales, estas forman un poro cuya apertura pueden variar segin se
hinchen o se contraigan. Junto a cada célula guarda suele haber una o varias células
epidérmicas modificadas conocidas como células subsidiarias o accesorias, cuyo numero y
disposicion depende de la especie. Los estomas tipicos de las dicotiledoneas constan de dos
células guardas con forma de rifion (Fig. 9a), las de las gramineas y ciperaceas tienden a ser
mas alargadas con forma de mancuernas (Fig. 9b). Las células guardas tienen pocos
cloroplastos, mientras que las células epidérmicas vecinas casi siempre carecen de ellos.

LCalulas epidérmicos
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Figura 9. Estoma con forma de rifidn (a) y tipo graminea (b) (Azcén-Bieto & Taldn, 2003).

Una caracteristica de las células guardas es la estructura especializada de sus paredes,
las cuales en algunas especies estan engrosadas en determinadas regiones; en las arrifionadas, el
engrosamiento diferencial resulta en paredes laterales muy gruesas, una dorsal fina y la ventral
con un cierto grado de engrosamiento. Esto explicaria, en parte, el movimiento de las células
guardas, pero la caracteristica mas importante es la disposicion de las microfibrillas de celulosa
que constituyen las paredes celulares, las cuales juegan un rol esencial en la apertura y cierre
del poro estomatico. En las arrifionadas (Fig. 9a), las microfibrillas estan dispuestas de manera
radial respecto de la region central del estoma, esta disposicion se la conoce como micelacion
radial.
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6.1.2. Funcionamiento

El funcionamiento de los estomas esta relacionado con caracteristicas especiales en la
anatomia submicroscopica de la pared celular. Cuando las células guardas se expanden al
absorber agua, no pueden incrementar mucho su didmetro, ya que las microfibrillas no se
estiran, pero si pueden aumentar su longitud, en especial a lo largo de sus paredes externas. Las
microfibrillas empujan consigo la pared interna, lo cual hace que el estoma se abra. En las
gramineas, son los extremos de los estomas los que se hinchan, mientras que la parte central
permanece estrecha, separando asi las regiones medias de las dos células guardas.

Los estomas de la mayoria de los vegetales se abren al amanecer y se cierran en la
oscuridad, permitiendo ademas la entrada de CO, que se utiliza en la fotosintesis. La apertura
se produce alrededor de una hora después de iniciado el periodo luminico y el cierre con
frecuencia es gradual y ocurre durante todo el atardecer (Fig. 10). Los estomas se cierran mas
rapido si la planta es expuesta a oscuridad repentina. Las plantas CAM (metabolismo acido de
las crasulaceas, ver apéndice capitulo 5) abren sus estomas de noche, fijan el CO, en acidos
organicos y cierran sus estomas durante el dia, disminuyendo asi las pérdidas de agua por
transpiracion.
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Figura 10. Cambio diario en la apertura estomética y en el contenido de K y sacarosa en hojas de Vicia
faba (Adaptada de Taiz & Zeiger, 2006).

La apertura de los estomas es el resultado de la disminucion del potencial osmotico por
absorcion de iones, y biosintesis de moléculas organicas en las células guardas. A medida que
el potencial osmoético disminuye, también lo hace el y,, en consecuencia, el agua se mueve
hacia las células guardas y a medida que entra a la célula la presion de turgencia aumenta, lo
que se traduce en una mayor apertura estomatica. Debido a las propiedades elasticas de sus
paredes, las células guardas pueden aumentar su volumen de un 40 al 100%, dependiendo de las
especies.

La luz es la sefial ambiental que domina el control de los movimientos estomaticos en
las hojas de plantas que crecen en su habitat y en suelos humedos. Los estomas se abren cuando
los niveles de luz que llegan a las hojas aumentan, y se cierran cuando disminuye. Estudios
detallados del comportamiento de las células guardas han mostrado que la luz activa dos
respuestas distintas: una relacionada con la fotosintesis de sus cloroplastos y otra de naturaleza
especifica, activada por la luz azul.

92 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

El agua en la planta 85

El fotorreceptor de la luz azul implicado en la apertura estomatica es el carotenoide
zeaxantina. La luz azul modula la osmoregulacion de las células guardas en la membrana
plasmatica, via la activaciéon de una ATPasa que bombea H' hacia el exterior acidificando el
apoplasto, y también por la estimulacion de la sintesis de solutos orgéanicos. El resultante
bombeo de protones a través de la membrana, genera un gradiente de potencial electroquimico
que provee la fuerza conductora para la absorcion idnica. La salida de H" hace que la diferencia
de potencial eléctrico a través de la membrana plasmatica de las células guardas sea mads
negativa. Ademas, el bombeo de H' genera un gradiente de pH de 0.5 a 1 unidad. El gradiente
de potencial electroquimico permite la absorcion de K y de CI', por medio de mecanismos de
transporte secundario. Asi, la estimulacién de la bomba de protones por la luz azul, tiene un rol
clave en la osmoregulacion de las células guardas durante los movimientos estomaticos
dependientes de la luz.

La concentracion de potasio en las células guardas se incrementa varias veces cuando el
estoma se abre (de 100 mM cuando esta cerrado a 400 u 800 mM cuando abierto), dependiendo
de la especie y condiciones experimentales. Estos grandes cambios en el cation K’ son
eléctricamente balanceados por aniones CI” y malato™. Las células guardas también utilizan
sacarosa como soluto osméticamente activo, pues si bien el contenido de K™ en las células
guardas aumenta en paralelo con la apertura en la mafiana temprano, éste disminuye
prontamente durante la tarde, bajo condiciones en las cuales la apertura tiende a aumentar. En
tanto, el contenido de sacarosa aumenta lentamente durante la mafiana y después de la salida
del K', es el soluto osméticamente activo dominante y el cierre estomatico al final del dia es
paralelo a su disminucién en las células guardas (Fig. 10).

Los cloroplastos de las células guardas contienen granos de almidén grandes y su
contenido disminuye durante la apertura y aumenta durante el cierre de los estomas. La luz azul
estimula la degradacion del almidén y la biosintesis de malato en el citoplasma de las células
guardas, a partir de esqueletos carbonados producidos durante la hidrolisis del almidon.

Por otra parte, varias caracteristicas de los cloroplastos de las células guardas indican
que la funcién primaria de los mismos, es la transduccion de las sefales y no la fijacion de
carbono. La cascada de sefiales como respuesta de las células guardas a la luz azul, comprende
la percepcion de la misma en los cloroplastos, la transduccion de la sefial de la luz azul a través
de la membrana de los cloroplastos, la activacion de H'-ATPasa, el aumento de la turgencia y la
apertura del estoma (Taiz & Zeiger, 2006).

6.1.3. Respuestas

La regulaciéon de la apertura estomatica, le posibilita a la planta modificar el
intercambio de gases con la atmosfera de manera reversible, en una escala de tiempo de solo
pocos minutos. Esta regulacion de corto plazo puede optimizar la produccion de materia seca y
la proteccion contra los efectos perjudiciales de una excesiva pérdida de agua.

Los movimientos estomaticos son muy dindmicos, debido a una compleja regulacion de
multiples factores. El nivel de respuesta, la rapidez y la efectividad de la regulacion estomatica
varia con las especies, con el grado de adaptacion al habitat, las condiciones bajo las cuales los
estomas se desarrollaron (respuesta anormal si la humedad del aire fue continuamente alta), y
con las posiciones de las hojas en el tallo. Aun dentro de una especie, el curso diario de la
conductancia estomatica puede ser muy diferente segin el momento del afo. Durante la
ontogenia de una hoja, la conductancia estomatica cambia con el numero y tamafio de los poros
capaces de abrirse. En una hoja completamente expandida, hay dos aspectos referidos a los
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poros que determinan el valor de la conductancia estomatica maxima, a saber: el numero de
poros que responden a estimulos y su maximo grado de apertura.

Aunque la respuesta de los estomas a los factores ambientales y fisiologicos es
compleja, se sabe que la conductancia estomatica varia con la intensidad y calidad de luz que
llega a la hoja, la temperatura, la humedad relativa y la concentracion intracelular de CO,.
También depende de la turgencia de la hoja, es decir, del balance entre demanda (transpiracion)
y suministro de agua desde el suelo. En la Figura 11 se muestra la respuesta estomatica a
diversas condiciones ambientales (Salisbury & Ross, 1994).
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Figura 11. Respuesta estomatica a varias condiciones del ambiente (Salisbury & Ross, 1994).

Las temperaturas elevadas provocan, en general, cierre de estomas, lo cual puede
deberse a una respuesta indirecta al estrés hidrico o a un aumento de la respiracion que
determina un aumento de la concentracion de CO, en la hoja. Sin embargo, en algunas plantas
las temperaturas elevadas inducen la apertura de estomas, conllevando un aumento de la
transpiracion, que a su vez reduce la temperatura foliar. El calentamiento de la hoja por altas
irradiancias determina un mayor gradiente de concentracion de vapor entre la superficie de la
planta y el aire que la rodea, asi la transpiracion puede ocurrir a pesar de un alto contenido de
vapor de agua en el aire aiin cuando la humedad relativa sea del 100%. El tamafio, la forma, las
caracteristicas de la superficie y la exposicion de las hojas inciden en la absorcion y emision de
energia, lo que afecta la temperatura de la hoja. La temperatura foliar si bien cambia las tasas
de los procesos metabolicos tales como la fotosintesis y la respiracion, pero los efectos sobre la
transpiracion son particularmente importantes, debido a que modifican el gradiente de
concentracion de vapor entre las hojas y la atmosfera.

Asimismo, el grado de apertura estomatica depende de la concentracion intracelular de
CO,. Tal es el caso durante el dia, cuando dicha concentracion disminuye por fotosintesis, lo
cual resulta en un menor nivel de CO, en las células guardas, lo cual estimula la apertura. Por el
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contrario en oscuridad, la respiracion determina niveles elevados de CO, en las hojas con lo
cual los estomas se cierran; sin embargo, cuando por alguna causa se reduce la concentracion
de CO; en el aire puede inducir apertura de estomas aun en oscuridad.

Si bien el mecanismo que explica la respuesta estomatica a la humedad relativa del aire
es desconocido, la regulacion de la apertura le posibilita a la planta restringir la pérdida
excesiva de agua evitando que se desarrolle un estrés hidrico severo y mejorar la habilidad de
usar eficientemente el agua del suelo. Esto reduce, inevitablemente la presion de CO, en los
espacios intercelulares y en consecuencia la tasa de asimilacion de CO,.

El y, de la hoja tiene un efecto marcado en la apertura y cierre de los estomas, asi
cuando éste disminuye, los estomas tienden a cerrarse. Este efecto protector predomina durante
una sequia, por sobre la admision de CO, para la fotosintesis. Los estomas también se cierran
en respuesta a la sefal que envian las raices a medida que el suelo se seca, la que es transmitida
a la hoja reduciendo de esta manera la pérdida de agua antes que la planta experimente estrés
hidrico interno. Las evidencias indican que esta sefal estaria relacionada con la sintesis de
acido abscicico (ABA) en raices y también en hojas. En el caso de las raices este mensajero
quimico es transportado via xilema hacia la parte aérea. Sin embargo, atin resta investigar si el
ABA es la tinica sefial de estrés para el cierre estomatico, o si su aumento en el xilema y el
cierre estomatico son eventos coincidentes con el control regulado por otras sefiales. La
disminucioén de la conductancia estomatica por efecto del ABA, involucra inhibicion de los
canales que permiten la entrada del K' y la activacion de los que determinan su liberacion, es
decir que estimulan la reaccion de cierre. A su vez el ABA aumenta la concentracion de Ca™ en
el citosol, el cual juega el rol de segundo mensajero en la inhibicion de los canales de entrada
de K'; sin embargo, el Ca'" no afecta los canales de salida (Lambers et al., 1998).

6.2. Factores incidentes en la transpiracion

La transpiracion es un proceso complejo controlado por un numero de factores
(mencionados precedentemente) que interactuan entre si (Fig. 12), de modo tal que un cambio
en uno de ellos no produce un cambio proporcional en la misma. La transpiracion es
estrictamente dependiente de las condiciones fisicas que afectan la evaporacion sélo cuando el
grado de apertura de los estomas no cambia; s6lo bajo estas condiciones la cantidad de agua
perdida es proporcional al poder evaporante del aire.
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Figura 12. Factores que afectan la transpiracion. AC, AT: gradiente de concentracion y temperatura, rc,
re, th, ra: resistencia de la cuticula, estomatica, hoja y capa limite respectivamente (AzcoHn-
Bieto & Taldén, 2003).

La atmosfera terrestre plantea asi un dilema para las plantas, pues por un lado es la
fuente de CO, necesario para la fotosintesis y por otro provoca la deshidratacion al crear las
circunstancias propicias para producir la pérdida de vapor de agua. La habilidad de regular la
apertura estomatica permite maximizar la fotosintesis minimizando la transpiracion, y asi, las
plantas se han adaptado encontrando un equilibrio entre el intercambio de CO, y la tasa de
pérdida de agua.

6.3. Transpiracion nocturna

Las especies en C; y C, usualmente cierran los estomas durante la noche debido a que
durante su transcurso no se produce ganancia de carbono y porque asi se minimizan las
pérdidas por transpiracion en ellas; sin embargo hay evidencias de que algunas especies (al
menos 40 de ellas) mantienen una substancial conductancia estomatica y transpiracion durante
la noche (Snyder et al., 2003; Ludwig et al., 2006). Este comportamiento de los estomas no
solo varia a través de las especies, sino también con los diferentes habitats, siendo en los mas
humedos donde las plantas tienen una mayor conductancia y transpiracion durante la noche que
se relacionan con los valores registrados por estas mismas durante el dia (Snyder et al., 2003).
Asi, en el caso de arboles del Cerrado del Brasil, la pérdida nocturna de agua varid entre un 15
a 22% de la diaria total (Bucci et al., 2005).

Por otra parte, se le atribuye a la transpiraciéon nocturna tanto los desequilibrios
registrados entre el y, de la planta y del suelo durante la estacion seca, como también la
limitacion del rellenado de los reservorios durante la noche, antes del comienzo de la
transpiracion del dia siguiente (Bucci et al., 2005).

6.4. El rol de la transpiracion

La transpiracion es una inevitable consecuencia de la fotosintesis; sin embargo, se ha
argumentado que dicha pérdida es funcional a la planta en aspectos como el ascenso del agua,
en aumentar la absorciéon de nutrientes y en ayudar a refrigerar las hojas. La transpiracion
acelera el movimiento en el xilema, pero parece poco probable que esto sea un requerimiento
per se, dado que sodlo el crecimiento de las células podria causar el ascenso lento del agua en el
xilema aun en su ausencia. La transpiracion solo sirve para incrementar la velocidad y cantidad
de agua que es movida y no hay evidencias de que altas tasas de dicha actividad sean benéficas
(Hopkins, 1999).

En cambio, la transpiracion podria beneficiar la distribucién de nutrientes minerales
absorbidos por las raices, debido a que estos se mueven principalmente por el xilema. Sin
embargo, el suministro de nutrientes es determinado por la tasa a la cual son absorbidos por las
raices y liberados en el xilema. Ademas, se ha demostrado que los minerales contintian
circulando dentro de la planta, atin en ausencia de transpiracion. El flujo en el xilema debido a
la presion radical (en las plantas que la presentan), el crecimiento y el contraflujo en el floema
serian suficientes para el suministro de minerales a larga distancia (Tanner & Beevers, 2001).
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Otro argumento a favor de la transpiracion indica que tiene importantes efectos sobre la
temperatura foliar al ser el principal componente del balance de energia de la hoja, pues a
medida que el agua se evapora desde las superficies de las células del mesofilo, enfria la hoja y
en ausencia de transpiracion, la temperatura de hojas grandes podria aumentar hasta alcanzar
niveles letales. El rol en el enfriamiento de las hojas es ejemplificado en la Tabla 3, a través del
balance energético para una hoja de una mesofita tipica. El calor latente de vaporizacion del
agua es 44 x 10° J mol” y una hoja tipica de una mesofita podria transpirar cerca de 4 mmol de
agua m” s. La energia consumida por la transpiracién podria ser calculada como (4 10~ mol
m? s x (44 x 10’ J mol™) = 176 J m? s = 176 W m™. Si bien las hojas absorben grandes
cantidades de radiacion solar directa, parte de esta radiacion no es usada en reacciones
fotoquimicas tales como la fotosintesis; pero en cambio podria significar un aumento en la
ganancia de calor. Las hojas también intercambian energia con el medio que las rodea,
absorbiendo e irradiando en el infrarrojo. En total una hoja irradiaria mas energia en el
infrarrojo que la que gana, dejando un intercambio neto negativo. Otra via para disipar calor es
por conveccion desde la hoja al aire que la rodea (Hopkins, 1999).

Tabla 3. Balance de energia para una hoja tipica de una mesoéfita (Adaptada de Hopkins, 1999).

Ganancia de energia (W m?)
a. Radiacion solar absorbida +605
b. Intercambio neto infrarrojo -235
c. Balance de radiacion neta (a + b) +370

Pérdida de energia

d. Pérdida por transpiracion -176
e. Pérdida por conveccion -194
f. Balance -370

La transpiracion, en el caso de plantas xerofitas, no es tan importante en el balance
energético y éste ha de equilibrarse aumentando la emision de radiacion infrarroja y las
pérdidas de calor por conduccién y conveccion, todas las cuales se incrementan al aumentar la
temperatura. Ademds, una de las caracteristicas adaptativas de las xero6fitas con muy baja
transpiracion, es la de poder soportar temperaturas foliares muy elevadas (entre 40-50°C).

El enfriamiento de la hoja a través de la transpiracion, es solo benéfico a altas
temperaturas, pero altas tasas transpiratorias pueden crear problemas para la planta si la pérdida
de agua no se corresponde con la absorcion; un limitado suministro de agua con frecuencia
coincide con altas temperaturas. Por otra parte, a temperaturas del ambiente subdptimas, el
enfriamiento de la hoja por transpiracion debido a la apertura estomatica acentua aun mas los
efectos desfavorables de las bajas temperaturas. En consecuencia, el enfriamiento de la hoja
debe ser considerado una consecuencia de la pérdida de agua que estd inexorablemente
asociado con la apertura estomatica requerida para mantener fotosintesis, mas que un
mecanismo de control de la temperatura foliar (Lambers ef al., 1998).

Finalmente, otro argumento que relativizaria los aspectos positivos de la transpiracion
es que rara vez se ha encontrado correlacién entre ésta y crecimiento. Ademas, mientras
algunas plantas pueden desarrollarse lentamente a humedades relativamente altas, muchas otras
pueden completar su ciclo de vida, sin dafio aparente, bajo condiciones de 100% de humedad
relativa cuando la transpiracion es minima, siempre que se disponga de un suministro adecuado
de agua y nutrientes.
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7. Balance hidrico de la planta

Los procesos basicos involucrados en el balance hidrico de una planta son absorcion,
conduccion y pérdida de agua, de manera que éste oscila continuamente entre positivo y
negativo. Solo si las tasas de estos procesos son ajustadas convenientemente, es posible que se
pueda mantener un balance hidrico satisfactorio, al menos en el largo plazo.

Las fluctuaciones a corto plazo reflejan la interrelacion de varios mecanismos
reguladores, particularmente cambios en la apertura estomatica, siendo dichas fluctuaciones
marcadas durante el dia, particularmente con cambios entre el dia y la noche. En el dia, el
balance hidrico es normalmente negativo y suele restaurarse durante la noche si hay suficientes
reservas de agua en el suelo, pero en periodos de sequia el contenido de agua en la planta no se
reestablece completamente, de manera que el déficit se acumula dia tras dia hasta la ocurrencia
de una lluvia. Una estrategia de las plantas para mantener un balance hidrico positivo, es
reducir el grado y duracion de la apertura estomatica, lo cual las protege de déficit hidricos
severos, lo cual es tratado en detalle en el capitulo siguiente.

7.1. Reservorios de agua

Los desbalances hidricos que con frecuencia ocurren en las plantas, dados por retrasos
en la absorcion respecto a las pérdidas por transpiracion (Fig. 13), indican la existencia de
resistencias al flujo de agua y almacenaje en el sistema. Las plantas tienen tejidos en la raiz,
tallos u hojas en los cuales se acumula agua en forma transitoria, ya sea por periodos cortos o
largos, dependiendo del tipo de planta y de las condiciones ambientales. Estos reservorios
pueden servir para amortiguar déficits hidricos diarios o estacionales (Scholz et al., 2004).
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Figura 13. Retardo en la absorcion con respecto a la transpiracion para un dia caluroso de verano para 4
especies que crecen en suelos huimedos (Adaptada de Kramer & Boyer, 1995).
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En algunas especies, los reservorios estan localizados en tejidos especializados, en otras
en tejidos que también tienen un espectro mas amplio de funciones, como la albura (xilema
funcional) de los arboles que constituye la principal via de transporte de agua a larga distancia.
Los reservorios estan conectados al xilema y la velocidad de intercambio entre ambos depende
de las resistencias hidraulicas (Goldstein et al., 2002).

En el caso de los arboles, ademas de las resistencias, la distancia desde el suelo
aumenta la posibilidad para que se desarrollen déficits hidricos en las hojas del dosel durante
periodos de alta demanda evaporativa. Una forma de minimizar los desbalances temporales
entre el suministro de agua edafica y la perdida por transpiracion, es la de utilizar el agua
acumulada en los tejidos de los tallos que estan relativamente cerca de los sitios de
evaporacion, evitando que el cierre estomatico afecte la asimilacion de carbono. La capacidad
de los reservorios, ademas de variar con la especie, también aumenta con el tamafio de los
arboles, sugiriendo que el agua de los mismos juega proporcionalmente un papel mas
importante en el mantenimiento del flujo a las hojas del dosel cuando mas alto es el arbol
(Goldstein et al., 1998; 2002).

En el caso de las suculentas, el almacenaje de agua en los tallos permite que la
transpiracion continue por varias semanas desde el cese de la absorcion del suelo por las raices.
Un ejemplo es el de Ferocactus acanthodes, el cual contiene suficiente agua dentro del tallo
para continuar con el normal intercambio de gases por 40 dias, desde que el y, del suelo cae
por debajo del potencial del tallo (Nobel, 1977). Asimismo, cuando suceden periodos
prolongados sin lluvias, el agua puede ser removilizada de los tejidos de almacenaje y proteger
a los tejidos metabolicamente activos por varias semanas (Schulte & Nobel, 1989).

La contribucion relativa de cada reservorio (y en consecuencia la distribucion del
déficit hidrico dentro de la planta), depende de las tasas relativas de suministro de agua al
xilema desde los tejidos y el suelo. Asi, mientras el suelo es en Ultima instancia la fuente de
agua para la transpiracion, en ciertas escalas de tiempo puede no ser el mas importante
(Holbrook & Sinclair, 1992). En arboles de bosques tropicales, la contribucion de los
reservorios al consumo diario oscila entre el 9-15% (Goldstein et al., 1998), en tanto que en
coniferas de clima templado, varia entre el 6 y el 50% del agua perdida por transpiracion y
también varia seglin la disponibilidad de agua en el suelo (Waring et al, 1979; Tyree & Yang,
1990). En ciertas circunstancias, el agua almacenada en el tallo puede ser importante para
algunos arboles caducifolios durante la floracion y el brotado de hojas durante la estacion seca
(Borchert, 1994), como en el caso del baobab (Adansonia sp) cuyas reservas son utilizadas
durante la estacion seca para el crecimiento de nuevas hojas y la transpiracion cuticular, pero
no permiten la apertura de los estomas antes de la estacion de las lluvias (Chapotin et al.,
2006). En otros casos, el agua almacenada dentro de la gran médula parenquimatosa en el
centro de los tallos de las plantas en roseta gigantes y caulescentes del género Espeletia, que
crecen en el Paramo de Los Andes, permite que ocurra transpiracion durante la mafiana cuando
la demanda evaporativa es alta, pero el suelo esta atin congelado (Goldstein & Meinzer, 1983).

Por otro lado, si bien la cavitacién es vista como un problema, a veces puede ser
beneficiosa. Ha sido propuesto que ciclos diarios de cavitacion seguidos por el rellenado de los
elementos del xilema, pueden tener una influencia positiva en el balance hidrico de la hoja
debido a la liberacién transitoria del agua almacenada en la corriente transpiratoria (Grace,
1993). Esto puede reducir las fluctuaciones del y, foliar, y desacoplar parcialmente la
resistencia hidraulica total suelo-hoja de las del suelo y la raiz, corriente arriba del punto de
liberacion del agua. Como resultado de esto, los estomas “sensarian” una mayor conductancia
que en ausencia de cavitacion, lo cual permitiria una mayor tasa de intercambio de gases o al
menos extender el periodo de maxima fijacion de carbono (Meinzer, 2002).
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La denominaciéon mas frecuente con la que se reconoce la limitacion hidrica cuando se la
relaciona con las plantas, es sequia -drought, en inglés; sécheresse, en francés-. Como se vera mas
adelante, esta sequia puede suceder de diferentes maneras y tener distinta intensidad, con lo cual, el
impacto sobre el crecimiento de las plantas sera diferente. También la respuesta de la planta ante el
efecto de la sequia sera disimil, dependiendo en ultima instancia de su dotacion genética. Pero antes de
continuar con el tema fundamental del presente capitulo, resulta interesante realizar una resefia del
concepto de estrés.

1. El estrés: conceptos basicos

Los bidlogos vegetales incluyen generalmente a la sequia bajo una denominaciéon mas amplia:
el estrés, de esta manera la sequia suele recibir el nombre de estrés hidrico.

El término estrés pudo haber sido incorporado al diccionario de la Real Academia a partir de
la palabra latina stringere (Larcher, 2000) que significa sufrimiento, aunque los que trabajan en
Fisiologia Vegetal tal vez estén mas familiarizados con la palabra inglesa stress. De acuerdo con Levitt
(1972), quien tomo el concepto de stress de la Fisica, el término alude a: “Cualquier fuerza que actua
sobre un cuerpo y provoca una tension o deformacion del mismo”’; dandole a este término un sentido
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biologico, establece que el estrés es “Un factor externo que actua sobre un organismo provocando
modificaciones (respecto de su funcionamiento normal) de naturaleza fisica y/o quimica. El
significado del concepto normalidad, central en la definicion de Levitt (1972) pues el estrés es
ocasionado en el organismo por el apartamiento de ese estado, ha sido objeto de infinidad de
polémicas, agregarnos a estas no es el proposito de este capitulo.

Suscribiendo la definicion precedente, cabria realizar en primer lugar una subdivision,
introduciendo los términos bidtico y abidtico, correspondiendo el primero a agentes bioldgicos
(enfermedades originadas por hongos, bacterias o virus; competencia producida por malezas, etc.). El
término abiotico se refiere a factores no bioldgicos; Levitt (1972) los denomina factores
fisicoquimicos. Esta denominacion involucra a todos los factores fisicos y quimicos del ambiente que
pueden alterar el estado de normalidad del organismo. Respecto de estos ultimos Levitt (1972) realiza
un listado:

- La temperatura involucra varios aspectos: la accion de las altas y bajas temperaturas. El efecto de las
bajas temperaturas pero por arriba del 0°C (enfriamiento), se diferencia de las que tienen que ver con
el punto de congelamiento del agua o por debajo de este, caso que se lo conoce como helada.

- El agua puede actuar como factor de estrés tanto cuando resulta limitante para el crecimiento de las
plantas (sequia), como cuando resulta excesiva (anegamiento).

- La radiacion como agente de estrés es dividida, de acuerdo a su longitud de onda en: infrarroja, visible,
ultravioleta e ionizante.

- Dentro de los factores quimicos menciona a las sales o iones, los gases, herbicidas, insecticidas, a los
que cabria agregar el estrés nutricional provocado por deficiencias de los elementos que las plantas
requieren para su crecimiento.

- Entre otros factores fisicos mencionados, el mas importante es el viento.

En realidad el estrés es omnipresente en la mayoria de las tierras cultivables del mundo; de
acuerdo con Blum (1988), s6lo el 10% de las tierras arables pueden ser categorizadas como libres de
estrés. El 20% presenta alguna clase de estrés mineral -denominado quimico-, 26% es afectada por
deficiencia de agua y el 15% por temperaturas bajas. En realidad, atin en ambientes propicios para la
produccioén agricola, los cultivos pueden estar sometidos durante un periodo a algun estrés.

El estrés ambiental (Blum, 1988), (llamado fisicoquimico por Levitt (1972) y abidtico en la
presente revision muestra que en muchos casos, no existe uniformidad en la terminologia empleada
por diferentes autores), es el principal factor responsable de las diferencias de niveles que se registran
entre los rendimientos potenciales y los reales.

1.1. Sintomas generales y especificos del estrés

Los organismos responden de manera diferente a un agente estresante dependiendo de su
forma de reaccion (Larcher, 2000) la cual esta determinada genéticamente. Por otra parte, la naturaleza
e intensidad de respuesta de diferentes genotipos de una misma especie puede variar de manera
importante, dependiendo esto de la edad de la planta, su nivel de adaptacion a un determinado estrés y
estado de desarrollo. La disyuntiva de que una planta esté o no sufriendo el efecto de un determinado
estrés solo puede ser dilucidada si se toma como referencia su comportamiento normal.
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El comportamiento anormal puede ser reconocido mediante una variedad de sintomas que
anuncian la pérdida de estabilidad (Larcher, 2000). Los sintomas pueden dividirse entre efectos
especificos del estrés y no especificos. Un ejemplo de los primeros es el caso de las altas irradiancias
que dafian directamente los tilacoides en los cloroplastos o bien la accion de altas concentraciones de
metales pesados que afectan a distintas enzimas. El sintoma también puede reconocerse mediante
mecanismos especificos de reparacion del dafio, como ser la sintesis de proteinas de estrés o de
determinadas isoenzimas.

Un sintoma puede ser considerado como no especifico si no puede ser relacionado de alguna
manera con la naturaleza del agente de estrés. Sobre estos sintomas existen numerosos ejemplos,
citaremos los cambios en la actividad enzimatica (especialmente de peroxidasas, glutadiona reductasa,
dehidroascorbato reductasa, nitrato reductasa), biosintesis de poliaminas; sintesis y acumulacion de
sustancias antioxidantes como el acido ascorbico y el tocoferol; sintesis de osmoéticos compatibles
como la prolina, la betaina y los polialcoholes, compuestos localizados en el citosol. Los osmoticos
compatibles contribuyen en caso de estrés hidrico o por temperaturas debajo de 0°C a mantener el
equilibrio osmotico del citosol con las vacuolas y a la estabilidad de las estructuras membranarias.
También se sintetizan numerosos compuestos del metabolismo secundario como polifenoles y
antocianas.

Un sintoma muy notorio es la aparicion o el aumento de la concentracion de algunas
hormonas, las cuales debido a su relacion con los agentes estresantes suelen denominarse hormonas de
estrés: etileno, acidos abscisico y jasmonico.

Asimismo los estreses producen alteraciones del potencial de membrana, lo cual modifica el
transporte de sustancias a través de ellas, disminucion de la tasa fotosintética y aumento de la
respiracion. Hecho que no se compatibiliza con la produccion de energia celular dado que puede
producirse un desacoplamiento del ciclo de Krebs de la cadena de transporte de electrones, y por lo
tanto hay una menor produccion de ATP. La reduccion de la tasa fotosintética, conjuntamente con el
aumento de la respiracion tiene como consecuencia una menor produccion de materia seca.

1.2. Cambios en la expresion génica como consecuencia del estrés

La induccion de cambios en el metabolismo y el desarrollo en muchos casos pueden ser
atribuidos a modificaciones en los patrones de expresion génica (Bray et al., 2000). La cadena de
eventos producidos por el estrés se inicia cuando la planta reconoce al estrés, este reconocimiento se
da a nivel celular. Una vez reconocido el estrés, se activaran las vias de transduccion que transmitiran
la informacion a través de la planta. En tltima instancia, los cambios en la expresion génica, iniciados
en la célula, seran integrados dentro de una respuesta a nivel de toda la planta, modificandose los
patrones de crecimiento, desarrollo y atin su capacidad reproductiva.

No se conoce mucho de los mecanismos mediante los cuales la célula reconoce al estrés pero
existen considerables evidencias de que en la regulacion de su respuesta estan involucradas las
r . ;. . ’ . . . . 2
hormonas -4cido abscisico, jaménico y etileno-, y mensajeros secundarios como el Ca”".

Como respuesta al estrés, algunos genes son sobrexpresados, mientras que otros son
reprimidos. Las proteinas inducidas por los agentes estresantes a través de su accion sobre ciertos
genes, se acumularan como respuesta a condiciones desfavorables. La acumulacion de los productos
de la accion génica también puede ser regulada por mecanismos que suceden a nivel
postranscripcional, los cuales aumentan la cantidad de ARNm y el mecanismo de traduccion,
estabilizan las proteinas y alteran su actividad, pudiendo ocurrir una combinacion de ambos procesos.
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Figura 1. Reconocimiento y transduccion de la sefial de diferentes estreses a nivel celular y respuestas de la
planta entera (Adaptada de Bray et al., 2000).

2. Estrés y produccion de especies reactivas de oxigeno

Una caracteristica comun a diferentes estreses es su capacidad para producir especies reactivas
de oxigeno (ERO) en los tejidos. Los compuestos sefialados en la Tabla 1 no son los tinicos EROs que
aparecen en la literatura, asi Bray (2000), cita, ademas a los radicales hidroxilo OH y perhidroxilo
O,H.

Tabla 1. Factores de estrés y especies reactivas de oxigeno (EROs) que producen (Adaptada de Polle &
Rennenberg, 1993).

Factor de estrés EROs producidas
Altas irradiancias 0,7, '0,, H,0,
Frio 02.-, 102
Sequia 0,
Deficiencias nutricionales 0,
Heridas 0,
Patogenos H,O
Ozono 0,.7,0,.7, H,O,, peroxidos organicos
Diodxido de azufre 0,.”, H,0,

0,.” : Anién Superdxido; 0, Oxigeno singlet; H,O, : Peroxido de Hidrogeno

Una de las causas frecuentes de la produccion de EROs en la célula vegetal sucede frente a un
estrés que como el hidrico, produce el cierre de estomas, en esa circunstancia se ralentiza el flujo de
CO, que ira a carboxilar la ribulosa di fosfato en el ciclo de Calvin-Benson (ver apéndice al final del
capitulo). Como el funcionamiento de los fotosistemas no sera inhibido al menos en las primeras
instancias del estrés, los cloroplastos recibiran una sobrecarga de energia debido a la continuidad de la
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absorcion del flujo fotonico; los fotosistemas no podran procesar dicho flujo debido a que la cadena de
eventos que contintan en el ciclo de Calvin-Benson no funciona o lo hace a un ritmo menor que en
condiciones normales.

La célula vegetal en situaciones como la descripta precedentemente, tiene formas de procesar
el exceso de energia, el modelo podria asimilarse al funcionamiento del vertedero de una represa:
cuando el agua alcanza una cota que amenaza la estructura de la obra, el vertedero canaliza el exceso
de agua disminuyendo el peligro, asi las vias auxiliares de las células tiene pasos metabolicos que
pueden evitar o disminuir la sobrecarga energética, cuando dichas vias no alcanzan a canalizarla
eficientemente, esta es conducida hacia la sintesis de los EROs, con serios riesgos para la estabilidad
de las estructuras celulares, sobre todo las membranas. Sin embargo, aiin en esa ultima instancia, la
célula posee recursos para anular o atenuar el efecto de los EROs mediante la acciéon de compuestos
antioxidantes como el tocoferol, el acido ascorbico o enzimas como la superdxido dismutasa.

3. Respuesta de las plantas al estrés

Siguiendo con la propuesta de Levitt (1972) sobre la similitud del concepto de estrés en fisica
y en biologia, el mismo autor introduce la nocién de deformacion plastica y elastica y de médulo de
elasticidad como resultante de la relacion entre el estrés y la deformacion a la cual ha sido sometido el
cuerpo. Desde ese punto de vista, cuando mas elastico es el cuerpo -lo cual significa que una vez
cesado el estrés, el cuerpo regresa a su forma original- mayor serd su modulo de elasticidad (M),
formulado en términos fisicos como M= estrés/deformacion. Después del cese del estrés, el cuerpo —
organismo, 6rgano, etc.- puede sufrir una deformacion — modificacion de sus funciones fisiologicas-
de caracter permanente.

Utilizando la terminologia propuesta por Levitt (1972), Hsiao & Bradford (1983) construyeron
un diagrama (Fig. 2) en el cual se muestra la evolucion del grado de deformacion, conforme aumenta
la intensidad del estrés. En él puede observarse que la planta pasa por sucesivas etapas las cuales son
mostradas en el margen derecho del diagrama.
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Figura 2. Relacion entre la intensidad del estrés y el grado de deformacion (Adaptada de Bradford & Hsiao,
1982).

Otra manera interesante de mostrar las respuestas de las plantas respecto del estrés -en este
caso duracion- la encontramos en Larcher (2000). La Figura 3 exhibe las diferentes fases de las plantas
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frente a un evento de estrés. En primer término sucede una fase de alarma, donde los factores de estrés
desestabilizan estructuras y funciones de la planta. Esta fase donde la intensidad del estrés es aun baja
puede ser superada por medio de una reaccién al mismo; se producen disturbios funcionales que
pueden ser vencidos mediante una respuesta de restitucion la que provocara por parte de la planta
compensaciones, dichas compensaciones conducen a una etapa de rusticacion. De subsistir la
exposicion al estrés, la planta desarrolla un alto grado de resistencia, lo cual pueda llevar a una nueva
estabilidad, (fase de ajustamiento). Si el estrés subsistiese se alcanza la fase de agotamiento en la cual
la planta sufre dafios irreversibles.

Fase de Fase de resistencia Fase de
alarma agotamiento
11 L i Resistencia
BER I o N maxima
I'| bl I \ 5
I by = i c 5 =
| I = =, el \ =
| | i | f] | G i L
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|\ oo B ALy = narmal
| ol L& G
| | |
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Figura 3. Diagrama de las fases por las que atraviesan las plantas conforme se intensifica el estrés (Adaptada de
Larcher, 2000). Ver mas aclaraciones en el texto.

4. Estrés hidrico

El estrés hidrico constituye sin duda una de las principales causas de la limitacion del
rendimiento potencial —el maximo que puede alcanzar un determinado genotipo cuando no intervienen
factores de estrés tanto abioticos como bidticos. En la Figura 4 puede observarse cuan estrecha es la
relacion entre la precipitacion anual y el rendimiento del maiz tanto en grano como en forraje.
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Figura 4. Relacion entre el rendimiento en grano y en forraje del maiz respecto de la precipitacion anual en el
sudeste de Kenia (Adaptada de Monteith & Elston, 1993).

El agua conjuntamente con la temperatura son los dos factores abidticos que mas influencia
ejercen sobre la localizacion de los cultivos (Fig. 5) y la vegetacion en general.
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Figura 5. Nichos climaticos de cuatro cultivos importantes (Adaptada de Monteith & Elston, 1993).

Como se ha explicado en el capitulo 4, el agua fluye a través de la planta siguiendo una via
que comienza en la zona del suelo a partir del cual las raices la absorben y concluye ya en fase vapor a
algunos centimetros por arriba de la superficie foliar, esta ruta del agua determinada por la
transpiracion recibe el nombre de continuum. De la impresionante cantidad de agua que fluye a través
de una planta. Como ejemplo puede citarse que una sola planta de maiz requiere 225 | de agua para
producir 1 kg de materia seca, lo que significa que del total del agua que fluyé por el continuum so6lo
el 1% va a formar parte de la materia vegetal (Salisbury & Ross, 1992).
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Las plantas no tienen como los representantes del reino animal un 6rgano que impulsa la
circulacion de los fluidos a través del cuerpo, la circulacion de la soluciéon -muy diluida- que circula
por el xilema se realiza de manera totalmente pasiva impulsada por el proceso fisico denominado
transpiracion (ver capitulo 4). En esa via de circulacion que en arboles muy altos como las Sequoias o
los Eucaliptos puede alcanzar mas de cien metros, s6lo hay un minimo espacio que representa el 1%
de la superficie de la hoja (Salisbury & Ross, 1992) por donde el agua fluye en fase vapor hacia la
atmosfera, a través del poro estomatico. Situandolos en un contexto evolutivo, los estomas son
estructuras maravillosas pues han permitido el paso de las plantas de los ambientes acuaticos a las
superficies emergentes del planeta donde al agua almacenada en el suelo es generalmente un recurso
escaso.

5. (Cémo se produce la sequia?

Las plantas sufren sequia porque el agua contenida en el suelo va disminuyendo hasta limites
tales que pueden deteriorar de manera permanente las estructuras celulares, en primer término las
membranas, y perturbar, de modo que puede llegar a ser irreversible los procesos metabolicos, por
inactivacion de algunas enzimas que son cruciales para el metabolismo vegetal. Una de estas enzimas
es la nitrato reductasa (Golberg ef al., 1995), responsable de la reduccion del NO;” en NO, y de esta
manera interfiriendo en todo el metabolismo nitrogenado hasta la misma sintesis de proteinas.

Resulta muy obvio decir que la limitacion hidrica en la planta es un reflejo de lo que sucede en
el suelo, sin embargo debemos asumir esta obviedad para poder iniciar nuestro relato. De acuerdo con
Slatyer (1967) la diferencia del contenido de agua en el suelo (AW) entre dos intervalos de tiempo
sera:

AW=P- (0 + U + E)

Donde P (precipitacion) viene a ser la ganancia de esta contabilidad -a la cual habria que
agregar el valor de la irrigacion en caso de que la hubiera- y los términos encerrados por el paréntesis
son las pérdidas producidas por escorrentia (O), esto es el agua que corre por la superficie del suelo o
de manera subsuperficial sin penetrar en este, U representa el agua que drena mas alla de la zona de
raices y E la pérdidas por evapotranspiracion: incluye la evaporacion directa desde la superficie del
suelo y la que sucede por transpiracion. Después de acaecida una lluvia y luego de producidas las
pérdidas por O y U, lo cual sucede en lapsos relativamente cortos, AW estara determinado sélo por el
valor de E. En un cultivo, por ejemplo, el valor de la componente evaporacion respecto de
transpiracion va depender fundamentalmente del estado de crecimiento del cultivo. En los primeros
estadios del cultivo, cuando este deja sin cubrir buena parte de la superficie del suelo, la evaporacion
primara sobre la transpiracion. En el momento de maximo desarrollo del cultivo, cuando este cubre
totalmente el suelo, la transpiracion alcanzara valores netamente superiores a los de la evaporacion del
suelo.

Luego de una lluvia abundante la evoluciéon del estado hidrico del suelo y de la planta
representados por sus respectivos potenciales agua (‘\Y'a) se da de acuerdo a lo exhibido por la Figura 6
(Slatyer, 1967). Esta grafica asume que las mismas condiciones de evapotranspiracion se mantienen a
lo largo de los seis dias que se consignan. La curva superior, marcada mediante un trazo continuo,
muestra la paulatina disminucion del potencial agua del suelo, a medida que este se seca, a partir de un
limite superior que Slatyer fija en un valor correspondiente a 0 bares pero que en realidad es muy
dificil de alcanzar pues dicho limite esta representado por la méxima cantidad de agua que el suelo
puede retener una vez que dreno el agua gravitacional -aquella que fluye mas alla de la zona de raices-
y escurri6 el agua de escorrentia. Ademas, aiin cuando no hubieran ain ocurrido estos dos procesos, 0
bar (6 0 MPa), corresponde al Ya del agua pura y aunque la solucioén del suelo es por lo general muy
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diluida, siempre contiene iones y otros solutos osmoticamente activos que disminuyen su potencial
osmotico (‘Po) y por consiguiente el Wa. Dicho limite en realidad deberia tener un valor de -0.3 bares
(-0.03 MPa) y corresponde a la constante edafica denominada capacidad de campo.

Potencial agua (h)

20— —— e — —
1 2 3 4 5 &

Tiempo (dias)

Figura 6. Representacion esquematica de cambios en Wa edafico, foliar y de la raiz. La linea horizontal indica el
valor del Wa cuando ocurre el marchitamiento de la hoja (Adaptada de Slatyer, 1967).

Las otras dos curvas muestran la evolucion de Wa correspondiente a la raiz (linea punteada) y
a la hoja (linea llena), se asume que cada dia la transpiracion tiene lugar durante 12 horas y cesa
durante las restantes. Puede observarse que cuando el suelo estd ain humedo (dias 1 y 2), no son
necesarias grandes diferencias entre el Wa del suelo y de la raiz para mantener el flujo del agua en la
planta, tan rapido como la transpiracion cesa se produce una rapida recuperacion del contenido hidrico
de la planta y el Wa de la raiz y de la hoja se igualan y hacia el amanecer se tiene que Ya foliar = Wa
raiz = Wa suelo. Dado que el suelo contintia secandose (dias 3 y 4), la conductividad hidraulica de este
disminuye rapidamente, por tal razon se requiere un gradiente mas empinado (una diferencia mayor
Wa suelo - Wa raiz) para mantener el flujo de agua. En el cuarto dia el cierre estomatico parcial retarda
el flujo, a pesar de esto durante la noche todavia sucede la recuperacion de los respectivos Wa aunque
la igualdad Ya foliar = Wa raiz = Wa suelo se da a un valor de Wa menor.

A medida que el contenido relativo de agua (CRA) disminuye, también lo hace el potencial de
turgencia (Wt) de las células foliares y la hoja puede comenzar a manifestar signos de marchitez -la
hoja toma una apariencia progresivamente mas péndula- dependiendo esto de sus caracteristicas
estructurales. Slatyer (1967) estima que cuando se alcanza el punto en que W't de las células foliares es
igual a 0, es decir que Wa foliar = Wo foliar, siendo Wo el potencial osmotico (ver capitulo 1), la
planta estaria en un estado de marchitez permanente y el Wa suelo correspondiente a ese punto recibe
el nombre de punto de marchitez permanente (PMP), el cual aparece marcado en la grafica mediante la
linea horizontal punteada, trazada en un valor de Wa de -15 bares (-1.5 MPa). La denominacion de
marchitez permanente puede prestarse a confusiones pues pareceria que la planta no podria
recuperarse al alcanzar ese punto, sin embargo, de sobrevenir una lluvia o si se efectuara un riego, la
planta podria recuperarse sin gran deterioro de los procesos metabolicos y fisioldgicos siempre y
cuando la sequia no haya sido muy prolongada, dependiendo esta recuperacion de la tolerancia del
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genotipo en cuestion. Otra digresion que cabria hacer a proposito del PMP es que el umbral de —1.5
MPa no comprende a todas las plantas, muchos genotipos, sobre todo aquellos adaptados a
condiciones de aridez o de semiaridez pueden continuar absorbiendo agua hasta valores muy por
debajo del PMP, sin embargo las especies mesofitas -la mayoria de las especies cultivadas- se
comportan de manera bastante aproximada a lo mostrado en la grafica de Slatyer (1967).

