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INTRODUCCION

La escasez extrema de agua es uno de los problemas méé gra§es que
conoce la humanidad. Ha obsesionado siempre la mente del hombfe como lo
refleja la presencia en los petroglifos de zahoris buscand§ con varitas
de madera fuentes subterr@neas de agua. Se calcula que actualmente las
regiones semidridas y las que tienen un periodo seco bastante prolongado
cubren alrededor de 20 millones de km2 e incluyen una poblacidn de 500
millones de personas (ICRISAT, 1978). Se calcula que solamente un - 13%
de las tierras cultivadas estdn bajo riego y que casi un tercio de las
tierras emergidas estin corriendo el riesgo de desertizacidn (UNESCO, 1977).
El fendmeno de la desertizacidn es conocido desde tiempos remotos ya que
ha sido y es responsable de la "pérdida de la vegetacidn' de regiones
otrora fértiles y de abundante caza tales como el Sahara y el desierto de
- Rajputana.

La};gggngzsfs_ffﬂig_§equia desde el punto de vista agrondmico es

considerable la cual estd influenciada por la falta de precisidn en el
campo del prondstico climitico. La deficiencia de agua es el factor que
mis limita la produccidn agricola y afin las plantas que crecen en suelos
muy hmedos como en el sur-este de Rusia pueden sufrir los efectos de la
sequia atmosférica (Hurd y Spratt,.1975).

De las ideas antes mencionadas se concluye que la evaluacidn de’las
reacciones generales de las plantas en medio seco y el estudio de los
mecanismos por los cuales las mismas