Puede observarse en la grafica que en el dia 4 el Wa foliar ha descendido por abajo del PMP
durante varias horas, este hecho representa una marchitez transitoria que puede ocurrir incluso en un
cultivo bien regado cuando la demanda evaporativa de la atmoésfera al haber baja humedad relativa y
alto déficit de presion de vapor (DPV), resulta muy elevada. El dia 5 también YWa suelo cae por debajo
del PMP durante varias horas y es imposible que ‘Wa foliar se recupere para alcanzar valores positivos
de Wt. En este punto, como se ha sefialado precedentemente, la planta puede permanecer
permanentemente marchita a menos que no se produzca la recarga hidrica del suelo.

5.1. Consecuencias fisiologicas de la figura presentada

La figura exhibida y comentada por Slatyer (1967) es esquematica, es decir que no ha sido
construida utilizando los resultados de experiencias, aunque se apoya en las realizadas por Gardner &
Nieman (1964). Lo mostrado en dicha grafica posee una gran riqueza de informacion, pues presenta de
manera muy clara como evoluciona el estado hidrico del suelo a medida que el agua que almacena se
pierde por evapotranspiracion, por otra parte relaciona lo que sucede en el suelo con la planta,
exhibiendo ademas de la evolucion del potencial hidrico de la raiz y de la hoja durante todo el periodo
de desecacion, una evolucidn diaria que pone de manifiesto las estrechas relaciones que existen entre
el Wa de la raiz y el de la hoja. La dinamica diaria, asi como la de plazo mas largo estd marcada
significativamente por la evolucion de la resistencia estomatica, la cual condiciona todo el flujo del
agua en el continuum al intervenir de manera decisiva en su mecanismo motriz que es la transpiracion.

La Figura 7 muestra resultados experimentales del contenido hidrico del suelo y de la
evolucion de la conductancia estomatica durante un periodo de tiempo en el que se suspendid la
irrigacion en dos especies del género Zea (Golberg et al., 1988). Puede observarse que hay una
estrecha relacion entre la disminucion del contenido hidrico del suelo y de la conductancia, esto se
pone de manifiesto de manera mas definida en el maiz, especie que mostraba una menor resistencia a
la limitacion hidrica que Zea diploperennis. La flecha marca el dia en el que se reanudo el riego, y
muestra que mientras la conductancia de Zea diploperennis alcanza rapidamente los valores del testigo
irrigado, no es el mismo caso en Zea mays.
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Figura 7. Conductancia foliar (G) (cm s') de Zea mays y Zea diploperennis en funcién del tiempo de suspension
de la irrigacion y del contenido hidrico del suelo (Tomada de Golberg et al., 1988).

La gréfica de la Figura 6 muestra una estrecha relacion entre Wa del suelo y el foliar, relacion
esta mediada por el control estomatico de la transpiracion. Sin embargo, varias décadas después, se
observo en hojas de plantas de maiz una disminucién de la conductancia estomatica sin una correlativa
caida de Wa (Gollan ef al., 1992); la experiencia se realizé con un dispositivo experimental donde el
sistema radical estaba dividido, se colocaba la mitad de las raices en un recipiente donde no se
limitaba el contenido hidrico, mientras que en el otro se indujo una disminucion de Wa. Observaciones
realizadas por Tardieu et al. (1991), confirmaron las evidencias anteriores, mostrando que la
disminucién de la conductancia estomatica y de la tasa de crecimiento foliar ante una restriccion del
contenido de humedad del suelo, podian suceder sin que se verificara un descenso del Wa. Este tipo de
evidencias condujo a investigar la existencia de una sefial quimica que elaborada en las raices, migrara
a través del xilema y alcanzara las hojas, transmitiendo tempranamente a estas una sefial de alarma
sobre el desarrollo de un proceso de disminucion del contenido de agua del suelo. Las experiencias
realizadas posteriormente (Davies et al., 1993), pusieron en evidencia que el acido abscisico (ABA)
era el compuesto quimico que, sintetizado en las raices actuaba como sefial quimica o mensajero de un
proceso de estrés, iniciando en las hojas la serie de eventos que conducen al cierre estomatico. El
mecanismo explicado precedentemente se denomina hidroactivo.

Existe también un cierre hidropasivo originado por la pérdida de turgencia de las células de la
epidermis foliar, es debido a que la pérdida directa de agua desde las células guardas es tan rapido que
no alcanza a ser compensado por el movimiento desde las células epidérmicas vecinas (Taiz & Zeiger,
2002), sucede cuando el déficit de presion de vapor en la atmosfera (DPV) es muy alto; puede ocurrir
incluso con buenas condiciones de humedad edéfica. En la Figura 8 se nota una asociacion entre el
aumento del DPV y la disminucién de la conductancia estomatica.
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Figura 8. Conductancia foliar (G, pmol cm™ S™) en funcién del déficit de presion de vapor (DPV, HPa) en Zea
mays y Zea diploperennis. Nota: en la grafica no se han discriminado las dos especies por no haber
mostrado diferencias significativas (Tomada de Golberg, 1991).

El aumento paulatino de la limitacion hidrica tiene dos consecuencias inmediatas, una de ellas
esta relacionada con el aumento de la resistencia de los estomas al flujo gaseoso y la otra con el
crecimiento de la planta, en primer lugar con las hojas. Dado que los efectos del cierre estomatico
estan relacionados con lo tratado precedentemente, veremos en primer lugar dos procesos
fundamentales donde éste interviene: transpiracion y fotosintesis.

Practicamente todos los factores ambientales involucrados en el proceso transpiratorio (viento,
radiacion, temperatura, humedad relativa, contenido hidrico del suelo) interactian de manera compleja
sobre el grado de apertura estomatica y la fotosintesis. En la Tabla 2 se muestra un ejemplo de la
asociacion entre el potencial hidrico de la hoja, la conductancia foliar (g), la tasa de transpiracion (T) y
el intercambio neto de CO, (INC), para dos niveles de humedad edafica determinados por sus
respectivos ya. Puede observarse que ante una disminucion del ya edafico se produce una correlativa
disminucion del ya foliar, g, T e INC, siendo en buena medida g la que determina en estas
circunstancias los niveles de T e INC.

Tabla 2. Potencial agua foliar (yf), conductancia (g), tasa de transpiracion (T), intercambio neto de CO, (INC)
en algodon, para dos niveles de potencial hidrico del suelo (ys): estrés 1 y 2 (Adaptada de Shalhevet,

1993).
ys (MPa) yf (MPa) g (umol m?s™) T (mmol m?s™") INC (umol m?s™)
Control -0.17 -1.00 0.717 7.68 32.1
Estrés 1 -0.62 -1.41 0.189 3.15 17.7
Estrés 2 -1.15 -1.82 0.055 1.21 6.8

La Figura 9 muestra otro aspecto de la evolucion de la transpiracion donde la tasa se relaciona
con el contenido hidrico del suelo (Bw) y la demanda evaporativa, expresada en la grafica como
transpiracion potencial. Puede observarse que la tasa transpiratoria ademas de obedecer a Ow, también
esta asociada a la demanda evaporativa, expresada en este caso por la transpiracion potencial, aunque
también podria haberse expresado como evapotranspiracion potencial de haberse también considerado
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la evaporacion directa del suelo. La variacidén de la conductancia estomdtica, que no se consigna en la
grafica, es la variable que condiciona en gran medida a la variable dependiente transpiracion relativa
(Slatyer, 1967).
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Figura 9. Variacion de la transpiracion relativa (expresada como la relacion entre la transpiracion actual y el
valor maximo observado: Etr/Ep) en funcion del contenido hidrico del suelo (en cm’ de agua cm™
suelo) bajo diferentes condiciones de evaporacion (expresada como transpiracion potencial E (en mm
dia™) (Adaptada de Slatyer, 1967).

De una manera no estrictamente cientifica podria concebirse que el control del flujo de agua a
través del continuum es debido a un balance entre un haber expresado por el contenido hidrico del
suelo -mas precisamente por el agua contenida entre las dos constantes hidricas, la capacidad de
campo y el punto de marchitez permanente- y un debe determinado por la evapotranspiracion
potencial. Toda vez que la demanda excede a la oferta, los estomas controlan el flujo transpiratorio
aumentando la resistencia. Necesariamente, como respuesta adaptativa entre la limitacion a la
fotosintesis al reducir el flujo de CO, hacia el mesoéfilo foliar que sucede como consecuencia del cierre
estomdtico y la reduccidn de la pérdida de agua por la transpiracion, las plantas “eligen” la segunda
opcion dado que las hojas pueden sobrevivir algin tiempo sin asimilar del CO,, en cambio se
marchitan y pueden llegar a morir en un plazo mucho mas breve en caso de no controlar la pérdida de
agua. Las plantas pueden pasar un tiempo relativamente largo sin fotosintetizar hasta morir de
“inanicion”, esto sucede porque la respiracion es un proceso cuya sensibilidad al estrés hidrico es
mucho menor que la fotosintesis, la consecuencia es el agotamiento de las reservas carbonadas.

Para mantener un balance adecuado entre oferta y demanda hidrica las plantas también pueden
responder disminuyendo su superficie foliar pues la transpiracion a nivel del cultivo esta relacionada
con el indice de area foliar (IAF). Dicho indice establece la relacion entre la superficie foliar y la
superficie de suelo que ésta cubre; se la expresa como superficie de hojas (en m?) por m* de suelo o
bien mediante un niimero sin dimension, de esta manera, un valor de 3 por ejemplo, significa que hay
3 m® de hojas por m* de suelo. La tasa transpiratoria se incrementa a medida que aumenta el IAF.
Como el IAF esta determinado principalmente por la densidad de plantas, esta es una variable que
debe ser considerada con mucho cuidado antes de realizarse una siembra. Debe tenerse en cuenta que
por un lado la densidad de siembra guarda estrecha relacion con el rendimiento del cultivo, pero
también con el consumo hidrico, de manera tal que debe encontrarse un punto de equilibrio entre estos
dos factores, el cual guardara relacion con las condiciones climaticas del lugar.

Respecto a la reduccion de la superficie foliar Taiz & Zeiger (2002) hacen las siguiente
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consideraciones: “El area foliar total no permanece constante después que todas las hojas han
madurado. Si las plantas sufren sequia después que se desarrolldé una importante superficie de hojas,
éstas sufrirdn un proceso de senescencia y eventualmente pueden caer. Este ajuste de la superficie
foliar es un cambio que mejora el fitnes de la planta en un ambiente donde el agua es limitante.
Muchas especies adaptadas a ambientes desérticos pierden todas sus hojas durante un periodo de
sequia y las vuelven a producir después de una lluvia. Este ciclo puede suceder varias veces en una
sola estacion. La sefial que gatilla la abscicion foliar es la liberacion de etileno, una hormona gaseosa
producida por la planta ante diversas situaciones de estrés”.

Las relaciones entre el estrés hidrico y la fotosintesis son mucho mas complejas que en el caso
de la transpiracion, esta diferencia puede comprenderse si se considera que esta ultima es un proceso -
a excepcion del control estomatico- de indole puramente fisico. La circulacion del agua por el xilema,
por ejemplo, puede asimilarse al flujo del agua por una tuberia, impulsada por diferencias de presion
en sus extremos; no debe sorprendernos pues cuando leemos que se aplique para cuantificar la tasa de
flujo a través del xilema, la ecuacion de Poiseuille, la misma que el fisico francés que le dio su nombre
desarroll6 para cuantificar la tasa de flujo de fluidos a través de tuberias. La fotosintesis en cambio es
un proceso unico en la naturaleza, de una total originalidad, juega un papel central en el metabolismo
de las plantas, siendo de un grado de complejidad mucho mayor que la transpiracion.

La Figura 10 muestra una estrecha asociacion entre la disminucion del potencial hidrico y la
tasa fotosintética en dos especies de caracteristicas disimiles: Zea mays, sensible a la deficiencia
hidrica y Zea diploperennis, mas tolerante, mientras que la Figura 11 exhibe la relacion entre la
conductancia estomatica y la tasa fotosintética.
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Figura 10. Relacion entre el intercambio neto de CO, (INC) y Wa en Zea mays y Zea Diploperennis. Las
mediciones se realizaron a 20°C y bajo una densidad de flujo fotonico de 1200 p m™ s (Tomada de
Golberg et al., 1988).

mal
0z oSy
I'Eﬂ
L el
P s
o0 - __l__ a
v = " %
| [
i __l-l Y
Fe
& -
-
. - { / FLil
o 0z 3R o oa SRl R ] i

R

117 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

Las plantas frente a la limitacion hidrica 111

Figura 11. Relacion entre la conductancia estomatica (G) y el INC en Zea mays y Zea Diploperennis. Las

mediciones se realizaron a 20°C y bajo una densidad de flujo fotonico de 1200 p m™ s (Tomada de
Golberg et al., 1988).

Tal vez la causa mas inmediata de la disminucion de la asimilacion del carbono en un contexto
de estrés hidrico es el aumento de la resistencia estomatica porque esta reduce el flujo de CO, hacia el
mesofilo foliar, formado por las células donde se encuentran los cloroplastos: estructura de naturaleza
membranaria donde tiene lugar la totalidad del proceso fotosintético. Sin embargo, esta relacion entre
el cierre estomatico, la disminucion del flujo de CO,, y la caida de la tasa fotosintética es de naturaleza
compleja pues los estomas son sensibles a la concentracion del CO, y una alta concentracion del gas
en la cavidad subestomatica produce un rapido cierre de los estomas atin en presencia de luz, la accion
se produce en realidad como respuesta a la concentracion intracelular de CO, en las células guardianas;
Este cierre parece estar acoplado al ritmo fotosintético dado que una acumulacion del gas en la
cavidad subestomatica es una sefial de que la tasa fotosintética por alguna razon ha disminuido. Esta
puede ser una respuesta adaptativa de los estomas (por qué mantenerlos abiertos cuando hay factores
que restringen la fotosintesis?, ya sea una baja fluencia luminica o la deficiencia hidrica, le significaria
a la planta una fuga de agua sin un concomitante mantenimiento de la tasa de fotosintesis. Hay que
tener en cuenta que las especies terrestres han sido disefiadas por la evolucion de manera tal que
privilegian en toda ocasion la economia del agua sobretodo otro proceso.

La tasa fotosintética no so6lo es afectada por la componente estomatica, también, bajo una
deficiencia hidrica severa, la deshidratacion de las células del mesoéfilo inhibe la fotosintesis por la
accion directa del estrés sobre la estructura y el metabolismo del cloroplasto (Taiz & Zeiger, 2002).

Puede suceder que ante una limitacién hidrica moderada, se produzca un aumento de la
eficiencia de uso del agua (EUA) porque la reduccion de la conductancia estomatica limita mas la fuga
de agua en fase vapor que la absorcion de CO,, pero bajo estrés severo la fotosintesis resulta inhibida
debido a que se producen dafios en el metabolismo fotosintético por deshidratacion de las células
mesofilicas (Taiz & Zeiger, 2002). Sin embargo, Havaux (1992) ha mostrado en Lycopersicum
sculentum, Solanum tuberosum y S. nigrum, mediante las técnicas de fluorescencia de la clorofila y
fotoacustica, la importante resistencia que presentan los Fotosistemas [ y II frente al estrés hidrico,
siendo por el contrario muy susceptibles a estrés térmico y fotoinhibicion.

Para una informacién mas detallada del proceso fotosintético ver apéndice al final del capitulo.

6. ;Como afecta el estrés hidrico al crecimiento de las plantas?

Matthews et al. (1984) mostraron en plantas de girasol una importante reduccion de la tasa de
crecimiento foliar cuando se producia un aumento del déficit hidrico, esto es debido a que cuando el
contenido hidrico de la planta disminuye, lo hace también el volumen celular acompafiado por un
relajamiento de las paredes celulares. La disminucion del volumen celular determina una disminucion
del potencial de turgencia ('t) y un aumento de la concentracion de los solutos celulares -caida del
potencial osmoético (Yo)-. La membrana plasmatica se engrosa y comprime, debido a esto pasa a
cubrir una superficie menor que en células de tejidos no estresados. Dado que la expansion foliar
depende fundamentalmente del crecimiento, ambos procesos son paralelos.

La reduccién de la expansion foliar, la cual se produce muy tempranamente cuando la planta
sufre limitacion hidrica, puede ser considerado un fenémeno adaptativo, dado que, como se ha visto,
una menor area foliar determina una menor superficie evaporante. También en muchas especies, el
area foliar puede disminuir debido a la caida -abscision- de hojas que acompafia al estrés hidrico.
Ademas de la expansion foliar, la elongacion de raices es disminuida debido a la pérdida de Wp. Este
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es un fendmeno que actia en sentido contrario a la supervivencia de la planta; sin embargo, ante un
déficit hidrico moderado, numerosas experiencias han mostrado que la parte aérea del vegetal sufre
una disminucion del crecimiento mayor que las raices, produciéndose una relacion raiz/parte aérea
superior en las plantas que pasaron por una limitacion hidrica respecto de sus controles que no
sufrieron sequia. De acuerdo con Taiz & Zeiger (2002), esta relacion parece gobernada por un balance
entre la absorcion de agua por las raices y la fotosintesis. Al parecer, ante una situacion de estrés
hidrico, las raices creceran mientras que el aporte de fotosintatos no sea limitante, en tanto que el
crecimiento de la parte aérea se detendra al producirse una caida de la absorcion de agua, como el
proceso fotosintético resulta menos sensible a la limitacion de agua que la pérdida de Wp -el cual
afecta de manera inmediata el crecimiento, la parte aérea lo detendrd mas precozmente que las raices,
ademas, estas se veran doblemente favorecidas porque al disminuir o detenerse la expansion de la
parte aérea, una mayor proporcion de fotosintatos seran alocados en estas. El mayor crecimiento de las
raices producira un cambio en la morfologia del sistema radical puesto que las que mas crecen son las
que estan situadas a mayor profundidad -las que se encuentran en contacto con las capas del suelo que
aun guardan humedad- en detrimento de las mas superficiales.

7. (La fotosintesis es el primer proceso fisiolégico inhibido por el estrés hidrico?

En el paragrafo anterior se han realizado consideraciones acerca del crecimiento como proceso
que muestra una alta sensibilidad frente a la limitacion hidrica; cabria también hacernos la pregunta
que encabeza el presente. La respuesta la ha dado Boyer (1970) quien mostré en una experiencia
realizada con hojas de girasol que la expansion foliar es inhibida en umbrales de Wa muy superiores
que la fotosintesis (Fig. 12).
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Figura 12. Efecto de la limitacion hidrica sobre la fotosintesis y la expansion foliar (Boyer, 1970; adaptada de
Taiz & Zeiger, 2002).

Otro aspecto que debe considerarse cuando se tratan los procesos fisioldgicos afectados por el
estrés hidrico es la translocacion: el transporte fundamentalmente de sustancias organicas a través de
los tejidos floematicos. Dado que la deficiencia hidrica disminuye tanto la produccion de fotosintatos
en la fuente -hojas fotosintetizantes- como el consumo de estos en los destinos, en general 6rganos en
crecimiento y de almacenamiento, en consecuencia, el estrés afecta indirectamente la cantidad de
fotoasimilados exportados a través del floema: Ademas, debido a que el transporte por floema depende
de la turgencia del tejido, una disminucion de su potencial agua como consecuencia de la limitacion
hidrica, puede ser otra causa de la disminucion del flujo de fotosintatos por dicha via. Sin embargo, se
ha observado que la translocacion resulta afectada mas tardiamente que otros procesos como la
fotosintesis (Fig. 13).

119 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

=]
|

Las plantas frente a la limitacion hidrica 113
| |
E La transhcacion se monhens hagis -
== 0 i e eshiks £5 GEVEIT. l : & ¥
& ¥ | {
[ | |
E £ a0 30 g =
= = | i
A ¥e
- | Hda
¥ 2l P
= = 30F akid
m o E I = Z
£ 2 La forasinsy comesnes a declons | 20 3
| con w esres medio | =
i 1 1

1.5 210 ] =25
Hofencinl amea folinr (RPa)

Figura 13. Efectos comparativos del estrés hidrico sobre la fotosintesis y la translocacion en Sorghum bicolor
(Sung & Krieg, 1979; adaptada de Taiz & Zeiger, 2002).

El esquema presentado por Volkmar & Woodbury (1995), modificado de Hsiao (1973) (Tabla
3), si bien realizado hace ya muchos afios, ha sido citado en una gran cantidad de publicaciones sobre
estrés hidrico, dada la utilidad por sistematizar una buena cantidad de procesos afectados por la
limitacion hidrica, permitiendo, por medio de las lineas correspondientes a los diferentes Wa, hacerse
una idea de los umbrales en que dichos procesos comienzan a ser afectados y el rango en que esto
sucede. Aunque la accion del estrés sobre algunos de estos procesos se ha tratado anteriormente -

principalmente los temas 6, 7 y 8-, en la Tabla 3 se consignan otros procesos no tratados o apenas
esbozados.

Tabla 3. Sensibilidad relativa al estrés hidrico de diferentes procesos fisiologicos (Adaptada de Volkmar &
Woodbury, 1995).

Sensibilidad al estrés
Muy sensible Insensible

»

Nivel de estrés requerido para afectar el proceso
»

Proceso afectado 0 MPa 1 MPa 2 MPa

1- Expansion celular (-) _
2- Sintesis de pared celular (-)* —_—
3- Sintesis de proteinas (-)*

4- Formacion de clorofila (-)°

5- Actividad de nitrato reductasa (-)

6- Sintesis de acido abscisico (+) ---
7- Apertura estomatica (-) -
8- Asimilacion de CO, (-)

9- Respiracion (-)

10- Conductancia del xilema (-)°

11- Acumulacion de prolina

12- Concentracion de azlicares

Las lineas horizontales continuas indican el rango del estrés dentro del cual un proceso resulta afectado con seguridad, las lineas
interrumpidas se refieren a niveles de estrés en los cuales la respuesta no esta bien establecida.
(-) El proceso decrece. (+) El proceso aumenta.

* Sucede en tejidos en rapido crecimiento, ® en hojas etioladas, ¢ depende de las dimensiones del xilema.
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De la expansion celular (1), ya nos hemos ocupado cuando se tratd el tema del crecimiento; la
sintesis de pared celular (2) guarda una estrecha correspondencia con este proceso, sin embargo el cese
del crecimiento celular por efecto de la caida de la turgencia parece ser un proceso mas sensible a la
limitacion hidrica que la sintesis de pared celular. En su revision sobre respuestas de las plantas al
estrés hidrico Hsiao (1973) cita varias experiencias en coleoptilos de avena que muestran que la
incorporacion a la pared celular de glucosa marcada -una manera de medir la sintesis de pared- es
suprimida por el estrés hidrico; parece ser que la disminucion del Wt es aqui también el componente
del Wa que afecta de manera mas directa la sintesis de pared celular.

En su revision, Hsiao (1973) da cuenta de numerosas experiencias que mostraron diversas
perturbaciones producidas por el estrés hidrico sobre la sintesis de proteinas (3): reduccion de la
relacion proteinas/aminoacidos, disminucion del contenido de proteinas totales, pérdida de la habilidad
de los tejidos para incorporar aminoacidos a proteinas. Sin embargo, estas suelen ser bastante mas
resistentes a la accion del estrés hidrico que a las altas temperaturas. El estrés térmico inducido por
condiciones hidricas limitantes puede cambiar la cantidad y el tipo de polipéptidos sintetizados; en
primer término las altas temperaturas disminuyen la sintesis de proteinas. Sin embargo si las plantas
estuvieron expuestas previamente a altas temperaturas pero subletales, se induce la sintesis de
proteinas que reciben la denominacion de proteinas de shock térmico (PST) o segun la denominacion
inglesa: heath shock porteins (HSPs) (Pollock et al., 1993). Se considera que la sintesis de PST,
inducidas por el estrés capacita a la planta a efectuar modificaciones estructurales y de su metabolismo
que le permite resistir el estrés.

Se ha visto que en ambientes naturales, el aumento de la temperatura foliar se produce
generalmente como consecuencia de la baja disponibilidad de agua, dado que una disminucion de la
transpiracion disminuye el enfriamiento de las hojas producido por el pasaje del agua a fase vapor.
Burke et al. (1985), encontraron que en cultivos de algodon no irrigados podian registrarse
temperaturas hasta 10°C superiores a los irrigados, en estas condiciones, las plantas que sufrian estrés
térmico sintetizaban PST.

Respecto de la accion del estrés hidrico sobre la formacion de clorofila (4) en hojas etioladas,
Hsiao (1973) expresa que el proceso es bastante sensible a la sequia. La reduccion de unos pocos
puntos en el CRA o de s6lo 0.3 MPa de Wa produce una marcada reduccion en la sintesis de clorofila:
Esta inhibicion es causada aparentemente por una disminucion en la formacion de protoclorofila; las
evidencias muestran que la sintesis puede restablecerse dos horas después que se restituye la turgencia
del tejido; sin embargo, el mismo Hsiao (1973) duda que este efecto, encontrado en hojas etioladas, es
significativo en las verdes, de hecho, el contenido de clorofila disminuye muy levemente después de 2
dias de ocurrencia de un estrés moderado y cloroplastos aislados de hojas sometidas a estrés severo
poseen un contenido de clorofila similar al de sus testigos no estresados. En una publicacion mas
recientes Dangl et al. (2000), al referirse al impacto del estrés hidrico sobre la muerte celular
programada y la senescencia expresan que las relaciones se presentan de manera muy compleja dado
que al instalarse el estrés en una hoja no senescente ocurre un prematuro proceso de envejecimiento,
pero cuando la limitacion hidrica sucede después que dicho proceso se ha desencadenado, lo que
sucede en realidad es un retardo del amarillamiento foliar. Por otra parte, frecuentemente la velocidad
y severidad con la que se desarrolla el estrés puede exceder la capacidad del tejido para coordinar y
expresar el programa que determina el sindrome de senescencia.

La actividad de la nitrato reductasa (ANR) (5) tiene una alta sensibilidad al estrés hidrico
Jonas et al. (1990; 1992). De acuerdo con Younis ef al. (1965) uno de los efectos mas inmediatos de la
deficiencia hidrica es la reduccion de la actividad de la enzima. Jonas ef al. (1990; 1992) y Golberg et
al. (1992) observaron una importante disminucién de la actividad de la nitrato reductasa foliar en
plantas de trigo pertenecientes a diferentes cultivares. Si se tiene en cuenta que la reduccion del NO;™ -
forma bajo la cual se encuentra el nitrogeno en suelos bien aireados y es absorbido por la raices- es un
paso fundamental en el metabolismo del nitrogeno y bajo condiciones de sequia hay una importante
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limitacién que puede perturbar todo la via metabdlica del nitrégeno, incluso la sintesis proteica. De
hecho se ha observado que en plantas de trigo sometidas a estrés hidrico se produce una importante
acumulacion de nitratos (Golberg ef al., 1992).

Los procesos sefialados en la Tabla 3 con los nimeros 6, 7 y 8: sintesis de acido abscisico,
apertura estomatica y asimilacion de CO,, respectivamente, fueron tratados anteriormente en este
mismo capitulo.

Ribas-Carbo et al. (2005) estudiaron el efecto del estrés hidrico sobre la respiracion (9)
mitocondrial y el transporte de electrones; realizando tratamientos con diverso grado de severidad del
estrés, sus experiencias pusieron de manifiesto la relativa estabilidad de estos procesos ante el
aumento de la limitacion hidrica pues, al compararlos con la fotosintesis neta, esta disminuia en un
40% frente a un estrés no severo y en un 70% cuando la sequia era severa, mientras que la absorcion
de oxigeno por parte de la respiraciéon no mostraba diferencias significativas en todos los niveles de
estrés ensayados. No obstante debido a cambios en el transporte de electrones de la cadena respiratoria
se produce una disminucion de la sintesis de ATP del 32% en condiciones de estrés severo. Por su
parte, Hsiao (1973) en su revision, incluye a la respiracion como uno de los procesos cuya tasa
disminuye en condiciones de estrés severo.

La reduccion de la conductancia xilematica (10) esta relacionada con el fendmeno de
cavitacion, de acuerdo con Larcher (1995), bajo condiciones de fuerte aumento de la tension de la
columna de agua en el sistema de transporte de esta, producida por sequia —aunque también puede
obedecer a otras causas ambientales como congelamiento del suelo ante los frios inviernos- la
cohesion de la columna de agua puede llegar a interrumpirse de manera repentina, por consiguiente la
tension que permite el movimiento del agua por el xilema desaparece. Mayores detalles en el capitulo
4. La Figura 14 muestra la pérdida de conductividad hidraulica que se produce en distintas especies
por efecto de la cavitacion.
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Figura 14. Pérdida de conductividad hidraulica debido a cavitacion por efecto de la disminucion del potencial
agua en Populus deltoide (P), Abies balsamea (A), Quercus rubra (Q) y Juniperus virginiana (J)
(Adaptada de Larcher, 2000).

Tanto la acumulacion de prolina (11) como la concentracion de azucares (12) son procesos
relacionados con el ajustamiento osmdtico u osmorregulacion -ambos términos son sindnimos-
Aunque ya Hsiao (1973) hizo algunas disquisiciones sobre este proceso, en esa €poca los resultados
experimentales no permitian asignarle una gran importancia a la osmorregulacion en las relaciones
hidricas de los vegetales. A partir de las experiencias resefiadas por Morgan (1984) quedo
fehacientemente establecido que el ajustamiento osmotico tiene relevancia en el marco de los procesos
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que le permiten a las plantas tolerar deficiencias hidricas y salinidad.

Bray (2000) expone de manera muy didactica los aspectos relacionados con Ia
osmorregulacion: “Una planta no puede extraer agua desde el suelo a menos que el potencial agua de
sus raices sea menor que el del volumen de suelo que las rodea. Las raices deben establecer un
gradiente de potenciales agua para que se establezca un flujo desde el suelo hacia las raices. Existen
taxones que pueden soportar condiciones de estrés hidrico o salino sin que se pongan de manifiesto
sintomas de marchitamiento, esto es debido a que algunas plantas estan capacitadas para regular la
concentracion de solutos en la célula, ante un estrés durante periodos de tiempo bastante prolongados.
Este proceso recibe el nombre de ajustamiento osmotico y se produce porque las células pueden
incrementar activamente la concentracion de solutos. Debido al descenso del potencial osmotico de las
células radicales, la planta puede mantener un gradiente de potenciales agua que le permite sostener el
flujo de agua hacia las raices. La osmorregulacion involucra una serie de cambios metabolicos que
alteran los ritmos de absorcion de iones, disminuye la asimilacion de compuestos organicos de bajo
peso molecular o bien aumenta su sintesis”.

La prolina y azucares solubles sefialadas en la Tabla 3, desde el punto de vista de la
osmorregulacion son compuestos denominados solutos compatibles u osmolitos compatibles (Bray,
2000), hay en este grupo, ademas de la prolina, aziicares monoméricos como glucosa y fructosa, [3-
alanina betaina, glicina betaina. La ventaja para el metabolismo celular de acumular estos compuestos
organicos osmoticamente activos en lugar de iones inorganicos esta relacionada con el calificativo de
estos osmoticos: compatibles, esta denominacion enfatiza el hecho de que son compuestos que no
interfieren con el metabolismo del celular, mientras que la acumulacién de iones inorganicos, pueden
afectar seriamente el funcionamiento de la célula. Sin embargo, las vacuolas, que suelen representar el
90% del volumen celular pueden acumular iones inorganicos sin llegar a producir, -compartimentados
de esta manera- perturbaciones en el metabolismo del citosol, este hecho muestra la importancia de los
osmolitos compatibles, pues al acumularse en el citosol, permiten mantener el equilibrio osmoético
entre este y la vacuola. Ademas de su rol en el ajustamiento osmotico, los osmolitos compatibles
juegan otro papel como antioxidantes (Bray, 2000).

Aunque Hsiao (1976) no lo sefiala en el esquema resefiado (Tabla 3), la deficiencia hidrica
también limita la absorcion de nutrientes (Pugnaire et al., 1994); su influencia inicial es sobre los
microporos del suelo pues a medida que estos van perdiendo su contenido de agua, el espacio es
reemplazado paulatinamente por aire, de esta manera la via de difusion del i6n entre el suelo y la raiz
se hace menos directa. Teniendo en cuenta que la tasa de difusion de los iones hacia la raiz y el
movimiento de estos en suelos con bajo contenido de humedad puede llegar a constituirse en una
limitante de la absorcion, por lo tanto, una disminucion de la disponibilidad de agua edafica, puede
afectar el crecimiento de la planta. Sin embargo, teniendo en cuenta que el estrés hidrico limita de
manera mas severa el crecimiento del vegetal que la absorcion, la concentracion de nutrientes suele ser
mayor en plantas estresadas, respecto de las que crecieron en buenas condiciones hidricas.

8. Caracteristicas que capacitan a las plantas a escapar o resistir a la sequia con énfasis especial
en plantas cultivadas

En la Tabla 4 se sintetiza las diferentes estrategias que les permite a las plantas moderar los
efectos del estrés hidrico. Antes de referirnos a cada una de ellas, debe hacerse la salvedad que tanto
desde el punto de vista terminoldgico como conceptual, no existe uniformidad de criterios entre
diferentes autores; al respecto Blum (2005) dice especificamente sobre la resistencia: “La resistencia a
la sequia y sus componentes, son objeto constantemente de redefiniciones, mientras los recién llegados
a esta disciplina muestran a menudo una gran capacidad de inventiva para proponer nuevas
terminologias™.
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Tabla 4. Estrategias de las plantas para escapar o resistir a los efectos de la sequia.

1- Escape

Répido desarrollo fenolodgico.
2- Resistencia

A- Esquive: Las plantas logran mantener un Wa relativamente alto y estable a pesar de la limitacion hidrica.

Al- Reduccion de las pérdidas de agua por:
- Altas resistencias cuticulares y estomaticas.
- Evitar la carga caldrica de las hojas.

- Reducciodn del area foliar.

A2- Mantenimiento del ritmo de absorcion de agua por:
- Raices profundas
- Alta densidad de raices.

- Alta conductividad hidraulica de las raices.

B- Tolerancia: Las plantas toleran una disminucion relativamente importante de su Wa.

B1- Mantenimiento de la turgencia por:
- Ajustamiento osmdtico.
- Alta elasticidad de las paredes celulares.

- Tamafio celular reducido.

B2- Tolerancia a la deshidratacion por:
- Tolerancia protoplasmica.

- Propiedades especiales de las membranas celulares.

Considerando la Tabla 4 desde un punto de vista agrondmico, las estrategias mas interesantes -
enumerandolas sin ninglin orden jerarquico- serian: escape, alta densidad y profundidad de raices y
ajustamiento osmotico. En cuanto a la primera, escape, es comprensible que la utilizacion de cultivares
que realizan su ciclo dentro de un periodo de tiempo en el cual no existen limitaciones hidricas podria
admitirse como la mejor de las estrategias posibles; siempre y cuando la sequia se presente de manera
regular tal como sucede en los climas mediterraneos o monzonicos, aunque no es de utilidad en
regiones donde la ocurrencia de sequias es irregular. También, considerando el escape desde el punto
de vista del rendimiento, un ciclo mas precoz, significa menor indice de area foliar y menor
produccion de biomasa, caracteristicas ambas que se oponen al rendimiento en condiciones no
estresantes.

En cuanto a la produccion de raices, ya sea considerando su crecimiento en profundidad o su
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densidad, Passioura (1983) quien se ha ocupado extensamente de este aspecto, examino el concepto de
Kramer (1969): “Entre las caracteristicas esenciales de la resistencia a la sequia estan las raices
profundas, ampliamente distribuidas, muy ramificadas, como las del sorgo”. Passioura (1983) trata
esta aseveracion de Kramer (1969) dentro del contexto de la ecuacion:

Rendimiento= Utilizacidon de agua x eficiencia de utilizacion del agua x indice de cosecha

Segun Passioura (1983), teniendo en cuenta que la independencia de los componentes del
rendimiento no es absoluta, existen limitaciones a la aseveracion de Kramer (1969) si se considera que
un mayor crecimiento de las raices puede ocasionar una mayor extraccion de agua desde el suelo y
esto que pareceria un hecho ventajoso en condiciones de sequia, puede producir una disminucion del
indice de cosecha cuando hay buenas condiciones hidricas debido a que habran menos fotosintatos
disponibles para derivarlos hacia el rendimiento.

Blum (2005) discute extensamente la importancia de EUA en relacion con el concepto
fisiologico de resistencia a la sequia, segliin él, ese indice es a menudo asimilado al de resistencia
otorgandosele un alto valor en la caracterizacion de genotipos resistentes a estrés hidrico. No obstante
que por lo general las diferencias en EUA de los genotipos estan mas relacionadas con la disminucién
del denominador del indice -el agua utilizada y esta disminucion, que desde el punto de vista
matematico se traduce en un aumento de la EUA, en las plantas se obtiene merced a caracteristicas y
respuestas adaptativas que tienden a disminuir el rendimiento potencial.

De acuerdo con Blum (2005), la osmorregulacion es una de las mejores estrategias que
presentan muchas variedades de especies cultivadas para mantener, bajo condiciones de estrés, un
nivel relativamente alto de produccion de biomasa o rendimiento. Teniendo en cuenta que la
osmorregulacion permite mantener un mayor CRA cuando wa es bajo, resulta evidente que el
ajustamiento osmotico, al mantener la turgencia celular contribuye al crecimiento de la planta y a los
procesos relacionados con el rendimiento. En sorgo se ha visto que una de las mayores contribuciones
de la osmorregulacion ha sido aumentar la profundidad de extraccion del agua en el perfil de suelo
(Wright & Smith, 1983).

Cuando se trata de cultivos de cosecha es necesario considerar que la sequia no impacta de
manera similar a lo largo de todo el ciclo del cultivo. La Figura 15 muestra que los periodos de mayor
sensibilidad estan situados en torno de la germinacién-emergencia y de aquellos que comprenden todo
el periodo reproductivo, con un momento de maxima sensibilidad en coincidencia con la antesis, estos
periodos son considerados criticos para el rendimiento de los cultivos. En cambio, los procesos que
tienen lugar durante el desarrollo vegetativo y durante el periodo de llenado del grano, tienen menor
sensibilidad ante la sequia.
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Figura 15. Rendimiento relativo del trigo en respuesta al estrés hidrico en diferentes estados del cultivo.

9. (Se dispone de métodos para disminuir el impacto de la sequia en los cultivos?

La aspiracion de todo productor, de todo profesional relacionado con la agricultura es poder
realizar cultivos que ante condiciones de limitaciones hidricas moderadas rinda tanto como aquel que
no la haya sufrido y que aun ante limitaciones severas, pueda llegar a producir un rendimiento
econdmico -esto es, que pueda compensar los costos de su implantacidén y cosecha y dejar todavia un
rédito economico aceptable-, dejando de lado el aspecto puramente monetario, quizas la busqueda de
estrategias para sobrellevar las limitaciones hidricas se inici6 con la Revolucion Neolitica, en los
albores de la agricultura.

Si se consideran las posibilidades existentes en la actualidad, veremos que no son muy
numerosas. Evidentemente una de las técnicas que primero aparece es la irrigacion pero si se piensa en
la enorme superficie de cultivos de secano existente a nivel mundial en relacidén con la regada, podria
admitirse que existen limitaciones de importancia para extenderla ampliamente. En primer lugar, en el
mundo no abundan las fuentes de agua utilizables de calidad, en muchos casos tienen importantes
concentraciones de sales que pueden salinizar los suelos de manera irreversible; por otra parte el riego,
si bien por lo general aumenta de manera muy considerable los rendimientos, de manera paralela
incrementa el costo de produccion de los cultivos hasta un punto tal que puede tornar en no rentable su
adopcion. Finalmente, cada vez es mayor el nimero de especialistas relacionados con las ciencias
hidricas que estan alertando sobre el posible agotamiento futuro de las reservas de agua dulce del
planeta, entonces mal podria preconizarse el incremento de las tierras regadas si en un futuro quizas no
muy lejano puede llegar a faltar agua para el consumo humano y otros menesteres donde su utilizacion
resulta imprescindible. Tal vez una manera mas factible de utilizar la irrigacion en cultivos extensivos
consiste en la aplicacion del llamado riego complementario, es decir aquel que se utiliza en
determinados periodos o estadios del ciclo del cultivo en los que, el aporte de un volumen
complementario de agua producira respuestas significativas sobre su rendimiento.

Si el periodo de sequia corresponde a la época de siembra del cultivo, una herramienta posible
consiste en cosechar el agua del periodo de precipitaciones mas inmediato -técnica conocida como
barbecho-, para ello debe tratarse de que el agua penetre sin impedimentos en el perfil del suelo y
ademas realizar un combate eficaz contra las malezas para evitar que haya pérdidas debido a la
transpiracion.
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Otra forma de encarar la limitacion hidrica puede derivarse de la ecuacion del balance hidrico
(Slatyer, 1967): W=P — (O + U + E); donde W es el agua almacenada en el perfil del suelo durante un
determinado periodo; P, precipitacion; O, escorrentia, agua que no penetra en el suelo y corre por su
superficie; U, drenaje, agua que la gravedad impulsa fuera de la zona de absorcion de las raices y E,
evapotranspiracion. Resulta obvio que cualquier medida que permita un incremento de W sera
beneficiosa para el cultivo, ese aumento forma parte del repertorio de técnicas que disponen los
profesionales de la agronomia y de manera mas amplia los productores. Por ejemplo, el aumento del
contenido de materia orgénica en suelos arenosos, puede mejorar su estructura y de esta manera la
retencion de agua en el perfil, disminuyendo la magnitud de U. La eliminacion de malezas, que
determinan un consumo de agua suplementario al del cultivo, constituye una de las practicas
agronomicas mas comunes. También si se logra evitar la formacion de costras o capas densas en la
superficie del suelo, se obtendra un aumento de la penetracion del agua; por otra parte la prevencion
de la formacion de capas densas del tipo “piso de arado”, permitira por un lado la penetracion del agua
y por el otro el crecimiento de las raices, las cuales al no encontrar el impedimento de una capa con
gran impedancia podran ocupar un mayor volumen de suelo, aumentando de esta manera de manera
considerable el volumen de absorcion de la planta.

Otra medida que estd disponible para todo productor agricola es el manejo de la densidad del
cultivo mediante la utilizacién de una siembra apropiada que provea una rapida ocupacion del espacio
entre surcos, pero que a la vez no determine un fuerte incremento de la competencia intraespecifica la
que, bajo condiciones de limitacion hidrica puede aumentar el riesgo de estrés del cultivo.

En las regiones donde la incidencia del viento es un componente importante de la ecuacion de
evapotranspiracion, la utilizacién de sistemas protectores como las barreras edlicas pueden atenuar
significativamente el desecamiento de los suelos y aumentar la produccion de los cultivos (Golberg et
al., 2003). Sin embargo también hay que tener en cuenta que la disminucion de la velocidad del viento
puede incrementar la temperatura diurna tanto del suelo como del aire en la zona protegida y esto
provocara un aumento de E.

10. Contribucion del mejoramiento vegetal a la resistencia-tolerancia a la sequia

La resistencia-tolerancia de los cultivos a la limitacion hidrica ha sido uno de los designios
mayores de los fitomejoradores, integrando a veces de manera implicita y otras explicitas los planes de
mejoramiento. Sin embargo este objetivo dista bastante de haberse alcanzado; de acuerdo con Blum
(2005) no esta clara la estrategia para alcanzar un objetivo viable en un programa de seleccion para
resistencia a sequia. Por otra parte, el ideotipo de una planta resistente a la sequia no esta siempre bien
definido en dichos programas. Segin Blum (2005) el axioma clasico del mejoramiento vegetal que
pretende que una variedad muy rendidora, tiene la capacidad de expresar esta caracteristica en la
mayoria de los ambientes, el cual es atin bien aceptado por los mejoradores es falso y el nudo de su
cuestionamiento reside en que no esta claro el significado de “la mayoria de los ambientes” y no son
tratados aquellos en los que la caracteristica de ser altamente rendidora no es suficiente; bajo una
determinada presion del estrés. Los cultivares seleccionados por un alto rendimiento potencial pueden
rendir menos que aquellos de menor rendimiento pero que se encuentran mejor adaptados a regiones
donde el estrés constituye una caracteristica predominante del agroecosistema.

A primera vista pareceria que seleccionar plantas que puedan escapar (ver Tabla 4) al periodo
de sequia -es decir, situar el ciclo del cultivo fuera del periodo de estrés- es la mejor de las situaciones
posibles, pero examinada la estrategia de escape con algo de detenimiento se ha visto mds arriba que
presenta importantes limitaciones.

En cuanto a la utilizacion en planes de mejoramiento de las otras estrategias que figuran en la
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Tabla 4, la década del 80 y en alguna medida durante los noventa fue muy prolifica en propuestas para
utilizar determinadas caracteristicas fisiologicas de las plantas asociadas a la resistencia-tolerancia al
estrés. Para introducir estas caracteristicas en un plan de mejoramiento para resistencia a sequia deben
cumplir dos premisas fundamentales: ser de facil determinacién pues deben requerir una minima
inversion de trabajo y de tiempo, ademas dicha caracteristica tiene que estar efectivamente asociada a
la resistencia a la sequia y en tultima instancia al rendimiento. Uno de los mas entusiastas
investigadores enrolados en la busqueda de metodologia de seleccion para resistencia a estrés fue el
israeli Blum (1988) quien publico el libro “Plant Breeding for Stress Enviromments”; en una
publicacién anterior a la citada (Blum, 1983), luego de revisar una serie de caracteristicas fisiologicas
que podrian ser utilizadas para la seleccion en nursery de plantas resistentes a sequia, expone las que
¢l habia adoptado en sus ensayos: “Se usan dos criterios de seleccion, 1- determinacion de la
temperatura del canopeo mediante termometria de infrarrojo en F5 y 2- desecacion quimica
postantesis en F6”. El mismo investigador explica que “la limitacion para aumentar el nimero de test
para resistencia a sequia no es la falta de conocimientos o de metodologia sino de mano de obra.

Ambos tests tienen bases fisiologicas de facil comprension: la temperatura del canopeo esta
relacionada con la apertura estomatica y la transpiracion pues la evaporacion del agua a nivel de la
cavidad subestomatica contribuye a refrigerar la hoja pero ademas, un genotipo que, en condiciones de
estrés, mantiene sus estomas abiertos -condicion para el mantenimiento del ritmo transpiratorio-, se
encuentra a la vez en posibilidad de mantener la tasa fotosintética. Por otra parte, en situacion de estrés
terminal -aquel que ocurre con posterioridad a la antesis-, cuando la fotosintesis ha cesado debido a la
senescencia avanzada o muerte de los 6rganos fotosintéticos, el genotipo mas rendidor sera el mas
eficiente en la transferencia de fotosintatos desde los 6rganos de reserva a los granos, para verificar
esto el test produce la detencion del proceso fotosintético mediante la destruccion total de la clorofila
por aplicacion de CaClQO;.

Sin embargo en una publicacion mucho mas reciente Blum (2005) muestra menos optimista
respecto de las posibilidades de instrumentar tests fisiologicos que puedan ser de utilidad a los
mejoradores. En esta ocasion elimina la termometria infrarroja y reconoce al ajustamiento osmotico
como la caracteristica fisiologica mds importante por su contribucion al mantenimiento del
rendimiento bajo limitacion hidrica. En el mismo trabajo (Blum, 2005) sefala que, contra lo que se
especulaba en otras épocas donde se consideraba que el proceso tenia consecuencias negativas sobre el
rendimiento potencial, no existen pruebas definitivas sobre este aspecto. El mismo autor también
propone la tolerancia a la desecacion, como una caracteristica importante a retener en genotipos
destinados a ciertos escenarios de sequia (aquellos en los cuales el estrés coincide con el periodo de
llenado de los granos) o en sistemas de subsistencia que tienen lugar en zonas de bajas precipitaciones.
De los tests propuestos: determinacion de osmorregulacion y desecacion post antesis, solo este Gltimo
considero que es apto para ser realizado en grandes poblaciones vegetales mientras que la
osmorregulacion por su laboriosidad y demanda de tiempo so6lo seria de utilidad para utilizarla con
poco material.

Por otra parte Blum (2005) advierte sobre la utilizacion de la EUA como criterio de seleccion
de material de mejor comportamiento por su resistencia a la sequia lo cual segun este autor puede
tener consecuencias negativas dado que una alta EUA, como ya se dijo, es antes que nada funcion de
la disminucion de la utilizacion de agua que un aumento neto de la produccién o de la asimilacion. Por
lo tanto, en los programas de seleccion, EUA puede ser un marcador de un menor consumo hidrico, el
cual la planta realiza a expensas de la reduccion de la tasa y duracion del periodo de crecimiento y del
area foliar, caracteristicas estas asociadas negativamente con el rendimiento.

La utilizacion de otras caracteristicas fisiologicas, relacionadas con la resistencia a la sequia
han sido exploradas por diferentes investigadores, para su utilizacion en un proceso de mejoramiento;
es importante que dichas caracteristicas sean codificadas por un nimero relativamente reducido de
genes. Golberg (1991) realizd una presentacion sindptica basandose en datos aportados por Zobel
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(1984), Ludlow & Muchow (1988), Innes & Quarrie (1987), Blum (1988) y Austin (1989). En dicha
presentacion se utilizd la propuesta de Zobel (1984) quien clasifica las distintas caracteristicas
fisiologicas de acuerdo con su nivel de complejidad desde el genético y enzimatico = 1, al
agronomico= 7. Las caracteristicas pertenecientes a los diferentes niveles estdn codificadas, por
distintas cantidades de genes, obviamente mayor cuando mas grande sea el nivel de complejidad, asi
por ejemplo, a la osmorregulacion -nivel de complejidad fisiolégico = 4-, le corresponden 8 genes;
mientras que el mantenimiento del ritmo de crecimiento en condiciones de estrés -nivel agrondmico =
7- seria codificada por 64 genes. Esta cantidad de genes, ya sea que se utilicen niveles fisiologicos u
otros de mayor complejidad, pone en evidencia la enorme dificultad que hay en utilizar determinadas
caracteristicas fisiologicas como guia del proceso de mejoramiento genético de resistencia a la sequia.

La biologia molecular ha abierto nuevas perspectivas al mejoramiento vegetal para resistencia
a la sequia mediante la utilizaciéon de marcadores moleculares (O’Toole, 1989). Sin embargo, por lo
general las caracteristicas de resistencia a sequia son coordinadas por muchos genes -caracteristicas
poligénicas- situados en distintos cromosomas. También existen casos de epistasis -enmascaramiento
de la accion de alelos de un gen debido a la combinacién de alelos de otros genes (Tamarin, 1982)-,
hecho que como el polimorfismo dificulta enormemente la comprension de la base genética para la
seleccion de plantas resistentes-tolerante al estrés hidrico. Blum (2005) también discute el rol de los
bidlogos moleculares diciendo que los especialistas de esta disciplina a menudo reportan el hallazgo
de un gen exotico de tolerancia a sequia y anuncian un determinado efecto en un programa de
mejoramiento, lo cual raramente se consigue.

11. Conclusiones

El estrés hidrico produce sobre las plantas un conjunto tan variado de sintomas a nivel
morfoldgico, metabolico y fisiologico que puede recibir el calificativo de sindrome -conjunto de
sintomas caracteristicos de una enfermedad-. Al iniciarse un periodo de limitacion hidrica el primer
proceso que es afectado es el crecimiento y posteriormente la fotosintesis debido en primera instancia
al cierre estomatico. Los dafios sobre el vegetal van a ser tanto mas importantes cuanto mayor sea la
intensidad de la sequia -determinada por el contenido de agua edéfica y por la duracion del periodo de
limitacion hidrica.

Por otra parte, desde el punto de vista agrondmico, la sequia produce disminucion del
rendimiento cuya importancia, en los cultivos de cosecha, tendra relacion directa con el momento en
que ocurre el estrés. Existen periodos criticos en los cuales los efectos de la sequia se traducen en
fuertes impactos sobre el rendimiento, por lo general son aquellos que se inician con la diferenciacion
floral y disminuyen significativamente con el inicio del llenado del grano. Sin embargo la accion del
estrés no es igual a lo largo de todo el ciclo, visualizandose una etapa de maximo efecto situada en
torno de la antesis, aunque pueden haber compensaciones de manera tal que el impacto del estrés
durante un periodo puede ser compensado por otro con condiciones hidricas favorables y de esta
manera no se producira disminucion del rendimiento y si esto ocurre, la pérdida sera menor. Cuando
mas cercano a la antesis resulta la ocurrencia del estrés, menor serd la posibilidad de que ocurra una
compensacion.

Existe otro periodo de muy alto impacto, pero este resulta casi obvio, nos referimos al de la
germinacion-emergencia en la cual, la falta de agua impide la imbibicion de la semilla y el
consecuente inicio de las actividades metabdlicas que determinan el crecimiento del embrion.
También puede suceder que el contenido de agua edafica en la zona donde se halla la semilla resulte
suficiente para la iniciacion de la germinacion pero luego, el bajo contenido de humedad de las capas
superiores del suelo no permite la continuidad del crecimiento de la plantula.
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Productores, agronomos y cientificos han buscado desde tiempo inmemoriales, la manera de
obviar o paliar la sequia, tal objetivo se ha mostrado de muy dificil logro; quiza la estrategia que
pareceria en principio mas simple: situar el ciclo del cultivo en coincidencia con el periodo mas
favorable desde el punto de vista hidrico, no resulte facil de seguir, puesto que en pocas regiones la
limitacion de agua se produce de manera tan sistematica y recurrente como en los climas
mediterraneos y monzonicos; en la mayoria de los casos, la sequia se presenta de manera aleatoria. En
otros, sin llegar a los ambientes desérticos, donde las precipitaciones no son suficientes para la
mayoria de los cultivos, tal es el caso de la region Saheliana donde las posibilidades de la agricultura
se remite a unas muy pocas especies como el mijo perla (Pennisetum glaucum) de reconocida
resistencia a la sequia.

La busqueda de resistencia mediante el mejoramiento genético ha sido -y continua siendo- uno
de los senderos mas explorados. La obtencion de un genotipo resistente a la sequia requiere la
utilizacion de alguna caracteristica de la planta, morfologica o fisiologica, relacionada con la
resistencia, que sea de facil identificacion. Una de las caracteristicas de mayor utilizacion ha sido el
rendimiento, la causa de esta aceptacion es facil de entender: el rendimiento es, desde el punto de vista
econdmico el atributo mas importante de un cultivar. La premisa que sustentaba su utilizacion era
sumamente simple: el genotipo que muestre un elevado rendimiento potencial, lo hard en la mayoria
de los ambientes. Tal criterio no es aceptado por muchos investigadores, Blum (2005), por ejemplo,
considera que el axioma no es correcto y la falla estd en el significado de la “mayoria de los
ambientes” pues puede haber ambientes en los cuales puede no evidenciarse el alto rendimiento
potencial determinado bajo otro contexto ambiental.

Blum (2005), también pone en guardia a los bidélogos moleculares cuando reportan el efecto de
algiin gen exdtico que puede generar resistencia en un proceso de mejoramiento, hecho que muy
raramente sucede, concluyendo que el efecto de un solo gen que podria inducir resistencia en
ambientes caracterizados por la limitacion hidrica, s6lo podra asegurarse cuando se considera a todo el
sistema en términos de su rendimiento potencial, resistencia a sequia y eficiencia de utilizacion del
agua.

Lo dicho en los pardgrafos precedentes no alientan al optimismo respecto de la posibilidad de
obtener a corto plazo genotipos resistentes a sequia, ya sea mediante la utilizacion de la metodologia
genética tradicional, asistida por la fisiologia vegetal, o por ingenieria genética. Por tal razon es
importante considerar las técnicas agrondmicas que permiten aumentar la captacion y conservacion del
agua en el suelo y las que determinan un aumento de la eficiencia de utilizacion del agua por las
plantas, siempre y cuando dicha eficiencia se logre de manera mas significativa debido al aumento del
numerador -peso seco de la parte aérea o rendimiento en granos- que por una disminucion del
denominador utilizacidon de agua.
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Apéndice: La fotosintesis: el proceso mas importante de la naturaleza

Usted podra juzgar la importancia fundamental que reviste la fotosintesis para el funcionamiento de la
naturaleza a partir de las siguientes afirmaciones: Es posible decir que en una situacion limite podria concebirse
un planeta Tierra formado por los componentes abioticos, las plantas, algunos insectos del suelo que se encargan
de realizar los primeros pasos en el reciclaje de la materia organica y los microorganismos que concluyen este
proceso (los descomponedores), ningun otro heterotrofo seria necesario. Las plantas se las arreglarian para
gobernar el ecosistema; como se ve, el hombre no es tan importante como se piensa.

A través de los millones de afios de existencia de las plantas en la Tierra, la fotosintesis ha permitido:
que la concentracion de oxigeno alcanzara un valor compatible con la vida de otros organismos; que se
mantuviera el tenor de CO, en la atmoésfera que posibilitd que la temperatura del planeta sea compatible las
diferentes formas de vida; proveernos de alimentos a todas las especies heterdtrofas, obviamente incluidos
nosotros y ya que hablamos del hombre también nos han provisto de materiales para nuestra vivienda,
amoblamiento, el papel -producido a partir de la celulosa ha sido un soporte formidable de nuestra cultura y por
si esto fuera poco, la principal fuente de energia que permitié el impresionante crecimiento econdémico del siglo
pasado ha sido el petréleo, un producto de la actividad fotosintética de las plantas en eras geologicas pretéritas.

Todo el proceso fotosintético tiene lugar en las organelas denominadas cloroplastos que son corptsculos
de naturaleza membranaria, incluidos en el citosol de las células del mesofilo foliar -un tejido que se halla por
debajo de la epidermis de la hoja-. Los cloroplastos contienen todo el dispositivo -enzimas, pigmentos,
moléculas transportadoras- necesario para realizar la totalidad del acto fotosintético.

La fotosintesis es la resultante de dos procesos que funcionan en paralelo y de manera interdependiente;
en uno de ellos la energia radiante emitida por el sol es absorbida por la clorofila, aunque no todas las longitudes
de onda que llegan a la superficie terrestre son absorbidas por igual por ese pigmento, la clorofila como todos los
pigmentos vegetales poseen sensibilidad espectral, presentando dos picos de absorcion, uno en la region del azul
-alrededor de los 400 nm- y en el rojo -660 nm-, aunque otros pigmentos como los carotenos y xantofilas
contribuyen absorbiendo energia en longitudes de onda donde no lo hace la clorofila.

De manera muy simplificada puede decirse que una vez que la luz excitd las moléculas de clorofila se
produce un desplazamiento de electrones que siguen una via de transferencia muy compleja, mediada por
transportadores, al final esta cadena de transferencia da lugar a dos sucesos que son fundamentales para la
continuidad del proceso, por un lado la nicotinamida piridin dinucleétido (NADP") oxidada es reducida a
NADPH este compuesto provee el poder reductor necesario para reducir al CO, en la que podria llamarse etapa
oscura que veremos a continuacion y también se produce un aumento de la energia del sistema la cual es
utilizada para producir un enlace fosfato energético generandose adenosil tri fosfato (ATP), a partir del adenosil
di fosfato. E1 ATP es la pila que conserva y libera la energia necesaria para todas las reacciones endergonicas -
aquellas que consumen energia- de los seres vivos. Esta energia encerrada en la molécula de ATP podra
utilizarse en la etapa oscura de la fotosintesis o en cualquier otra reaccion del metabolismo celular donde es
requerida, por ejemplo, en la asimilacion del NOj', absorbido por las raices y en la serie de transformaciones que
suceden hasta llegar a la sintesis de proteinas. La etapa de la fotosintesis que acabamos de describir -mal llamada
etapa clara o luminica tiene lugar en -los tilacoides forman la estructura membranaria interna de los cloroplastos.

La etapa que terminamos de describir donde la energia luminica del sol es utilizada para producir poder
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reductor y ATP constituye la parte mas original de la fotosintesis. La etapa siguiente, llamada etapa oscura o
ciclo de Calvin-Benson -fueron los dos investigadores estadounidenses que describieron el ciclo que lleva su
nombre-, aunque bastante complejo por cierto, es un ciclo metabolico convencional. Calvin-Benson tiene lugar
en la porcion no membranaria de los cloroplastos llamada estroma.

Aclaremos al pasar porque consideramos que no es correcta la denominacion de etapa luminosa y etapa
oscura; en realidad esta division se origind en las experiencias de Blackman que fue quien demostrdé que el
proceso fotosintético mostraba dos etapas bien diferenciadas, una sensible a la luz e insensible al CO, y a la
temperatura -etapa clara- y otra sensible al CO, y a la temperatura -e insensible a la luz -etapa oscura-. Sin
embargo, la luz es requerida en la totalidad del proceso fotosintético; por ejemplo: la enzima ribulosa di fosfato
carboxilasa que es fundamental para la realizacion del ciclo de Calvin es activada s6lo en presencia de luz.

El ciclo de Calvin-Benson o en carbono tres (C;) -pronto aclararemos el significado del C;- tiene tres
pasos relevantes: en el primero, un hidrato de carbono de 5 carbonos, la ribulosa difosfato (RiDP) es carboxilada
por el CO, proveniente de la atmoésfera exterior, con la intervencion de la enzima Ribulosa difosfato carboxilasa,
la cual por su importancia en el metabolismo vegetal merece un tratamiento especial:

La ribulosa difosfato carboxilasa o Rubisco

La enzima que tratamos aparece curiosamente denominada con dos nombres, pronto explicaremos la
razén bioquimica de esto. Pero antes puede decirse que es la enzima mas abundante en la naturaleza, la cual
como se dijo precedentemente cumple un rol fundamental en el ciclo de Calvin-Benson, su afinidad por el CO,
no es muy elevada, hecho que explica en cierta medida la baja eficiencia del ciclo, siendo compensado en parte
por la muy alta concentracion de la enzima en el cloroplasto. Pero ademas de esta caracteristica, posee otra de
gran importancia: tiene una doble funcién, por un lado actiia como carboxilante en el paso ya comentado, pero
por otra parte puede actuar también como oxidasa, esto dependera de la relacion CO,/O,, una mayor
concentracion de CO, respecto de O, determinara el predominio de la funcién carboxilante y en caso inverso se
aumentara la actividad oxidativa, precisamente esta ultima funcion es la que ha inducido la rebautizacion de la
enzima como Rubisco, esto es ribulosa difosfato carboxilasa/oxidasa, apelando a su doble funcion.

La funcion oxidativa de la enzima da origen a un proceso denominado fotorrespiracion, el sufijo
respiracion viene porque al igual que en la respiracion, hay un substrato -hidrato de carbono- que es oxidado,
produciéndose la liberacion de CO,. Pero esta es la tnica similitud que existe porque la fotorrespiracion, como
proceso ligado a la fotosintesis, tiene lugar exclusivamente a la luz -de alli deriva el prefijo foto-, ademas
mientras que la respiracion se realiza en las mitocondrias, todo el proceso de la fotorrespiracion tiene lugar en
tres organelas: cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias, a diferencia de la respiracién cuyo funcionamiento
genera energia en forma de ATP, la fotorrespiracion produce una pérdida neta de CO, sin una concomitante
produccion de energia, los substratos oxidados en la respiracion y en la fotorrespiracion son distintos y todas las
enzimas, asi como los compuestos intervinientes son diferentes.

Los investigadores se han venido interrogando sobre la/s razon/es de esta sorprendente pérdida de CO,;
la teoria evolutiva induce a pensar que una especie que posee alguna caracteristica que disminuya sus
posibilidades adaptativas seria eliminada. Una de las hipdtesis mas plausibles que permitiria explicar la
existencia de la fotorrespiracion a la luz de la teoria evolutiva estima que la fotorrespiracion es uno de los
recursos metabdlicos de los que se vale la célula para evacuar el exceso de energia que podria derivar de una
limitacion del ciclo de Calvin y de esta manera evitar la produccion de especies reactivas de oxigeno y por lo
tanto el dafio que estas pueden ocasionar a las estructuras del cloroplasto.

Volvamos a Calvin
Carboxilada la RiDP, se escinde en dos moléculas de acido fosfoglicérico (APG) o fosfoglicerato; de

aqui deriva la otra denominacién que le es dada a Calvin: Ciclo en C;, pues el primer compuesto estable
producido por la carboxilacion de la RiDP es el APG: un compuesto -hidrato de carbono- de tres atomos de
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carbono. En el paso siguiente el APG es reducido a fosfogliceraldehido (PGA) mediante el NADPH que habia
sido producido en la primera parte del proceso, la cual -a falta de mejor denominacion- llamaremos etapa clara.
En este punto se produce el nexo de dicha etapa con Calvin y es otro punto crucial del proceso fotosintético pues
gracias a la energia radiante proveniente del sol, un compuesto oxidado -el APG- es elevado a un nivel de
energia mayor al ser reducido por el NADPH.

La sintesis de una triosa que representa la ganancia neta de Calvin requiere la incorporacion de tres
moléculas de CO, lo cual sucede al cabo de tres vueltas del ciclo, ademads se regeneraran tres moléculas de RiDP.

Existen variantes del proceso explicado anteriormente: ciclos en C;y CAM

La naturaleza en su incesante accionar para lograr formas de vida mas adaptadas a determinadas
circunstancias ambientales logré dos variantes del proceso relatado precedentemente, en ambos casos la primera
parte que se refiere al procesamiento de la energia radiante se mantiene sin modificaciones, también es necesario
aclarar que en definitiva la asimilacion final del carbono se realiza mediante el ciclo de Calvin. Las primeras
evidencias de que existia una variante del ciclo de Calvin -0 en C;- fueron obtenidas por Kortschak (Taiz &
Zeiger, 2002), quien observo que cuando hojas de plantas de cafia de azucar eran expuestas por algunos
segundos a una atmésfera con '“CO, -isétopo radioactivo del '>CO,-, la primera molécula que aparecia marcada
no era el fosfoglicerato como sucede en Calvin sino compuestos de 4 carbonos, malato o aspartato. Asi fue que
se descubri6 una variante de Calvin donde los primeros compuestos estables diferian de este, el nuevo ciclo fue
denominado en C, para diferenciarlo de Calvin. Sucede en plantas originarias de ambientes tropicales y
subtropicales, caracterizados por altas irradiancias y con alguna limitacion hidrica, ya sea permanente o
estacional.

Entre los numerosos ejemplos de especies cultivadas muy conocidas que poseen el ciclo C; pueden
citarse, cafla de azucar, maiz, sorgo, pastos tropicales como el llorén, los Panicum, también hay géneros de
dicotiledoneas como Amaranthus, Quenopodium, Atriplex, este ltimo se caracteriza por presentar especies en
C4 y otras en C;, Algunas de las malezas mas agresivas como Cynodon dactylon 'y Sorghum alepense, tienen
también el ciclo en C,.

Varias son las diferencias entre C; y C, que pueden citarse, en primer lugar respecto de la anatomia
foliar: la estructura anatomica de las plantas en C, presentan una diferenciacion estructural y funcional donde
células mesofilicas rodean completamente al tejido conductor, formando la vaina perivascular y otras capas de
células mesofilicas estan dispuestas de manera radial respecto de los haces conductores formando el parénquima
radial. En la vaina perivascular se realiza el ciclo de Calvin mientras que en las células del parénquima radial
tiene lugar el proceso que caracteriza al ciclo en Cy4, a saber: la carboxilacion de un compuesto diferente de la
RuDiP, el fosfoenol piruvato o acido fosfoenol piravico (PEP), la enzima que realiza esta carboxilacion es la
fosfoenol piruvato carboxilasa (PEP carboxilasa) que tiene una afinidad por el CO, mucho mayor que la Rubisco
y en esto estriba la diferencia mas importante del ciclo en C, respecto de Calvin-Benson.

Desde el punto de vista anatomico, el mesofilo foliar de las plantas en C; no poseen diferenciacion
funcional, a pesar que desde el punto de vista estructural se distinguen entre parénquima en empalizada y
lacunar, en ambos se produce el ciclo en C;. En cambio, la estructura anatomica de las hojas de taxones C,
responden a una diferenciacion funcional donde en la vaina perivascular se realiza el ciclo en C;, mientras que en
el mesofilo radial tiene lugar la fijacion primaria del CO, siendo el PEP su aceptor, el 4cido malico o aspartico,
primer compuesto estable que se produce después de la carboxilacion del PEP es transportado a través de los
plasmodesmos hasta las células de la vaina perivascular donde sufre una descarboxilacion, el CO, producido por
esa descarboxilacion es introducido a Calvin, entonces por accion de la Rubisco se carboxilara la RuDP con el
CO, liberado desde el malato.

Cabria preguntarse ;cudl es la razéon de este ciclo adicional si finalmente es en Calvin donde se
producen los hidratos de carbono fotosintéticos? En la diferencia de afinidades por el substrato de la PEP
carboxilasa y la Rubisco debemos buscar la respuesta a este interrogante pues al ser la afinidad de la primera
enzima mucho mayor que la de Rubisco, la capacidad de fijar CO, de las plantas en C, es muy superior que las
C;. El ciclo adicional funciona entonces como un acumulador de CO,, transfiriéndolo luego a Calvin, de manera
tal que la Rubisco puede actuar en condiciones de muy alta concentracion del substrato, aumentando la velocidad
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de carboxilacion de la RuDP. Ademas esta variante tiene otro efecto de gran importancia pues al aumentar la
concentracion del anhidrido carbénico en las células de la vaina perivascular, se anula la fotorrespiracion, no
olvidemos que este proceso esta relacionado por las concentraciones relativas de O, y CO,. El incremento de la
velocidad de carboxilacion conjuntamente con la anulacion de la fotorrespiracion tiene como resultado un
aumento de la tasa fotosintética en las C,, es decir del CO, asimilado por unidad de superficie y de tiempo. Pero
esto no es todo, la relevancia del proceso en relacion con la limitacion hidrica deviene del hecho de que la PEP
carboxilasa, debido a su alta afinidad por el CO, puede asimilarlo aun cuando, por accién del cierre estomatico,
la concentracién interna del gas es reducida, en esas condiciones la Rubisco no actuaria, dada su baja afinidad
por el sustrato, pero si lo puede hacer la otra carboxilasa, transfiriendo en tltima instancia a Calvin, el CO, fijado
en el ciclo adicional. Por esta razon, la eficiencia de uso del agua (EUA), -kg de materia seca producida por kg
de agua consumida- es mas elevada en las C, respecto de las Cs.

Plantas CAM

La denominacion deriva del inglés crassulacean acid metabolism (metabolismo acido de las crasulaceas.
El ciclo, desde el punto de vista evolutivo, representa la maxima adaptacion que poseen algunas especies
respecto de la economia del agua. El término crassulaceae esta relacionado con el hecho de que fue descubierto
en plantas de dicha familia pero luego fue puesto en evidencia en numerosas especies de regiones aridas
pertenecientes a familias como: Agavaceae, Bromeliaceae, Cactaceae, Euphorbiaceae, Liliaceae, Orchideaceae
(Hall & Rao, 1995).

Acostumbramos comentar a los estudiantes de Fisiologia Vegetal, al comparar los ciclos C; y CAM
que, mientras el primero corresponde, desde el punto de vista estructural, a una compartimentacion espacial
puesto que el proceso metabodlico total se realiza en el mesofilo radial y la vaina parenquimatica; en el segundo
caso, la compartimentacion es temporal pues una parte del ciclo sucede durante el periodo nocturno y la otra
durante las horas del dia.

(Qué sucede durante la noche?

En las horas de oscuridad, los estomas se encuentran abiertos, el PEP es carboxilado por el CO,
atmosférico, mediante la accion de la PEP carboxilasa formandose oxalacetato, esto sucede en el citoplasma de
las células foliares donde se localiza la enzima, posteriormente el oxalacetato es reducido a malato por accion de
la malato deshidrogenasa y el malato es acumulado en las vacuolas de las células del mesoéfilo.

¢ Y durante el dia?

Los estomas se encuentran cerrados, el malato es transportado al citoplasma y descarboxilado alli por la
enzima malica, la reaccion produce piruvato y CO,. El CO, liberado penetra en el cloroplasto ¢ ingresa en el
ciclo de Calvin.

¢ Cudal es la ventaja adaptativa de este ciclo?

La respuesta resulta bastante obvia: Al estar los estomas cerrados durante las horas de luz, la pérdida de
agua por transpiracion se minimiza, por tal razon poseen el ciclo CAM, algunas de los taxones mas conspicuos
de las regiones aridas. Dodd ef al. (2002) dan cuenta de una importante plasticidad del ciclo, de esta manera, hay
especies en C; que ante deficiencias hidricas cambian su ciclo al CAM, estas especies reciben el nombre de
CAM facultativas.

Si se comparase la eficiencia de utilizacion del agua de los tres ciclos tendriamos en primer lugar a las
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especies CAM como las mas eficientes, seguidas por las C, y en tercer lugar las C;. En cambio, la productividad
de las CAM absolutas es bastante menor que en los otros dos grupos, la explicacion de este comportamiento esta
relacionada con las limitaciones para la acumulacion del CO, tomado durante la noche debido a que la capacidad
de las vacuolas de las células del mesofilo foliar para almacenar acidos organicos es limitada. De todos modos
dicha baja productividad, desde el punto de vista adaptativo, es irrelevante en las CAM dado que el proceso
evolutivo privilegid en estas especies la economia del agua y bajo este aspecto, son maravillosamente eficientes.

Un aspecto importante a reafirmar es que tanto el ciclo C, como el CAM son formas de acumulacion de
CO, pero en ultima instancia, en ambos ciclos, la sintesis de hidratos de carbono, uno de los sucesos
fundamentales del proceso fotosintético, se produce en Calvin.
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1. Introduccion

El agua es uno de los factores esenciales para el crecimiento de las plantas. La vegetacion pre-
sente en una region determinada de la tierra esta fuertemente ligada al clima de esa region. El conteni-
do de agua (a nivel atmosférico y del suelo) junto con la temperatura son los factores mas importantes
que limitan el crecimiento de las plantas en las distintas regiones fitogeograficas del mundo. Obvia-
mente, la distribucion de las precipitaciones (lluvia y nieve) no es uniforme en el planeta. Tampoco
son uniformes las pérdidas de agua desde el suelo a la atmoésfera. El balance hidrico entre la precipita-
cion (lluvias y/o nieve) y las pérdidas (evapotranspiracion, drenaje, escorrentia) que ocurren en un
lugar determinado, establecen situaciones de exceso, deficiencia o disponibilidad adecuada de agua
para los vegetales que viven en ese lugar. Esta caracterizacion de exceso, deficiencia o buena disponi-
bilidad, en realidad es bastante simplista, pues en la practica estas condiciones no tienen limites estric-
tos y ademads pueden variar en el tiempo y tener consecuencias diferentes segun las especies conside-
radas.

En muchos sistemas agropecuarios el agua es uno de los factores limitantes de la produccion.
En general, cuando se piensa en el agua como limitante de la produccion, se piensa en la escasez de
este recurso. Sin embargo, en otras circunstancias, el agua limita la produccion, no por ser escasa sino
por exceso.

El riego ha sido una practica humana muy antigua. Desde la antigiiedad el hombre ha practi-

cado el riego para mejorar la produccion de algunos cultivos o directamente para poder cultivar en
areas donde la agricultura seria imposible sin el riego.
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Ha sido pues, una actividad que ha contribuido a aumentar los rendimientos y de esa forma a
aliviar el hambre en extensas zonas del mundo. Estos beneficios del riego son cada vez mas necesarios
para satisfacer las demandas en calidad y cantidad de la creciente poblacion humana. En contraposi-
cion con estas innegables ventajas del riego, debemos reconocer y reflexionar sobre los problemas de
salinizacion que afectan al 50% de las tierras irrigadas del mundo y de la baja eficiencia de riego que
muestran la mayoria de las zonas irrigadas.

El riego es la herramienta ideal para optimizar el aporte de agua a nivel de raices. Si no exis-
ten otros factores limitantes, un nivel 6ptimo de agua garantiza un maximo crecimiento y produccion
de biomasa. Sin embargo, cabe preguntarse si esas condiciones son siempre las mejores desde el punto
de vista agronomico. Probablemente, en muchos casos la maxima produccion de biomasa producida
por un cultivo se correlaciona directamente con el mayor rendimiento agronémico. Pero en otros casos
esto no es asi, pues en muchos cultivos la maxima biomasa implica problemas de falta de equilibrio
entre el crecimiento y las estructuras reproductivas de las cuales depende el rendimiento; es decir, se
establecen competencias entre los destinos vegetativos y reproductivos disminuyendo los rendimien-
tos. Otra consecuencia del exceso de crecimiento vegetativo en la mayoria de los cultivos fruticolas, es
la baja irradiacion que incide sobre las zonas de diferenciacion de las yemas fructiferas, lo cual se
traduce en menor cantidad de frutos al afio siguiente. Finalmente, en los ultimos afios se han desarro-
llado practicas de restriccion hidrica orientadas a mejorar la calidad organoléptica de los frutos obteni-
dos, comparados con los provenientes de plantas con riego mas abundante.

Debido a los costos que se derivan de la construccion, mantenimiento y distribucion del agua
en sistemas bajo riego, los cultivos seleccionados para agricultura regadia son aquellos que tienen una
alta rentabilidad por kilogramo de producto comercial cosechado, mayormente cultivos horticolas y
fruticolas.

2. Definicion y tipos de riego

Israelsen & Hansen (1962) definieron el riego como la “aplicacion artificial de agua a la tierra,
con el fin de suministrar a las especies vegetales la humedad necesaria para su desarrollo”. Grassi
(1998), remarca que el “riego es una actividad resultante de las acciones de los hombres”, es decir no
debemos considerar riego el agua que llega a un lugar de menor altitud en forma circunstancial y no
controlada. El concepto de riego también involucra las medidas que el hombre toma para obtener y
derivar el agua de las fuentes y para evitar el exceso de agua, es decir las obras de drenaje cuando ellas
son necesarias.

Se pueden distinguir tres tipos de riego: a) integral, b) complementario y c) suplementario
(Grassi, 1998). Consideramos riego integral, cuando el aporte de la lluvia al proceso evapotranspirato-
rio es tan bajo que no son posibles los cultivos sin irrigacion, es decir la agricultura no existiria sin el
aporte de agua de riego; en este caso, el periodo de tiempo con déficit hidrico y la magnitud del mismo
solo permiten el crecimiento y la supervivencia de plantas adaptadas a esos ambientes, las cuales no
son las consideradas en los cultivos tradicionales. El riego es complementario, cuando el aporte de la
lluvia cubre entre un 30 y un 60% de las demandas evapotranspiratorias del cultivo; este déficit de
agua requiere necesariamente complementar en mayor o menor medida el agua de lluvia para obtener
rendimientos rentables en forma regular a través del tiempo. El riego suplementario implica casos en
que la evapotranspiracion es satisfecha por la lluvia y solo se requiere regar para cubrir pequeas irre-
gularidades en algunos afios y/o en ciertos momentos del cultivo, es decir en este tipo de riego la agri-
cultura es posible sin esta practica, pero la irrigacion le aporta regularidad al sistema agricola. En los
dos primeros casos la obtencion de rendimientos econdmicamente aceptables, justifican y requieren el
desarrollo de sistemas de riego con su correspondiente infraestructura.
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3. Superficie regada a nivel mundial, continental y argentino

No es facil encontrar estadisticas modernas y precisas sobre las superficies irrigadas a distinto
nivel. Los datos muchas veces son muy diferentes segun la fuente consultada o el método utilizado
para su estimacion.

La superficie bajo riego en el mundo se estima actualmente en 277 millones de hectareas (Fig.
1). Esta superficie, constituye un 16-17% del total cultivado del mundo. Sin embargo, la importancia
de la agricultura bajo riego es destacable pues se calcula que ella provee casi el 40% de la produccion
del mundo (Grassi, 1998) lo que indica una produccion por hectarea muy superior al resto de las tie-
rras cultivadas. La superficie se ha triplicado desde el afio 1950 a la fecha, aunque la tasa de aumento
se ha reducido drasticamente en las ultimas décadas. Del total de agua dulce utilizada por el hombre,
casi un 70% se destina a la agricultura, un 20% a uso industrial y 10% a uso residencial. En el futuro
se pronostica una disminucion de la proporcion destinada a riego agricola y un aumento de los usos
industriales y residenciales como consecuencia del crecimiento poblacional e industrial de la humani-
dad. Ademas, es importante remarcar que en varias regiones del mundo tanto los rios como las napas
que proveen agua para riego estan sobreexplotadas (Mygatt, 2006). Por lo tanto, en las proximas déca-
das sera necesario aumentar la produccion de alimentos, con menor disponibilidad de agua para irriga-
cion.
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Figura 1. Superficie irrigada mundial desde 1950 a 2003. Elaborada a partir de datos de Wordlwatch Institute
(2001) y FAOSTAT Statistics Database (apps.fao.org. 2006).

Tomando en cuenta los distintos continentes, la mayor superficie irrigada corresponde a Asia,
con alrededor del 70% del total mundial, dedicada principalmente al cultivo del arroz, alimento basico
para la poblacion de ese continente.

Segun Bertranou & Schulze (1993), Sudamérica posee una superficie irrigada muy reducida
respecto a otros continentes, pues solo se riegan 15 millones de hectareas. Cinco paises, México, Bra-
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sil, Argentina, Chile y Perti suman 12.12 Mha (81% del continente), sobresaliendo México que posee
5.15 Mha.

En el caso de la Argentina, segiin la misma fuente anterior, la superficie regada en 1989, al-
canzaba a 1.750.000 hectareas. Del total irrigado en la argentina se destacan la zona de Cuyo (Mendo-
za y San Juan con cerca de 500.000 has, y del Noroeste (Salta, Jujuy, Tucuman, Catamarca, Santiago
del Estero y La Rioja) con una superficie levemente inferior a la de Cuyo. Cabe resaltar el aumento
importante registrado en los Ultimos afios en zonas de la pampa central donde el riego se usa funda-
mentalmente como complemento para momentos de escasez temporaria de agua. Si bien a nivel mun-
dial, el aumento de la superficie irrigada es poco factible, en el caso de Argentina, las perspectivas son
mas favorables, sobre todo en algunas cuencas y rios subutilizados actualmente. En esos casos, el uso
del agua, no solo para irrigacion sino para generacion de energia eléctrica deberia aumentar en el futu-
ro cercano. Esto no excluye, la urgente necesidad de eficientizar la utilizacidon del agua para riego y
otros usos en nuestro pais.

4. El agua recurso escaso. Eficiencias de riego

El valor del agua es un concepto intuitivo en la mayoria de las personas y sobre todo en los
habitantes de regiones aridas y semiaridas del mundo. EI agua es un elemento esencial para la vida tal
como la conocemos. A este valor bioldgico se le agrega ademas, el valor econémico y social que tiene
para la humanidad. En los tltimos afios se ha tomado conciencia a nivel mundial que el agua dulce es
un recurso escaso y que probablemente constituya uno de los elementos de conflicto de la humanidad
en el futuro.

La importancia y el buen uso que debemos hacer del agua estan sintetizados por Grassi
(1966a) en una expresion del Dr Israelsen quien decia que “ningin hombre tiene derecho a gastar el
agua que otro hombre necesita”. Nuestra legislacion considera al agua como un bien publico, que se
concede para su uso urbano, agricola o industrial. Es decir, el Estado no pierde la propiedad del agua y
por lo tanto quien la usa, aun dentro de una propiedad privada, debe hacerlo con responsabilidad evi-
tando el mal uso de la misma.

Una forma de economizar agua es evitar las pérdidas que ocurren en las distintas etapas que
sigue el agua hasta su aplicacion al cultivo. Estas pérdidas incluyen el agua que no ingresa a la planta
es decir, la que se pierde por evaporacion directa desde el suelo, por escorrentia y por percolacion
profunda (debajo de la zona explorada por las raices). Las pérdidas se expresan en hidrologia agricola
como una relacion llamada eficiencia (Grassi, 1966b). De acuerdo con este autor debemos considerar:
a) eficiencia en la conduccion, b) eficiencia dentro de la parcela y c) eficiencia del sistema de riego.

Eficiencia en la conduccion: incluye todas las pérdidas en la red de canales hasta llegar a la
propiedad. Esta eficiencia expresa la relacion entre el agua que llega a la propiedad y el agua derivada
del rio o del embalse. Los valores de eficiencia de conduccion reportados por Grassi varian entre 15 y
55% dependiendo de los paises evaluados y los autores citados.

Eficiencia dentro de la propiedad: incluye dos aspectos, bl) pérdidas en el sistema de distri-
bucion interno, referidas a las pérdidas por evaporacion y percolacion profunda en todas acequias y
b2) pérdidas en la parcela regada, debidas al agua que escurre de la parcela y al agua que se pierde
por percolacion profunda.

Eficiencia del sistema de riego: en el cual debe considerarse: cl) eficiencia de aplicacion del

agua, en este caso, los sistemas de riego localizado (aspersion, microaspersion, goteo) tienen eficien-
cias de aplicaciéon muy altas (aprox. 90%) comparadas con los sistemas de riego superficial (60%); c2)
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eficiencia de uso consuntivo: evalua el volumen de agua realmente transpirado respecto al aplicado;
c3) eficiencia de almacenaje y distribucion de agua: toma en consideracion la uniformidad en la dis-
tribucion del agua en todos los sectores del perfil regado y la cantidad de agua almacenada en el suelo
respecto a la zona radical.

Figura 2. Distribucion del agua en el suelo con dos espaciamientos de surcos diferentes.

La Figura 2 muestra un esquema de la distribucion del agua en el suelo en un sistema de riego
por surcos con diferente distancia entre surcos. En el caso de la izquierda la distancia entre surcos
permite un mojado del suelo en forma total y uniforme. En cambio, en el caso de la derecha, la distan-
cia de los surcos es excesiva y en consecuencia, existen zonas que no son humedecidas por el riego,
disminuyendo la uniformidad de mojado del suelo.

En otros casos, la falta de uniformidad en la zona humedecida por el riego se debe al tiempo
de riego que se aplica en la melga o el surco. La Figura 3 esquematiza un caso en el cual para poder
cubrir la zona radical del cultivo en el extremo de la melga, se debe extender el tiempo de riego, lo
cual provoca un exceso de agua en la cabecera (zona sombreada por debajo de la profundidad explora-
da por raices), con los consiguientes problemas de falta de aireacion en esa zona, que pueden afectar el
crecimiento del cultivo.

s
e e

Figura 3. Esquema mostrando un mojado excesivo en la cabecera y adecuado en el pie.

Un caso opuesto al anterior se muestra en la Figura 4. En ella se esquematiza un mojado del
suelo hasta la profundidad alcanzada por las raices (linea punteada inferior) en la cabecera de la melga.
Pero debido a un tiempo de riego insuficiente, el agua infiltrada en el extremo de la melga es insufi-
ciente para mojar adecuadamente el perfil explorado por las raices en este sector de riego. En conse-
cuencia, las plantas del extremo tienen menor crecimiento que en la cabecera debido al déficit hidrico
que sufren en cada riego.
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Figura 4. Esquema mostrando un riego adecuado en la cabecera pero deficiente en el extremo de la melga.

Los sistemas de riego localizado (aspersion, goteo, microaspersion) sin duda aumentan en
forma notable la eficiencia global del riego. Ademas, son irremplazables en ciertas condiciones donde
la topografia hace muy riesgoso o imposible el riego superficial. Como contrapartida, requieren mayo-
res inversiones para su implementacion aunque en algunos casos, esa mayor erogacion se compensa
con ahorros en trabajos de nivelacion.

Los interesados en medir las distintas eficiencias y en mejorarlas pueden consultar los nume-
rosos tratados de hidrologia agricola escritos al respecto, entre los cuales mencionamos: Grassi
(1966b; 1998), INTA (1966), De Santa Olalla Mafias & De Juan Valeros (1993), Chambouleyron
(2005).

5. Evapotranspiracion

La evapotranspiracion (ET) o pérdida de agua hacia la atmoésfera incluye dos procesos: a) eva-
poracion (E) de agua desde el suelo y b) transpiracion (T) de la planta. Durante las primeras etapas de
un cultivo anual, la proporcion de agua perdida por E es muy superior al agua transpirada. A medida
que el cultivo avanza en el ciclo, esta proporcion se va invirtiendo y una vez que se logra la cobertura
total, la T es el componente fundamental de la ET. Es importante remarcar que para la fisiologia de la
planta y para la productividad agricola, s6lo es importante el agua que pasa a través de ella, es decir el
agua transpirada.

Se denomina Evapotranspiracion potencial (ETp) a la maxima tasa de pérdida de agua de un
cultivo extenso que cubre totalmente el suelo, se encuentra en activo crecimiento y sin restricciones
hidricas del suelo, bajo ciertas condiciones climaticas. La aclaracion de extenso, incluye la necesidad
de evitar la adveccion en los bordes, que puede influir en la determinacion en ambientes aridos y se-
miaridos. La ETp de distintos cultivos, para una misma condicioén climatica, varia entre un 10 y un
20% debido a diferencias en color, altura, caracteristicas aecrodinamicas y conductancia de la canopia
(Loomis & Connor, 1992).

La Evapotranspiracion real o actual (ETa) es la que se produce en esas condiciones ambienta-
les, pero donde la cobertura puede no ser total y los niveles de humedad del suelo varian entre riego y
riego. La ETa es menor que la ETp debido al contenido de agua del suelo, a la falta de cobertura total
y a las caracteristicas morfologicas y fisiologicas de cada cultivo.

Otro término, introducido por Doorenbos & Pruitt en 1974, muy usado en el estudio de la eva-

potranspiracion es el de Evapotranspiracion de referencia (ETo). La ETo es la pérdida de agua de una
superficie extensa, cultivada con gramineas perennes, de 8-10 cm. de altura que sombrea totalmente el
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suelo y bien aprovisionada de agua, en determinada condicion climatica. La ETp de muchos cultivos
supera a la ETo definida de esta manera. Sin embargo, la ET de referencia es muy usada como forma
de unificar el concepto en base a un cultivo muy definido y mas comparable para todos los casos.

La ETp puede ser determinada experimentalmente mediante parcelas de ensayo con cobertura
total y riego no limitante donde se mide periédicamente el balance de agua del suelo o bien con lisime-
tros que son grandes recipientes rellenos de suelo donde se encuentra un cultivo con cobertura total y
donde se pueden medir con exactitud, mediante pesada, el aporte de agua por riego y las pérdidas por
evapotranspiracion. También existen numerosas formulas desarrolladas para el calculo de la ETo, las
cuales toman en consideracion diversas variables climatoldgicas. Estas formulas han sido desarrolla-
das en distintos lugares del mundo, con caracteristicas climaticas diversas, por lo cual, cada interesado
debera seleccionar aquella que mejor se ajuste a las particulares condiciones de su cultivo. Una esti-
macion muy difundida de la ETo se basa en la utilizacion de la evaporacion producida en el tanque de
evaporacion standard que existe en las estaciones meteoroldgicas y relacionar ese valor con ETo me-
diante la aplicacion de un coeficiente de tanque, es decir ETo = k tanque x E tanque. En muchos casos
la k tanque que se utiliza es 075.

La relacion entre ETa / ETo permiten definir los llamados coeficientes de cultivo (kc), los cua-
les generalmente se calculan para determinadas fases fenoldgicas del mismo. Estos coeficientes tienen
valores que van cambiando con el ciclo vegetativo; al comienzo del mismo son menores a la unidad y
en algunos momentos pueden superar a la unidad. La ventaja de conocer los kc de un determinado
cultivo, es que permite estimar la ETa a partir de la ETo (ETa= kc x ETo).

Para profundizar estos aspectos recomendamos remitirse a lo publicado en Grassi (1966 b);
INTA, 1966; Loomis & Connor (1992); De Santa Olalla Mafias & De Juan Valeros (1993); Vallone &
Nijensohn (2002); Chambouleyron (2005).

6. Eficiencia de uso de agua del cultivo

La Eficiencia de Uso de Agua de un cultivo (EUAc ) se define como la produccion de materia
seca (MS) por unidad de agua utilizada por el cultivo. Esta respuesta del cultivo, de gran importancia
agronomica y ecologica, puede expresarse de distintas formas segin lo que colocamos en el numera-
dor. Asi, podemos tener la EUA de la biomasa total (EUADb) si en el numerador colocamos la biomasa
total del cultivo o la EUA del rendimiento (EUAYy) si colocamos la materia seca correspondiente al
rendimiento del producto agricola comercial (Loomis &Connor, 1992).

EUAy = g de MS del producto comercial / g de agua utilizada por el cultivo

A los fines de la agricultura bajo riego, es importante utilizar la biomasa del producto de valor
comercial y no la biomasa total de la planta, pues en muchas especies cultivadas estas dos formas de
expresion no guardan correlacion. Sélo en algunos cultivos horticolas de hoja, en especies forrajeras y
forestales, la biomasa total es un buen indicador de la EUA. En cambio, en cultivos horticolas donde el
producto comercial esta representado por frutos, tubérculos, bulbos o rizomas, muchas veces el desa-
rrollo de una gran masa foliar tiene resultados perjudiciales en la produccion del esos érganos. Lo
mismo ocurre con las especies fruticolas, donde es importante lograr un equilibrio entre el crecimiento
vegetativo y la carga frutal.

Este concepto de EUA y ha sido denominado Productividad del Agua por Fereres et al.
(2003), 6 Eficiencia Evapotranspiratoria (Et) por Vallone & Nijensohn (2002), aunque estos ultimos
autores definen en realidad la inversa de la EUA. Sin embargo, el término EUA es el mas difundido en
la literatura referida a Fisiologia y Ecologia Vegetal.
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Cualquiera sea la denominacién, es importante remarcar que el aumento de la EUA, ya sea
porque aumenta el rendimiento del cultivo, porque disminuye el agua evapotranspirada, o por ambos
aspectos simultineamente, se traduce en una ahorro de agua por unidad de alimento producido y cons-
tituye una de las formas de luchar contra el desafio de producir mas alimentos con una disponibilidad
menor de agua de riego en el futuro.

El aumento del rendimiento, a igualdad de agua utilizada, depende de numerosos factores. La
optimizacion de los aspectos de manejo, como fertilidad, riego, sanidad, clima adecuado, etc. segura-
mente mejoraran la EUA, pues aumentaran la MS producida por unidad de agua aplicada.

Desde el punto de vista del riego, para aumentar la eficiencia del uso del agua, se debe mini-
mizar la proporcion de agua evaporada desde el suelo, respecto a la transpirada. Un buen manejo del
riego deberia disminuir el humedecimiento de las capas superficiales del suelo, en las primeras etapas
del cultivo. Una de las ventajas del riego por goteo, radica justamente en que el disefio del mismo
permite disminuir el area mojada con lo cual se limita la proporcion de agua evaporada y la presencia
de malezas a la zona superficial humedecida por el gotero.

La EUA también depende de la eleccion de la especie a cultivar en un determinado ambiente.
Recordemos que segun el tipo fotosintético, las especies se pueden dividir en 3 grandes grupos: Cs, C4
y CAM. Las especies CAM poseen la mayor EUA (0.055-0.008), basicamente derivado de la baja ET
de estas plantas, las cuales abren sus estomas durante la noche cuando la demanda evaporativa de la
atmosfera es mucho menor que en el dia. Sin embargo y a pesar de tener una alta EUA (baja ET), el
rendimiento comercial de las plantas CAM es muy reducido respecto a las plantas C; 6 C4. Es decir,
tienen una baja produccion de MS debido a que la cantidad de CO, necesario para la fotosintesis du-
rante las horas de luz se produce a partir del malato acumulado en la noche en las vacuolas. La canti-
dad de malato que se puede almacenar en las vacuolas de estas especies es limitado y por ende la pro-
vision de CO, para la fotosintesis. La EUA de las especies C4 (0.0040-0.0028) es mayor que las C;
(0.0022-0.0010). La diferencia en la EUA de las especies C, se debe a caracteristicas bioquimicas,
anatdmicas, fisioldgicas y ecologicas que se traducen en una mayor produccion de MS por g de agua
utilizada. Fundamentalmente la mayor capacidad de producir materia seca de las C4, se debe a que
poseen un mecanismo concentrador de CO, a nivel de las células de la vaina de Kranz, que evita las
pérdidas derivadas de la fotorespiracion, sobre todo en ambientes calidos y/o con déficit hidrico. En
esas condiciones, a igualdad de agua consumida la produccion de MS en las C,4 sera superior a las Cs.

En la Tabla siguiente (modificada de Kramer & Boyer, 1995) se muestra la EUA, promedio de
siete afios de cultivo, para especies C; y C,.

Tabla 1. Eficiencia de uso del agua de especies C; y Cy.

ESPECIE Alfalfa  Avena Cebada  Trigo Maiz Alpiste  Sorgo
TIPO FOTOSINTETICO Tipo C; Tipo C,4
EUA (g agua/g MS) 0.0012  0.0019  0.0017  0.0021 | 0.0028  0.0037  0.0035

Ademas de las diferencias importantes debidas al tipo fotosintético, existen variaciones entre
las especies, dentro de un mismo tipo fotosintético y atn diferencias varietales o ecotipicas dentro de
una misma especie. Por ejemplo, en la graminea forrajera nativa Trichloris crinita, se encontraron
grandes diferencias en la EUA en 3 variedades, las cuales recibieron la misma cantidad de agua de
riego, pero tuvieron variaciones del 80% en la produccion de MS de la planta (Greco & Cavagnaro,
2002).
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Al discutir el concepto de EUA es interesante tener en cuenta que no siempre una alta EUA se
correlaciona con una maxima produccion. En muchos casos, el cultivo en condiciones de baja disponi-
bilidad hidrica (estrés moderado) disminuye los rendimientos comerciales, mientras que aumenta la
EUA. Para ejemplificar este aspecto, consideraremos el trabajo de Abatte et al. (2004) quienes evalua-
ron la produccion de trigo y la EUA del cultivo, en varios sitios de la Argentina, (diferentes condicio-
nes climaticas) en ensayos con alta y baja disponibilidad hidrica en el suelo. En la mayoria de los en-
sayos la produccion estuvo relacionada positivamente con la disponibilidad hidrica, es decir, a mayor
disponibilidad de agua mayor rendimiento. En todos los casos la EUA estuvo inversamente relaciona-
da con la disponibilidad de agua en el suelo. Esto es, la EUA fue mayor en los cultivos con limitacién
hidrica (menor produccion). Los autores postulan que este aumento de la EUA estaria ligado al cierre
estomatico que se produciria al mediodia - cuando el déficit de presion de vapor es maximo - lo cual
disminuye el agua utilizada por unidad de peso de MS. Abatte ef al. (2004) también sefialan que la
variable climatica que mejor se relaciona con la EUA es el déficit de presion de vapor.

7. Ecofisiologia de plantas bajo riego

El riego es la forma de optimizar el aporte de agua a las raices de las plantas de un cultivo, por
lo tanto al describir la ecofisiologia de plantas bajo riego, debemos tener en cuenta que en ese caso, las
plantas se encuentran en condiciones dptimas para cumplir con sus funciones fisiologicas.

En el sistema suelo-planta-atmdsfera, el agua se mueve a favor de un gradiente de potencial
hidrico. El suelo es la parte del sistema con mayores potenciales hidricos y la atmoésfera el extremo
con valores mas negativos de potencial agua.

Todos los procesos fisiologicos de la planta requieren una buena hidratacion de los tejidos y
organos de la misma. Bajo condiciones de riego, la fotosintesis se realizara sin ninguna limitacién por
el factor agua y si el resto de los factores que influyen sobre este proceso (intensidad luminica, con-
centracion de CO,, nutrimentos, temperatura, etc.) se encuentran dentro de los rangos 6ptimos, la ca-
pacidad de producir materia seca sera maxima. Bajo esas condiciones, los estomas estaran abiertos
durante las horas de luz (excepto en plantas CAM) favoreciendo el intercambio de CO, desde la at-
mosfera hacia los cloroplastos y como contrapartida, tampoco estara afectada biolégicamente la trans-
piracion; por lo tanto, la EUA estara determinada por la capacidad de producir fotoasimilados. En
plantas de tipo Cs, algln efecto beneficioso de esta alta tasa transpiratoria podria ser la reduccion de la
temperatura del follaje, lo cual disminuye las pérdidas por fotorespiracion que ocurren en este tipo de
plantas.

Ademas, un adecuado estado hidrico es imprescindible para que los distintos érganos de la
planta tengan una alta tasa de crecimiento (suponiendo que no existan otras limitantes) pues el creci-
miento de cualquier 6rgano se produce como respuesta al potencial de turgencia ejercido sobre cada
una de las células de ese tejido u 6rgano en crecimiento. Por esa razon hemos sefialado previamente
que el crecimiento es el proceso de la planta mas sensible al déficit hidrico (ver capitulo 5). La sensibi-
lidad del crecimiento al déficit hidrico es tan grande que alin en condiciones de capacidad de campo,
en climas aridos y semiaridos, la tasa de crecimiento a ciertas horas del dia puede ser nula o muy baja
como consecuencia del desfasaje entre la transpiracion y la absorcion de agua. Esa es la razon por la
cual las mayores tasas de crecimiento de la mayoria de las especies se registran al atardecer y durante
la noche, cuando la planta se rehidrata y aumenta el potencial turgencia de los tejidos en crecimiento.
Esta disminucion de la turgencia que normalmente ocurre en las lltimas horas de la mafiana y parte de
la tarde, puede producir un cierre temporario de estomas a medio dia en algunas especies, mientras que
en otras, la disminucion del crecimiento puede ocurrir sin que se afecte la apertura estomatica.

146 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

140 Cavagnaro

Una buena hidratacion también produce mayor crecimiento de las raices, que podran explorar
mayor volumen de suelo y de esa forma la planta tendra mejores posibilidades de acceder a los nutri-
mentos minerales presentes en la zona radical.

El agua tiene también la funcion de solubilizar los elementos minerales del suelo. Los elemen-
tos minerales esenciales para el crecimiento de los vegetales son absorbidos por las plantas al estado
i6nico, algunos como aniones y otros como cationes. El agua es el solvente en el cual los nutrimentos
llegan a nivel de las membranas celulares de las células de la raiz posibilitando la absorcion de los
mismos al interior del simplasto. Sin embargo, es importante remarcar que el ingreso de los nutrimen-
tos no sigue el mismo camino que el agua. Cada nutrimento atraviesa la membrana celular por protei-
nas especificas - transportadores o canales — mientras que el agua lo hace también por proteinas espe-
cificas para entrada del agua llamadas acuaporinas (ver capitulo 2) y en menor medida, directamente a
través de la capa lipidica. El movimiento de los nutrimentos desde la raiz hacia las partes superiores de
la planta se realiza fundamentalmente por arrastre en la corriente transpiratoria, por lo cual una trans-
piracion elevada beneficia la distribucion de los nutrimentos desde el xilema de la raiz a los 6rganos
aéreos que los requieren para cumplir con sus procesos vitales. El transporte de fotoasimilados, el cual
ocurre por el floema, es otro de los procesos en los cuales el agua juega un papel muy importante. Al
ingresar la sacarosa a nivel de los elementos del tubo criboso, en la zona de carga de fotoasimilados,
disminuye el potencial osmdtico y el potencial agua en esas células. Esto produce la entrada de agua,
aumenta la presion hidrostatica dentro de los tubos cribosos y provoca el flujo masal desde la zona de
carga (cercana a las fuentes) hacia la zona de descarga en los destinos de la planta.

El mantenimiento del suelo con un contenido hidrico constante sélo es posible experimental-
mente en condiciones muy especiales. Al menos en el caso del riego superficial, el contenido hidrico
del suelo no permanece constante entre riego y riego, sino que por el contrario, sufre variaciones im-
portantes. La magnitud de esas variaciones depende del limite inferior o umbral de agua disponible del
suelo que el técnico se haya fijado para volver a regar el cultivo. La Figura adjunta muestra un ejem-
plo de las variaciones del potencial hidrico del suelo (en MPa), en funcién del tiempo, y en el cual se
ha fijado un limite inferior de -0.75 MPa para regar nuevamente el suelo.
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Figura 5. Variacion del potencial hidrico en funcion del tiempo, con un umbral de riego fijado en — 0.7 MPa.

En ensayos con restriccion hidrica es importante sefalar algunos aspectos para evitar
interpretaciones erroneas desde el punto de vista edafico y fisioldgico. Supongamos un cultivo
horticola cuyas raices exploran hasta 60 cm. de profundidad de suelo y que por las caracteris-
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ticas del mismo tiene una reserva de agua util del perfil de 120 mm. Si nosotros reponemos el
riego cuando se ha consumido el 100% del agua util, deberiamos agregar 120 mm para que la
totalidad del perfil con raices vuelva a capacidad de campo, lo cual estd representado en la
Figura 6A adjunta (haciendo omision de la posible necesidad del coeficiente de lixiviacion de
sales). Si en lugar de agregar esa ldmina solo agregamos 60 mm, lo que sucede en la practica
es que solo la mitad superior del suelo retornaré a capacidad de campo y el resto permanecera
en condiciones de marchitamiento permanente. Es decir, hay una zona de raices con humedad
Optima y otra zona en condiciones de extrema sequia (Caso B). Es un error considerar que
todo el perfil explorado por las raices tendrd un contenido hidrico intermedio. Hay trabajos
que demuestran que la zona de raices himedas cede agua a la zona de raices secas. Esas raices
de la zona seca, a su vez transfieren agua al suelo, especialmente de noche, pues el gradiente
de potencial agua en esa region determina el movimiento de agua desde las raices al suelo,
como ha sido comprobado en ensayos de plantas con raices divididas (Blum & Johnson,
1992).

Figura 6. La zona en el recuadro indica la profundidad de suelo mojado cuando se repone el 100% (A) y el 50%
(B) del agua necesaria para cubrir la capacidad de campo de un suelo determinado.

8. Periodos criticos de necesidad hidrica

La posibilidad que nos brinda el riego de dar a la planta la cantidad de agua necesaria en el
momento oportuno, pone a la agricultura bajo riego en condiciones de optimizar el uso del recurso
agua. Para optimizar el uso es necesario conocer cuales son los requerimientos hidricos de los distintos
cultivos en distintas etapas del ciclo vegetativo. Es decir, es necesario conocer o determinar los perio-
dos criticos de necesidad de agua. Definimos periodo critico de necesidad de agua, a la etapa fenolo-
gica del cultivo, donde un estrés hidrico moderado o severo, provoca una disminucion significativa de
los rendimientos. El conocimiento de estos periodos criticos, permiten al técnico manejar el riego eco-
nomizar agua en otras etapas fenologicas de mayor tolerancia a cierto nivel de deficiencia hidrica. El
conocimiento de los periodos criticos ha sido una inquietud en el mundo desde hace muchas décadas
(Salter & Goode, 1967). Es necesario remarcar que el estrés hidrico afecta las plantas por su intensi-
dad, duracion y etapa del ciclo vegetativo en el cual actda.
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También es necesario remarcar que para un manejo racional de la restriccion hidrica es nece-
sario contar con los equipos y/o metodologia adecuada que nos permita evaluar en forma correcta y
confiable el estado hidrico de las plantas. Los técnicos y productores que aplican el método de riego
deficitario controlado deben controlar los niveles de estrés en las plantas y deberian tener la capacidad
tecnoldgica para regar el cultivo cuando se haya alcanzado el nivel de estrés prefijado.

8.1. Hortalizas

Restricciones hidricas aplicadas en distintos momentos del ciclo vegetativo de la papa (Sola-
nun tuberosum L) produjeron una disminucion significativa de los rendimientos de tubérculos cuando
el estrés se aplicd en estolonizacién y comienzos del crecimiento del tubérculo. En cambio cuando la
restriccion se aplica durante la plantacion del tubérculo madre se encontrd una tendencia al aumento
de los rendimientos. En el resto de las etapas fenoldgicas, el estrés disminuyo levemente los rendi-
mientos (Lis et al., 1964). Posteriormente se estudio el efecto del déficit hidrico aplicado en el mo-
mento de plantacion, sobre la posibilidad de evitar el efecto del estrés hidrico en periodo critico (esto-
lonizacion y tuberizacion). Los resultados mostraron que es posible rusticar a las plantas mediante
estrés en plantacion, pues al aplicar luego una restriccion hidrica en el periodo critico, los rendimien-
tos fueron iguales a los del testigo regado en forma normal durante todo el ciclo vegetativo, con un
aporte de agua de sdlo el 58% del agua recibida por el testigo (Cavagnaro et al., 1971).

En cebolla (4/lium cepa, L), estudios sobre requerimientos hidricos (Lis et al., 1967; 1968a)
demostraron que el periodo de bulbificacion es un momento critico, donde el estrés hidrico produce
disminuciones significativas del rendimiento. En cambio, deficiencias hidricas moderadas en almacigo
y postransplante no afectaron los rendimientos. Por el contrario, produjeron una tendencia a aumentar
la produccion aunque estos aumentos no fueron significativos. Tampoco afecté los rendimientos la
suspension del riego en la etapa final del crecimiento del bulbo. En resumen, podemos aplicar restric-
ciones hidricas moderadas en las primeras etapas de crecimiento de follaje y hasta inicio de bulbifica-
cion, regar adecuadamente hasta que el bulbo alcance 70% de su tamaiio final y restringir nuevamente
los riegos al final.

El ajo (Allium sativum, L.) es un cultivo que requiere buenas condiciones de riego durante to-
do el ciclo vegetativo. La restriccion hidrica en cualquier momento del ciclo afecté significativamente
los rendimientos (Lis et al., 1968b). En las variedades que emiten escapo floral (tipo colorado) el es-
trés hidrico también afecto la emision de estos drganos.

En el caso del pimiento (Capsicum annun, L) se puede realizar restriccion hidrica sin efecto
detrimental en los rendimientos desde el momento de envero de los frutos en adelante. En cambio, la
etapa de crecimiento vegetativo y de diferenciacion de yemas fructiferas constituyen dos momentos
criticos de sensibilidad a la falta de agua (Lis et al., 1969).

En lenteja se estudiod el efecto de deficiencias hidricas aplicadas en estado juvenil, floracion,
cuajado y llenado de frutos comparado con un testigo sin restriccion hidrica durante todo el ciclo vege-
tativo (Greco & Cavagnaro, 1991). La falta de agua en estado juvenil, floracion y cuajado de frutos
produjeron disminuciones significativas del crecimiento (entre 30 y 90% de disminucién) fundamen-
talmente debido a un menor numero de vainas por planta.
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8.2. Frutales

En el caso de los frutales, por ser la mayoria de ellos plantas lefiosas de ciclo plurianual, de-
bemos tener en cuenta que la produccion frutal generalmente incluye dos ciclos vegetativos. La induc-
cion y diferenciacion de las yemas fructiferas ocurre en el ciclo vegetativo “n-17, luego entran en dor-
micion, pasan el periodo invernal en ese estado y la floracion, cuajado y crecimiento de frutos ocurre
en el ciclo vegetativo “n”. Por lo tanto en ellos los efectos de manejo hidrico y de otros factores agro-
némicos deben ser considerados en un ciclo de dos 6 mas afios. También puede generalizarse que en
frutales de carozo y en vid la curva de crecimiento de los frutos tiene la forma tipica de una doble sig-
moide, es decir la podemos dividir en tres etapas: la etapa I que incluye la primera sigmoide, con un
periodo de rapido crecimiento debido fundamentalmente a multiplicacion celular y algo de alarga-
miento celular; la etapa II de crecimiento muy lento o casi nulo que en frutales de carozo coincide con
el periodo de endurecimiento del carozo; el inicio de la fase II coincide con el inicio del cambio de
color y ablandamiento del fruto y la etapa III en la cual se manifiesta una segunda sigmoide con un
répido crecimiento del fruto, debido fundamentalmente al agrandamiento celular.

En duraznero, la fase Il de crecimiento del fruto es una etapa critica de sensibilidad hidrica
(Chalmers et al., 1981; Li et al., 1989). En durazneros de cosecha tardia el estrés hidrico (riego con
25% de la ET maxima) desde floracion a endurecimiento de carozo, no tuvieron efecto significativo al
final del ciclo, en longitud de brotes, ni en peso seco de frutos y solo leve disminucion (2-3 mm) sobre
el didmetro de frutos. En variedades de cosecha temprana, habria un periodo de sensibilidad desde
floracién a fin de endurecimiento de carozo, mientras que la deficiencia hidrica poscosecha (25% de la
ET maxima) tiene efectos beneficiosos sobre la produccion del afio siguiente, aunque aumentd el nu-
mero de frutos dobles (Cuadernos Value, 1995; Ruiz Sanchez & Girona, 1995).

En ciruelo, los resultados obtenidos en USA mostraron que existe un periodo critico de nece-
sidad hidrica que va desde la fase final de endurecimiento del carozo hasta la fase final de crecimiento
del fruto. El estrés en estos periodos afectd significativamente el tamafio del fruto. Los efectos al afio
siguiente, con riego normal en todas las etapas fenoldgicas, fueron contrarios a los obtenidos en el afio
del estrés. Es decir, existe un post-efecto de los tratamientos de estrés sobre la produccion del afio
siguiente. En un trabajo reciente Shackel et al. (2000) estudiaron tres regimenes hidricos segun el ni-
vel al cual llegaba el potencial agua a mediodia y que ellos denominaron humedo (potencial agua a
mediodia mayor de -1.0 MPa), medio (potencial agua de aprox. -1.5 MPa) y seco (potencial agua
aprox. a -2.0 MPa). El tratamiento seco tuvo una disminucion significativa del peso fresco de frutos,
pero no hubo diferencias cuando se consideraba el peso seco. El tratamiento seco ahorré un 40% del
agua del tratamiento himedo. En resumen, produjo igual peso seco de fruto por hectarea, con un aho-
rro de agua y ademas evitd el problema del “afierismo” o “veceria” es decir la alternancia de produc-
ciones altas y bajas que sucede en ciertos cultivares de frutales.

El almendro ha sido cultivado durante mucho tiempo en areas de suelos pobres y deficientes
de agua. Sin embargo para obtener producciones rentables debe cuidarse el manejo del riego. En al-
mendro, desde brotacion y hasta que el fruto alcanza su tamafio maximo, los frutos y brotes compiten
por el agua, pues ambos son fuertes destinos en crecimiento. Este periodo debe ser considerado como
la etapa critica de necesidad hidrica. Una vez que los frutos alcanzan la madurez del carozo que en este
caso es la cascara de la almendra, se pueden efectuar restricciones hidricas moderadas a severas hasta
cosecha con poco efecto sobre los rendimientos (Girona & Marsal, 1995). Es importante que en post
cosecha el cultivo no tenga estrés y tenga un canopeo activo, pues de lo contrario se afecta la cosecha
del afio siguiente. En las condiciones de Espafa estos autores mostraron que riegos durante todo el
ciclo con 70% de la ETmax. produjeron disminuciones del 12% de los rendimientos por hectérea, pero
un ahorro de agua del 65%.

Para manzano la curva de crecimiento corresponde a una sigmoide simple. La etapa de creci-
miento rapido de fruto es la mas sensible al déficit hidrico. En cambio, un déficit hidrico moderado en
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la primera etapa de crecimiento del fruto, la cual coincide con rdpido crecimiento de los brotes, no
afecta el rendimiento. Ademas la restriccion hidrica moderada en este periodo disminuye la incidencia
de dos desordenes fisioldgicos, uno provocado por una deficiencia localizada de calcio (Bitter pit) y
otro conocido como corazon acuoso.

En el caso de peral, las consideraciones generales coinciden con el manzano. La fase de mayor
sensibilidad al déficit hidrico es la etapa de crecimiento rapido del fruto. En cambio restricciones hi-
dricas del 25 y 45% de la ET maxima en inicio de crecimiento de brotes y etapa lenta crecimiento de
frutos, produjeron aumento de los rendimientos a condicion que durante el periodo critico se regara
con el 100% de ET méxima. La restriccion hidrica en esos periodos produjo un ahorro de 2000 m*/ha
y un aumento de la eficiencia de uso de agua de 22 kg de fruta por m’ de agua utilizada, comparada
con 12.5 kg de fruta/m’ del tratamiento testigo.

La vid es un cultivo originario de zonas mediterraneas donde normalmente las precipitaciones
producidas durante el invierno recargan el perfil del suelo y los cultivos vegetan durante la estacion de
crecimiento llegando al momento de cosecha con bajos contenidos hidricos en el suelo en muchas
zonas viticolas. La adaptacion a estas condiciones ha determinado que la vid sea un cultivo relativa-
mente tolerante a la falta de agua. La deficiencia hidrica que se produce al final del ciclo vegetativo
provoca en numerosas ocasiones disminucion del crecimiento vegetativo y de los rendimientos. Pero
bajo condiciones de riego es posible brindar adecuadas condiciones hidricas en el suelo de manera de
asegurar niveles de rendimiento estables a través de los afios. Sin embargo, en las vides destinadas a
vinificacion y en especial aquellas destinadas a vinos tintos, se ha demostrado que la restriccion hidri-
ca en ciertos momentos del ciclo vegetativo es favorable para mejorar las condiciones de calidad de las
uvas destinadas a la produccion de vinos finos. En otros casos, la restriccion hidrica se utiliza como
herramienta para frenar el crecimiento de los brotes, evitando excesos de follaje que provocarian exce-
siva sombra en las yemas basales de las plantas lo cual es perjudicial para la diferenciacion de yemas
fructiferas para el afio siguiente.

Como en la mayoria de los cultivos, el manejo del riego en vid requiere conocer los periodos
criticos de necesidad hidrica. Desde brotacion a floracion se producen las mayores tasas de crecimien-
to de brotes y en consecuencia es un periodo en que la expresion vegetativa depende del riego. Esta
sensibilidad al estado hidrico del crecimiento vegetativo brinda la posibilidad de controlar el creci-
miento del follaje, sin afectar los rendimientos El periodo de floracion y cuajado de frutos es extrema-
damente sensible a la falta de agua. Un estrés no controlado en esa etapa fenoldgica provoca abscision
excesiva de flores y frutos afectando significativamente los rendimientos. Luego del cuajado de frutos
la restriccion hidrica puede afectar el tamaiio de la baya por disminucién de la multiplicacion celular
del fruto, pero fundamentalmente por disminucién del crecimiento del mismo (Vallone, 1998; Ojeda,
1999; Perez Pefia, 2000).

En los ultimos afios se ha difundido entre los viticultores mas tecnificados la aplicacion de rie-
gos restringidos, durante las etapas fenologicas correspondiente a pre-envero y envero (envero es el
momento en que se produce el cambio de color en las bayas). Esta restriccion hidrica tiene por finali-
dad producir un estrés hidrico moderado (Potencial agua pre-amanecer en hoja entre -0.3 a -0.6 MPa).
El estrés hidrico en esas etapas fenologicas, produce bayas de menor tamaifio, lo cual aumenta la rela-
cion superficie/volumen de las mismas. Como los antocianos y otros polifenoles de la baya se encuen-
tran en el hollejo de las mismas, se favorece la extraccion de esos compuestos que son los responsa-
bles de la calidad en los vinos tintos. Dichos compuestos fendlicos también participan en las caracte-
risticas benéficas para la salud, atribuidas al consumo moderado de vino en la actualidad. Luego de la
cosecha en zonas de riego de zonas templado-calidas, es comin realizar al menos un riego para favo-
recer la absorcion de nutrientes aplicados pos-cosecha y mantener el follaje en crecimiento, lo cual
favoreceria la removilizacion de reservas y nutrimentos a troncos y raices cuando las hojas comienzan
el proceso de senescencia, previo a la caida otofial de las mismas.
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9. Nuevos métodos de aplicacion de restriccion hidrica

Ultimamente se han desarrollado ciertas técnicas de manejo del riego como el riego deficitario
controlado (RDC) o el Secado Parcial de Raices que tienen como objetivo general mantener rendi-
mientos elevados con ahorro del volumen de riego aplicado al cultivo. Ambos métodos se basan en el
conocimiento previo de los periodos criticos de cada cultivo. Es decir, ambas practicas deben tener
una base cientifica previa, apoyada en los resultados de ensayos en los cuales se han determinado los
periodos criticos de necesidad hidrica de las distintas especies. Algunos de esos resultados han sido
mencionados en el capitulo anterior.

El RDC denominado en inglés Regulated Deficit Irrigation (RDI), se basa en el conocimiento
de aquellas etapas del ciclo vegetativo donde una restriccion hidrica limitada no afecta el rendimiento
ni la calidad del producto comercial. El RDC, consiste en limitar el riego en esas etapas y mantener un
riego del 100% en los periodos criticos de necesidad hidrica de ese cultivo (Mitchell et al., 1984;
1986; Ferreyra et al., 2001). En general lo que se hace es regar con una parte de la ET del cultivo en
las etapas de baja sensibilidad de manera de economizar agua de riego, sin afectar los rendimientos.
En el RDC, el porcentaje de agua restringido que se aplica en cada riego, es distribuido en toda la su-
perficie del suelo explorado por las raices, pero la profundidad a la cual llega ese riego, es solo una
proporcién de la profundidad explorada por las raices. De esta forma, luego de varios riegos restringi-
dos existe una zona de raices que se hidratan en cada riego y otra zona mas profunda que cada vez
tienen mayor deficiencia hidrica (ver Fig. 6). En muchos cultivos (vid, duraznero, ciruelos, etc.), el
RDC, ademas de frenar el crecimiento vegetativo sin afectar el rendimiento, tiene por objeto mejorar
la calidad organoléptica de los frutos.

Fisioldgicamente se ha mostrado que en el caso de la zona de suelo seco, las raices entregan
agua al suelo, pues este ultimo se encuentra con potenciales agua inferiores a las raices. Ademas, se ha
comprobado que las raices de la zona humedecida, compensan en parte la humedad de las raices mas
secas mediante el aporte de agua, especialmente durante la noche (Blum & Johnson, 1992).

En un sistema de riego tradicional, se aporta agua a la totalidad de las raices, en cada uno de
los riegos (Fig. 7). En cambio, el Secado Parcial de Raices o PRD por su denominacién en inglés (Par-
tial Rootzone Drying), se basa en regar en forma alternativa la mitad del sistema radical en un riego y
luego la otra mitad al riego siguiente y asi sucesivamente (Fig. 8). Los riegos a cada mitad del sistema
radical se producen cada dos semanas aproximadamente para las condiciones de cultivo de la vid en
Australia. De esta forma, la mitad del sistema radical se mantiene con un estrés creciente durante un
tiempo y luego al proximo riego se repone el volumen de agua necesario para hidratar esa mitad hasta
el total de la profundidad explorada por las raices, mientras la regada anteriormente inicia el ciclo de
desecacion paulatina hasta el proximo riego. Con esta forma riego se consume solo el 50% del agua
que corresponderia para hidratar todo el sistema radical en todos los riegos (Dry ef al., 2000; Dry &
Loveys, 1998; Loveys ef al., 1998).
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Figura 7. Riego normal. En cada riego los goteros mojan ambos sectores de raices.
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Figura 8. Riego PRD. En al riego “n” se riega el sector de la derecha y luego de un tiempo, en el riego “n+1” se
riega el otro sector y asi se alternan sucesivamente.
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Este sistema se desarrolld en Australia, donde ha sido aplicado a importantes areas
cultivadas con vid. El objetivo inicial fue controlar el exceso de crecimiento vegetativo y eco-
nomizar agua de riego.

La implementacion del PRD requiere un sistema de riego que permita una zona del
suelo con raices hiimedas y otra con raices en desecamiento simultdneamente. Los efectos
principales del PRD son: aumentar la EUA hasta en un 50%, reducir el crecimiento vegetativo
mientras el rendimiento y el tamafio de las bayas no se afectan. Esa disminucion del creci-
miento vegetativo, mejora la penetracion de la luz a la zona de los racimos y consecuentemen-
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te aumenta la calidad de las uvas. La parte hiimeda y seca del sistema radical se alternan cada
10-20 dias aproximadamente. Esta alternancia se basa en estudios previos que demostraron
que los efectos del PRD no se podian mantener por largos tiempos si una de las mitades de
raices se mantenia siempre en sequia y la otra siempre regada. La aplicacion del PRD provoca
cambios hormonales a nivel de raices y parte aérea (Stoll et al., 2000). En las raices que se
encuentran en el periodo de desecamiento la concentracion de ABA aumenta hasta 10 veces,
aunque la concentracidon de esta hormona en las hojas s6lo aumenta un 60% comparada con
una planta testigo irrigada en ambos lados de las raices. La conductancia estomadtica de las
plantas con sistema PRD disminuy¢ significativamente comparada con los testigos regados en
ambas mitades. Por otro lado, las plantas que tuvieron ambas mitades sometidas a déficit de
agua, tuvieron similar conductancia estomatica, pero la concentracion de ABA en sus hojas
era 5 veces mayor que las plantas regadas en ambos lados. El PRD produjo un aumento en la
concentracion de ABA y del pH en el xilema y ambos factores provocaron una disminucion
de la conductancia. Ademas, las plantas mostraron una reduccién de citocininas endogenas
(zeatina y ribosido de zeatina) de 50-70% en raices, apices de brotes y yemas lo cual contri-
buy6 a una reduccion del crecimiento del brote, mayor dominancia apical y menor crecimien-
to de brotes laterales. También se comprobd que durante la noche existe un flujo neto de agua
desde las raices himedas a las secas (Blum & Johnson, 1992; Stoll et al., 2000). Se concluy6
que un efecto importante del PRD es la produccién de sehales quimicas en las raices en
desecacion que son transportados a las hojas donde producen una reduccion de la conductan-
cia estomadtica (Stoll et al., 2000).

10. Exceso de riego. Anegamiento. Efectos fisiologicos

En capitulos anteriores se ha estudiado la respuesta de las plantas al déficit hidrico y
sus adaptaciones al mismo. En la mayor parte de este capitulo nos hemos referido al compor-
tamiento de las plantas con adecuado suministro hidrico o con riego deficitario controlado.
Sin embargo en numerosas situaciones de cultivos bajo riego pueden aparecer problemas se-
rios por exceso de riego y anegamiento de las raices del cultivo.

Los casos de anegamiento ocurren en suelos con baja porosidad o con capas im-
permeables que impiden la percolacion de exceso de agua a zonas mas profundas que las ex-
ploradas por las raices.

En condiciones normales, las raices obtienen el oxigeno necesario para cumplir con
sus funciones vitales directamente del suelo. El anegamiento produce una disminuciéon impor-
tante y prolongada del oxigeno a nivel de raices. Esta situacion de hipoxia o anoxia provoca
cambios importantes en el funcionamiento normal de las raices y también de la parte aérea de
la planta. Cuando las raices estan en reposo y las temperaturas son bajas (invierno), esta falta
de oxigeno es poco perjudicial. En cambio, al aumentar la temperatura del suelo y comenzar
la actividad radical, el poco oxigeno que hay en el suelo es rdpidamente consumido por las
propias raices y los microorganismos del suelo provocando condiciones severas de estrés por
falta de oxigeno.

En primer lugar, la falta de oxigeno disminuye la tasa respiratoria de la raiz. Esto se
traduce en una abrupta baja en la formacion de ATP. La disminucion de ATP afecta la fosfori-
lacion de las acuaporinas (ver capitulo 2), que son las proteinas especificas a través de las
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cuales ingresa la mayor parte del agua a las células de la raiz y de alli al xilema. Para que es-
tas acuaporinas se encuentren funcionales requieren ser fosforiladas mediante el uso de ATP.
Como las acuaporinas no se encuentran funcionales, el ingreso de agua a la planta se ve muy
limitado, pues disminuye la conductividad hidraulica de la raiz. Paralelamente con esta difi-
cultad para ingreso de agua a la raiz, la parte aérea de la planta continua transpirando por lo
cual, en poco tiempo, aparecen sintomas de marchitez y si esto se prolonga mucho tiempo
pueden llevar a la muerte de la planta. En estos casos la planta se marchita, a pesar de tener
agua a discrecion en el suelo, por un desbalance entre la pérdida (transpiracion) y la absor-
cion. La falta de ATP a nivel raices también afecta el ingreso de nutrimentos, pues la incorpo-
racion de ellos al interior de las células, normalmente requiere gasto de energia metabdlica.

Como consecuencia de la disminucion de oxigeno las células de la raiz fermentan en
lugar de respirar aerébicamente. Los productos de la fermentacion, 4cido lactico 6 alcohol
segun el caso, reducen el pH del citoplasma, llevando a una acidosis citopldsmica que consti-
tuye el comienzo de la muerte celular. Si la situacion se mantiene por un tiempo prolongado,
se produce la muerte de las raices, excepto en aquellas especies adaptadas a vivir en condicio-
nes de anegamiento.

Las condiciones de hipoxia y anoxia también producen cambios en el contenido de ciertas
hormonas vegetales. El etileno es una hormona que se produce en todos los 6rganos vivos. Por ser un
gas, el etileno se mueve de un lugar a otro por difusion. La biosintesis del etileno requiere la presencia
de oxigeno para el pasaje del precursor inmediato, ACC (acido 1 amino ciclopropano 1 carboxilico), a
etileno. Cuando el ambiente radical se encuentra saturado de agua (sin O,), se producen efectos sobre
la propia raiz y sobre el vastago. En la raiz, el etileno que ya se habia formado y el poco que se forma
en anoxia, practicamente no difunde al exterior, pues la velocidad de difusion de este gas en agua es
aproximadamente 10.000 veces mas lenta que en el aire (Salisbury & Ross, 1994). El etileno en altas
concentraciones es toxico para las raices. Por otro lado, en la parte aérea, se sintetiza mucho mayor
cantidad de etileno que la normal debido a que el precursor inmediato del etileno migra desde las rai-
ces a las hojas, donde al existir suficiente O, se forma etileno. El exceso de etileno en la parte aérea
produce epinastias en los peciolos (curvatura de los mismos hacia abajo), acelera la clorosis de las
hojas y posteriormente la abscision de las mismas.

Algunas especies son especialmente sensibles al anegamiento, como arveja, cerezo y damasco
entre otras. En cambio existen especies tolerantes a condiciones de hipoxia (arroz, la maleza del arroz
Digitaria californica, las especies de manglares y de otros ambientes pantanosos). En algunas especies
como maiz o tomate, el etileno que se acumula en altas concentraciones en la raiz, induce la sintesis de
enzimas que hidrolizan paredes y membranas celulares, provocando la formacion de grandes espacios
libres de células o aerénquimas que facilitan el transporte del O, desde la parte aérea a las raices, dis-
minuyendo asi, el efecto deprimental del anegamiento (Salisbury & Ross, 1994; Taiz & Zeiger, 1998).

11. Riego y salinidad

Como hemos mencionado anteriormente, el riego ha contribuido de manera indiscutible al me-
joramiento de la produccion agricola. Sin embargo, un aspecto a cuidar en esta actividad es el aumento
de la salinidad que puede ocurrir facilmente cuando esta practica se realiza en forma incorrecta. De
hecho, la salinizacion de las areas irrigadas es un problema comun en todo el mundo al cual la mayoria
de las naciones le presta atencion por los dafios y los costos que implica la contaminacién salina de las
tierras arables.
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Debemos distinguir entre las areas salinas naturales, comunes en muchas zonas aridas y las
areas salinas originadas por el mal manejo del riego. Las salinidad derivada del riego puede originarse
principalmente por dos causas: a) elevacion de las napas freaticas cercanas a la superficie debido al
exceso de riego en zonas mas altas o en las areas cercanas al area en cuestion y b) la acumulacion pau-
latina de sales en la zonas superficiales exploradas por las raices como consecuencia de la pérdida de
agua hacia la atmoésfera y la permanencia de esas sales en el suelo.

El primer aspecto a tener en cuenta es que todas las aguas para riego (excepto el agua de llu-
via) contienen sales disueltas. Pero la concentracion y composicion de esos solutos es muy variable.
Esas diferencias y las caracteristicas de suelo y clima determinan la mayor o menor peligrosidad salina
de las aguas utilizadas para riego.

Muchos problemas de salinidad tienen directa relacion con la practica del riego. En cada riego
se incorpora al suelo agua y sales solubles. Por evaporacion y transpiracion el agua pasa a la atmosfe-
ra, pero las sales que estaban en solucion se van acumulando y concentrando en el suelo. Este proceso
repetido en cada riego, podria generar un aumento de sales muy perjudicial si no se tienen en cuenta
los requerimientos de lixiviacion de sales a las capas mas profundas, tema sobre el cual, volveremos
mas adelante.

En la mayoria de los sistemas de riego, la calidad del agua es un tema importante, pues esa ca-
lidad afecta no sélo el rendimiento de los cultivos sino también las caracteristicas del suelo irrigado.

La cantidad total de sales en el agua de riego o en la solucion del suelo que rodea las raices se
conoce como contenido total de sales. Puede expresarse como partes por millén (ppm) o su equivalen-
te mg/L o bien en miliequivalentes por litro (me/L).

Sin embargo, en el campo la forma mas comun de medir la cantidad de sales del agua de riego
o de la solucion del suelo es la conductividad eléctrica (CE), por ser una forma rapida, sencilla y prac-
tica para determinar el contenido salino de las aguas de riego. El agua pura, sin sales, es muy mala
conductora de la electricidad, pero a medida que aumenta el contenido de sales en solucion aumenta la
conductividad eléctrica de esa solucion. En este capitulo utilizaremos CEr para la CE del agua de riego
y CEes para la CE del agua del suelo determinada en el extracto a saturacion de ese suelo.

Es importante remarcar que para muchos suelos la concentracion salina de la solucion del sue-
lo en capacidad de campo es el doble de la concentracion salina en el extracto a saturacion. Es decir,
que si la CEes es, por ejemplo, igual a 3.000 umhos/cm, cuando haya percolado todo el agua gravita-
cional y el suelo se encuentre en capacidad de campo la CE a nivel de raices sera de 6.000 umhos/cm.

La CE se expresa como milimhos por cm (mmhos/cm); decisiemens por metro (dS/m) o bien
micromhos por cm (umhos/cm) y microSiemens por cm (uS/cm). Las equivalencias entre estas formas
de expresion son:

1 mmhos/cm = 1 dS/m
1 umhos/cm =1 puS/cm
Para transformar CE en potencial osmético: kPa =-36 x CE en dS/m

11.1. Sales mas comunes en la solucion del suelo
Las aguas de riego contienen distintas sales disueltas. Entre ellas las méas comunes son: cloruro

de sodio o sal de cocina (NaCl), sulfato de calcio o yeso (CaSQ,), sulfato de magnesio (MgSQ,), bi-
carbonato de sodio NaHCO;, etc. Esas sales al ionizarse dan lugar a aniones y cationes que es la forma
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en la cual los elementos entran a las células de la planta. Los cationes mas comunes son Na', K, Ca*,
Mg ™, y los aniones CI', SO, %, HCO5, CO5? BO;>.

La peligrosidad salina de los distintos aniones y cationes no es igual. El efecto de los mismos
sobre los suelos y el agua de riego es bien diferente. El caso del sodio es de especial interés pues segun
el contenido de este cation en la solucion salina del suelo podemos hablar de 1) suelos salinos caracte-
rizados por tener una alta concentracion de sales totales o una elevada CE; 2) suelos sodicos son aque-
llos que tienen un contenido muy alto de Na respecto a los otros iones lo cual provoca grandes pro-
blemas en la permeabilidad y estructura de esos suelos y 3) suelos salino-sodicos en los cuales se
combinan los dos casos anteriores, es decir tienen alto contenido salino y alto contenido de sodio.

11.2. Efecto fisiologico del exceso de sales en las aguas de riego

El exceso de sales en la solucion del suelo, provoca diversos efectos perjudiciales sobre las
plantas. La salinidad afecta aspectos metabolicos (disminucion de fotosintesis, de sintesis proteica) y
disminuye el crecimiento de las plantas y el rendimiento de los cultivos. En condiciones de salinidad
severa produce detencion del crecimiento de meristemas, necrosis de tejidos de hojas y finalmente la
muerte de las plantas.

El dafio a los cultivos por exceso de sales se produce por dos causas: 1) disminucion del po-
tencial osmotico de la solucion que rodea las raices y 2) efecto toxico especifico de ciertos iones pre-
sentes en esa solucion.

11.2.1. Disminucion del potencial osmoético de la solucion que rodea las raices

El agua pura, es decir, en ausencia de solutos, presenta el mayor potencial osmotico. A medida
que aumenta la concentracion de solutos en el agua dicho potencial se va haciendo cada vez mas nega-
tivo hasta llegar a valores tan negativos que impiden el movimiento y entrada del agua a la planta.
Como se ha visto en el capitulo sobre relacion agua-suelo-planta-atmoésfera, el agua se mueve a favor
de un gradiente de potencial hidrico, desde lugares con mayor potencial hidrico a lugares con menor
potencial. Es decir el agua se mueve desde el suelo a la planta cuando el potencial hidrico del primero
es mayor que el de la planta. Recordemos también que el potencial hidrico es la sumatoria de varios
componentes. En condiciones de suelos no salinos, el componente mas importante del potencial hidri-
co es el potencial matrico derivado del tamafo y proporcion de las particulas que forman la fase solida
del suelo; en esos casos, el potencial osmdtico del suelo es muy bajo. Pero en los suelos salinos, el
componente osmotico del potencial hidrico adquiere valores tan altos que impiden el movimiento ter-
modinamico del agua hacia la planta. En esas circunstancias, aunque el suelo se vea totalmente hume-
do la planta no puede absorber agua y termina por deshidratarse. Desde el punto de vista fisiologico, la
planta sufre una situacion similar al estrés hidrico provocado por la falta de agua en el suelo, es decir
el potencial hidrico del suelo es inferior al de la planta y el agua no se mueve hacia esta tltima sino
que se pierde agua desde la planta hacia el suelo. A pesar de esta similitud existen algunas diferencias
entre ambos tipos de estrés. La principal diferencia es que en el estrés salino, las raices de las plantas
estan sumergidas en una solucidén hipertonica respecto a la solucion celular. En cambio, en el estrés
hidrico las células de la raiz no estdn rodeadas de solucion hipertonica sino de suelo seco o aire seco.
Esta diferencia determina que en el caso de estrés salino las células sufran plasmolisis (separacion del
citoplasma de la pared celular) mientras que en el caso del estrés hidrico no existe esa separacion del
citoplasma de la pared celular.
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En los casos de estrés osmotico gradual, muchas especies vegetales tienen ciertos mecanismos
de ajuste a esa situacion adversa conocidos como ajuste osmotico. Estos mecanismos de ajuste son
parciales es decir, les permite soportar hasta cierto nivel la disminucion del potencial osmoético del
suelo. Para ello, las plantas acumulan iones disueltos en la solucion del suelo en su vacuola y de esa
forma disminuyen el potencial hidrico de sus tejidos y el agua puede seguir entrando desde el suelo a
la planta. Sin embargo, este mecanismo tiene un costo energético para la planta pues los solutos i6ni-
cos inorganicos (Na', K*, CI, SO4 2 HCOy5’) son incompatibles con las enzimas del citoplasma, por lo
cual se ubican en un compartimento especial como la vacuola. Para contrabalancear el bajo potencial
osmotico de la vacuola, las células deben sintetizar otros solutos organicos compatibles con el sistema
enzimatico del citoplasma (prolina, glicina-betaina, sorbitol, manitol, etc.) con el consiguiente costo de
sintesis de esos compuestos. En resumen el ajuste osmotico es una respuesta fisiologica al estrés que le
permite a la planta absorber agua y mantener la turgencia celular y el crecimiento ligado a esa turgen-
cia.

Segun la CE de las aguas para riego, el laboratorio de Riverside (U.S. Salinity Laboratory,
1954) establece las siguientes categorias de aguas para riego (Tabla 2):

Tabla 2. Categorias de aguas para riego segin su CE (U.S. Salinity Laboratory, 1954).

C.E. a 25°C Peligrosidad Comentarios
(pmhos/cm) salina

) Puede ser usada para todos los cultivos y en todo tipo
0-250 Baja de suelo

Puede ser usada en todos los cultivos, excepto los
250-750 Moderada muy sensibles. Con suelos de baja permeabilidad,
necesitara algiin lavado

Recomendada para cultivos de tolerancia moderada a
750-2250 Media buena. Usar solo en suelos de buena a moderada
permeabilidad. Requiere riegos de lavado regulares

Soélo para cultivos de buena tolerancia. Sélo en suelos

2250-4000 Alta de buena permeabilidad. Requiere lixiviacion regular

mas de 4000 Muy Alta En general, inapropiadas para riego

Nijensohn (1966) plantea algunas observaciones criticas a esta clasificacion, la cual s6lo toma
en consideracion la CE sin evaluar el tipo de sales que intervienen. Al respecto, hace notar que a
igualdad de CE, seran menos peligrosas las aguas que tengan una buena proporcion de sales de limita-
da solubilidad, pues al concentrase la solucion del suelo parte de estas sales precipitardn, como sucede
en aguas salinas ricas en sulfato de calcio de la region de Cuyo. Otro aspecto importante que plantea
Nijensohn (1966) es la relacion entre la CE del agua de riego (CE agua) y la CE del extracto a satura-
cion (CEes) para ese agua, de la cual se deriva el concepto de Factor Interpretativo de Concentracion
(FIC), la cual se expone a continuacion:

Tabla 3. Relacion entre la CE del agua de riego (CE agua), la CE del extracto a saturacion (CEes) y del Factor
Interpretativo de Concentracion (FIC) (Nijensohn, 1966).

C.E. agua a 25°C C.E.esa25°C  FIC = CEes /CE agua
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(umhos/cm) (pmhos/cm)
0-250 2000 8
250-750 2000 a 4000 533
750-2250 4000 a 8000 3.55
2250-4000 8000 a 12000 3.00
mas de 4000 12000 a 16000 2.66

11.2.2. Requerimiento de lixiviacion

El requerimiento de lixiviacion (RL) es el exceso (expresado como porcentaje) que debo agre-
gar al agua de riego necesaria para cubrir la evapotranspiracion, con el objeto de evitar la acumulacion
de sales en las capas superiores del suelo.

Una forma de evitar los problemas de salinizacion del suelo por el aporte repetido de sales que
se incorporan en cada riego, y de disminuir la peligrosidad salina es utilizar un exceso de agua de rie-
go. Este exceso de agua, al percolar hacia las capas de suelo mas profundas lixivia las sales de las zo-
nas exploradas por las raices. El agregado de un volumen de riego en exceso, absolutamente necesario
para evitar la pérdida de calidad del suelo, trae como contrapartida, una disminucion de la eficiencia
de uso del agua tratada en otra parte de este capitulo.

Tal como lo plantea Nijensohn (1966), para mantener la zona explorada por las raices en un
nivel de salinidad determinado, no peligroso, la cantidad de sales que se agregan en cada riego debe
ser igual a la cantidad de sales que se eliminan de esa zona por drenaje a capas mas profundas. Esto
puede ser expresado como:

Vr.Cr - Vd.Cd=0

donde:
Vr = Vol. de riego
Cr = Concentracion salina del agua de riego
Vd = Vol. de drenaje
Cd = Concentracion salina del agua de drenaje

y por transposicion de términos:

Vd _Cr
Vr Cd

La relacion Vd/ Vr se denomina relacion de lixiviacion (RL). Los términos Cr y Cd pueden ser
reemplazados por las respectivas C.E., es decir CE agua de riego y CE agua de drenaje (CRr y CEd
respectivamente) con lo cual tenemos que:

RL = CEr/Ced
esta RL puede expresarse en % y en ese caso hablamos de:

Requerimiento de Lixiviacion = RL (%) = (CEr/ CEd) 100
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El requerimiento de lixiviacion nos dice el porcentaje de agua de riego adicional al necesario
para cubrir la evapotranspiracion que debo agregar en cada riego para mantener la peligrosidad salina
en niveles aceptables.

En esta ecuacion, el valor de CEr esta fijo, de acuerdo al agua de riego que se utiliza. En cam-
bio, como agrénomos podemos establecer el valor de CE del agua de drenaje que consideramos ade-
cuado para evitar la peligrosidad salina, segun el cultivo y el tipo de suelo que manejamos. El valor de
CEd puede ser asimilado a la CE del extracto a saturacion (CEes). Cuanto mayor sea el valor que le
asignamos a la CEes menor sera el exceso de agua a agregar. En contraposicion, si somos exigentes en
fijar un valor menor de CEes mayor sera el volumen de agua que debo agregar para llegar a esa CEes.

Ademas del RL aplicado en cada riego, en situaciones en que la peligrosidad salina es alta,
conviene efectuar lavado de suelo durante la estacion de reposo vegetativo (invierno) para evitar el
problema de hipoxia a las raices cuando esos lavados se prolongan varios dias.

En cultivos regados por goteo es normal la acumulacion de sales en las areas mas externas del
bulbo htiimedo y también en la superficie del suelo no mojada por el gotero. En esas circunstancias una
lluvia abundante y torrencial en verano, puede provocar el arrastre de las sales superficiales y externas
del bulbo a la zona interior del mismo (movimiento centripeto de agua salinizada hacia las raices).
Este movimiento hacia las raices suele causar severos dafios a la planta por el brusco aumento de la
salinidad a nivel de raices, como ha sucedido en varias ocasiones. En esos casos, habria que regar por
goteo de inmediato para crear un flujo de agua desde el centro del bulbo del gotero hacia el exterior
del mismo, es decir un movimiento centrifugo que lixivien las sales en profundidad y hacia el exterior
del bulbo. En regiones con lluvias que ocurren en invierno, durante el reposo vegetativo, esas lluvias
producen un lavado y arrastre de las sales a niveles mas profundos que los explorados por las raices.
En regiones con inviernos secos como es el caso de Cuyo, y cuando las condiciones de nivel y dispo-
nibilidad de agua lo permiten, se deben realizar riegos de lavado durante el invierno, aprovechando el
reposos vegetativo de las raices. Casos similares al del riego por goteo pueden ocurrir en cultivos re-
gados por surcos o con bordos, en los cuales ocurre acumulacion de sales en la parte alta de los mis-
mos. Las precauciones y lavados tienen el mismo principio que con el riego por goteo.

11.2.3. Efecto toxico especifico de iones

Ademas del dafio producido a las plantas por efecto osmotico, ciertos iones presentes en la so-
lucion del suelo muestran un efecto toxico sobre las plantas. En realidad, cualquier i6n puede resultar
toxico para las plantas cuando su concentracion sobrepasa cierto nivel, lo que varia es el nivel critico
de cada i6n. Esa concentracion depende del i6n, de las caracteristicas fisico-quimicas del suelo y de la
especie en cuestion.

El cation mas estudiado por su efecto toxico es el sodio (Na"). Las aguas con alto contenido de
sodio son especialmente preocupantes, pues el sodio tiene efectos perjudiciales tanto para las plantas
como para las condiciones fisicas y fisico-quimicas del suelo. En este ultimo sentido, el sodio actia
sobre los coloides del suelo, aumentando su dispersion y en consecuencia disminuyendo la permeabi-
lidad o conductancia de esos suelos. Es interesante remarcar que el calcio y el magnesio ejercen una
accion inversa al sodio, disminuyendo la accidn perjudicial de este ultimo cuando se encuentran en la
solucion del suelo.

Existe numerosos estudios sobre la peligrosidad sodica de las aguas de riego (Nijensohn,
1966). Uno de los mas conocidos es el del US Salinity Laboratory (1974) en el cual las aguas de riego
se clasifican por su peligrosidad salina y sodica. Respecto a la peligrosidad sédica se basa en la Rela-
ciéon de Absorcion de Sodio (RAS). La RAS es el cociente entre los me/L del cation sodio, dividido
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por la raiz cuadrada de la semisuma de los cationes calcio més potasio, también expresados en me/L.
En base a los valores de RAS se establecen las siguientes categorias (Tabla 4):

Na

V' 1/2 (Ca + Mg)

Tabla 4. Categorias de peligrosidad sodica de las aguas de riego en base a los valores de RAS.

RAS Peligrosidad sodica
0alo Baja
10a18 Media
18a26 Alta

mas de 26 Muy Alta

En la célula vegetal la alta concentracion de sodio, afecta la actividad de enzimas al actuar so-
bre las moléculas de agua que rodean a esas proteinas, lo cual produce cambios en la estructura cua-
ternaria de las mismas.

Ademas del sodio, otros dos iones que suelen causar perjuicios a los cultivos son el cloruro y
el borato (Fipps, 1996). Ambos son nutrimentos esenciales para las plantas. Es decir, la deficiencia
impide completar el ciclo biolégico normal de un vegetal. Sin embargo, su exceso provoca efectos
toxicos. Al respecto es interesante recordar que el anidon borato por ser un micronutrimento especial-
mente peligroso, pues variaciones muy pequefias en su contenido pueden producir efectos toxicos.

11.2.4. Tolerancia de los cultivos a la salinidad

No todos los cultivos son afectados en igual forma por la salinidad. Existen grandes diferen-
cias en la tolerancia a la salinidad entre las distintas especies y atin dentro de una misma especie.

Desde el punto de vista agrondmico la tolerancia a la salinidad de un cultivo, se mide como la
disminucién del rendimiento a una CE determinada, comparado con el rendimiento en condiciones no
salinas (Maas & Hoffman, 1977).

Varios autores presentan listados con la tolerancia de los distintos cultivos a la salinidad. Por
ejemplo Maas & Hoffman (1977) presentan una tabla con numerosos cultivos y para cada uno el valor
critico o umbral de CEes que inicia la disminucion del rendimiento, el % de disminucion del rendi-
miento por cada unidad de CEes (ambas CE expresadas como mmhos/cm) y una calificacion del culti-
vo respecto a la tolerancia a salinidad como sensible, moderadamente sensible, moderadamente tole-
rante y tolerante. Grattan (2002) también muestra listados de tolerancia a salinidad de diversos culti-
vos. El trabajo de Fipps (1996) presenta varias tablas que incluyen limites de tolerancia a diversos
nutrimentos y elementos minerales, tolerancia a salinidad de varios cultivos, tolerancia a cloruros, a
sodio y a boro. Para profundizar el tema, se recomienda la lectura de los trabajos mencionados ante-
riormente.
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La tabla siguiente, resumida a partir de los datos de Fipps (1996), muestra las diferencias de
tolerancia a salinidad algunos cultivos, medida como rendimiento potencial en segtin la CEes del sue-
lo.

Tabla 5. Tolerancia de algunos cultivos a distintos niveles de salinidad del suelo (CEes, mmhos/cm a 25 °C)

(Fipps, 1996).

Rendimiento potencial segiin CEes

Cultivo

100% 75% 50%
Poroto 1.0 23 3.6
Lechuga 1.3 3.2 52
Maiz 1.7 3.8 59
Cebolla 1.2 2.8 43
Pimiento 1.5 33 5.1
Tomate 2.5 5.0 7.6
Papa 1.7 3.8 5.9
Arroz 3.0 5.1 7.2
Trigo 6.0 9.5 13.0
Cebada 8.0 13.0 18.0
Remolacha 7.0 11.0 15.0
Algodon 7.7 13.0 17.0
Vid 1.5 4.1 6.7
Almendro 1.5 2.8 4.1
Manzana, pera 1.7 33 4.8
Damasco 1.6 2.6 3.7
Durazno 1.7 2.9 4.1
Citricos 1.7 33 4.8
Olivo 2.7 5.5 8.4
Palmera datilera 4.0 10.9 17.9
Alfalfa 2.0 5.4 8.8
Ryegras perenne 5.6 8.9 12.2
Sorgo 4.0 7.2 11.0
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Existe en nuestro planeta una enorme diversidad en las formas de vida, desde organismos muy
simples en términos relativos, como los virus y las bacterias, hasta muy complejos en los mismos
términos, como los mamiferos. En todos ellos, sin embargo, se encuentran los mismos elementos
quimicos, y similares tipos de moléculas organicas (Randall ef al., 2002), la enorme mayoria de ellas,
en medio acuoso. El agua, un disolvente de propiedades fisicas y quimicas muy particulares y
especiales, es el medio en el que se producen todos los procesos vitales (Randall ez al., 2002), y la vida
tal como la conocemos seria imposible sin esta molécula clave.

“Una solucién acuosa, contenida en el interior de un cuerpo, en el que tanto el volumen del
mismo como la concentraciéon de la solucion acuosa de su interior permanezcan relativamente
constantes y dentro de limites bastante estrechos”, es una definicion que puede aplicarse a una serie de
cuerpos, entre los que sin dudas se encuentra el cuerpo animal (Schmidt-Nielsen, 1984). Si es ésta,
entonces, una definicion posible de animal, debe enfatizarse que éste debe permanecer en un estado
estacionario con respecto al agua y los solutos, y que desviaciones sustanciales de las condiciones
normales son, generalmente, peligrosas y hasta fatales. Algunas propiedades del agua son
determinantes para la vida de los animales terrestres. El elevado calor especifico del agua resulta util
para los grandes animales terrestres porque el agua del cuerpo act@ia como un tampdn térmico y
permite que la temperatura del organismo permanezca relativamente constante aunque varie la
temperatura ambiente. Ademas, el elevado calor de vaporizacion del agua constituye el medio eficaz
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por el que los vertebrados, y entre ellos l6gicamente los mamiferos, pierden calor por evaporacion del
sudor (Nelson & Cox, 2004).

1. El agua en el cuerpo animal

El agua es el componente mas importante del protoplasma de todas las células (Bavera, 2001).
Es la molécula de mayor concentracion en el cuerpo del animal, ya que representa el 98% de las
123.10* moléculas presente en el mismo (MacFarlane & Howard, 1970).

Existen importantes evidencias de que los primeros organismos vivos surgieron en un medio
acuatico, y es por lo tanto 16gico y natural que los actuales sean tan dependientes y se hallen tan
adaptados a dicho entorno, desarrollando estrategias que les permiten aprovechar las propiedades del
agua (Nelson & Fox, 2004). Esos primeros organismos seguramente se formaron a partir de
microgotitas de liquido rodeadas, cada una, de moléculas lipidicas, que finalmente terminaron
formando membranas. Estas son estructuras tenues, delgadas, que permiten que el interior contenga
moléculas y concentraciones de los distintos solutos, diferentes del exterior. Esta diferencia hace que
las membranas proporcionen la posibilidad de existencia de células, con contenido organizado
(Randall et al., 2002). Ademas, la existencia de membranas en lugar de las paredes rigidas, tipicas de
los vegetales, establece una diferencia muy grande, entre ellas, ya que permite el movimiento del agua.

Las membranas, por lo tanto, provocan ciclos de arrugamiento o hinchamiento de las células,
que pueden asi cambiar su tamafio (Randall ef al., 2002). En el cuerpo animal, por lo tanto, el agua
puede estar dentro o fuera de las células, y es precisamente ésta la division mas importante del agua
corporal, que puede ser, entonces, agua intracelular o agua extracelular.

El agua intracelular, considerada como agua de un Unico compartimiento, es en realidad la
sumatoria de muchos de ellos, mintsculos, las células del cuerpo (Olusanya & Isoun, 1992). Este
compartimiento forma el 50% de la masa corporal de un mamifero adulto normal (N.A.S., 1974) y
representa el 70% del total del agua corporal (Fig. 1).

Agua extracelular
20%

Materia seca
30%

50%
Agua intracelular

Figura 1. Contribucion relativa (en %) de la materia seca y el agua intra y extracelular en un mamifero adulto.

El agua extracelular es, por definicion, toda la que se encuentra fuera de las células del cuerpo.
Representa aproximadamente el 20% del total de la masa corporal (Fig. 1), o el 30% del total del agua
corporal de un mamifero adulto normal (Olusanya & Isoun, 1992). Dentro del agua extracelular
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existen tres fracciones: El fluido intersticial, que es el mas grande y representa el 70 - 75% de este
compartimiento. Es el agua que se encuentra en el espacio intercelular. No es agua circulante por
encontrarse fuera del sistema vascular. El plasma es el segundo en importancia desde el punto de vista
cuantitativo. Es agua que se encuentra dentro del sistema vascular. El tercer componente del agua
extracelular es el agua transcelular. Este compartimiento es, generalmente, el mas pequefio, e incluye
el agua contenida en el liquido encéfalo-raquideo, el humor acuoso del ojo, el liquido sinovial de las
articulaciones, la orina, el agua volcada al tracto digestivo y el liquido de peritoneo y pleura (Olusanya
& Isoun, 1992).

El tamafio de cada uno de estos compartimientos puede estimarse introduciendo una cantidad
conocida de una sustancia que se distribuya rapida y uniformemente en el compartimiento cuyo
volumen se quiere conocer. Se toma una muestra, se mide la concentracion y se estima el volumen de
acuerdo a la siguiente ecuacion:

V=S/C

donde:
V = Volumen del compartimiento (en mililitros);
S = Cantidad de sustancia introducida (en miligramos), y
C = Concentracion de la sustancia en el agua del compartimiento (en miligramos/mililitro).

Utilizando urea puede estimarse de esta manera el agua corporal total, (Olusanya & Isoun,
1992), que se distribuye uniformemente en todos los compartimientos liquidos. El agua extracelular se
estima utilizando sustancias que pasen a todos los compartimientos, excepto el interior de las células,
donde no pueden llegar. Se han utilizado varias sustancias para estimar el volumen extracelular, entre
ellas sulfatos, inulina, tiocianatos, etc. El agua intracelular puede estimarse por diferencia entre ambas.

La urea como marcador para estimar el agua corporal total, se ha utilizado también para
conocer la masa de tejido graso de un animal, o la variacion del mismo a través del tiempo, como
respuesta a distintos tratamientos o estados fisiologicos. El fundamento del método se basa en la baja
concentracion de agua del tejido graso, por lo que, al existir una relacion inversa entre el tejido graso y
el agua corporal, puede estimarse el volumen de uno, midiendo el otro.

En condiciones normales de produccion, el agua es necesaria principalmente para que los
animales cubran sus requerimientos fisiologicos (A.R.C., 1980). La tolerancia de los animales a la
deshidratacion y la eficiencia con que los mismos pueden usar mecanismos de regulacion, varian
ampliamente entre especies, pero en todos, los principales reguladores del balance hidrico son el agua
ingerida y la excrecion urinaria (Amakiri & Heath, 1992). La retencion de agua en el cuerpo es muy
baja en relacion al consumo, por lo que s6lo es necesario mantener un nivel de agua corporal constante
(Stritzler, 1991).

El agua es imprescindible para la supervivencia de los mamiferos de manera contundente, y
esto es tan asi que, excepto los de desierto, los animales que son privados de ella sélo pueden
sobrevivir durante un corto lapso, diez veces menor que los que son privados de alimento (Forbes,
1995) y lo sustituyen con la utilizacion de los propios tejidos corporales, hasta la extenuacion
(MacFarlane & Howard, 1970).

Todos los animales tienen cierta flexibilidad a las variaciones corporales en el contenido de
agua, aunque hay grandes diferencias entre especies. Un mamifero puede tolerar la pérdida de
practicamente el 100% de su grasa corporal y el 50% de su proteina y aun sobrevivir, pero una pérdida
de unos pocos puntos porcentuales de su agua corporal lo pone en muy malas condiciones (Schmidt-
Nielsen, 1984), con bajas probabilidades de recuperacion en el corto plazo. Una pérdida del 10% de su
agua corporal significa la muerte del animal.
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La naturaleza fisicoquimica de la vida en la Tierra es sobre todo un reflejo de las especiales
propiedades del agua. La presencia de agua en la Tierra posibilito el inicio de la vida hace varios miles
de millones de afios, en un mar salado y poco profundo. El agua es por lo tanto imprescindible para
todos los procesos bioquimicos y fisioldgicos vitales, ya que éstos se producen en medio acuoso
(Randall ef al., 2002), y dado que esté relacionada directa o indirectamente con todos los mecanismos
de la fisiologia de los animales domésticos, una parte importante del esfuerzo fisiologico de éstos es
destinada a conservar el agua corporal y a regular la composicion quimica del medio acuoso interno
(Randall et al., 2002).

Los mamiferos adultos terrestres contienen aproximadamente entre un 67% y un 75% de agua
del total de su masa corporal (Olusanya & Isoun, 1992; Church, 1993). Sin embargo, esta proporcion
varia a lo largo de la vida del animal, desde un valor maximo en el recién nacido (90% de la masa
corporal) hasta uno minimo en el animal adulto (Cerana, 1975). También existen diferencias, aunque
menores, en el contenido de agua de las distintas especies animales y para una misma especie entre los
distintos sexos (Olusanya e Isoun, 1992; Church, 1993).

Tampoco es uniforme el contenido de agua de los distintos tejidos animales. La sustancia gris
del cerebro es el tejido de mayor contenido de agua mientras que el esmalte dentario el de menor. El
tejido adiposo tiene baja proporcion de agua, menor al 10% (Van Es, 1982). Esta es la razon por la
cual animales mas gordos tienen menos agua corporal que animales flacos y las hembras, que
depositan mayor tejido graso, tienen menos agua con respecto a los machos a igualdad de especie,
raza, peso y edad (A.F.R.C., 1993). La acumulacion de grasa, que llega a ser practicamente el 100%
de la ganancia de peso de un animal en terminacion (A.F.R.C., 1993) tiende, por lo tanto, a diluir
porcentualmente al resto de los tejidos (musculos y organos internos tienen aproximadamente el
mismo grado de hidratacion), y consecuentemente a reducir el porcentaje de agua del total corporal. Si
el contenido de agua se expresa en relacion a los tejidos libres de grasa, los valores reducen mucho su
variabilidad (Robelin, 1982; Schmidt-Nielsen, 1984).

2. Utilizacion del agua

Grandes volimenes de agua pasan a través de las plantas y los animales a medida que crecen.
En un estudio realizado considerando la produccion de carne bovina de Estados Unidos de América,
Beckett & Oltjen (1993), estimaron los litros de agua “desarrollada” (aquella que requiere trabajo o
energia para utilizarla) necesarios para producir carne. Asi, se considerd el agua consumida como
bebida por los animales, el agua de riego de cultivos de granos y pasturas y el agua necesaria para el
procesamiento de los animales hasta llegar a mercado. Estos autores concluyeron que son necesarios
3682 litros de agua por kilogramo de carne bovina producida en Estados Unidos de América. Sin
embargo, si se considera el agua de lluvia, los nimeros son mucho mas grandes. La produccion de 1
kg de materia seca de tejido vegetal requiere 2000 - 3000 litros de agua. El costo en agua de 1 kg de
lana limpia es de 200 - 700. 10’ litros, y 1 kg de materia seca de carne bovina requiere al menos de
200000 litros de agua (MacFarlane & Howard, 1970), considerando los requerimientos del animal y
del forraje consumido.

La concentracion de agua en el cuerpo animal es mantenida en un nivel constante en
condiciones normales, lo que implica igualar las pérdidas y las ganancias, o dicho con otras palabras,
el animal debe consumir tanta agua como pierde (Stritzler, 1991). Los mamiferos herbivoros en
general y los rumiantes en particular, tienen control sobre la pérdida de agua a través de la materia
fecal y la orina. Cuando no pueden consumir tanta agua como requieren, comienzan a ejercer controles
sobre las pérdidas. Este control es de diferente magnitud en cada especie, pero todas tienden a reducir
la cantidad de agua perdida por heces y a concentrar los solutos en orina. Los rumiantes privados de
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agua reducen drasticamente la pérdida de urea por orina, incrementando el reciclaje al rumen,
principalmente por epitelio ruminal.

La sed puede definirse como el deseo de beber agua, y es éste el mas importante regulador de
la ingestion de agua. El centro de la sed se localiza en el hipotalamo central, y el animal es inducido a
beber agua ante una estimulacion eléctrica o por inyeccion de solucion salina hipertonica en esta
region hipotaldmica (Olusanya & Isoun, 1992), sugiriendo una gran sensibilidad a la presion osmotica
de la sangre. Esta aumenta cuando se priva al animal de agua, produciendo una disminucion de la
secrecion de saliva. La consecuencia es sequedad de la boca y la faringe y sensacion de sed, deseos de
beber. El animal, entonces, bebera una cantidad de agua suficiente para balancear las pérdidas y
revertir la sensacion de sed. El agua ingerida se distribuird rédpidamente primero por el plasma
sanguineo, luego repondra el liquido contenido en el compartimiento extracelular y finalmente el del
compartimiento intracelular (Olusanya & Isoun, 1992). El balance de agua es, asi, restablecido. Este
sencillo mecanismo de reposicion de agua, sin embargo, puede depender de muchos factores, tantos
como para obtener resultados completamente distintos, como es el nimero de veces que un animal
bebe, que puede variar desde cero hasta mas de cuarenta en un dia.

Los rumiantes de producciéon que viven en condiciones extensivas, muchas veces deben
caminar grandes distancias hasta llegar al agua. Cuanto mayor es esta distancia, menor es el numero de
veces que los animales beben (Squires & Wilson, 1971). Esto puede tener consecuencias productivas
importantes, porque por un lado aumentan los requerimientos energéticos de mantenimiento, debido a
las distancias que los animales deben caminar para ir a beber, y por otro, al beber menos, también
comen menor cantidad de alimento.

3. Fuentes y vias de pérdida de agua
Las fuentes de ganancia de agua para el animal son:

1. Agua de bebida o agua libre. Esta agua esta, por supuesto, disponible para todos los animales
de produccion y la mayor parte de los salvajes. Su importancia es tan obvia que resulta
imposible pensar en establecimientos de produccion animal sin la presencia de agua de bebida.

2. Agua contenida en el alimento. Los animales incorporan agua con los alimentos. Este
consumo es inevitable y se produce cada vez que el animal desea comer. El agua del alimento
esta contenida en las células (agua intracelular) o en los espacios intercelulares (agua
extracelular), y también puede tener importancia el agua adherida al alimento (lluvia o rocio).
Distintos alimentos pueden contener concentraciones muy distintas de agua.

En términos generales, los alimentos conservados, como los henos, granos y balanceados
comerciales, tienen bajos porcentajes de agua, que oscilan entre el 8 y el 12%. Justamente este
bajo porcentaje es el que permite su conservacion por periodos prolongados, al evitar la
fermentacion microbiana y la formacién de hongos.

Otro grupo de alimentos conservados, los silajes, basan su estabilidad en el tiempo, en la
generacion de condiciones de acidez tales que no permiten la proliferacion microbiana. Estos
alimentos tienen altos porcentajes de agua, de alrededor de 65 - 70% del peso total.

Las pasturas permanentes y verdeos de verano e invierno varian la proporcion de agua de

acuerdo al estado de desarrollo y las condiciones ambientales. Las plantas jévenes suelen tener
muy altos contenidos de agua, y a medida que envejecen, la proporcion de agua disminuye
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hasta hacerse extremadamente baja en forrajes sobremaduros, diferidos y rastrojos. En todos
ellos, el porcentaje de agua puede ser menor al 10% (Stritzler et al, 2007).

Las condiciones ambientales también pueden influir sobre el contenido de agua de los
alimentos. La alta humedad ambiente y los dias nublados pueden aumentar la proporcion de
agua, y la baja humedad, la radiacion solar y el viento, reducirla.

Cuando el alimento tiene grandes cantidades de agua, el problema que se le plantea al animal
es el de eliminar el exceso (Schmidt-Nielsen, 1984), ya que éste puede llegar inclusive a
afectar la produccion de los animales domésticos. Una de las causas que puede ejercer un
efecto negativo sobre las ganancias de peso de rumiantes en pastoreo de verdeos invernales, es
el bajo contenido de materia seca del pasto (Wilson, 1978), ya que animales pastoreando
forrajes con estas caracteristicas ven limitado el consumo de materia seca debido al elevado
volumen de pasto fresco que deben cosechar (Jarrige, 1988) o a la imposibilidad de eliminar el
exceso (Ferri & Stritzler, 1993). Este efecto es importante solo si el agua esta en el forraje
(como agua intra o extracelular), ya que el agua de lluvia o el agua agregada externamente al
forraje no tienen efecto claro sobre el consumo de materia seca del forraje (Ferri et al., 2001).
Esto se debe a que el agua externa es absorbida muy rapidamente desde el tracto digestivo y
no contribuye asi a ocupar volumen en el mismo (Forbes, 1995).

En cerdos, la relacion entre agua y alimento es distinta que en bovinos, ya que para distintos
contenidos de agua del alimento, el volumen total consumido es similar, debido aparentemente
a la necesidad del cerdo de cubrir sus requerimientos de llenado del tracto (Brooks &
Carpenter, 1990). El contenido de agua de las heces, en cerdos que consumen alimentos que
contengan desde 10% hasta 95% de agua, fue similar (Cooper & Tyler, 1959). En pollos este
efecto no ha sido estimado, ya que la mayoria de los alimentos modernos para pollos tiene una
proporcién constante, de alrededor del 11%, de agua (Bailey, 1990).

Cuando el consumo de agua es inevitablemente alto, por estar asociado al alimento, el rifion
produce orina diluida, en grandes cantidades, como via de eliminacion del liquido (Schmidt-
Nielsen, 1984). Por el contrario, con bajos consumos de agua, el rifion concentra la orina,
reduciendo el volumen al minimo. La orina es, entonces, tan concentrada como el rifiéon lo
permite (Olusanya & Isoun, 1992).

Agua metabdlica. También se la llama agua de oxidacion y se forma en la combustion de la
materia organica. Es importante ain en algunas especies domésticas de produccion, como el
cerdo (Brooks & Carpenter, 1990), pero no lo es tanto para los rumiantes (Stritzler, 1991;

Church, 1993). En especies salvajes de ambientes secos, el agua metabolica es determinante
(Hardy, 1972).

La oxidacion de la glucosa es la tipica reaccion de oxidacion de la materia organica:

CeHp Og + 60, > 6CO,+ 6H,0

(180 g) (192 g) (264g) (108 ¢g)

Se puede estimar con facilidad, a partir de esta ecuacion, que se producen 60 gramos de agua
por cada 100 gramos de glucosa oxidados (A.R.C., 1980). También es posible afirmar que no
existe posibilidad alguna de obtencion de mas agua de la oxidacion de glucosa, que la obtenida
en esta ecuacion de reaccion (Schmidt-Nielsen, 1984). Sin embargo, la mayor parte de la
glucosa se encuentra en el cuerpo animal como polisacéridos, de los que el mas frecuente es el
glucogeno. Los polisacaridos tienen una menor proporcion de hidrégeno en la molécula que la
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glucosa; teniendo en cuenta que el agua metabdlica puede considerarse formada por la
oxidacion del hidrogeno, la cantidad de agua formada dependera de la cantidad de hidrogeno
presente en la reaccion de oxidacion (Schmidt-Nielsen, 1984; Randall et al., 2002). El
rendimiento de agua de los polisacaridos de reserva de los mamiferos, normalmente
glucogeno, es por lo tanto, algo menor de 56 g/ 100 g de polisacarido metabolizado.

La oxidacion de las grasas proporciona un rendimiento mayor de agua de oxidacion. Por cada
100 gramos de grasa se producen 107 g de agua metabolica (A.R.C., 1980; A.F.R.C., 1993),
aunque el valor varia levemente, dependiendo del grado de saturacion de los acidos grasos y
de la composicion de los triglicéridos (Schmidt-Nielsen, 1984) acumulados en el tejido
adiposo.

El metabolismo de las proteinas es algo mas complejo, debido a que el N contenido en la
proteina da lugar a productos de excrecion que contienen algo de hidroégeno, y éste se oxida
produciendo agua. La cantidad de agua metabolica depende del metabolito final que aparece
en orina. Si éste es urea, la cantidad de agua formada sera de 0.39 g/ g de proteina. Si es 4cido
urico, la cantidad sera de 0.50 g / g de proteina. En rumiantes se utiliza un valor de 0.40
(A.R.C., 1980), reflejando una alta concentracion de urea y baja de acido trico.

Se forma, por lo tanto, un 91% mas de agua a partir de la oxidacion de grasa que de
glucogeno, y 167% mas que a partir de proteinas. Sin embargo, tal como lo plantea Schmidt-
Nielsen (1984), esta informacion puede conducir a error, ya que los polisacaridos
proporcionan menos energia que las grasas, por lo que para movilizar la misma cantidad de
energia, el peso de nutrientes es distinto. Esta relacion se muestra en la Tabla 1, adaptada de
Schmidt-Nielsen (1984), en la que se expresa la produccion de agua metabolica, de acuerdo a
los distintos sustratos de oxidacion (polisacaridos, grasas y proteinas).

Tabla 1. Produccion de agua metabdlica (en gramos) por gramo de materia seca de distintos sustratos de
oxidacion, concentracion energética metaboélica (en KJ/g MS) de cada sustrato y produccion de agua
metabdlica por Kilojoule (KJ) (Adaptada de Schmidt-Nielsen, 1984).

g agua / Concentracion energética g agua/ KJ
g MS sustrato (en KJ / g MS)
Glucégeno 0.56 17.6 0.032
Grasa 1.07 393 0.027
Proteina 0.40 18.0 0.022

A igual tasa metabdlica, por lo tanto, un animal utiliza menos de la mitad de la cantidad de
grasa que de glucdgeno, con una reduccion correspondiente en la produccion de agua metabolica. La
cantidad de agua liberada de este origen, formada cuando se movilizan nutrientes de reserva del
animal, es ligeramente favorable para el glucogeno en comparacion con la grasa (Tabla 1). La
oxidacion de glucogeno, sin embargo, sostiene demandas energéticas de corto plazo, y sus depositos
se agotan rapidamente, por lo que no puede considerarse como una fuente energética competitiva con
las grasas, que son reservas de mediano y largo plazo, tanto como fuente de energia como de agua
metabdlica.
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El dromedario (Camelus dromedarius) recurre a la utilizacion de grasa para producir agua
metabodlica y asi sobrevivir en el desierto, pero la rata canguro o rata del desierto (Dipodomys
spectabilis), que desarrolld mecanismos de adaptacion aun mas eficientes, hace una utilizacion atin
mayor del agua metabdlica. Dado que hace una muy severa economia del agua, la pérdida es baja,
pero aun asi debe ser repuesta ya que un balance hidrico negativo permanente la conduciria a la
deshidratacion. Este animal come semillas secas, casi libres de agua y nunca bebe agua (Frank, 1988),
por lo que su principal fuente de agua es el agua metabolica. Esta fuente representa el 90% de las
ganancias de agua, mientras que el agua asociada al alimento es el 10% y el agua de bebida el 0% de
las ganancias (Schmidt-Nielsen, 1972).

Las vias de pérdida de agua incluyen:
e Agua contenida en orina
e Agua contenida en heces
e Agua contenida en productos como leche o huevos
e Evaporacion a través de los pulmones

e Evaporacion por glandulas sudoriparas.

A ello debe agregarse un componente para el crecimiento en animales jovenes (N.A.S., 1974);
la produccion de saliva es también utilizada por algunos animales, especialmente por roedores, como
via de eliminacion de agua (Yousef, 1987). Cualquier factor que modifique una o mas de estas vias de
pérdida de agua afectard los requerimientos minimos de agua del animal. La evaporacion se produce
en la superficie del animal y en los o6rganos de la respiracion. El aire espirado por el animal, salvo
excepciones, esta saturado de vapor de agua (Schmidt-Nielsen, 1984) y a una temperatura
generalmente mas alta que la temperatura ambiente. La pérdida de agua por esta via es sustancial, y en
animales que jadean es la principal via de evaporacion y consecuente enfriamiento corporal.

4. Funciones del agua y consumo

El agua tiene, en el cuerpo, cinco funciones principales (MacFarlane & Howard, 1970;
Stritzler, 1991):

a. Interviene en la fermentacion y digestion de alimentos en el tracto digestivo de todos los
mamiferos. El agua del rumen puede llegar a representar el 15% del peso del animal, mientras
que en el herbivoro no rumiante, el agua contenida en el tracto digestivo puede alcanzar hasta
el 6% del peso vivo. Todas las reacciones enzimaticas, incluyendo las fermentaciones
microbianas se realizan en medio acuoso.

b. El agua interviene en la absorcion de nutrientes, transportando las sustancias solubles dentro
del cuerpo, y como fluido extracelular (Fig. 1) lleva anabolitos hacia y catabolitos desde los
tejidos.

c. La liberacion intracelular de energia se lleva a cabo en un medio acuoso, el intracelular, que
tiene aproximadamente 67% de agua, llamada agua intracelular, que representa una
proporcion alta del peso vivo y del total de agua del animal (Fig. 1).

d. Los residuos fecales son excretados con por lo menos un peso equivalente de agua, mientras

que hasta un 10% del peso vivo puede excretarse, en situaciones extremas, como agua
contenida en la orina.
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e. El agua es utilizada como medio de enfriamiento del cuerpo animal, como mecanismo de
disipacion de corto plazo, a través de la evaporacion por la piel y los pulmones.

Como ya fue mencionado, todas las reacciones internas y transporte de metabolitos y
sustancias de desecho se realizan en medio acuoso (la sangre esta formada por 80% de agua). La falta
de agua provoca, entonces, una caida en su concentracién corporal, disminuyendo su eficiencia en el
transporte de oxigeno y en la eliminacion de catabolitos. Cuando el nulo consumo de agua se mantiene
en el tiempo, la situacion descripta se agrava y como consecuencia final, se suspenden las actividades
vitales y sobreviene la muerte.

El suministro de agua es, por lo tanto, de vital importancia. Lo es también, entonces, conocer
el consumo de agua de los animales y cudles son los factores que los afectan.

Desde hace mucho tiempo se conoce la relacion existente entre la produccion de calor y la
superficie corporal de los animales, llamada ley de la superficie o ley de Rubner (Blaxter, 1964).
Dadas las dificultades practicas de medir superficies corporales, se utiliza hoy una potencia del peso
vivo corporal (0.75) como unidad de referencia interespecifica del metabolismo animal, y debido a que
el gasto de energia determina las necesidades dietéticas (Blaxter, 1964), también el consumo de
alimento se expresa en relacion al peso vivo elevado a la potencia 0.75 (A.R.C., 1980; A.F.R.C.,
1993).

El consumo de agua se rige por los mismos principios (Siebert, 1975), debido a que también
esta relacionado al metabolismo energético (N.A.S., 1974). Existe un vinculo bioldégico claro entre la
circulacion de energia y de agua, no so6lo a nivel celular o del animal, sino ain a nivel de ecosistema
(MacFarlane & Howard, 1970). En el animal, las regiones media y laterales del hipotalamo, que
determinan consumo y saciedad, parecen tener en intima relacion neuronas que regulan consumo de
alimento y de agua. En otro orden, en tejidos activos, el flujo de metabolitos energéticos se realiza en
medio acuoso, y en la medida en que el calor generado por o recibido en el cuerpo se incrementa,
también aumenta la necesidad por un enfriamiento evaporativo; de esta manera, esta via de flujo de
energia también es acompaiiada en forma paralela por el agua.

Al existir una clara relacion entre el metabolismo energético y el del agua, la circulacion de
esta ultima deberia ser expresada en funcion de una potencia del peso vivo. Este exponente fue
determinado por Adolph (1949), quien encontrd que el valor 0.88 era valido para expresar el consumo
de agua de animales homeotermos incluidos en el rango que tiene por extremos al raton y al elefante.
MacFarlane & Howard (1972), por otro lado, encontraron el mejor ajuste para el exponente 0.82.
Estos investigadores trabajaron s6lo con animales de desierto, por lo que pareceria razonable la
diferencia con el valor hallado por Adolph (1949), ya que los animales de desierto estan adaptados a la
escasez de agua y tienen una tasa de recambio hidrico mas baja (Schmidt-Nielsen, 1979). Cuando se
trata de animales domésticos solamente, es mas apropiado utilizar el exponente 0.88 (Adolph, 1949).
Esta relacion, de cardcter general, permite comparaciones entre animales de distintas especies, razas,
etc., y no considera otros factores que influyen sobre el consumo de agua.

Todos los animales del planeta tienden a evitar la necesidad de cambios fisiologicos en
respuesta al medio ambiente (Stritzler, 1991). Todos tienen requerimientos y nichos especificos, que
incluyen una “zona de termoneutralidad” (Johnson, 1987a). Esta zona se define como el “rango de
temperatura ambiente en el cual el metabolismo animal se encuentra en su minimo y la regulacion de
la temperatura corporal del animal es alcanzada exclusivamente mediante procesos fisicos no
evaporativos (Bligh & Johnson, 1973). La zona de termoneutralidad es diferente no sélo entre
especies, sino aun entre individuos, debido a que las sensaciones de frio y calor no son absolutas, sino
experiencias unicas para cada individuo (Webster, 1974). De esta manera, caracteristicas absolutas del
medio ambiente externo al animal, son percibidas con enormes diferencias entre distintos individuos
(Stritzler, 1991).
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Cuando la temperatura ambiente excede el limite superior de la zona de termoneutralidad, la
cantidad creciente de calor es acumulada en el cuerpo del animal, resultando en un aumento de la
temperatura corporal. Cuando la temperatura del cuerpo se eleva significativamente, una serie de
eventos homeotérmicos se inicia (Johnson, 1987b), incluyendo entre ellos el incremento de pérdida de
calor por evaporacion a través de la respiracion y la piel (Finch, 1986). Es éste, la evaporacion, un
canal efectivo y eficiente de pérdida de calor (McLean, 1974); por ejemplo, un animal de 100 kg, con
una produccion de calor metabolico de 586 joules.hora”, puede mantener su equilibrio térmico
evaporando 240 gramos de agua por hora a través de la superficie corporal (Yousef, 1987). De esta
manera, al aumentar la evaporacion, necesariamente aumentan los requerimientos de agua del animal,
y si el agua disponible no es suficiente, podrian interferirse los mecanismos de enfriamiento
evaporativo (Bianca, 1966) y deprimirse la tolerancia al calor (Stritzler, 1991). En esta situacion, el
animal reducira el consumo de alimento y la produccidn, para contribuir a aliviar el desbalance
calorico (Johnson, 1987a; Forbes, 1995).

Ademas de la temperatura ambiente, otros factores afectan en forma notable el consumo
voluntario de agua. Todos estos factores y la interaccion entre ellos, hacen que resulte sumamente
dificil establecer los requerimientos minimos de agua de un animal (N.A.S., 1974). Una complicacion
adicional representa el hecho de que no toda el agua requerida por el animal es provista como agua de
bebida; el agua contenida en el alimento y el agua metabolica, formada a partir de la oxidacion de
nutrientes organicos, pueden representar fuentes sin importancia bajo algunas situaciones productivas,
y también, como ya se dijo, adquirir gran importancia, llegando inclusive al 100% de los
requerimientos del animal, bajo otras (Stritzler, 1991). De todas maneras, se trataran aqui los factores
mas importantes que influyen sobre el consumo de agua, fundamentalmente de bebida, de los
mamiferos. Con este objetivo, se divide a dichos factores en aquellos propios del animal y aquellos
dependientes del ambiente.

5. Factores del animal que afectan el consumo de agua
5.1. Especie

Cada especie animal posee, para condiciones fisiolégicas o climaticas dadas, una tasa de
consumo de agua determinada, que en muchos casos varia entre especies en forma muy marcada.

En una primera division, los animales del desierto tienen una particular habilidad para vivir
con bajos consumos de agua, ya que han desarrollado estrategias que les permiten vivir en un
ambiente hostil, imposible para otros animales. Algunos, como el camello, varian la temperatura
corporal dentro de un amplio rango, que va de los 34°C a los 41°C, acompafiando la temperatura
ambiente, con lo que evitan gastar agua para disipar calor corporal. Animales como el perro o la rata
mueren cuando la deshidratacion produce una pérdida de peso del 10% al 14%, mientras el camello
(Camelus dromedarius) tolera una deshidratacion del 25% al 30% (Hardy, 1972). Comparado con el
bovino, el camello puede vivir cinco veces mas tiempo sin agua. La recuperacion desde una situacion
de deshidratacion la realiza el camello en muy poco tiempo, ya que puede beber 100 litros de agua en
10 minutos. Esta tasa de consumo es equivalente a beber 17 litros de agua en el mismo tiempo para un
humano de 70 kg de peso vivo (Hardy, 1972). El ejemplo extremo es, seguramente, el ya mencionado
de la rata canguro (Dipodomys spectabilis), un pequeiio roedor del desierto del Sudeste de EEUU, que
no bebe agua en toda su vida (Schmidt-Nielsen, 1979; Frank, 1988) y evita el calor del dia mediante
habitos de comportamiento nocturno. Durante el dia permanece en la cueva, que estd a una
temperatura baja, y por lo tanto reduce la sobrecarga térmica y la pérdida de agua por respiracion y
sale de su madriguera so6lo de noche. Es éste un comportamiento considerado importante y frecuente
como mecanismo de adaptacion al desierto (Randall er al., 2002). Si la temperatura de la cueva
aumenta o el animal, por alguna razon, sale de su madriguera durante el dia, las pérdidas respiratorias
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aumentan en la misma medida en que disminuye la capacidad del epitelio nasal para enfriar el aire. El
animal apela, ademas, a reducir sus movimientos al minimo posible durante el dia, de manera de evitar
la generacion de calor, dificil de eliminar cuando la temperatura ambiental es alta (Schmidt-Nielsen,
1972; Randall et al., 2002). La rata canguro excreta, ademas, heces practicamente secas, debido a una
muy eficiente reabsorcion del agua en el tramo final del tracto digestivo, y produce una orina muy
concentrada, gracias a su alta eficiencia renal (Randall er al., 2002). Estos mecanismos de ahorro de
agua son comunes a muchos animales, y permiten la vida de mamiferos en ambientes secos.

La Tabla 2 (N.A.S., 1974), presenta los rangos de consumo de agua para distintos animales
domésticos (peso medio para la especie) bajo condiciones climaticas moderadas. Como puede verse,
los rangos son sumamente amplios, dependiendo de una suma de factores; aun manteniendo fijos
algunos de ellos, como la temperatura ambiente, la variacion sigue siendo alta.

Tabla 2. Rangos de consumo de agua (en litros por dia y por kg de materia seca consumida), de distintas
especies de animales domésticos.

Especie animal Consumo Consumo
(en 1/dia) (en1/kg MS consumida)
Bovino 26 — 66 2.8-6.6
Equino 30-45 2.0-5.0
Cerdo 11-19 2.0-4.5
Caprino 6-15 22-35
Ovino 4-12 2.0-35
Gallina 02-04 2.0-3.0
Pavo 0.6-1.2 2.0-3.0

Los rumiantes poseen, ademas, un reservorio de agua, el rumen (Church, 1993). Durante los
primeros dias de privacion de agua, el rumiante mantiene el balance hidrico de su cuerpo mediante la
absorcion de agua desde el rumen. El animal no muestra signos de deshidratacion mientras el rumen
tenga liquido, aunque el consumo de alimento si se reduce (Stritzler, 1991).

Las distintas especies de rumiantes tienen distintas tasas de recambio hidrico. En la Figura 2 se

expresan los consumos comparados de ovinos y bovinos, estimados a partir de los valores hallados por
Siebert & MacFarlane (1969) y Wright & Ashton (1978).
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Figura 2. Consumo de agua (en ml.kg PV™"") de ovinos y bovinos en inverno y verano.

El consumo de agua del ovino es inferior al del bovino, tanto en invierno como en verano (Fig.
2). Més atin, algunos autores ubican a ciertas razas ovinas muy cerca del camello (MacFarlane &
Howard, 1970). Aparentemente, estas diferencias entre ovinos y bovinos se deberian a la mayor
eficiencia de los ovinos en la reabsorcion rectal de agua y en la reduccion del flujo urinario
(MacFarlane & Howard, 1970, N.A.S., 1974). También es importante la mayor capacidad de
aislamiento de la lana respecto del pelo. Comparando ovinos y bovinos con lana y pelo del mismo
largo (1 cm), la aislacion térmica de la lana del ovino es 2 a 3 veces mayor que la del pelo del bovino.
La diferencia se debe a los espacios de aire entre las fibras y a la densidad de fibras. El ovino, por lo
tanto, con mayor niimero de fibras finas tiene una mas efectiva aislacion, provocada por la capa de aire
atrapada entre ellas (Finch, 1986). La lana de la oveja, forma una barrera muy efectiva contra la
transferencia de calor desde y hacia el cuerpo del animal. Si los ovinos son esquilados en verano, el
consumo de agua casi se duplica (47.8 vs. 86.5 ml. kg PV"* .dia), debido al calor recibido de la
radiacion solar sobre el cuerpo del animal en ausencia de la aislacion de la lana (MacFarlane ef al.,
1966).

Por otro lado, tanto la transpiracion como el jadeo contribuyen a la alta pérdida de calor por
evaporacion en el bovino (Webster, 1983), mientras que solo el jadeo es importante en el ovino
(Alexander, 1974; Hey, 1974) ya que se produce transpiracion solamente en dreas muy especificas,
como el escroto (Webster, 1983).

El bajo consumo de agua de los ovinos hace que sea posible, bajo condiciones climaticas
moderadas, mantenerlos privados de agua por periodos relativamente prolongados (Calder et al., 1964;
Lynch et al., 1972). Generalmente, se considera que el ganado caprino se adapta mejor a los climas
aridos y tiene menores requerimientos hidricos que el ovino. En estos ambientes, donde predomina la
vegetacion arbustiva, los animales tienen acceso a sombra como proteccion durante las horas mas
calidas del dia. Sin embargo, en pasturas cultivadas y sin acceso a sombra, el ganado caprino consume
significativamente mas agua que el ovino durante el verano (McGregor, 1986), indicando que la mejor
adaptacion del caprino a condiciones de aridez no es cierta si no se provee sombra que le permita
disminuir la temperatura corporal.
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Los equinos poseen mecanismos sumamente eficientes para regular la pérdida de calor. En
climas célidos, la mayor parte se pierde por evaporacion, principalmente por transpiracion activa a
través de la piel (Webster, 1983). Adicionalmente, los pelajes claros resultan superficies reflectivas y
por lo tanto absorben menor radiacion, con su consecuente efecto sobre el consumo de agua.

Una cerda madre y su cria, al ser expuestos al mismo ambiente, reaccionan de manera inversa:
mientras que para la madre el ambiente puede resultar excesivamente calido, para el cerdito es frio. Lo
mismo puede ocurrir con cerdos gordos y flacos. Los flacos tienen una relacion superficie: peso
mayor, y pueden eliminar el exceso de calor mas facilmente que los animales gordos (Forbes, 1995).
La habilidad del cerdo para disipar calor por evaporacion cutanea es reducida en relacion a otros
animales domésticos (Ingram, 1974), ya que la transpiracion activa a través de las glandulas es
minima. Con altas temperaturas el cerdo exhibe jadeo, pero tampoco esta via es muy eficiente como
mecanismo de enfriamiento corporal (Webster, 1983). Al tener deficientes sistemas de evaporacion, el
consumo de agua no varia demasiado con la temperatura ambiente, y el cerdo mantiene su
homeotermia reduciendo la produccién de calor, a través de un menor consumo de alimento (Webster,
1983).

Algo similar ocurre con las aves, que poseen escasa habilidad para regular la pérdida de calor
por evaporacion (Richards, 1974). Por cada grado centigrado de incremento en la temperatura
ambiente, entre 25°C y 34°C, las gallinas ponedoras reducen en 1-1.5 g.dia” el consumo de materia
seca. Por encima de 34°C la caida en el consumo es atin mayor (Davis et al., 1973).

5.2. Raza

A los efectos de la presente revision, se considerara a los distintos bovidos como razas bovinas
diferentes. La mayor parte de las razas bovinas utilizadas en la actualidad como animales domésticos
de produccion, proviene de dos origenes: ganado europeo (Bos taurus) y ganado indico (Bos indicus).
Este ultimo estd mucho mejor adaptado a climas calidos que el primero. Esta suficientemente probado
que el Bos indicus mantiene altos niveles de consumo y de eficiencia productiva con alta temperatura
ambiente (Webster, 1974). Esto se debe, en parte a su mayor habilidad en la pérdida de calor
metabolico (Bavera, 2001), reduciendo asi la importancia de la temperatura ambiente como factor de
estrés. Esto ultimo puede verse en la Tabla 3, en la que se muestra el efecto de la temperatura del aire
como factor de estrés, expresado a través del nimero de respiraciones por minuto para Bos taurus y
Bos indicus.

Tabla 3. Numero de respiraciones por minuto en Bos taurus y Bos indicus a distintas temperaturas ambiente
(Adaptado de valores presentados por Schmidt-Nielsen, 1979).

Temperatura ambiente (°C) Respiraciones por minuto
Bos taurus Bos indicus
10.5 21 22
18.0 30 22
22.0 40 28
29.0 78 35
34.0 103 44
37.0 114 50
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Estas diferencias se manifiestan a través del consumo de agua de bebida. Siebert &
MacFarlane (1969), compararon el consumo de agua de Bos indicus (Brahman), Bos taurus x Bos
indicus (Santa Gertrudis), Bos taurus (Shorthorn) y Bos bubalus bubalis (Bifalo asiatico o bufalo de
agua) en condiciones tropicales. Los resultados estan expuestos en la Figura 3:
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Figura 3. Consumo de agua (en ml.kg PV™"") de distintos bovinos en condiciones tropicales.

Las diferencias son importantes y muestran un menor consumo de agua para las razas de
origen indico. Las cruzas (Santa Gertrudis) tienen comportamientos intermedios, y el bufalo de agua
es un animal que evoluciond y vive en ambientes tropicales humedos, con acceso permanente a
bebederos y bafaderos. La misma tendencia fue encontrada por otros autores (Colditz & Kellaway,
1972; Holmes et al., 1980) y en términos generales, se asume que el ganado europeo consume un 40%
mas de agua que el indico (Bavera, 2001). Esta respuesta, sin embargo, no es constante, sino que
depende de la temperatura ambiente. A bajas temperaturas el consumo de agua de Bos taurus y Bos
indicus es similar, pero a medida que ésta aumenta, las diferencias de hacen mas notables (Winchester
& Morris, 1956; Stritzler, 1991; Bavera, 2001). Esto indica una mayor adaptacioén del Bos indicus a las
altas temperaturas, debido a una més lenta tasa de recambio hidrico, menor contenido de humedad en
heces y mayor eficiencia de los mecanismos de disipacion de calor (Amakiri & Mordi, 1975; Finch,
1985; Bavera, 2001). Aparentemente, existen también diferencias entre razas ovinas. Los ovinos
Border Leicester usaron mas agua que los Merino, a bajas (12°C) y altas (36°C) temperaturas
ambiente (Wilson, 1970) debido a una mayor pérdida de agua en heces.

El color del pelaje también es importante. MacFarlane & Howard (1972) encontraron que a
una temperatura ambiente de 35°C, la temperatura superficial del pelaje oscuro es 4°C mas alta que la
del pelaje claro, y la eliminacioén de agua por transpiracion fue 7% mayor en el primer caso. Finch
(1986) mostrd que el flujo de calor recibido por el animal fue 16% mayor en novillos de pelaje negro
que en los de pelaje marréon y 58% mayor que en los de pelo blanco. Estas diferencias pueden ser
importantes cuando la disponibilidad de agua es limitada, ya que los animales de pelaje oscuro
aumentarian su temperatura corporal y se deshidratarian mas rapidamente que los de pelaje claro. Esta
misma relacion entre color de la superficie animal y transferencia de calor se presenta en otras
especies; Folk (1974), demostréd que existen diferencias también entre ovinos de lana negra y lana
blanca, y gallinas con plumaje de distinto color.
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5.3. Habitos de consumo

Claramente, existe un apetito por agua, y se asume que el animal consume tanta agua como
necesita hasta cubrir sus requerimientos (Forbes, 1995). Sin embargo, el consumo de agua puede
deprimirse si el agua es dificil de obtener; una leve restriccion no produce efectos pero una severa
puede producir efectos devastadores.

El consumo voluntario de agua esté relacionado al alimento, cuantitativamente y en el tiempo
(Forbes, 1995). Los no rumiantes beben antes, durante y después de cada comida, mientras que los
rumiantes, con su gran capacidad para almacenar digesta con alto contenido de agua, a menudo comen
sin beber y mas tarde, cuando beben, lo hacen en grandes cantidades.

Barber et al. (1991) identificaron dos fases en el consumo de agua de cerdos en crecimiento.
La primera esta asociada a la alimentacion y representa 89% del peso total del alimento consumido,
mientras que el resto del agua bebida ocurre entre comidas y es bastante constante.

Una restriccion en la alimentacion del cerdo del 50% aumenta el consumo de agua. Si el
alimento se suprime en lugar de restringirse, el consumo de agua aumenta 6 veces. Esto sugiere que
parte de la bebida es un sustituto de la alimentacion. Cerdas que habian sido alimentadas con
cantidades restringidas de diferentes niveles de fibra redujeron el tiempo que pasaban bebiendo y el
consumo total de agua con el aumento del contenido de fibra en la dieta (Forbes, 1995).
Aparentemente, cuanto mas tiempo se pasa comiendo y masticando una dieta fibrosa, menor es el
deseo por la estimulacion oral de la bebida.

Ademas, la velocidad del flujo de agua en bebederos es importante en la cantidad de agua
bebida por los cerdos. (Brooks & Carpenter, 1990). Un flujo lento lleva a periodos largos de bebida, y
el ganado porcino parece no desear beber mas que unos pocos segundos por vez. Barber et al. (1989)
encontraron que los cerdos comian menos materia seca si el flujo era de 175 ml.min™ que si era de 450
ml.min™; resultados similares encontraron Liebbrandt et al. (2001) con cerdas en lactacion.

Las aves de corral beben hasta 40 veces por dia, pero esta frecuencia se reduce en adultos.
Aparentemente, los pollos beben mas agua que la estrictamente necesaria, ya que una reduccion del
25% del consumo de agua no produce efecto sobre el de materia seca (Forbes, 1995).

La frecuencia de bebida en rumiantes depende del alimento, de la humedad y temperatura
ambiente y de la distribucion del agua. Cuando los rumiantes de produccion pastorean en pasturas
verdes, pueden no beber agua, mientras que en alimentos secos, deben beber regularmente. Alimentos
mas salados provocan bebidas mas frecuentes y otros alimentos, como el silaje, provocan
comportamientos particulares. A pesar de que las vacas que consumen silaje beben muy poco, la
mayor parte de las veces que beben, lo hacen mientras consumen el alimento (Forbes et al., 1991) y
bebiendo cantidades altas, siempre que el bebedero esté cerca de la comida. Si los animales tienen que
caminar mucho para beber, pueden saltear una bebida y continuar comiendo, aunque la cantidad de
materia seca consumida puede ser menor debido al aumento de la osmolalidad del contenido ruminal.
Los animales van entonces a beber, pero no vuelven a comer al estar parcialmente saciados. Esto
puede reducir el consumo total de materia seca (Forbes et al., 1991).

La frecuencia de bebida es afectada negativamente por la humedad ambiente y positivamente
por la temperatura maxima. También es mayor en potreros chicos o si hay varias bebidas (Arnold &
Dudzinski, 1978). En potreros chicos, los bovinos beben de 1 a 6 veces por dia, con un promedio de 4
veces (Gary et al., 1970). En potreros grandes, el promedio es de 2 veces diarias, y si el agua esta muy
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lejos, 1 vez por dia o dia por medio, pero en estos casos pasan varias horas en la bebida, bebiendo
varias veces.

5.4. Peso vivo

Existe una relacion clara entre peso corporal y cantidad de agua consumida: A mayor peso
vivo, mayor consumo de agua. Sin embargo, el consumo hidrico no es directamente proporcional al
peso vivo, sino a éste elevado a la potencia 0.88 (Adolph, 1949), tal como ya fue discutido
previamente. De esta manera, es posible comparar el consumo de agua de animales de distinto peso,
pues para una misma condicion fisiologica y climatica, el consumo de agua expresado en mL.kg PV”
088 deberia ser constante (Fig. 4), incluso para distintas especies. En la misma figura puede verse la
relacion entre peso vivo y consumo de agua para un bovino desde su nacimiento hasta su peso adulto.
Cambiando los valores numéricos, la figura es valida para cualquier animal doméstico.

(3] 0,88
% ml.Kg PV' /
[}]
©
£
S litros.dia™”
(7]
c
5]
(&)
0 200 400 600

Peso vivo (Kg)

Figura 4. Consumo de agua para bovinos de distinto peso vivo.

Un caso especial lo representa el animal lactante, ya que esta recibiendo un alimento con un
alto porcentaje de agua (la leche), que en los bovinos es del 87.5%. Mas aun, como generalmente la
leche es el tnico alimento, al menos durante el primer periodo de vida, la relacion consumo de
agua:consumo de materia seca estd preestablecida. Aun cuando en animales lactantes el agua de
bebida no es necesaria, si esta presente, el animal bebe, y este comportamiento parece tener un efecto
positivo de largo plazo, en la reduccion de estrés cronico en engordes a corral (Gottardo et al., 2002).
A medida que el animal crece, comienza a incorporar de manera creciente alimentos solidos que
complementan la dieta basada en leche. Este proceso lleva a una caida de la relacion consumo de agua:
consumo de materia seca, que en terneros pasa de 7:1 durante la etapa de lactante a 3:1 en el destete. A
partir de este momento, el consumo de agua de bebida crece a una tasa muy alta durante 4 - 5 semanas,
comportandose como un adulto desde este momento (Stritzler, 1991; Fig. 4).

181 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

El agua en los animales domésticos 175

5.5. Produccion de leche

La produccion de leche incrementa el consumo de agua de bebida (N.R.C., 2001). Suponiendo
que la leche posee 13% de materia seca, el 87% restante es agua; por lo tanto, y sin tener en cuenta
otros factores, por cada litro de leche producido, la vaca debe consumir 870 ml adicionales de agua.
Aun ligeras restricciones en el consumo de agua producen caidas en la produccion de vacas lecheras.

Partiendo de estos supuestos, pueden calcularse los litros de agua adicionales que consumira
un rodeo de vacas lecheras, a partir del promedio de leche producida por animal. En la Figura 5
(Ecuacion 1) se expresa esta relacion:

Ecuacion 1: y=a+0.87x

donde:
y = consumo de agua en litros por dia
a = consumo de agua en litros por dia del animal que no produce leche
x = litros de leche producidos por vaca por dia

Sin embargo, la lactacion estimula el consumo de agua en mas que el volumen de agua
contenido en la leche (Forbes, 1995), debido a que la produccion de calor y el consumo voluntario de
alimento son mayores en la vaca en lactacion. La vaca lechera de alta produccion produce mas calor
que cualquier otra categoria de bovinos, y consume 35-50% mas materia seca que vacas secas del
mismo peso y con el mismo alimento (Webster, 1976; A.F.R.C., 1993). Considerando esto, A.R.C.
(1980) propuso otra ecuacion, que en la Figura 5 aparece como ecuacion 2:

Ecuacion 2 y=2.15¢c+0.73x+12.3

donde:
y = consumo de agua en litros por dia
¢ = consumo de materia seca en kg por dia
x = litros de leche producidos por vaca por dia

w 100

o
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S E ion 1

g 8 60 i cuacion
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Figura 5. Consumo de agua en vacas lecheras.
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Los valores obtenidos tanto a través de la ecuacion 1, como de la ecuacién 2 son validos para
animales sometidos a condiciones climaticas moderadas (temperaturas inferiores a 25°C). A medida
que aumenta la temperatura ambiente, aumentan los requerimientos de agua (N.R.C., 2001).

Otros autores plantearon ecuaciones mas complejas. A medida que se incorporan factores que
afectan el consumo de agua, aumenta también la precision de la prediccion. Meyer et al. (2004)
estimaron el consumo de agua considerando, ademas de los litros de leche producidos, la temperatura
ambiente, el consumo diario de sodio y el peso vivo.

Ninguna de estas ecuaciones, sin embargo puede ser aplicada para estimar el consumo de agua
de vacas de cria en lactacion. Para animales productores de carne, Winchester & Morris (1956)
sugirieron que debe calcularse un adicional de 2 litros de agua por cada litro de leche producido.

La produccion de leche también afecta el consumo de agua en otras especies. Las cerdas
lactantes tienen mayores requerimientos por agua (Forbes, 1995), y la calidad del agua tiene un efecto
importante sobre el consumo hidrico y la produccion de leche (Fraser et al., 1990).

5.6. Preriez

La prefiez incrementa el consumo de agua. Los tejidos fetales y los fluidos embrionarios
asociados incrementan el contenido total de agua corporal de las hembras gestantes, especialmente
durante las ultimas etapas de la gestacion. La sintesis, circulacion y lisis de hormonas son, en la
hembra gestante, muy intensas; dado que estos procesos se realizan en medio acuoso, estos animales
tienen mayores demandas fisioldgicas, que determinan un consumo adicional de agua (Roubicek,
1972; Stritzler, 1991).

En la Figura 6 se expresan los requerimientos hidricos de ovejas prefiadas, de acuerdo a
informacién recopilada por Stritzler (1991). Esta figura muestra que el consumo de agua puede
incrementarse en mas del 100% debido a la prefiez. Este aumento en el consumo es mayor en ovejas
que gestan dos corderos que en aquellas con un solo feto, y aumenta, ademas, a medida que avanza la
gestacion.
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Figura 6. Efecto de la prefiez sobre el consumo de agua en ovejas (Incremento del consumo de la oveja vacia).

No existe informacidén equivalente para vacas prefiadas. Roubicek (1972) encontré que las
vaquillonas beben un 50% menos de agua el dia del estro que en cualquiera de los restantes dias del
ciclo estral, pero no se conocen las razones que provocan esta disminucion en el consumo. Winchester
& Morris (1956) propusieron que deberia calcularse que vacas prefiadas en los tltimos 3 meses de
gestacion consumen un adicional de 73% de agua. Sin embargo, pareceria mas correcto suponer que el
consumo de agua se incrementa dia a dia, de concepcidén a parto, con aumentos mas marcados en el
ultimo tercio de la gestacion.

Existe escasa informacion respecto de otras especies, pero parece razonable asumir que la
prefiez afecta de manera similar al menos a todos los mamiferos. En relacion a esto, Roubicek (1972)
menciona que las cerdas en gestacion aumentan en 50% su consumo de agua antes del parto.

6. Factores del ambiente que afectan el consumo de agua
6.1. Consumo de materia seca

El consumo de materia seca y de agua estan intimamente relacionados (Forbes, 1995), entre
otras razones, como se ha dicho en parrafos anteriores, debido a que los centros de control de consumo
de ambos se encuentran situados proximos en el hipotdlamo (Roubicek, 1972). Distintos autores han
encontrado altas correlaciones entre ambos (Stritzler, 1991) y han establecido la relacion entre litros
de agua consumida y kg de materia seca consumida en un punto: 2.15 (Little & Shaw, 1978); 3.90
(A.R.C., 1980) o como rango: 2.79 - 5.45 (Castle & Thomas, 1975); 3.70 - 9.00 (Winchester &
Morris, 1956). Otros autores han relacionado el consumo total de agua (libre + agua en alimento) con
el consumo de materia seca o de energia digestible (Silankove, 1989) en ovinos y caprinos. Si bien
estas relaciones propuestas son validas para las condiciones en que se realizaron los ensayos, es
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riesgoso utilizarlas en otra situacidn. Esto se debe a que el consumo de materia seca es s6lo uno de los
factores que afectan el consumo voluntario de agua, y por lo tanto, al variar las otras condiciones,
cambia también dicha relacion. Esta, sin embargo, existe, y una restriccion en el consumo de agua
produce una reduccion en el consumo de materia seca (A.F.R.C., 1993; Fluharty et al., 1996), por lo
tanto, cualquier factor que afecte el consumo de agua puede reducir el consumo de alimento. La falta
de agua o la reduccién en su consumo reduce drasticamente el consumo de alimento en bovinos (Little
et al., 1976; Forbes, 1995; Mader & Davis, 2004), llegando a valores inferiores al 30% del consumo
normal de materia seca al segundo dia sin agua, y a menos del 7% al cuarto dia de privacion de agua
(Weeth et al., 1967). En ovinos, este efecto estd mas atenuado, dado que posee mecanismos de
reduccion de la excrecion mas eficientes (Cole, 1995; Forbes, 1995). Squires & Wilson (1971)
realizaron un experimento con ovejas en el cual agua y alimento fueron separados por grandes
distancias. A medida que aument6 la distancia, desde 1.6 km hasta 5.6 km, disminuy6 el consumo de
agua, y el consumo de alimento cayé desde 70 a 45 g.kg PV"". Bohra & Ghosh (1977) restringieron
el consumo de agua de ovejas en pastoreo al 50% del consumo ad libitum, y compararon el consumo y
la digestibilidad de la pastura con el control. La restriccion en el consumo de agua provocd una
disminucién en las pérdidas de agua por heces y orina, y una drastica caida del consumo de materia
seca. La digestibilidad, sin embargo, no fue afectada, probablemente debido a que durante la
restriccion de agua la tasa de pasaje del alimento por el tracto digestivo se reduce y por lo tanto, el
forraje permanece mas tiempo en el rumen (Van Soest, 1994), aumentando las posibilidades de ser
atacado por la poblacion microbiana.

En otras especies la relacion es similar. Kellerup et al. (1965) demostraron que al reducir el
consumo de agua de pollos desde ad libitum a 50%, el consumo diario de alimento cay6 desde 111 a
75 g.dia’. En términos generales, al estar estrechamente vinculados, un aumento en el consumo de
alimento produce un concomitante aumento en el consumo de agua (Van Kampen, 1983), y se sugiere
que la relacion de consumo agua: consumo de alimento en aves es indicativa de la utilizacion del
alimento (Bailey, 1990).

En cerdos, también el consumo de agua esté relacionado al consumo de alimentos solidos y el
incremento en el consumo de agua con la lactacion también se debe al aumento en el consumo
voluntario de materia seca (Fraser et al., 1990).

6.2. Calidad de la dieta

La orina, que es una de las principales vias de pérdida de agua del animal, contiene los
productos metabodlicos solubles que deben ser eliminados del cuerpo. De ellos, los metabolitos
nitrogenados son los mas importantes (Church, 1993), siendo también via de eliminacion de azufre,
cloro, potasio, sodio y fosforo.

La hormona vasopresina (hormona antidiurética) controla el volumen urinario y bajo
condiciones de escasez de agua el animal puede concentrar la orina en cierta medida, reduciendo asi
sus requerimientos de agua (N.A.S., 1974). La concentracion de productos finales del metabolismo,
sin embargo, s6lo puede variar dentro de ciertos limites, y si un animal consume dietas ricas en sal o
en proteina, necesariamente el volumen urinario debe ser mayor para poder eliminar el exceso de sal o
los productos finales del metabolismo proteico y por lo tanto, el consumo de agua también debe
aumentar. El alto nivel proteico de la dieta estimula el consumo de agua en bovinos (Stritzler, 1991),
ovinos (Bass, 1982), aves (Bailey, 1990) y cerdos (Brooks & Carpenter, 1990; Shaw et al., 2000).
Bass (1982) encontrd que el contenido en proteina fue el factor de la racion de mayor correlacion con
el consumo de agua. En cerdos, no sélo la cantidad sino también el valor biologico de la proteina es
importante (Brooks & Carpenter, 1990), debido a que cuanto mas se desvie la proteina de la dieta de la
que el animal sintetiza, mayor sera el numero de aminoacidos que no se utilizara, y mayor la cantidad
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de N que debera excretarse. Un aumento del 4% en la proteina de la dieta aumento, en cerdos, el
consumo de agua en 35% (Wahlstrom et al., 1970).

El consumo creciente de sales aumenta la demanda por agua en todos los animales domésticos
(Forbes, 1995). McMeniman & Pepper (1982) encontraron que la suplementacion de la dieta de ovejas
con fosforo aumentaba el consumo de agua. El mismo efecto fue obtenido al suplementar con melaza.
Seynaeve et al. (1996), trabajando con cerdas lactantes, demostraron que una dieta baja en sales redujo
el consumo de agua, por reduccion del volumen urinario.

Springell (1968) sugirié que el alto consumo de forraje de buena calidad resulta en una mayor
tasa de metabolismo y por lo tanto en un mayor requerimiento de agua para metabolismo
intermediario y termorregulacion. Por el contrario, Finch (1986) propuso que si bien los forrajes
fibrosos de baja calidad, reducen el consumo voluntario y la tasa de metabolismo energético y de agua,
el incremento calorico originado por la alimentacion con estos forrajes puede incrementar la
temperatura y la demanda de agua para termorregulacion. En el mismo sentido, Forbes (1995) sugirio
que la utilizacion de concentrados puede ayudar a aliviar el estrés por calor, dado que el incremento
calorico de la alimentacion de €stos es menor que la de forrajes.

6.3. Humedad de la dieta

Uno de los grandes componentes del consumo total de agua es el agua contenida en el
alimento; junto con el agua de bebida o agua de consumo voluntario, suman el total de agua
consumida por el animal.

Animales que consumen dietas con alto porcentaje de humedad o, dicho de otra manera, bajo
porcentaje de materia seca, pueden vivir por largos periodos sin beber agua. MacFarlane & Howard
(1970) encontraron que ovejas Merino secas no requieren agua de bebida durante el invierno si el
forraje tiene 30-50% de agua. En las mismas condiciones, el ganado bovino no tolera la ausencia de
agua de bebida. Cairnie & Castro (1984) demostraron que la ganancia de peso de novillos pastoreando
triticale no fue afectada por la privacion de agua durante 35 dias cuando el porcentaje de materia seca
del verdeo fue 17.8%, pero fue fuertemente afectada (0.48 kg versus 0.92 kg de aumento de peso por
dia para tratamientos sin y con agua respectivamente) cuando los animales pastorearon durante 29 dias
el mismo verdeo pero con 25.5% de materia seca. Con 28.6% de materia seca, los novillos sin agua
perdieron peso (0.46 kg. dia™") mientras que en el tratamiento con agua aumentaron 1.0 kg/dia durante
21 dias de ensayo.

Como consecuencia de la relacion entre consumo de agua de bebida y consumo de agua
asociada al alimento, varios autores han encontrado que el consumo de agua de bebida estd
positivamente correlacionado con el porcentaje de materia seca del forraje (Castle & Thomas, 1975;
A.R.C., 1980; Sekine & Asahida, 1987), dado que a medida que disminuye el porcentaje de materia
seca de la dieta, aumenta el porcentaje de agua que el animal consume de dicha fuente y disminuye el
de agua de bebida (Fig. 7). Esta relacion sin embargo, parece no ser cierta cuando el alimento es muy
rico en humedad (alimentos suculentos) (Paquay et al, 1970). En estos casos el consumo total de agua
puede a menudo estar en exceso de los requerimientos (A.F.R.C., 1993) (Fig. 7). Este efecto puede
explicarse, al menos parcialmente, por el incremento en agua perdida por heces (Forbes, 1995), pero
también por la mayor tasa de metabolismo, por un incremento en las pérdidas por via respiratoria y por
la necesidad de excretar mas productos de desecho en la orina (A.R.C., 1980).
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Figura 7. Porcentaje de materia seca y consumo de agua total y asociada al alimento.

6.4. Calidad del agua de bebida

Resulta imposible encontrar agua de bebida quimicamente pura. Cuando llueve o nieva, el
agua practicamente no contiene sales, pero al moverse sobre el suelo o las piedras o infiltrarse,
comienza a disolver los constituyentes mas solubles del suelo. La cantidad y tipo de sales disueltas
dependen principalmente de la naturaleza del material con el cual el agua esta en contacto, y del
tiempo en que estd en contacto. A la inclusion de sales, deben sumarse, sobre todo en areas
densamente pobladas, la contaminacion del agua por desagiies cloacales (Juge, 1975) y por desagiies
industriales (Carrique, 1975). Mientras que existe una legislacion muy precisa para valorar la
potabilidad del agua para consumo humano, no existen mas que recomendaciones en lo que respecta al
uso zootécnico.

No es, de todas maneras, el objetivo de este trabajo considerar el efecto de los distintos
componentes disueltos en el agua de bebida sobre la respuesta productiva de los animales domésticos,
sino simplemente considerar su efecto sobre el consumo voluntario de agua. Dada la estrecha relacion
existente entre consumo de agua y de alimento, ya discutida, debe considerarse en primer término el
caso extremo en el que los animales se nieguen a consumir el agua de bebida, ya sea por
contaminacion bioldgica o por exceso de sales. En este caso, el efecto serd muy claro y a corto plazo
ya que a los pocos dias los animales no consumiran tampoco alimentos.

Existen, sin embargo, muchas situaciones en que el consumo de agua varia, aumentando o
disminuyendo, debido a la presencia de sales disueltas en ella. Trabajando con novillos Aberdeen
Angus, Sager (1997) encontrd que el rango de concentracion de sales totales ideal para optimizar el
consumo de agua y materia seca se ubica entre 2.5 y 3.5 g/ 1 de agua. En lineas generales, cuando el
consumo de agua aumenta respecto de un control, debido a las sales disueltas, poco o ningln efecto
ejerce sobre la respuesta productiva del animal. Por el contrario, cuando por efecto de las sales
disminuye el consumo de agua, también disminuye el de alimento y por lo tanto, se ven afectados los
pardmetros productivos (Stritzler, 1991). Sager & Casagrande (1998) midieron el consumo de agua y
materia seca de dos forrajes de digestibilidad contrastante cuando los animales bebian agua con
moderados (1.75 g /1) o altos (5.9 g / 1) contenidos de sales totales y hallaron que en forrajes de bajo
valor nutritivo, si el contenido de sales era alto, ambos consumos aumentaban y ademas aumentaba
significativamente la digestibilidad del forraje, pero esto no sucedia con forrajes de alto valor
nutritivo.
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Altos niveles de sulfatos producen rechazo del agua por parte de los animales (Ballantyne,
1957). En condiciones de verano en la Region Pampeana Semiarida, Stritzler & Saluzzi (1983)
encontraron que aguas con 3.5 g /1 de sulfatos (como sulfato de sodio) redujeron el consumo de agua
(16%) y de alimento (10%) de novillos Aberdeen Angus, mientras que aguas con 2.5 6 1.5 g/ 1 de
sulfatos por litro no mostraron diferencias significativas en el consumo de agua o alimento con
respecto al testigo con agua de lluvia. Los resultados son coincidentes con los de Digesti & Weeth
(1973), quienes trabajando en condiciones similares tampoco encontraron diferencias en consumo de
agua y alimento entre testigo y aguas con 2.5 g / 1 de sulfatos. Harper et al. (1997) confirmaron estos
resultados, trabajando con novillos que bebian aguas conteniendo sulfatos de sodio, calcio y magnesio.
Recientemente, Grout et al. (2006) estudiaron el efecto diferencial de los sulfatos de sodio y magnesio
sobre el consumo de agua de bovinos. Encontraron que es mas perjudicial el MgSO,, dado que el
consumo diario de agua (y por lo tanto de alimento) decrecié linealmente a medida que aumento la
concentracion de sulfato de magnesio, mientras que para el sulfato de sodio no encontraron un efecto
tan claro. Finalmente, concluyeron que, en general, los bovinos para produccion de carne reducen el
consumo de agua cuando las concentraciones de sulfatos superan los 4 g / 1, ain con
acostumbramiento previo, coincidiendo con Loneragan et al., (2001) y Casagrande & Sager (2000a,b).
Asimismo, Grout et al. (2006) demostraron que concentraciones altas de sulfatos en agua de bebida
tienen efectos negativos tanto sobre las caracteristicas de la res de novillos engordados a corral como
sobre su respuesta productiva (Casagrande & Sager, 2000a). En cerdos, tanto los sulfatos de sodio
como de magnesio son perjudiciales, especialmente en el cerdo recién destetado, por ser una categoria
altamente susceptible a la aparicion de diarreas agudas (Fraser et al., 1990).

Weeth & Hunter (1971) suministraron agua con 4.1 g/ 1 NaCl 6 5.0 g/ 1 Na,S0, a vaquillonas
Hereford. El consumo de agua fue incrementado en 19% por el tratamiento con cloruro de sodio y
reducido en 35% por la presencia de sulfatos. El consumo de alimentos no fue afectado por el
tratamiento con NaCl pero fue reducido en 30% por el agua con sulfato de sodio. Igualmente, Peirce
(1963) encontr6é un aumento del 150% en la cantidad de agua consumida al agregar 13 g de NaCl a un
litro de agua de lluvia, y del 60-120% al agregar distintas concentraciones da carbonato y bicarbonato
de sodio. Weeth et al. (1968) encontraron resultados similares, e indicaron que 20 g / | fueron
definitivamente toxicos.

Con niveles de NaCl mas bajos, los rumiantes inclusive prefieren aguas con cloruro de sodio a
aguas sin sal (Bell & Sly, 1983), especialmente durante ciertas etapas del ciclo de vida (Michell,
1978).

Los mayores niveles de consumo de agua generalmente encontrados por varios autores (Weeth
& Haverland, 1961; Weeth & Lesperance, 1965; Weeth et al., 1968; Hamilton & Webster, 1987) estan
asociados a mayores tasas de pasaje del agua por el cuerpo del animal (MacFarlane et al., 1967; Jones
et al., 1970), aumentos notables del volumen urinario excretado y de la concentracion de sodio y
disminucion de la de potasio (Potter, 1963).

Poca informacion existe respecto de aguas con otros minerales o con mezclas de los
anteriores. Casagrande & Sager (2000b) encontraron, en bovinos de origen britanico, que el consumo
de aguas con cloruros no se diferencié de una mezcla de sulfatos y cloruros por partes iguales, cuando
el agua de bebida tenia una salinidad promedio de 4 g/ 1 de sales totales, pero si de aguas con sulfatos
para esa misma salinidad. Saul & Flinn (1985) encontraron que distintas combinaciones de cloruro y
sulfato de sodio no afectaron el consumo cuando se las incluyo en dosis de hasta 9 g /1, pero 0.65 g /1
de magnesio (como cloruro de magnesio), redujeron el consumo de agua en 15%, mientras que
McMeniman & Pepper (1982) observaron mayores consumos de agua al agregar fésforo en la racion
de ovejas. Wright et al. (1978) observaron que la adicion de cantidades bajas de sulfato de zinc en la
dieta redujo el consumo de agua a cero por un dia, pero fue compensado por un aumento en el
consumo el dia siguiente.

188 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

182 Stritzler & Rabotnikof

Embry et al. (1959) trabajaron con cerdos en crecimiento, a los que ofrecieron aguas sin sales
ocon 2.1 g/l,4.2 g/1 6 6.3 g/l de sulfatos y cloruros de magnesio y sodio, y encontraron que a medida
que aumentaba el nivel de sales, también se incrementaba el consumo voluntario de agua.

Anderson & Stothers (1978), trabajando con cerdos de 3 y 4 semanas de edad (peso inicial 4-6
kg) encontraron que aguas con 6.0 g/l de sales (principalmente sulfatos y cloruros de sodio, calcio y
magnesio) produjeron mayor consumo de agua; la diferencia con el control fue de aproximadamente
10%, pero durante la primera semana de tratamiento la diferencia en consumo de agua fue mucho mas
alta, de alrededor de 50%. Patterson et al. (1979) probaron, en cerdas en gestacion y lactancia y en
cerditos destetados, distintos niveles de sulfato de sodio y magnesio. No encontraron diferencias entre
tratamientos en consumo de agua durante la gestacion, pero si en las cerdas en lactacion: a mayor
contenido de sales, mayor consumo. El consumo de agua de los cerdos destetados fue un 30-50%
mayor en los tratamientos con sales que el testigo.

También en aves el contenido de sales disueltas tiene influencia sobre el consumo de agua.
Concentraciones moderadas de cloruro de sodio o potasio producen aumentos en el consumo
voluntario de agua (Forbes, 1995); de acuerdo a lo encontrado por Krista et al. (1961), estos niveles
estarian alrededor de los 4.0 g/l de agua.

6.5. Temperatura del agua de bebida

Winchester & Morris (1956) encontraron que, cuando la temperatura ambiente es alta, el
consumo de agua de bovinos, por unidad de materia seca ingerida, es mayor si el agua estd a
temperatura ambiente que si estd mas fria. Degen & Young (1984) y Stermer et al. (1986) demostraron
que el enfriamiento del agua redujo la temperatura corporal y la mantuvo reducida por més tiempo que
el agua a temperatura ambiente; el enfriamiento del agua de bebida también redujo el niimero de
respiraciones por minuto, la temperatura de la piel y la temperatura rectal (Purwanto et al., 1996); el
efecto sobre estos parametros indicadores de estrés térmico son, sin embargo, temporarios y no van
mas alla de las 2 horas (Stermer et al., 1986). Contrariamente, en cerdos, las temperaturas ambientes
altas estimulan el consumo de agua si ésta esta fria (Forbes, 1995).

Con bajas temperaturas ambientales, la temperatura del agua no influye sobre la cantidad de
agua consumida (Bailey et al., 1962), sin embargo, si hace frio los cerdos beben mas cuando el agua
esta mas caliente que el ambiente.

6.6. Temperatura ambiente

La temperatura ambiente es uno de los factores que mayor influencia ejerce sobre el consumo
voluntario de agua. McMeniman & Pepper (1982) encontraron que el 50% de la variacion en el
consumo de agua de bebida de ovejas en pastoreo podia ser explicado por cambios en la temperatura
maxima ambiental, cuando ésta variaba entre 18°C y 37°C. Winchester & Morris (1956) demostraron
que a partir de los 5°C la relacion entre temperatura ambiente y consumo de agua de bovinos de origen
europeo es de tipo exponencial (Fig. 8); por debajo de 5°C el consumo de agua, para un consumo de
forraje dado, se mantiene relativamente constante.
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Figura 8. Consumo de agua y temperatura ambiente, para Bos taurus.

Forbes (1995) sugiere, sin embargo, que la relacion positiva entre temperatura ambiente y
consumo de agua comienza a los 0°C y que por debajo del punto de congelamiento, el consumo de
agua de bovinos y también ovinos se incrementa, debido al aumento en la produccion de calor y es por
lo tanto, mas alto que el consumo a temperaturas bajas pero superiores a 0°C.

Generalmente se considera que la temperatura ambiente y el consumo de materia seca son los
factores mas importantes en el consumo de agua (Stritzler, 1991); la mayor parte de los trabajos
realizados coinciden en lo mismo; aquellos que no encontraron relacion entre consumo de agua y
temperatura ambiente trabajaron con temperaturas bajas o moderadas (Castle & Thomas, 1975;
Hohenboken & Kistner, 1976; Little & Shaw, 1978).

Con altas temperaturas se produce un doble efecto, aumentando el consumo de agua y
disminuyendo el de alimento; en ciertos casos el consumo de energia metabolizable cae a niveles tales
que no es suficiente para cubrir los gastos energéticos derivados del mantenimiento y del aumento en
las acciones de disipacion del calor (Johnson, 1987b).

El aumento en el consumo de agua se debe principalmente a la necesidad del animal de disipar
el calor recibido del medio ambiente; la evaporacion es la principal via de eliminacion del calor
(McLean, 1974) y de alli la relacion entre temperatura ambiente y consumo de agua. Si los animales
no disponen de suficiente agua, no pueden reponer las pérdidas evaporativas, esto hace que no puedan
eliminar todo el calor recibido (Bianca, 1966) y para reducir la carga calorica, reducen el consumo de
alimento y, por lo tanto, la performance animal.
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En la Tabla 4, tomado de un trabajo de Winugroho et al. (1987), pueden verse las relaciones
discutidas anteriormente. Los valores expuestos, coincidentes con los obtenidos por otros autores
(Holmes et al., 1980; Robinson et al., 1986), muestran que solo el agua de bebida aumenta con la
temperatura ambiente, mientras que el agua incluida en el alimento y el agua metabolica se mantienen
constantes. Las pérdidas por heces se reducen, las de orina aumentan moderadamente, pero se produce
un aumento explosivo en las pérdidas por evaporacion, coincidiendo con el aumento en el nimero de
respiraciones por unidad de tiempo (jadeo), que es la principal via de pérdida evaporativa en ovinos.

Tabla 4: Efecto de la temperatura ambiente sobre la dindmica del agua en ovejas.

Temperatura ambiente (°C)

0 20 40
CONSUMO DE AGUA (litros/dia)
de bebida 2.62 4.81 7.28
del alimento 0.14 0.14 0.14
metabolica 0.25 0.25 0.25
AGUA EXCRETADA (litros/dia)
por heces 0.17 0.12 0.09
por orina 2.00 2.97 3.68
por evaporacion 0.83 2.06 3.85
respiraciones por minuto 15.2 29.7 116.1

El aumento en la temperatura ambiente afecta, ademads, los héabitos de consumo de agua.
Winchester & Morris (1956) observaron que con temperaturas por debajo de 27°C, el ganado bovino
tiende a beber antes del mediodia y al caer la tarde, mientras que beben poco durante la noche,
temprano en la mafiana y después del mediodia; por encima de 32°C, los periodos en que los animales
no consumen agua tienden a acortarse a 2 horas o menos aun entre dos bebidas sucesivas.

El resto de los animales domésticos se comporta de manera similar a lo discutido para bovinos
y ovinos: a mayor temperatura, mayor consumo de agua. Sykes (1977), por ejemplo, encontrd que el
consumo de agua de pollos con temperaturas ambientales por debajo de 25°C fue de 198 g/dia y que
por encima de esta temperatura, el consumo se incrementd en alrededor de 10 g de agua por cada
grado centigrado de aumento. En cerdos, hay un aumento en la relaciéon consumo de agua a consumo
de materia seca, entre 20° C y 30° C, de 2.7 a 4.3 kg. kg (Close et al., 1971). Por encima de los 25°C,
se debe mds a un menor consumo de materia seca que a un aumento en el consumo de agua (Brooks &
Carpenter, 1990).

6.7. Velocidad del viento

Existe muy poca informaciéon sobre el efecto de este factor sobre el consumo de agua,
probablemente debido a que la velocidad del viento puede variar muchas veces, incluso dentro del
mismo dia, y por lo tanto es muy dificil medir su efecto a campo. Webster (1974) concluye que
cuando la temperatura se encuentra por debajo de la temperatura de la piel del animal, el viento tiene
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un efecto de enfriamiento, y cuando estd por encima, el viento contribuye al estrés por calor.
Interpretar este concepto en términos de consumo de agua resulta dificultoso. Winchester & Morris
(1956) encontraron que velocidades del viento de hasta 14.5 km/h no influyen sobre el consumo de
agua de los rumiantes, mientras que otros autores (A.R.C., 1980) hallaron que aumentando Ia
velocidad del viento hasta valores extremadamente altos so6lo resultdé en un consumo de agua
levemente inferior cuando vacas de razas europeas fueron mantenidas a temperaturas ambientes entre
10°C y 27°C y no encontraron efecto alguno cuando la temperatura ambiente fue de 35°C.

6.8. Humedad ambiente

La eflciencia de la pérdida evaporativa de calor depende del grado de presion de vapor entre
las superficies evaporativas del animal (piel y membranas mucosas del tracto respiratorio) y el aire en
contacto con ellas (Webster, 1974). La humedad relativa ambiente controla, por lo tanto, la pérdida de
calor por evaporacion (Folk, 1974) y es el principal factor de estrés por calor en climas calidos
himedos (Finch, 1986).

Cuando la temperatura es moderada (menor a 24°C), diferencias en humedad relativa tienen
poco efecto sobre el consumo de agua. Con temperaturas por encima de 24°C, la frecuencia de
consumo es mayor, pero el consumo total de agua es menor con alta humedad que con bajos
porcentajes de humedad ambiente; esto parece deberse en parte a un menor consumo de alimento y en
parte a una menor vaporizacion a altos niveles de humedad relativa ambiente (Winchester & Morris,
1956; A.R.C., 1980).

6.9. Sombra

Tanto los bovinos como los ovinos buscan sombra durante las horas de mayor calor en verano.
La falta de sombra puede afectar la performance productiva de los animales: Morgan et al. (1972)
encontraron valores reducidos en la performance reproductiva de ovejas cuando no se les dio acceso a
sombra, y Mitlohner et al. (2001), trabajando con vaquillonas en engorde a corral, encontraron que la
provision de sombra produjo un aumento en el consumo de materia seca y la ganancia diaria de peso;
los animales con sombra alcanzaron el peso de faena 20 dias antes que los que carecian de sombra.

Hoffman & Self (1972) estudiaron el efecto de la sombra sobre el consumo de agua en
novillos Hereford y Aberdeen Angus y encontraron los resultados que se muestran en la Tabla 5. Los
valores obtenidos muestran que el consumo de agua es distinto en invierno y en verano. Dentro de
cada estacion, el efecto de la sombra sobre el consumo de agua no fue significativo en invierno pero si
en verano, cuando los novillos sin sombra bebieron 2.6 litros/dia mas que los provistos de sombra.

Tabla 5. Efecto de la sombra y la estacion del afio sobre el consumo de agua (en litros.dia™) de novillos
Aberdeen Angus y Hereford.

Verano Invierno

Sombra Sin sombra Sombra Sin sombra

Consumo de agua 30.0 32.6 19.2 18.8
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El efecto de la sombra, sin embargo, no es igual para todos los animales. Johnson (1987a)
demostro, trabajando con ovinos, que mientras algunos animales buscan sombra, otros (siempre los
mismos) permanecen al sol. Probablemente estos tltimos tengan mecanismos termorregulatorios mas
eficientes o toleren temperaturas corporales mas altas que aquellos que deben refugiarse en la sombra.

Por otra parte, la sombra sobre el agua de bebida provoca la combinaciéon de al menos dos
factores simultaneamente, ya que por un lado, disminuye la temperatura del agua y por el otro,
disminuye la velocidad de evaporacion del agua de la bebida (Webster & Day, 1993) y por lo tanto
disminuye también la velocidad con que puede aumentar la concentracion de sales.

7. Conclusiones

Vivimos en el “planeta del agua” (Randall ef al, 2002). Sin embargo, 97% del total es agua de
mar, y 2.2% se encuentra congelada en glaciares o los polos, dejando solo 0.8% disponible en
superficie o subsuelo (Fraser ef al., 1990). S6lo una muy pequefia parte de esta Gltima es utilizada por
los animales, pero sin su existencia, tampoco la vida tal como la conocemos podria existir. Sin
embargo, se dice que el agua es el “nutriente olvidado” (Brooks & Carpenter, 1990), debido a que ha
recibido menos atencion que cualquier otro nutriente.

Todos los animales tienen un requerimiento especifico por agua, y se asume habitualmente
que el animal consume tanto agua como necesita para cubrir sus requerimientos (Forbes, 1995). El
agua requerida es aportada por aquella que el animal consume voluntariamente, aquella presente en el
alimento y el agua formada en el cuerpo como resultado de diversos procesos de oxidacion (A.R.C.,
1980).

Si bien bajo algunas circunstancias (Nicholson, 1987), la restriccion de agua produce efectos
menores sobre la productividad de los animales domésticos, en la generalidad de los casos su
restriccion genera grandes perjuicios productivos, por lo tanto, debe recomendarse la provision
ilimitada de agua de bebida durante las 24 horas del dia.

Murphy et al. (1983) examinaron la relacion existente entre consumo de agua y una serie de
variables, mediante ecuaciones de regresion, y demostraron que a medida que se incorporan variables,
aumenta el coeficiente de correlacion. Esto da una clara idea sobre la imposibilidad de considerar cada
factor por separado debido a que el consumo de agua es la suma de todos los factores (conocidos y
desconocidos) que influyen sobre él.
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1. Resumen

Los humedales son ecosistemas que dependen de un proceso recurrente de inundacion o de
saturacion del sustrato, lo que determina la presencia de suelos con rasgos hidromorficos y de especies
adaptadas a condiciones de anegamiento permanente o temporario. La relevancia de los humedales
queda reflejada en la importancia y variedad de funciones que cumplen, entre otras, la fuente de
recarga y descarga de acuiferos, el control de las crecidas de los rios, la retencion de sedimentos,
nutrientes y contaminantes, la purificacion del agua, la estabilizacion de las costas y su proteccion de
la erosion. Son ademas reservorios de biodiversidad, el habitat de especies amenazadas de extincion y
la escala migratoria de otras tantas especies. A su vez, y gracias a estas funciones, brindan a la
sociedad imprescindibles bienes y servicios tales como provision de agua potable, caza y pesca,
ambientes para agricultura, ganado y forestacion, materiales para vivienda, turismo, etc.

A pesar de su gran valor, han sufrido y sufren importantes transformaciones y procesos de
explotacion que ponen en grave peligro su subsistencia. El gran desafio consiste en crear alternativas
desde una perspectiva que compatibilice el desarrollo economico y social, con la conservacion del
ambiente y sus recursos, teniendo en cuenta la cultura y las técnicas tradicionales que los pobladores
practican, ya que las mismas son parte fundamental de los humedales.

Los humedales estan ampliamente distribuidos por toda la region chaquefia, cubriendo la
mayor parte de la superficie en el Chaco hiimedo, pero también con amplia representacion en el Chaco
seco. A pesar de su gran extension territorial (ocupan casi una tercera parte de la region) y del
importante papel funcional que cumplen, estos humedales no han sido adecuadamente estudiados. Las
clasificaciones e inventarios existentes han cubierto s6lo algunas partes del territorio, o se limitaron a
algunos aspectos. Ginzburg et al. (2005) propusieron una aproximacion integral a estos aspectos,
basada en la revision de los antecedentes disponibles y en un detallado trabajo sobre las imagenes
satelitales lo que permitio precisar su ubicacion, su delimitacion, y la definicion de sus caracteristicas
morfolégicas y funcionales. Consideramos que este es un paso relevante para lograr compatibilizar el
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aprovechamiento racional de los humedales, con la conservacion de los bienes y servicios que aportan
a la sociedad.

2. Funciones y valores de los ecosistemas de humedal

La Convencion de Ramsar (Convencion sobre Humedales de Importancia Internacional,
1971), a la cual Argentina se encuentra adherida, define a los humedales como: “areas de marismas,
turberas o de aguas naturales o artificiales, permanentes o temporarias, estancadas o corrientes, dulces,
salobres o saladas, incluyendo las extensiones de aguas marinas cuya profundidad en marea baja no
excede los seis metros”.

Mas especificamente, los humedales son ecosistemas que presentan propiedades Unicas que
los diferencian de los ambientes terrestres y acuaticos. Dependen de un proceso recurrente de
inundacion o de saturacion del sustrato, lo que determina la presencia de suelos con rasgos
hidromorficos y de especies adaptadas a condiciones de anegamiento permanente o temporario. En
otras palabras, lo que caracteriza a un humedal es la influencia del agua, a través de su patrén
estacional o régimen hidrologico, principal condicionante del ambiente, vegetacion y fauna de estos
ecosistemas.

Los humedales cumplen variadas funciones y presentan relevantes valores (Dugan, 1990;
Canevari et al., 1998). Es importante establecer la diferencia que existe entre los conceptos de funcion
y valor: las funciones estan dadas por los procesos que se llevan a cabo dentro de los humedales,
mientras que los valores se refieren a los beneficios que la sociedad percibe de esas funciones, tanto
directos como indirectos. En consecuencia, los valores corresponden a los bienes y servicios que
obtiene la sociedad, y que surgen de las funciones del humedal.

Al considerar los valores, sean estos econémicos, ecoldgicos, culturales, etc., hay que tener en
cuenta que dependen en gran medida de los objetivos de la sociedad y del grado de conocimiento que
la misma tiene respecto de las funciones esenciales de los humedales (Neiff, 1999). Si el objetivo es la
expansion agricola o la eliminacion de residuos, el valor per se de los humedales puede ser
eventualmente nulo, drenandolos y secandolos para la agricultura o simplemente transformandolos en
“un gran tacho de basura”. Aqui un objetivo que surge de una necesidad temporal es priorizado por
sobre las funciones del ecosistema para llegar al concepto de valor. Por el contrario, las funciones de
los humedales son las mismas, mas allad de las sociedades, las culturas o un objetivo puntual de
desarrollo. Lo que varia es el conocimiento de las propiedades, caracteristicas y procesos que se llevan
a cabo dentro de los humedales.

Si bien los humedales son considerados ecosistemas de un gran valor, han sufrido y sufren
importantes transformaciones y procesos de explotacion que ponen en grave peligro su subsistencia.
Se estima que debido a la actividad humana se ha perdido mas del 50 % de la superficie de humedales
de todo el mundo (Dugan, 1993). En la Argentina, entre las principales causas de pérdidas o
degradacion de humedales se encuentran la colmatacion por la erosion de suelos, la fragmentacion de
los sistemas hidrologicos, la construccion de grandes obras de ingenieria, la contaminacion, su
transformacion para tierras productivas y la sobreexplotacion del recurso agua (Canevari et al., 1998).
Esta tendencia se mantiene y es previsible que se incremente, debido a la continua presion por
ampliacion de las fronteras agropecuarias.

Los humedales tienen un papel fundamental en numerosos procesos naturales, cumpliendo
variadas funciones entre las cuales se destacan (Dugan, 1990; Canevari ef al., 1998):
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Atenuador de inundaciones: pueden almacenar los excedentes hidricos en épocas de lluvias o
crecientes, lo que amortigua las inundaciones aguas abajo. Esta es por ejemplo la funcion basica
de las planicies de inundacion de los rios.

Recarga y descarga de acuiferos: por su configuracion y topografia, el agua superficial se detiene
o se desplaza lentamente, lo que permite su infiltraciéon hacia las napas freaticas. Algunos
humedales, particularmente los localizados en los bordes de planaltos (algunos tipos de vegas
punefias o de mallines patagoénicos) se forman en los sitios de descargas de los acuiferos.

Filtros naturales de sedimentos suspendidos, nutrientes y sustancias contaminantes: al producirse
la deposicion de sedimentos en un humedal, cuando disminuye la velocidad del flujo de agua, se
produce al mismo tiempo la retencion de sustancias contaminantes y nutrientes que muchas veces
son transportados junto con los sedimentos.

Depuradores biologicos: las sustancias humicas de los sedimentos (constituidas por
macromoléculas orgénicas con gran cantidad de grupos funcionales), al retener materiales toxicos,
retardan su migracidn, evitando su oxidacidon, mecanismo que reduce o elimina su toxicidad
(desactivacion).

Purificacion del agua: es la consecuencia de los diversos procesos descritos en los puntos
anteriores.

Moderadores del microclima local: en muchos casos, los humedales estabilizan las condiciones
climaticas locales, como por ejemplo la zona fruticola de San Pedro en la provincia de Buenos
Aires.

Control de la erosion de la linea de costa: la vegetacion de los humedales estabiliza las costas y
margenes de los rios al reducir la fuerza erosiva de las olas y corrientes, al mismo tiempo que sus
raices estabilizan el sustrato.

Sumidero de carbono: ciertos humedales almacenan grandes cantidades de materia organica
producto de la acumulacion de biomasa vegetal sin descomponer. Esta retencion de carbono es
importante en relacion al problema de calentamiento global de la atmodsfera. El drenaje de
humedales para su cultivo, aparte de otras funciones y valores, genera una fuerte emision de estos
reservorios de carbono.

Reservorios de biodiversidad: muchos humedales presentan una concentracion muy elevada de
vida silvestre. Ademas, en muchos casos son el habitat de especies endémicas, amenazadas o en
peligro de extincion, o son sitios estratégicos para especies migratorias. Esta gran biodiversidad se
explica por la gran variedad de condiciones ambientales a lo largo de los gradientes de inundacion,
y por las dificiles condiciones de accesibilidad.

El valor de los humedales, como fue dicho, depende del conjunto de funciones que cumplen.

Por ello, los humedales brindan a la sociedad un variado nimero de productos y servicios (Dugan,
1990; Neiff, 2001):

Provision de agua potable para consumo humano. Las lluvias generan una oferta de agua
discontinua, que los humedales almacenan (efecto esponja) y depuran de sedimentos y
contaminantes. Este es un claro ejemplo de un servicio ambiental gratuito, provisto por los
humedales.
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e Provision de agua para riego y consumo industrial. Los excedentes de agua pueden ser captados
para su aprovechamiento.

e Ambientes para algunas formas de agricultura. Entre los sistemas agricolas prehispanicos mas
evolucionados y productivos, figuran las chinampas de México y de los llanos de Moxos en el
Beni boliviano, desarrollados sobre extensos humedales.

e Ambientes para la cria de ganado. Los grandes humedales como el Chaco o el Pantanal
matogrossense presentan condiciones ideales para la cria de ganado, porque durante la estacion de
lluvias, el ganado pastorea en las tierras altas favorecidas por las precipitaciones, mientras las
tierras bajas estan inundadas. Durante la estacion seca cae la receptividad en las partes altas, y a
medida que desciende la inundacion, rebrotan los pastos, generandose un sistema de pastoreo
diferido de alta productividad.

e Pesca y caza. La gran diversidad y abundancia de fauna son el sustento de muchos pobladores
locales, criollos y aborigenes, que pueden obtener carne o pieles para su consumo o
comercializacion.

e Navegacion y medios de transporte. En las areas que presentan grandes humedales, las vias de
transporte mas comunes para los pobladores son las pequefias embarcaciones.

e Recreacion y turismo. El potencial turistico de los humedales es un activo que estd muy
desarrollado en el Pantanal del Brasil, medianamente en los Esteros del Ibera, y en menor medida
en la region chaqueiia, salvo en algunos lugares como la Laguna Mar Chiquita, el Bafiado La
Estrella o algunas represas.

A esto, hay que sumar otras utilidades y atractivos muy importantes para el estudio cientifico y
ambiental, como ser:

e Indicadores de impactos ambientales: muchas de las especies y comunidades, tanto vegetales
como animales, que viven en los humedales muestran una sensibilidad especial a los cambios
resultantes del descenso del nivel freatico o de las variaciones fisico-quimicas del agua, lo que
permite que puedan ser utilizadas como indicadores biologicos de cambios a gran escala como el
calentamiento climatico o la lluvia acida, pero también de impactos locales derivados de la
actividad agricola, ganadera o industrial.

o Testigos de los cambios ambientales: debido a la deposicion acumulativa de restos bioticos
existentes a lo largo del tiempo, algunos humedales son capaces de formar verdaderos registros
temporales de los sucesivos fendmenos vegetacionales, climaticos y en ocasiones culturales, de
una region. En su interior quedan retenidos durante la deposicién materiales organicos y restos
fosiles (plantas, polen, esporas, semillas, diatomeas, etc.) e inorganicos (cenizas, carbones, utiles
arqueologicos, etc.).

3. La region chaqueiia
El Gran Chaco Americano ocupa 1.000.000 km® distribuidos entre Argentina, Paraguay,

Bolivia y en menor parte Brasil. La mayor extension (600.000 km® = 60.000.000 ha), se encuentra en
nuestro pais. Comprende en su totalidad a las Provincias de Santiago del Estero, Chaco y Formosa, la

205 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

El agua y la influencia de los humedales 199

porcidn este de las Provincias de Salta, Tucumén, Catamarca y La Rioja, el norte de Cérdoba y Santa
Fe, y partes del nor-noroeste de Corrientes.

Geologicamente es una fosa tectonica, un bloque hundido rellenado con sedimentos de los rios
Pilcomayo, Bermejo, Juramento-Salado y Sali-Dulce. En su mayor parte es una llanura
extremadamente plana, con pendientes muy suaves en sentido NO-SE del orden de 20 a 40 cr/km.
Transversalmente los rios generaron una topografia local irregular, donde contrastan los albardones,
elevados unos metros con respecto a los cauces y planicies anegables. La baja pendiente de toda la
region chaquefia, las grandes distancias que recorren los rios y las fuertes variaciones de caudales,
favorecen los procesos fluviomorfologicos de colmatacion y migracion de cauces.

El clima es templado a caluroso, en general con fuerte continentalidad. La temperatura media
anual es de 20 a 28°C, y presenta temperaturas absolutas que pueden alcanzar maximas superiores a
40°C y minimas bajo cero. Las precipitaciones siguen un marcado gradiente longitudinal, con registros
maximos en el este superiores a 1.300 mm, que decaen en el oeste a 500 mm; estos valores son
marcadamente inferiores en los bolsones dridos del sudoeste de la region. El periodo de lluvias se
corresponde con la estacion calida, concentrandose durante los meses de octubre a abril. EI minimo de
precipitaciones se registra durante la estacion invernal, meses de junio a agosto, en los que se
presentan sequias y algunas heladas. Precisamente, dadas sus condiciones hidroclimaticas, se divide al
Chaco en dos grandes subregiones, estableciendo un limite arbitrario en la isoyeta de 750 mm: el
Chaco Occidental o Seco (déficit hidrico la mayor parte del afio y 7 meses de marcada sequia) y el
Chaco Oriental o Himedo (con mayores precipitaciones, pero también con alta proporcion de tierras
bajas y anegables).

Los principales rios que bajan de la cordillera y vuelcan sus aguas en el Chaco son el
Pilcomayo, Bermejo, Juramento-Salado y Tafi-Dulce. Estos rios aldctonos (formados fuera de la
region) ingresan al Chaco con caudales importantes durante todo el afio (con grandes crecientes en el
verano) y un alto contenido de sedimentos. Al atravesar la planicie chaquefia experimentan sucesivos
cambios de curso, resultado de procesos de colmatacién o de taponamiento, cuyo resultado es la
formacion de amplios abanicos aluviales. Por el contrario, los rios autdctonos (formados dentro de la
region con aguas que provienen de lluvias locales especialmente en el Chaco Humedo), son
espacialmente muy estables, con cuencas de pequefias dimensiones, bajos caudales y muy baja carga
sedimentaria, por lo que no presentan condiciones para la migracion de sus cauces.

El complejo régimen hidrologico junto con las caracteristicas geomorfologicas, climaticas y -
asociado a ellas- edafologicas de la region determinaron la existencia de un gran nimero y diversidad
de humedales. Estos humedales estan ampliamente distribuidos por toda la region chaquefia, cubriendo
mas del 80% del territorio del Chaco Oriental (con una superficie superior a los 9.750.000 ha), pero
también con amplia representacion en el Chaco Seco.

4. Tipologia de humedales de la region chaquefia

Toda la region chaqueiia posee humedales, la diferencia se encuentra principalmente en los
tipos de humedales y en la superficie que cubren en las distintas subregiones. El Chaco Hiimedo, al
este de la region, concentra la mayor superficie y los mayores porcentajes de humedales; aqui se dan
inmensos humedales de caracteristicas continuas, cuya delimitaciéon es muy compleja, como los Bajos
Submeridionales, las planicies de inundacion de los rios Paraguay y Parana, o el "Chaco de esteros,
cafadas, y selvas de ribera".

Por otro lado, el Chaco Seco, al oeste de la region, presenta una menor cantidad de humedales,
en numero y superficie. En esta porcion de la region, los humedales ya no se dan en forma de
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continuum, sino mas bien como elementos, algunas veces aislados y otras conectados entre si, mas
faciles de identificar y limitar geograficamente. Estos humedales, si bien ocupan un porcentaje de
superficie menor, revisten una gran importancia al considerar el paisaje en su conjunto; entre ellos se
encuentran el Bafiado La Estrella, los Banados del rio Salado, el Interfluvio Teuco-Bermejito, las
Salinas Grandes y los Esteros Salobres del Norte de Santiago del Estero.

Ginzburg et al. (2005) elaboraron un sistema de clasificacion funcional que comprende a la
gran diversidad de humedales de la region chaquefia. Para ello, utilizaron imagenes satelitales en
version digital de dos cortes temporales: 1990 durante un periodo seco y 2002 en el periodo humedo.
Debido al enfoque regional del trabajo, adoptaron una escala de 1:250.000 para el analisis e
interpretacion, mientras que el mapeo se realiz6 a una escala 1:1.000.000.

Como primer criterio para la clasificacion se considerd al balance de entradas y salidas de
agua durante la época de lluvias, por lo que fueron identificados dos grandes grupos de humedales:
con balance positivo o negativo. El segundo criterio fue el origen de las aguas que ingresan al
humedal, las que pueden ser de origen pluvial o fluvial; a su vez, las entradas de origen fluvial, fueron
diferenciadas con base en las superficies de las cuencas.

Los humedales de la region chaquefia que fueron identificados, clasificados y mapeados, son
los siguientes (Fig. 1 y Tabla 1):

| | FHurmedales
| Limitesde (2 regon chaquers
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Figura 1. Humedales del Chaco Argentino.
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Tabla 1. Inventario de humedales del Chaco Argentino. Origen del humedal: natural; artificial. Permanencia del
agua: permanente; estacional.

Superficie Origen del Permanencia

Cod. Nombre del humedal aprox. (ha) humedal del agua

a) Humedales con balance positivo

a.1) Humedales originados en rios de importancia continental

1 | Planicie de inundacion del rio Paraguay 226.276 Natural Perman.

2 Planicie de inundacion del rio Parana 1.399.748 Natural Perman.

a.2) Humedales originados basicamente por lluvias locales

Perman. (rios y

3 | Bosques, canadas y lagunas 2.795.566 Natural lagunas) Estac.

(bafiados)
Perman. (rios y

4 | Esteros, cafiadas y selvas de ribera 2.891.410 Natural lagunas) Estac.
(bafiados)
Perman.

5 | Bajos Submeridionales 4.074.049 Natural (lagunas) Estac.
(banados)

6 | Grandes lagunas del sector oriental del Ibera 827.850 Natural Perman.

7 | Valles fluviales del Ibera 295.022 Natural Perman.

8 | Bafiados y esteros del Ibera 2.671.365 Natural Estac.

b) Humedales con balance negativo

b.1) Humedales originados en rios de importancia regional

9 | Bafiado La Estrella 555.569 Natural Perman.
10 | Interfluvio Teuco-Bermejito 1.404.729 Natural Perman.
11 |Laguna Yema 16.112 Natural Perman.
12 | Dique El Tunal 5.055 Artific. Perman.
13 B'aﬁados del Norte del rio Salado y Bafiados de 299 964 Natural Estac.
Figueroa
14 | Bafiados del Sur del rio Salado 219.663 Natural Estac.
15 | Embalse de Rio Hondo 32.725 Artific. Perman.
16 [Embalse Los Quiroga 450 Artific. Perman.
17 | Salinas del rio Saladillo 91.222 Natural Estac.
18 | Delta del rio Dulce 827.622 Natural Estac.
19 |Laguna de Mar Chiquita 618.076 Natural Perman.
b.2) Humedales originados en rios locales
20 | Derrames del rio Itiyuro 121.237 Natural Estac.
21 |[Laguna San José 6.401 Natural Estac.
22 | Bafiados del Quirquincho 269.490 Natural Estac.
23 | Esteros Salobres del Norte de Santiago del Estero 454917 Natural Estac.
24 | Derrames de los rios Horcones y Urueiia 32.713 Natural Estac.
25 | Salinas Grandes 692.020 Natural Estac.
26 | Salinas de Ambargasta 356.414 Natural Estac.
27 | Salina La Antigua 27.543 Natural Estac.
28 | Salina El Recreo 5.041 Natural Estac.

a) Humedales con balance positivo. La cantidad de agua (pluvial y/o fluvial) que reciben, es superior a
la que pierden por evaporacion o transpiracion, por lo que generan importantes excedentes que fluyen
en forma laminar o encauzada.
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a.l) Humedales originados en rios de importancia continental (cuencas del orden de 1.000.000-
2.000.000 km?). Corresponden a las planicies de inundacién de los rios Paraguay y Parand. Por los
enormes volimenes de agua desplazados, funcionan como sistemas de paso, sin mayores diferencias
en la organizacion del paisaje, en las caracteristicas de los humedales ni en la calidad de las aguas de
las porciones superior e inferior.

a.2) Humedales originados basicamente por lluvias locales. En esta escala de andlisis corresponden
exclusivamente al Chaco Humedo, donde las mayores precipitaciones y el predominio de suelos
marcadamente arcillosos, favorecen la formacion de cafiadas, esteros y lagunas. Los aportes de los rios
aloctonos son secundarios en la formacion de humedales en el Chaco Himedo, salvo en el caso del
Estero Bellaco en la Provincia de Formosa y de los Esteros de Pampa del Indio en la Provincia del
Chaco, formados por desbordes del rio Bermejo.

b) Humedales con balance negativo. La cantidad de agua (pluvial y/o fluvial) que reciben, se pierde en
gran parte o totalmente. Los rios de mayor porte pierden caudal por transfluencias laterales, y es
comun la formacién de bafiados o derrames, donde prevalece la evaporacion, dando lugar a ambientes
salobres o salinos.

b.1) Humedales originados en rios de importancia regional (cuencas del orden de 20.000-50.000 km?).
Formados por los grandes rios chaquenos: Pilcomayo, Bermejo, Juramento-Salado y Sali-Dulce, que
tienen sus altas cuencas en la cordillera, y practicamente no reciben afluentes en la llanura, por lo que
sus aguas son de cardcter aldctono. Por poseer importantes caudales, tienen un potencial
morfogenético que les permite mantener sus cauces activos en la travesia por la planicie chaquefia. Sin
embargo, todos ellos en mayor o menor medida sufren taponamientos u obturaciones de sus cauces, lo
que genera migraciones de cauces que dan lugar a la formacion de abanicos aluviales, que en los casos
de los rios Pilcomayo y Juramento adquieren grandes proporciones. Una reciente obturacion del cauce
del rio Pilcomayo, dio lugar a la formacion del “Bafiado La Estrella” (Fig. 2). Durante los periodos de
crecientes, los tramos inferiores de estos rios conducen menos agua que los tramos superiores, porque
pierden caudal por transbordamientos a antiguos brazos, o por la retencion y posterior evaporacion del
agua en bafados laterales y lagunas, lo que incrementa los tenores salinos en los tramos inferiores. Los
rios Juramento-Salado y Sali-Dulce tienen represamientos y canales para abastecimiento de agua
potable y riego, que reducen marcadamente los caudales y que afectan severamente a los humedales en
sus tramos medio e inferior.
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Figura 2. Banado La Estrella, Formosa.

b.2) Humedales originados en rios o cursos de agua locales (cuencas del orden de 1.000 km?). Estan
formados por rios locales como el Itiyuro, Dorado-Del Valle, Horcones o Uruefia, cuyas cuencas son
del orden de 500-1.000 km’. Ninguno de estos cursos tiene potencial morfogenético para mantener
funcionales sus cauces mas alla de 30-50 km. A partir de esos puntos las aguas fluyen con
escurrimiento mantiforme, lo que genera una fuerte evaporacion, por lo que la salinidad aumenta
sensiblemente en las porciones terminales, donde se forman bafiados salobres o salinas. También se
incluyen en esta categoria a las cuencas que generan las areas de surgencia del NO de Santiago del
Estero, y a los tributarios dispersos y discontinuos de las salinas del SO de la region.

b.3) Humedales temporarios originados en lluvias locales. Son pequefios humedales que ocupan
porciones deprimidas en las que se acumula el agua de lluvia, por lo que su tamafio y persistencia
dependeran de la cantidad de agua caida. En ocasion de grandes lluvias, pueden conectarse
temporalmente entre si y llegar a tener un movimiento en el sentido de la pendiente. En el Chaco
htimedo quedan integrados en grandes unidades que los engloban (ver macrohumedales), pero en el
Chaco Seco forman ambientes que contrastan netamente con su entorno (ej. palocruzales de Tabebuia
nodosa, vinalares de Prosopis ruscifolia, algunos palosantales de Bulnesia sarmientoi o paloblancales
de Calycophylum multiflorum). Sin embargo, para poder representarlos cartograficamente es necesario
trabajar a un nivel mas detallado que el utilizado en esta clasificacion. El mapeo de los mismos es
totalmente dependiente de la escala, ya que son apenas discernibles en 1:250.000 y directamente no
perceptibles en imagenes a 1:1.000.000.
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5. La oferta de agua, su relacion con la estructura del paisaje y con la diversidad

La formacion de humedales y sus aspectos estructurales como unidad de paisaje, estan
basicamente condicionados por las caracteristicas de la oferta de agua, y las particularidades
geomorfologicas locales.

En los ambientes vinculados con grandes rios, predominan las formas alargadas, como puede
apreciarse en las planicies de inundacion de los rios Paraguay-Parand. En una escala de mayor detalle,
pueden observarse diversas formas asociadas con la actividad fluvial, como por ejemplo en los
meandros activos o cortados, con una gran cantidad de formas semilunares (espiras de meandros),
donde se pasa una y otra vez de angostos albardones de tierras altas con selvas en galeria, a pajonales
inundables o lagunas, con numerosas comunidades intermedias, todas sumamente angostas y
alargadas.

Los grandes rios como el Bermejo y el Pilcomayo han formado enormes abanicos aluviales
que atraviesan gran parte de la region chaqueia. En el Este y Centro de Chaco y Formosa, es muy
comun encontrar una fuerte alternancia de albardones con bosques en galeria que pueden tener 1-3 km
de ancho, pero que suelen alcanzar extensiones superiores a los 300 km de largo. Entre estos bosques
en galeria, hay diversas comunidades, como esteros y bafiados de enorme extension, pero de 5-10 km
de ancho. Un caso particular es el Bafiado La Estrella, formado por las aguas del rio Pilcomayo que se
volcaron en su mayor parte sobre el territorio argentino, luego del colmatamiento por arenas fluviales
del cauce del rio. Este bafiado tiene una extension de 400 km (mayormente en Formosa), y un ancho
que oscila entre los 10 y 20 km.

A diferencia del modelado fluvial, en los esteros y lagunas alimentadas por el aporte directo de
las Iluvias las formas predominantes tienden a ser subcirculares u oblongas. Segin la intensidad de las
lluvias, el nivel de las aguas serd mayor o menor. Esto genera la formacion de una serie de formas
concéntricas que reproducen el contorno de los esteros o lagunas, donde la altura y permanencia de las
aguas o de las condiciones de saturacién hidrica varian en forma gradual. En cada una de esas formas,
se instalan comunidades vegetales con diferente composicion y riqueza especifica. Asi, suelen
presentarse areas con un espejo de agua libre, o a lo sumo con algunas especies flotantes, luego
acumulaciones de especies flotantes, plantas arraigadas pero cubiertas por el agua, plantas con las
raices en el agua o en zona saturada, pero con el follaje fuera del agua, etc., hasta comunidades de
herbaceas donde las inundaciones son raras y de muy corta duracion. Un caso extremo son las lagunas
salobres, que durante la época seca se transforman en salitrales (Fig. 3).
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Figura 3. Estero salobre en Santiago del Estero.

Distinto es el caso de ciertos tipos de ambientes que ocurren fuera de la region chaquenia, tales

como las vegas punefias y los mallines patagénicos, formados en los bordes de planaltos por el
surgimiento de aguas freaticas. En estos casos, por tratarse de flujos muy regulares, la gran
diferenciacion de comunidades periféricas se reduce sensiblemente, o virtualmente desaparece.

La permanencia del agua en los humedales es variable y basicamente puede ser caracterizada

como:

Permanente: se encuentra en todo momento cubierto de agua;

Estacional: se cubre de agua en algin momento del afio, con cierta regularidad y por un periodo de
tiempo prolongado;

Temporario: se cubren de agua con lluvias intensas, de manera irregular y por periodos de tiempo
limitados. Si bien pasan la mayor parte del afio sin agua en superficie, los suelos presentan claras
evidencias de su desarrollo en condiciones de saturacion hidrica, y sus comunidades vegetales
presentan especies propias de ambientes inundables. En la Figura 4 puede observarse la diferencia
de tamafio del espejo de agua en Laguna Yema (Formosa). En la imagen de aguas bajas, se notan
claramente las areas que posteriormente quedaran cubiertas por las aguas.

Efimero: quedan cubiertos por el agua de lluvia o de desbordes durante periodos muy breves y en
general desarrollan condiciones incipientes de saturacion hidrica en los suelos, y presentan
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comunidades vegetales con mayor afinidad a las comunidades de tierras altas que a las de los
humedales propiamente dichos.

b)

Figura 4. Laguna Yema en Formosa: a) en aguas bajas y b) en aguas altas.
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La suma de especies de las diversas comunidades que se desarrollan tanto en las areas de
modelado fluvial como en los ambientes lacustres o de esteros, aportan a la gran biodiversidad que
presentan los humedales. Los humedales son justamente considerados importantes reservorios de
biodiversidad. Sin embargo, los ambientes que mas se adecuan a las definiciones de humedales como
ser un pajonal inundable, generalmente son los que menor diversidad especifica tienen, mientras que
los que mas se apartan como puede ser un bosque de albardon, son los mas diversos; esto plantea una
aparente contradiccion. Cada tipo de humedal presenta una amplia gama de comunidades a lo largo de
su gradiente topografico, cada una con su composicion especifica, que suele ser muy diferente entre
los extremos del gradiente. Esa gran diversidad ambiental es la base de la caracteristica biodiversidad
de los humedales. Asi, la capacidad de respuesta a las perturbaciones y disturbios que posee cada uno
de los elementos involucrados en un humedal, y el humedal en su conjunto, es de vital importancia a la
hora de considerar y valorar su biodiversidad, los posibles impactos que genere una obra y el éxito de
las medidas de gestion y manejo que se adopten.

6. Concepto de macrohumedales

La identificacion y delimitacion de algunos humedales es relativamente sencilla cuando sus
limites son claramente contrastantes con los del entorno. En otros casos se presentan secuencias de
diversos tipos de humedales alternando con ambientes de tierras altas, en un intrincado patrén
repetitivo, de dificil resolucion cartografica en la escala regional. Estos problemas de delimitacion son
consecuencia de la falta de precision espacial en las definiciones de humedales. Adamoli (1999)
plantea que la solucion a este problema debe buscarse combinando los conceptos de la Ecologia del
Paisaje y de la Biologia de la Conservacion, englobando a estos conjuntos en una misma unidad
llamada “macrohumedal”.

En un macrohumedal se debe considerar al conjunto de sus elementos dentro del contexto
ecologico en el que se encuentran incluidos. De esta forma, la cantidad y distribucion espacial de los
elementos que lo componen, su conectividad, las relaciones entre tamafio y forma, asi como las
relaciones funcionales y ecologicas, y los intercambios energéticos y de nutrientes entre ambientes de
tierra firme y zonas inundadas, deben formar parte de los criterios de decision. El prefijo macro no
alude al tamafio del sistema, sino al hecho de que esta compuesto por mas de un elemento,
presentando un patréon repetitivo de humedales y “no humedales” inseparable tanto funcional, como
cartograficamente.

En la region en cuestion, mas precisamente en el Chaco Humedo, los humedales son claros
ejemplos de macrosistemas o macrohumedales. El “Chaco de esteros, cafiadas y selvas de ribera” en el
este de las Provincias de Chaco y Formosa, es uno de ellos. En ¢l las unidades de paisaje tienen una
clara orientacion ONO-ESE, siendo comun que haya esteros o cafiadas de 100 a 200 km de extension
y de unos 10 km de ancho, separados por albardones igualmente extensos pero cuyos anchos son del
orden de 1 km. Esta configuracion tiene dos implicancias claves, ya que en lo funcional se establecen
relaciones muy estrechas entre los elementos, y en lo cartografico resulta imposible mapearlos por
separado salvo a niveles de mucho detalle.

En el Chaco Seco, en la Provincia de Santiago del Estero, la densa trama de humedales
conformada por los Bafiados del Norte del rio Salado y Bafados de Figueroa, los Derrames de los rios
Horcones y Urueia y los Esteros Salobres del Norte de Santiago del Estero, forman un importante
sistema o macrohumedal de nivel subregional, donde pesa mucho la forma y la conectividad que
presentan sus elementos componentes.

Dentro de los macrohumedales quedan comprendidos ambientes acudticos permanentes,
temporarios y sectores de tierra firme, pero quienes dominan tanto areal como funcionalmente, son los
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ambientes acuaticos temporarios (Neiff & Malvarez, 2004). Un macrohumedal presenta una serie de
interrelaciones entre sus componentes, la cual establece los procesos esenciales que mantienen la
estabilidad del sistema en su conjunto. Dicha vinculacion funcional le confiere ademas un arreglo
unico y distintivo que permite establecer al “complejo macrohumedal” como criterio de seleccion muy
util en la escala regional (Neiff, 2001).

7. Relacion entre las entradas y salidas de agua en macrohumedales

Al analizar como se produce la entrada y salida de agua en los macrohumedales del Chaco, se
observan cinco modelos diferentes: concentrador, distributivo, “de paso”, endorreico y arreico.

El modelo concentrador corresponde a los Bajos Submeridionales, una inmensa depresion
inundable. El rio Salado, unico rio que ingresa a esta subregion, lo hace con un caudal infimo sin
posibilidad de ejercer algun tipo de modelado fluvial (Herrera et al., 2005). De esta forma, el pobre
drenaje de los suelos junto con el lento y desorganizado escurrimiento superficial del agua, hacen que
gran parte de la subregion se anegue por varios meses en €poca de lluvias. La presencia de la Dorsal
Oriental de Santa Fe impide que las aguas se vuelquen al Parana, lo que provoca que las aguas
confluyan formando un gigantesco embudo que las dirige hacia el sur, vertiéndolas en el rio Salado
que gradualmente aumenta de volumen, hasta desembocar con un importante caudal en el rio Parana.

El modelo distributivo corresponde a la subregion denominada “Chaco de esteros, cafiadas y
selvas de ribera” (Morello & Adamoli, 1968). Los brazos del abanico aluvial del rio Bermejo generan
un alineamiento de las formas del relieve de direccion ONO-ESE, por el cual las areas mas deprimidas
¢ inundables (esteros, banados y riachos de origen autéctono) quedan contenidas lateralmente por los
albardones de los distintos rios (de origen aldctono). Esta organizacion del paisaje en lineas
subparalelas, favorece que los cuerpos de agua formados por las lluvias locales escurran sus aguas, en
parte canalizadas en los rios y riachos, y en parte en forma laminar a través de las cafiadas y esteros,
hasta alcanzar al rio Paraguay por diversos puntos.

El modelo “de paso” corresponde a las Planicies de inundacion de los rios Paraguay y Parana.
Ambos rios, dado los enormes volimenes de agua desplazados, se comportan como sistemas de paso,
sin presentar grandes diferencias en la calidad de las aguas de las porciones superior e inferior, ni en lo
que respecta a la organizacion del paisaje. Las planicies de inundacion presentan en toda su extension
un modelado repetitivo de lagunas, espiras de meandro, pajonales inundables y bosques en galeria.

El modelo endorreico corresponde a las lagunas salobres del sudoeste de la region, en la
Provincia de Santiago del Estero. Estos ambientes formados por los derrames de cursos de agua y por
surgencia de aguas, en ambos casos originadas en la Sierra de Medina, forman un extenso complejo de
esteros salobres, en donde el agua escurre en forma mantiforme, evaporandose en gran medida, lo que
genera diversos niveles de salinidad. En periodos de grandes crecientes estos esteros se interconectan,
volcando sus aguas al rio Salado.

Por ultimo, el modelo arreico corresponde a las areas en las que la mayor parte de las lluvias
caidas se infiltran en los suelos, por lo que los vectores de escurrimiento se minimizan. Si se produce
acumulacion de agua, es un efecto relativamente efimero, que no se traduce en unidades de paisaje
discernibles en la escala de este trabajo.

8. Conclusiones

Los humedales en general cumplen imprescindibles funciones y un rol primordial en el aporte
de bienes y servicios a la sociedad. La importancia de los humedales del Chaco argentino en
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particular, queda expresada al considerar que ocupan casi la tercera parte de la region (31.77%),
comprendiendo un area de 212.183 km®.

Conocer los diferentes tipos de humedales existentes en el Chaco es de gran importancia para
el desarrollo sostenible y la conservacion de los recursos naturales de la region, en tanto que los
humedales constituyen una de las ultimas fronteras de ambientes naturales y poco modificados que se
encuentran muy amenazados por la falta de una politica de ordenamiento territorial y la
implementacion de proyectos que no consideran la dinamica del funcionamiento de estos ambientes.

Asimismo, es imprescindible revalorizar a los humedales bajo la perspectiva de los servicios
que prestan a la sociedad, para que a partir de este conocimiento se puedan analizar alternativas de
manejo productivo que sean compatibles con su uso sostenible. En este sentido, la utilizacion de los
recursos de los humedales, en muchos casos se viene realizando bajo practicas tradicionales y
culturales tan importantes de conservar como a los mismos humedales (Malvarez et al., 2004). Esto
plantea un gran desafio: lograr que los conceptos de desarrollo social y conservacion de los humedales
dejen de ser s6lo ideas y se conviertan en hechos reales, tangibles y compatibles.
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1. Introduccion

El agua es un elemento muy particular y especial de la naturaleza. Simultaneamente es el mas
abundante, mas importante y unico en su composicion quimica (Baver et al., 1972). El cuerpo humano
esta compuesto por un 70% de agua y necesitamos diariamente de su consumo para vivir. Tal vez se
pueden soportar muchos dias sin alimentos pero sélo unos pocos sin consumo de agua. El agua en el
ambiente sirve como vehiculo de nutrientes necesarios para la vida y también como medio de
transporte, de diluciéon y de eliminacién de residuos, sean naturales o producidos por el hombre. El
agua, entre otros liquidos y solidos de la naturaleza, es la tiene la mas alta capacidad para almacenar
calor (capacidad calorica), a la vez que para conducir calor (conductividad caloérica), y con un calor
latente extremadamente alto. El calor latente es la porcion de calentamiento adiabatico que es liberado
o absorbido dentro de la atmosfera como resultado de los cambios de estado del agua, tal como los
pasajes de gas a liquido, de liquido a gas, de liquido a s6lido, de gas a s6lido o de sélido a gas. Los
términos relativos a estos cambios son respectivamente la condensacion, evaporacion, solidificacion,
deposicion y sublimacion.

Para aumentar la temperatura de un gramo de agua en aproximadamente en un grado
centigrado se requiere de una caloria, mientras que para evaporar la misma cantidad de agua se
necesitan 560 calorias (calor latente de vaporizacion). El congelamiento de un gramo de agua libera
alrededor de 80 calorias. El agua y estas caracteristicas térmicas, la convierten en el factor mas
importante de control de los patrones del tiempo y del clima en el mundo y de moderacion de las
variaciones térmicas del aire y de los suelos.

El elevado calor latente de vaporizacion del agua determina su alta capacidad de almacenaje
de calor en el estado de vapor. Cuando ese vapor condensa, el calor es liberado al ambiente; de esta
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forma en una gran escala el agua es responsable de una masiva circulacion y distribucion de energia en
todo el planeta.

La capacidad caldrica del agua previene rapidos calentamientos o enfriamientos de fuentes de
agua. El agua requiere alrededor de cinco veces mas calor que una roca para producir el mismo
cambio de temperatura que aquélla. El calentamiento y enfriamiento mas lento del agua también
protege a los organismos acuaticos de las variaciones abruptas de temperatura que en ciertos casos
podrian ser incompatibles con la vida.

La densidad (masa por unidad de volumen) de casi todas las sustancias es mas alta en sus
estados solidos que en liquido. Las tnicas dos excepciones a esta generalidad son el mercurio y el
agua. El agua presenta su maxima densidad en estado liquido a cuatro grados centigrados,
determinando esto que el agua en estado de hielo sea menos densa que el agua liquida. Como
resultado, los reservorios de agua expuestos a bajas temperaturas se congelan desde su superficie hacia
abajo, situacion que seria inversa si el hielo fuera mas denso que el estado liquido, que también podria
comprometer la vida acudtica que reside en ellos.

2. El ciclo del Agua
2.1. Componentes y Descripcion

El agua es un recurso muy complejo comparado con otros de caracter mas estatico como por
ejemplo el suelo. El agua se presenta en un ciclo muy dindmico a través de la lluvia, el escurrimiento,
la evaporacion y registra enormes variaciones temporales y espaciales, asi como también variaciones
de calidad que determinan su valor de uso para las personas y para los ecosistemas. El agua puede
encontrarse en una cantidad que la hace perjudicial como en el caso de una inundacion, hasta otras que
la convierten en un recurso capaz de salvar vidas, como lo es en condiciones de sequia. Lo mas
sorprendente es que ambas situaciones pueden ocurrir en un mismo lugar y hasta en el lapso de un
mismo afo.

El agua en la naturaleza exhibe un continuo de estados dinamicos que mantiene y liga toda la
vida a través de un recorrido ciclico en la ecosfera. El llamado ciclo hidrologico es un modelo
conceptual que describe el almacenaje y el movimiento del agua entre la biosfera, la atmosfera, la
litosfera y la hidrosfera. En el planeta el agua puede ser almacenada tanto en la atmosfera, como en los
océanos, lagos, rios, en el suelo, en los seres vivos, en los glaciares, en extensiones nevadas y en el
subsuelo. El agua se mueve desde un reservorio a otro a través de procesos de evaporacion,
condensacion, precipitacion, deposicion, escorrentia, infiltracion, sublimacidn, transpiracion, por
derretimiento de hielo o por movimiento de flujo en el subsuelo. En este amplio ciclo, que puede ser
esquematizado segun se presenta en la Figura 1, la provision de agua es renovada permanentemente y
la radiacion solar es la fuente primaria de energia que moviliza todo el sistema.
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Figura 1. Componentes del Ciclo del agua (UNESCO, 2007).
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La energia solar a través del proceso de evapotranspiracion, extrae agua de los océanos, de
lagos, de rios y en general de los continentes. Luego de la condensacion del vapor de agua en el aire,
el proceso de la precipitacion devuelve el agua a la superficie del planeta bajo la forma de lluvia, nieve
o granizo. Los océanos proveen la mayor cantidad del agua evaporada que se encuentra en la
atmosfera. De ese total, un 91% es devuelto a los océanos como precipitacion, mientras que el 9%
restante es transportado hacia los continentes, donde los controles climaticos inducen la ocurrencia de
lluvias sobre los mismos (Seckler et al., 1998). Parte del agua que precipita sobre el suelo, infiltra en
el mismo o drena hacia la profundidad formando o realimentando el sistema hidrico subsuperficial.
Como el suelo a manera de una esponja puede infiltrar y almacenar s6lo una cierta cantidad de agua, si
la intensidad de la precipitacion es mas alta que la capacidad de infiltracion, o si el suelo esta saturado
de agua, el agua remanente escurre sobre la superficie hacia los lugares mas bajos del mismo
formando luego corrientes de agua, arroyos, rios, los que finalmente alimentan lagunas, lagos o
desembocan en el mar (Fig. 1). El agua que no es absorbida por las raices de las plantas, continua su
penetracion en el suelo y en la profundidad del mismo, deteniendo eventualmente su movimiento
descendente llenando canales, fisuras y espacios entre el suelo y el lecho de roca. El limite superior de
esta zona de saturacion define el nivel freatico, mientras que el fondo de roca determina el volumen de
contencion de un acuifero. Este corresponde a un estrato de roca porosa que contiene agua que fluye,
entre dos capas de roca impermeable. La localizacion del agua en distintos lugares o como elemento
de procesos dentro del ciclo, permite como ha sido referido en muchos casos hablar de “agua azul” y
de “agua verde” (Falkenmark & Rockstrom, 2004, citado en UNESCO, 2007) (Fig. 1). La primera
corresponde al agua como un recurso renovable que es encontrado en arroyos, rios, lagunas, etc, y en
los acuiferos. Esta cantidad comprende aproximadamente un 40% de la precipitacion. El restante 60%,
es la que determina la llamada “agua verde” y es la que infiltra en el suelo conformando la humedad
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del mismo, o evapotranspira hacia la atmoésfera sin entrar en cursos o fuentes de agua superficiales y
subsuperficiales.

2.2. Disponibilidad y uso del agua

La disponibilidad de agua del planeta es dominada por los océanos, los que almacenan
aproximadamente el 97% del total de agua. El 3% restante, contabilizado como agua dulce, se lo
encuentra en los glaciares y zonas polares, en el agua del subsuelo, en lagos, en el suelo, en la
atmosfera y en los seres vivientes (Pidwirny, 2006). Para distintos medios de posible almacenaje, el
mismo autor proporciona magnitudes estimadas, seglin se presentan en la Tabla 1.

Tabla 1. Inventario de agua de la superficie de la tierra (Adaptado de Pidwirny, 2006).

Reservorio (kmgv )?lllj(l)l(l)?)l,lOOO) Porcentaje del total
Océanos 1370 97.25
Glaciares y casquetes polares 29 2.05

Agua del subsuelo 9.5 0.68

Lagos 0.125 0.01
Humedad del suelo 0.065 0.005
Atmoésfera 0.013 0.001

Rios y arroyos 0.0017 0.0001
Biosfera 0.0006 0.00004

Considerando la dinamica del ciclo del agua, el contenido liquido de nuestro cuerpo es
reemplazado un gran nimero de veces cada afio, el agua de un arbol se recambia ciento de veces
mientras crece; el agua del aire decae y se reemplaza aproximadamente cada 12 dias. De acuerdo a
datos proporcionados por Szestztry (1971) y Pidwirny (2006), la permanencia del agua en otros
reservorios muestra notables diferencias segliin el medio que se trate, tal como se muestra en el Tabla
2.

Tabla 2. Tiempos tipicos de permanencia del agua localizada en distintos reservorios.

Reservorio Tiempo medio de
permanencia
Glaciares 20 a 100 afios
Cubierta de nieve estacional 2 a 6 meses
Humedad del suelo 1 a 2 meses
Napas de agua superficial 100 a 200 afios
Napas de agua profunda 10.000 afios
Lagos 50 a 100 afios
Rios 2 a 6 meses

El agua es un recurso renovable, sin embargo el agua disponible es mas o menos una cantidad
fija. Por otra parte, no toda el agua disponible es aprovechable para el uso humano en forma directa y
aun toda la disponible no esta igualmente distribuida sobre la superficie terrestre. Un interrogante real
e importante a responder es sobre la existencia o no de deficiencia del agua utilizable en el presente y
como serd la disponibilidad en el futuro para la poblacion del mundo. Intentando alguna respuesta, una
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primera cuestion a analizar es sobre la magnitud de la disponibilidad en el mundo, para luego evaluar
las posibles deficiencias.

Estimaciones del recurso agua a nivel global basadas en diferentes métodos de calculo han
dado lugar a distintas valoraciones (Shiklomanov, 1999). Estas indican que el volumen total de agua
de la tierra es alrededor de 1.4 billones de km’, de los cuales un 2.5%, o sea aproximadamente 35
millones de km’®, corresponden al agua utilizable en los sistemas econdmicos, los que incluyen
también el agua del suelo. Alrededor de un 68.9% del agua utilizable se encuentra en forma de hielo o
de nieves permanentes en altas montafias y en las regiones del Artico y del Antértico, mientras que un
30.8% estd almacenado como humedad del suelo, en los humedales y en el subsuelo en acuiferos
superficiales y profundos hasta 2000 m. Estas cantidades totalizan alrededor del 99.7% de toda el agua
utilizable potencialmente disponible para uso humano, luego los rios y lagos de agua dulce contienen
estimativamente un 0.3% (105.000 km’) del agua dulce del mundo. El agua utilizable total de
consumo por los ecosistemas y por los seres humanos, se estima en 200.000 km’, cantidad menor al
1% del total de agua utilizable y solo el 0.01% de toda el agua de la tierra (Gleick, 1993;
Shiklomanov, 1999).

A pesar de la aparentemente pequeia cantidad de agua aprovechable, todavia se dispone de
suficiente provision excepto en los condicionantes debido a tres factores: una desigual distribucion,
una demanda con fuerte incremento y un aumento de la contaminacion del agua disponible,
principalmente en los lugares proximos a centros urbanos. La disponibilidad global de agua versus la
poblacion destaca las disparidades continentales y en particular, la presion ejercida en el continente
asiatico, que alberga mas de la mitad de la poblaciéon mundial con s6lo el 36% de los recursos hidricos
del mundo (Fig. 2) (UNESCO, 2003).

Figura 2. Distribucion regional de la disponibilidad de agua dulce en el mundo en relacion con la poblacion
(Sitio web de UNESCO - PHI, Oficina Regional de Ciencias para América Latina y el Caribe).
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La amenaza de deficiencia de agua es un problema que comparten muchos paises
subdesarrollados y también desarrollados, aunque por diferentes razones. Muchos paises pobres tienen
problemas de agua debido a la escasez de lluvias y a la falta de recursos econémicos necesarios para
desarrollar sistemas de almacenamiento y de distribucion de agua. Los paises desarrollados por lo
general tienen un adecuado aporte de lluvias y sofisticados sistemas de almacenajes y distribucion,
pero usan y pueden contaminar en una elevada proporcion.

En una valoracion de las deficiencias de agua en el futuro, se debe ser cuidadoso con las
predicciones de agotamiento del agua dulce. A los fines de una mayor precision sobre el problema es
importante distinguir al menos tres tipos de usos de agua por el hombre: el agua extraida o uso total, el
agua evapotranspirada y el agua degradada. El primero corresponde a la cantidad total extraida de
lagos, rios o bombeada como agua subterranea. Este tipo de consumo es usualmente la figura utilizada
para comparar con el suministro disponible y para medir cualquier deficiencia de agua. Parte de esa
cantidad, probablemente 40 a 70% es devuelta al ambiente en condiciéon utilizable. La
evapotranspiracion es el agua perdida hacia el aire por evaporacion del suelo o de superficies de agua
libre y por la transpiracion de las plantas. El agua degradada es aquella cantidad de agua contaminada
por sales, quimicos u otros componentes antes de ser retornada al ambiente. A través de estos usos,
alrededor de la mitad de la cantidad extraida se transforma en no disponible o no aprovechable para
requerimientos humanos. Puede estimarse que dos tercios de toda el agua extraida es retornada en
condiciones satisfactorias a lagos, rios y al suelo. El riego puede contabilizar alrededor de dos tercios
del agua perdida o degradada por solubilizacién de sales del suelo. En climas calidos la
evapotranspiracion es responsable de la mayor parte de las pérdidas.

Resulta extremadamente dificil determinar en escala global si el agua es verdaderamente
escasa en un sentido fisico, es decir si existe un problema de provision, o si el agua esta disponible
pero deberia ser usada mejor, o sea un problema de demanda (Rijsberman, 2006). El mismo autor
afirma que el agua es fisicamente escasa por ejemplo en zonas aridas densamente pobladas, tales como
el centro y oeste de Asia, norte de Africa, con disponibilidades estimadas de menos de 1000 m’
persona'afio”. Esta escasez se refiere al agua para la produccion de alimentos y no aquélla de uso
doméstico la cual corresponde a una porcion muy pequeiia del total. En muchos lugares del resto del
mundo la escasez de agua a escala nacional tiene mucho que ver, tanto con el aumento de la demanda
como con la disponibilidad de provision. Considerando la cantidad de agua como requerimiento del
ambiente, con abstraccion del agua de consumo doméstico, los usos para produccion de alimentos e
industriales ocasionan ya en el presente los mayores impactos en los ecosistemas de muchas partes del
mundo, incluso en aquéllos en los cuales el agua no es considerada un recurso escaso. Esto permite
asegurar que el agua sera el principal condicionante de la agricultura en las proximas décadas,
particularmente en regiones de Asia y Africa y que esta situacion requerird de previsiones
institucionales. Una conclusion general respecto de un analisis global de la escasez de agua es que una
gran parte de la poblacion mundial — alrededor de dos tercios — sera afectada por escasez de agua en
las proximas décadas (Raskin et al., 1997; Seckler et al., 1998; Vorosmarty et al., 2000; Wallace &
Gregory, 2002). Es claro que mientras la poblaciéon mundial continte creciendo y en tanto ese recurso
se mantenga mas o menos constante, habrd menos agua disponible per cdpita con un déficit que seria
alin mayor en areas con disminucion de las precipitaciones.

3. El cambio climatico y el ciclo del agua
3.1. El cambio climatico y la variabilidad climatica
Un gran nimero de observaciones y de investigaciones llevadas a cabo en los ultimos afios

sustentan la aseveracion de que el clima de la tierra estd cambiando. El cambio climatico afectara
significativamente a la agricultura, principalmente por el efecto combinado de elevadas temperaturas,
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mayor probabilidad de sequias y menor disponibilidad de agua para los cultivos (Chiotti & Johnston,
1995). El posible incremento en la variabilidad del clima asociado al cambio climatico ocasionarad un
aumento en la variabilidad interanual de los rendimientos de los cultivos, produciendo graves efectos
tanto sobre los agricultores en forma individual como sobre las economias regionales (IPCC, 2001b).
Es claro también que en muchas partes del mundo la variabilidad climatica afecta condiciones
socioeconomicas y ambientales, las que son de fuerte impacto y en aumento y que los efectos seran
mas severos en las regiones en desarrollo y particularmente sobre los mas pobres de esas regiones.

Cambios en la cantidad atmosférica de los gases invernadero y aerosoles, en la cantidad de
radiacion solar recibida y también en las propiedades de la superficie del suelo, alteran el balance de
energia del sistema clima (IPCC, 2007), produciendo un incremento de la temperatura media del
planeta. Registros de los tltimos 100 afios revelan un incremento de la temperatura media de 0.6°C
(IPCC, 2001a), mientras que la proyeccion para el final del siglo XXI, comparando con el promedio
del periodo 1980-1999, es de un incremento entre 1.1°C a 6.4°C (IPCC, 2007).

3.2. Impactos sobre el ciclo del agua y algunos estudios de casos

El cambio climatico y la variabilidad climatica conducen a una intensificacion del ciclo
hidrologico global con la produccion de un importante efecto regional sobre las fuentes de
disponibilidad de agua. La energia del calor latente, la cual es la fuerza convectiva tropical,
originalmente denotada por Riehl & Malkus (1958), modifica la circulacion general de la atmodsfera,
maxime teniendo en cuenta que alrededor de dos tercios de la precipitacion global ocurren en la zona
inter tropicos (aproximadamente entre los 25°N y 25°S). En las bajas latitudes el calor latente de
vaporizacion de extensas areas de precipitacion modula las circulaciones zonales y meridionales y el
consecuente retorno de masas de aire (Hack & Schubert, 1990). Cambios en el patréon global y
regional de las precipitaciones y en la tendencia observada del calentamiento global, provocan
importantes interrogantes cientificos como por ejemplo, aquéllos sobre la magnitud de la
intensificacion del ciclo hidrologico mientras mas calor latente en forma de vapor de agua se agrega a
la atmosfera. Esto por supuesto puede conducir también a cambios en la frecuencia y en la intensidad
de ocurrencia de eventos extremos tales como inundaciones, sequias, lluvias intensas, superpuestos a
otros posibles cambios inducidos por el cambio de largo plazo del clima.

3.2.1. Variabilidad de las lluvias y lluvias extremas

El cambio de clima probablemente producird modificaciones en parametros de la precipitacion
como la intensidad, la frecuencia, la duraciéon de los eventos, caracteristicas estas que son en la
actualidad poco analizadas o modeladas (Trenberth et al., 2003). Estas modificaciones pueden
significar mayores perspectivas de cambios en los valores extremos de inundaciones y de sequias por
ejemplo, antes que en la precipitacion total. La variabilidad anual o interestacional de la precipitacion,
incluyendo las condiciones extremas, es de gran significancia por sus efectos para la agricultura, para
la hidrologia y para el recurso agua en general. No obstante, todavia no han recibido suficiente
atencion en cuanto a su importancia en estudios de impactos del cambio climatico. Como un ejemplo
de esa variabilidad, en las Figuras 3 y 4, se presenta una serie de datos de lluvias del verano (datos de
IPCC), agrupados como media regional de la mitad sur de la provincia de Coérdoba, los cuales fueron
analizadas en su tendencia de largo plazo y por su variabilidad interanual. Para este caso, en la Figura
3 puede observarse una tendencia significativa de aumento de las lluvias, mas marcada desde los afios
sesenta en adelante. En la Figura 4, las ocurrencias extremas son indicadas, por convencion, como los
casos por fuera del rango de mas/menos una desviacion estandar (Seiler & Vinocur, 2006b).
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Figura 3. Precipitacion regional durante el verano (diciembre a febrero) (datos del IPCC) y tendencia lineal.
Pcp_djf es la precipitacion durante el verano; t djf es la tendencia lineal; rav_d _f i es el promedio
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Figura 4. Variabilidad de las precipitaciones en el verano (diciembre a febrero) para la region sur de Cérdoba
(datos del IPCC). Pcp_djf es la precipitacion durante el verano; plus sig y min_sig representan + una
desviacion estandar respectivamente.
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Como ya se ha explicado anteriormente, existe la hipotesis de que el calentamiento global
produce un aumento del contenido de humedad atmosférica, siendo esta una condicion que puede
favorecer la ocurrencia de episodios de lluvias mas intensas, como ya se vienen observando en muchas
partes del mundo (Karl et al., 1995; Trenberth, 1999; BAMS, 2006). Trabajando a nivel regional
Seiler & Vinocur (2006a), analizaron los posibles cambios en la ocurrencia de lluvias maximas de un
dia asociadas al cambio y a la variabilidad climdtica, en cuatro localidades del sur de la provincia de
Cérdoba (Rio Cuarto, Laboulaye, Pilar y Marcos Juarez). Como resultado de ese analisis preliminar
visualizaron la existencia de cambios en la caracteristica de las precipitaciones, reflejados en aumentos
de los niveles de precipitaciones maximas en el norte y centro de la region estudiada. Los incrementos
de precipitacion parecen estar en favor de niveles mas altos de precipitacion, tal el caso de valores de
recurrencia de una vez cada cinco afos, mientras que las tendencias sugieren una disminucion de
niveles de lluvia mas bajos, como los de recurrencias anuales (Figs. 5, 6, 7 y 8).
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Figura 5. Lluvias maximas diarias anuales ocurridas en Pilar (' ' Anual) y tendencia lineal (/" Pred ann).
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Figura 6. Lluvias maximas diarias anuales ocurridas en Rio Cuarto (' ' Anual) y tendencia lineal (/" Pred _ann).

226 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

220 Seiler & Vinocur

O Rec1_33
/\ Rec5_65
< pred_rect

pred_rec5

NuUmero de casos de recurrencia

1960 1966 1972 1978 1984 1990 1996 2002

ARos

Figura 7. Frecuencia de ocurrencia de niveles de precipitacion con periodo de recurrencia de uno (Recl 33)y
cinco (Rec5_65) afios en Rio Cuarto y sus respectivas tendencias lineales (pred_recl; pred_rec)).
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Figura 8. Frecuencia de ocurrencia de niveles de precipitacion con periodo de recurrencia de uno (Recl 47)y
cinco (Rec5_73) afios en Marcos Juarez y sus respectivas tendencias lineales (pred_recl; pred rec5).

3.2.2. Sequias
Relacionado con las lluvias y con un escenario de cambio climatico y de variabilidad

climatica, las sequias son una de las adversidades climaticas de mayor impacto en el ciclo del agua y
en las economias regionales con fuerte componente de la produccidon agropecuaria. Una sequia
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agricola puede ser entendida como un intervalo de tiempo, generalmente meses o afios, durante el cual
la disponibilidad de humedad de una region disminuye consistentemente por debajo de un nivel
climatico adecuado de disponibilidad de agua, afectando adversamente la produccion de los cultivos o
el rango de productividad (Quiring & Papakkryiakou, 2003). Si bien conceptualmente el fenomeno
puede quedar claramente establecido, las sequias son dificiles de detectar y de medir, por lo que las
investigaciones en torno de las mismas se han dirigido hacia el desarrollo de indices que permitan una
caracterizacion mas objetiva de sus parametros.

Seiler & Rotondo (2006) analizaron las caracteristicas de las sequias ocurridas en los ltimos
veinte afios en el sur de la provincia de Cérdoba mediante el uso del. Indice Estandarizado de
Precipitacion (ISP). El ISP (McKee et al., 1993, 1995), ha sido comparado con otros indices de sequia
y aplicado con éxito en numerosos trabajos de evaluacion de sequias (Quiring & Papakryiakou, 2003;
Kenyatash & Dracup, 2002; Rotondo, 2004; Seiler & Bressan, 2002/03). Este Indice tiene un nmero
de ventajas importantes sobre otros indices de sequia tales como el de ser mas simple de calcular, mas
facil de entender, invariante espacialmente y aplicable a distintas escalas de tiempo (Guttman, 1998).
Esta versatilidad permite al ISP evaluar las disponibilidades de agua en el corto plazo, tal como la
humedad de suelo util para la agricultura y también en periodos largos, capaces de afectar las freaticas
o subsuperficiales y los rios, lagos, etc. Los indices de intervalos cortos - uno, tres, seis y nueve meses
- son indicadores de la tendencia estacional mientras que un ISP por ejemplo de doce meses,
representa un intervalo transicional entre estos y las tendencias de largo plazo representadas por el ISP
de 24 y 48 meses. Entender como los ISP en distintas escalas detectan, evaltian y describen las sequias
historicas es clave para reconocer y desarrollar disparadores en un sistema operacional de monitoreo
de sequias futuras (Hayes et al., 2000).

Dentro de la region, la caracterizacion de las sequias ocurridas en Rio Cuarto y en Marcos
Juarez muestra tres periodos de sequia de largo plazo en veinte afios (Figs. 9 y 10). Estos corresponden
al fin de la década del 80 e inicios de la del 90; otro a mediados de la década del 90 y un tercero
reciente en el 2003, solo detectado en Rio Cuarto. Cada uno de los periodos de sequia muestra, en uno
y otro lugar, distintas caracteristicas de duracion, de intensidad extrema y de condiciones medias de
severidad. En general las sequias analizadas por un ISP de intervalo mas largo (e.g. ISP-24) tienden a
ser menos y de mayor duracion. La variabilidad del ISP de dos escalas de tiempo, tres y 24 meses
respectivamente (ISP-3, ISP-24) analizadas conjuntamente (Figs. 9 y 10), permite detectar el
comienzo de las sequias y el desarrollo de las mismas. Ademas, el ISP de escala de tres meses indica
periodos de corto plazo de humedad o de sequia inmersos dentro de un ciclo mas largo de humedad, o
de sequia respectivamente, los que son caracterizados por el ISP de mayor escala. Por ejemplo, se
observa claramente que la sequia de 1996/97 en Rio Cuarto, aunque de menor duraciéon y menos
severa que en Marcos Juarez, estuvo acompaiiada casi permanentemente por periodos de sequia de
corto plazo. Marcos Judrez en el mismo periodo se correspondid con una mayor alternancia de
periodos cortos humedos y secos, indicados por el ISP-3 (Seiler & Rotondo, 2006).
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Figura 9. Sequias en Rio Cuarto analizadas mediante ISP-3 y ISP-24 (barras horizontales indican duracion de
periodos de sequia).
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Figura 10. Sequias en Marcos Juarez analizadas mediante ISP-3 y ISP-24 (barras horizontales indican duracion
de periodos de sequia).

3.2.3. Inundaciones
Las inundaciones, como las tormentas intensas o las sequias severas, son fendémenos
climaticos con frecuencias variables que afectan numerosas regiones del mundo. Del mismo modo

Argentina es afectada por este tipo de fendomeno, las cuales dependiendo de la intensidad producen
fuertes alteraciones en el ciclo normal regional del agua a la vez que afectan el desarrollo local y
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regional en las dreas de riesgo. Si bien es dificil estimar con precision dafios y costos fisicos asociados
con las inundaciones, producto de las diferentes afectaciones segun los sectores, no caben dudas que
los mismos son generalmente altos, siendo mayores aun si a estas pérdidas econdmicas se le agregan
los costos sociales y del medioambiente.

La recurrencia de las inundaciones, principalmente en aquellas areas de riesgo, deben enfatizar
la idea de que las inundaciones son una caracteristica normal del clima y que sus impactos provienen
no soélo de los efectos directos del fendmeno fisico, sino también de la vulnerabilidad de la sociedad
afectada (Wilhite & Hayes, 1998).

Un ejemplo de caso sobre las inundaciones, es la ocurrencia temporaria de las mismas en el
sur de la provincia de Cordoba en una cuenca que abarca también lugares del sur de Santa Fe y
noroeste de Buenos Aires. Durante los ultimos 25 afios ocurrieron tres grandes episodios de este tipo,
con fuerte impacto en las producciones, en los componentes del ciclo del agua y en la evolucion socio-
econdémica de las areas afectadas, esto por varios afios luego de cada evento. Seiler ef al. (2002)
utilizando también el ISP (McKee et al., 1993, 1995) pero para condiciones de humedad, desarrollaron
un estudio para la region sur de Cordoba, probando la potencialidad del mismo para el seguimiento de
las condiciones de humedad del suelo y la generacion de alertas tempranas del fenomeno (Fig. 11).

3.2.4. Fenomeno del Nifio

En la interaccion cambio climatico, variabilidad climatica y el ciclo del agua no es menos
importante el impacto del Nifio Oscilacion del Sur (ENOS). El Niflo es una parte de un ciclo
multianual de interaccidn entre el océano Pacifico tropical y la atmésfera (WMO, 1995), que ha sido
reconocido como uno de los controles de la variabilidad de las precipitaciones. El fenomeno ENOS
incluye dos fases extremas del Océano: una caliente (El Nifio) y otra fria (La Nifia), que afectan la
circulacion atmosférica, modifican el patrén normal de la presion atmosférica, las lluvias tropicales y
los vientos y generan cambios en las condiciones meteorologicas alrededor del mundo (Ropelewski &
Halpert, 1989; NOAA, 1997). Los afios en que no se manifiestan esos extremos son referidos como
afnos Neutros.
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Figura 11. Valores de ISP para Laboulaye calculados con la serie de lluvias 1974-99 para periodos de a) 24
meses (SPI124); b) 12 meses (SPI12); ¢) 3 meses (SPI3) y fechas de ocurrencia de inundaciones
(flechas) (Seiler et al., 2002).

231 de 241



Sitio Argentino de Produccion Animal

El ciclo del agua y los impactos del cambio climatico 225

En el area agricola principal de Argentina los eventos Nifilo se asocian con una mayor
probabilidad de valores de precipitacion por encima de la mediana durante el periodo octubre -
febrero, mientras que valores mas probables por debajo de la misma son caracteristicos de las fases
frias (Nifias) (Messina et al. 1999; Ropelewski & Halpert, 1989). Seiler & Kogan (2002), trabajando
con indices AVHRR derivados de datos de satélites NOAA, encontraron diferencias significativas en
la respuesta de la vegetacion y los cultivos en el sur de la provincia de Cérdoba, en afios Nifio y Nifa,
reflejando esto una diferencia en la cantidad de lluvias en uno y otro caso. Aunque para la region
centro-este de Argentina se encontr6 una fuerte sefial entre el fendmeno Nifio y las precipitaciones del
periodo noviembre - enero (Ropelewski & Halpert, 1989; Podesta et al., 1999). Ropelewski & Halpert
(1996) y Tanco & Berri (1996) observaron una asociacion de las anomalias negativas de las lluvias
mas fuerte con los eventos Nifia que Nifio. Seiler & Vinocur (2004) analizando la region sur de
Cordoba, no encontraron una sefial clara de incremento de lluvia en afios Nifio comparados con
Neutros, mientras que hallaron una fuerte sefial durante los afios Nifia analizados. Esto implicaba una
significativa reduccion de las lluvias respecto de afios Neutros, en el oeste de la region estudiada en
casi todas las estaciones del afio y reducciones en el periodo noviembre - diciembre en el este de la
misma. Kane (1999), aunque trabajando para otras zonas de América del Sur, llama la atencion sobre
efectos locales o de diferentes mecanismos posibles de interferir las relaciones generales esperadas
entre el ENOS vy la variabilidad de las lluvias, que podrian ser la causa de los resultados anteriormente
citados.

El conocimiento de los patrones climaticos en diferentes escalas de tiempo y de espacio y las
caracteristicas de ocurrencia de distintos fendémenos como los analizados, a la vez que los impactos
humanos y ecologicos, son esenciales para un manejo sustentable del agua en el mundo. Parte de los
problemas para un trabajo en este sentido radica en la falta de una adecuada interaccion entre los
especialistas del agua y de la comunidad climatica entre otros. Antecedentes recientes en este sentido
(Kabat et al., 2003; Kabat & van Schaik, 2003) permiten tender puentes entre ambas areas del
conocimiento tanto a nivel local como global. Estos intentos ademds de concientizar sobre las
problematicas relacionadas y las potenciales soluciones, permitirdn movilizar procesos sociales y
politicos conducentes a la adopcion de eventuales estrategias de manejo para la disminucion de
impactos.

4. Vulnerabilidad y Adaptacion
4.1. Vulnerabilidad

De acuerdo al IPCC (2001b), “vulnerabilidad” es el nivel al cual un sistema es susceptible a, o
incapaz de, enfrentar los efectos adversos del cambio climatico, incluida la variabilidad climatica y los
fendomenos extremos. La vulnerabilidad en este caso es funcion del caracter y de la magnitud de los
cambios del clima, asi como también del grado de exposicion del sistema, de la sensibilidad del mismo
a los fenomenos adversos y de su capacidad de adaptacion a los cambios. La vulnerabilidad puede
también ser definida como la caracteristica de una persona, de un grupo o componente de un sistema
natural, en término de su capacidad para resistir, para recuperarse, para anticiparse o para enfrentar los
impactos de un evento adverso (Downing et al., 1999).

La variabilidad climatica, el cambio climatico y la variacion natural del clima, en interaccion
con el aumento de la poblacion, con los cambios en el uso de la tierra y con el desarrollo economico el
cual estd muchas veces asociado con sobre uso y contaminacioén de las fuentes de agua en muchas
partes del mundo, han aumentado la vulnerabilidad de las sociedades a las variaciones de la
disponibilidad del recurso agua; vulnerabilidad que es también incrementada por el mayor riesgo de
los eventos extremos.
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Las regiones semiaridas pertenecen a las areas mas vulnerables del planeta, siendo la escasez
de agua y la alta variabilidad de las precipitaciones las mayores contribuyentes de esa vulnerabilidad.
En las mismas se ha observado que la irregularidad recurrente de sequias severas entre otras
adversidades, desencadenan migraciones masivas desde las areas rurales hacia los centros urbanos o
regiones mas favorables. Estas areas cubren un tercio de la tierra y albergan el 20% de la poblacion,
cuyos indicadores socio-econdémicos muestran condiciones de vida por debajo de la media del mundo,
situacion que sumada a controles del clima hacen mas marcada la vulnerabilidad. Un camino hacia el
desarrollo sustentable de estas regiones debe necesariamente abarcar la comprension de las
interacciones entre la disponibilidad del agua, la vulnerabilidad de las regiones y las posibles medidas
o planes de adaptabilidad (PIK, 1997).

Las implicancias socio-econdmicas de impactos climaticos y no climaticos en la
disponibilidad y demanda de agua, asi como en la prevencion de desastres, dependeran en gran medida
de la capacidad de manejo del sistema agua, para adaptarse a los cambios y para eliminar ineficiencias.
Los servicios hidrologicos, las agencias encargadas del agua, los proveedores, deberan evaluar la
vulnerabilidad de los sistemas agua ante futuros cambios de clima, mas grandes o rapidos que los ya
documentados.

Durante los tltimos 50 afios el considerable incremento de la productividad agricola ha
protegido al mundo de escasez de alimentos y del peligro de hambrunas de masas. La gestion del agua,
tanto en la agricultura de secano como en la de regadio, fue decisiva para lograr ese incremento, como
uno de los principales elementos ademas de la aplicacion de variedades de gran rendimiento, que
contribuyeron a incrementar la productividad, alrededor del 100 por ciento desde 1960. Sin embargo, a
pesar del incremento en la produccion agricola y de la disminucion del precio de los alimentos, la tarea
de proveer seguridad alimentaria a todos los habitantes del planeta es todavia incompleta. Existe
todavia mucha desnutricion en regiones denominadas de “agua econdémicamente escasa” (IWMI,
2000), lo cual significa que existiendo agua disponible en la naturaleza, a veces abundantemente, no se
ha desarrollado el aprovechamiento para uso humano y productivo. La comunidad agricola visualiza el
incremento del riego como un imperativo para reducir internacionalmente el hambre y la pobreza.
Ante este escenario y para cubrir esas demandas, a partir de una mayor produccion y mas eficiente,
distintas organizaciones (FAO, 2002, 2003; IWMI, 2000) presentan proyecciones de incremento de
area irrigada y de necesidades de agua para el 2025 para compensar aquellas falencias. A manera de
ejemplo, el Instituto Internacional de Manejo del Agua (IWMI), estima un crecimiento necesario del
area irrigada en un 29%, con un 17% de aumento de la demanda de agua para la agricultura. Estas
estimaciones para cubrir las necesidades de las futuras generaciones y reducir la desnutricién, con un
uso eficiente del agua, permitieron generar un mapa de escasez proyectada de agua para el mundo para
el 2025, tal como se presenta en la Figura 12. Esta distribucion geografica de la futura escasez
representa una guia general para priorizar esfuerzos en beneficio de un uso mas eficiente del agua
como recurso escaso y también para el desarrollo de infraestructuras necesarias a partir de las
situaciones actuales.
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Figura 12. Escasez de agua proyectada para el afio 2025 (basado en Seckler ef al., 1998; Dow et al, 2005). Rojo
y rojo rayado: Paises con escasez fisica de agua’, en los cuales la futura demanda de agua serd mayor
al 50% de los recursos hidricos actuales disponibles; Naranja y naranja rayado: Paises con escasez
econémica de agua,® en los cuales la futura demanda superard en mas de un 25% a la demanda
correspondiente al afio 1990; Azul: Paises con leve (demanda menor al 25% de la demanda de 1990)
o sin escasez de agua.

4.2. Adaptacion

El Panel Intergubernamental sobre Cambio de Clima (IPCC) define “adaptacion” como los
ajustes en el sistema ecoldgico, social o econdomico en respuesta a los estimulos climaticos actuales o
esperados y sus efectos (Smit et al., 2001). Esto incluye ajustes ante los dafios moderados (que no
significan pérdida total) o los posibles beneficios aprovechables de la variabilidad climatica actual, asi
como de un cambio climatico previsto. Adaptacion puede significar una accion especifica y puntual,
como también un cambio sistematico capaz de disminuir el riesgo de la variabilidad climatica y de los
fendmenos extremos. Puede ser una reforma institucional que permita revisar los derechos de los
usuarios de tierras y agua a los fines de crear incentivos para el mejor manejo de esos recursos.
Adaptacion es también un proceso y como tal la concepcion mas importante es la posibilidad de
intervenciones publicas para la formulacion de politicas y acciones de beneficios perdurables (Leary et
al., 2007).

Los proximos 30 afios plantearan nuevos desafios y la necesidad de disefiar estrategias de
adaptacion. Con el crecimiento demografico, que se estima alrededor de 8300 millones de personas
para el afio 2030 (FAO:AG21), la agricultura tendra que adaptarse a la modificacion de las pautas de

! Escasez fisica de agua: aquellos paises en los cuales no existira suficiente agua para cubrir las demandas agricolas,
domésticas, industriales y ambientales. Estos paises deberan invertir en plantas de desalinizacion, reducir el uso agricola del
agua y transferirla a otros sectores, y/o importar mas alimentos (Dow e al., 2005).

2 Escasez econdmica de agua: aquellos paises que pueden tener suficientes recursos hidricos pero enfrentaran severos
problemas financieros y de capacitacion (carecen de recursos econdmicos y humanos) para cubrir sus requerimientos.
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la demanda de alimentos, combatir la inseguridad alimentaria y la pobreza en las zonas rurales de
muchas regiones del mundo y competir por los escasos recursos hidricos con otros usuarios. Para
satisfacer esta creciente demanda serd necesario ajustar diversas practicas de gestion del agua
tendientes a incrementar la productividad, promover un acceso equitativo al agua y conservar los
recursos basicos. A partir de la modernizacion de la infraestructura de riego y de las instituciones
pertinentes, se debe proponer una estrategia para reinventar la gestion del agua en el sector agricola,
con la plena participacion de los usuarios del agua en la distribucion de los costos y de los beneficios y
con el impulso a una mayor inversion y mas eficiente en sectores decisivos de la cadena de la
produccioén agricola.

La produccion de alimentos necesitard incrementarse un 60% para cerrar las brechas de la
nutricion, atender el crecimiento de la poblacién y adaptarse a los cambios alimentarios de los
proximos 30 afios. Se prevé un incremento de la extraccion del agua para la agricultura del 14% en ese
periodo, lo que representa una tasa anual de crecimiento del 0.6%, en comparacion con el 1.9% del
periodo 1963-1999. Gran parte del incremento correspondera a las tierras cultivables bajo riego cuya
expansién mundial se prevé de dos millones de km” a 2.42 millones km’.

En otro estudio en los cuales se examina como los agricultores pueden adaptarse al cambio
climatico aumentando el riego, Fischer et al. (2007) determinaron que para el 2080, el aumento de la
temperatura producira un 45% de incremento neto en la demanda de agua de riego para los cultivos
como resultado de un aumento de los requerimientos hidricos diarios por las altas temperaturas y por
calendarios de cultivos mas extendidos en zonas templadas y subtropicales. Sin embargo los
investigadores esperan que la eficiencia del riego aumente alrededor de un 20% por lo cual la
extraccion de agua para la agricultura podria incrementarse solamente en un 25%.

Rosenzweig et al. (2004) en un estudio internacional sobre el agua disponible para la
agricultura en un contexto de cambio climatico encontraron para la cuenca del rio Parana, que
proyecciones para el 2020 muestran poco cambio en la disponibilidad de agua para la agricultura
aunque puede haber una disminucion del 18% en la confiabilidad del sistema (porcentaje de afios en
los cuales la demanda de agua es cubierta por la oferta) si la superficie bajo riego aumenta. En el caso
de esa cuenca, falencias en las sub-cuencas pueden ser compensadas por aportes de los rios
principales. En general ese estudio determind que los incrementos en la demanda de agua para la
poblacion, industria y agricultura y los potenciales cambios en la oferta como resultado del cambio
climatico pueden ser cubiertos si se logran mejoras en la tecnologia de cultivos, riego y drenaje, un
mejor manejo del agua (como el aumento en el uso de los mercados del agua y medidas para el control
de la demanda) y adecuadas inversiones.

5. Manejo integrado del agua frente al cambio climatico y a la variabilidad climatica

El deterioro del ambiente producido por el hombre o por causas naturales, origina a su vez un
incremento de los desastres por la incapacidad del mismo de atenuar el impacto de distintos
fenomenos relacionados con el agua. Asi por ejemplo, las inundaciones se hacen presentes y se tornan
mas perjudiciales donde la deforestacion y la erosion del suelo impiden una adecuada infiltracion del
agua y la disminucién de la escorrentia superficial. El drenaje de humedales con fines de
aprovechamiento de las tierras para la agricultura (de los ya se perdieron el 50% durante el siglo
veinte) y la disminucion de la evapotranspiracion causan otras perturbaciones en los sistemas naturales
con graves repercusiones sobre la futura disponibilidad de agua (UNESCO-WWAP, 2003). El
deterioro y escasez de recursos y en general las condiciones sociales de pobreza interaccionan
fuertemente con el recurso agua, resultando esas comunidades pobres las mds afectadas sea por
localizacion geografica en zonas marginales inundables, contaminadas o con escaso suministro de
agua. Otro aspecto son los efectos negativos graves sobre los ecosistemas, provocados por la
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reduccion del agua disponible ya sea en cantidad, en calidad, o ambas. A pesar de que el medio
ambiente tiene una capacidad natural de tolerancia, si esta se sobrepasa, los medios de subsistencia
disminuyen, las fuentes naturales de alimentos (por ejemplo, los peces) se deterioran y la
biodiversidad se pierde (UNESCO-WWAP, 2003).

Los cambios en el clima representan otra de las amenazas para el recurso agua; el clima en si
mismo puede ser significativamente alterado por multiples factores a la vez que por cambios en el
recurso agua. Las inundaciones, las sequias, la escasez de agua y la contaminacion son actualmente
problemas acuciantes en muchas regiones del mundo, pudiendo la importancia de los mismos ser atin
mayor en un futuro cercano bajo el contexto de cambio climatico y de variabilidad climatica.

Dado la interrelacion e importancia de los distintos variables sefialadas, estas deben ser parte
de una agenda de tratamiento permanente de los paises o regiones, en la que también debieran
incluirse otras consideraciones como por ejemplo los cambios en el uso del agua resultado de nuevos
factores economicos, la evolucion de las demandas ecoldgicas de agua, el manejo integrado y racional
de la disponibilidad y distribuciéon de los recursos hidricos. Todas estas cuestiones deben ser
consideradas bajos distintas escalas de tiempo y escenarios climaticos y en relacion con los factores
sociales, economicos y ambientales que los afectan. Otra consideracion necesaria es que, dado la
complejidad de los sistemas involucrados el abordaje de la problematica requiere de un enfoque
integral y desde equipos multidisciplinarios (IAHS, 2006). Una presentacion esquematica de esta
complejidad es dada por Pielke (2004) (Fig. 13), quién asocia la interaccion de distintos factores que
pueden hacer vulnerables los recursos hidricos.

Cambios en Practicas de

los paisajes manejo de la
g naturales e tierra v
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Emisiones Vulnerabilidad Variabilidad del
industriales de los recursos —' tiempo y cambio
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+ “-. s .
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4 los insectos
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humana local

Figura 13. Relacion entre la vulnerabilidad de los recursos hidricos y el espectro de fuerzas medioambientales y
retroalimentacion (Adaptada de Pielke, 2004). Las flechas indican interacciones no lineales entre y
dentro de los forzantes naturales y humanos.
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La aplicacién de un enfoque sistémico a la planificaciéon, manejo y operacion de los recursos
hidricos ha sido establecida como una de de los avances mas importantes en el campo de la ingenieria
de los recursos hidricos (IAHS, 2006). Herramientas para la gestion del agua que incorporen la
comprension del sistema acoplado tierra-atmosfera son necesarias para representar y entender con
precision el impacto de la dinamica del clima y las caracteristicas de la superficie terrestre sobre el
desarrollo de los recursos hidricos. Estas herramientas deben considerar no solo el escenario actual
sino también escenarios futuros caracterizados por el cambio climatico y por la intensificacion de las
actividades humanas.

Una comprension integradora del transporte del agua y sustancias quimicas entre el agua
superficial (rios, lagos y flujos relacionados con la precipitacion, nieve y hielo que afectan la recarga y
descarga del agua subterranea) y el agua subterranea y su efecto sobre los procesos biologicos, es
esencial para mejorar el manejo de los recursos superficiales y subterrancos y para proteger la
funcionalidad de los ecosistemas asociados. El intercambio hidroldgico entre ambos es critico para el
mantenimiento de la biodiversidad y de las funciones ecoldgicas tanto de los rios como del agua
subterranea. Actualmente existe una sobreexplotacion y contaminacion de los sistemas hidrologicos
superficiales y subterraneos y aunque grandes recursos econdémicos han sido destinados a la
recuperacion de los flujos superficiales, las consecuencias ecologicas y los beneficios potenciales de
estas medidas se ven enmascarados por la falta de consideracion en su disefio, de medidas tendientes a
mejorar la conectividad ecoldgica de estos dos sistemas (IAHS, 2006).

La gestion integrada de los recursos hidricos (GIRH) es un proceso que fomenta el desarrollo
y gestion coordinados de los recursos agua, tierra y otros asociados con el objetivo de optimizar de un
modo equitativo los beneficios socioecondmicos resultantes sin menoscabo de la sustentabilidad de los
ecosistemas vitales (GWP-TAC, 2000). Este enfoque considera que los diferentes usos del agua
(medio ambiente, agricola, consumo humano y sanidad) son interdependientes y deben ser tratados
como tales (Pimentel et al., 2004). Este manejo integrado es ahora mas importante que antes debido a
la creciente presion sobre la limitada cantidad de agua que existe en la Tierra por el crecimiento de la
poblacion, la actividad econdmica y la intensificacion de la competencia entre los usuarios del agua a
lo cual se suma el cambio climatico.

Una estrategia de GIRH puede constituir una herramienta util para abordar retos de desarrollo
especificos (e.g. control de inundaciones, eliminacion de enfermedades transmitidas por el agua, etc.)
y optimizar la utilizacion del agua en la consecucion de objetivos sociales, economicos y ambientales
(e.g. la reduccion de los niveles de pobreza, el afianzamiento del suministro de alimentos, la
proteccion de los ecosistemas, etc.) (GWP-TAC, 2000). La transicion a un manejo integrado implica
considerar que los recursos hidricos que fueron manejados localmente, sectorialmente o
regionalmente, necesitaran ser combinados en un enfoque integrado de las cuencas hidricas
incluyendo también las cuencas fluviales transfronterizas, los entornos costeros y marinos adyacentes.
También debera tenerse en cuenta la integracion del manejo del agua con estrategias de adaptacion al
cambio climatico; nuevos métodos para resolver conflictos en el uso de este recurso; manejo de
informacidén mas avanzada; métodos innovadores para el disefio de la infraestructura hidrica como por
ejemplo un mejor manejo del agua almacenada y de la distribucion del agua para sus distintos usos. En
la formulacion de esta estrategia deberan implicarse los ministerios de gobierno e instituciones
relacionadas, encargadas de los aspectos del suministro doméstico de agua y alcantarillado, irrigacion,
agricultura, salud, etc., asi como agencias, organismos y servicios publicos relacionados con el agua
siendo imprescindible la participacion de los usuarios — comunidades, sociedad civil y organizaciones
del sector privado- y especialmente las mujeres y los sectores de menores recursos. Asimismo es
necesario crear una mayor “conciencia sobre el agua” cuando se definen politicas econémicas y para
los sectores relacionados con ella, estableciendo canales de comunicacion mas eficaces que
promuevan el didlogo y la participacion en la toma de decisiones de los distintos sectores (GWP-TAC,
2000). La consecucion de este enfoque creara puentes entre la ciencia y la politica asegurando la
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implementacion de las estrategias de adaptacion necesarias para disminuir los efectos del cambio y la
variabilidad climatica sobre los recursos hidricos.
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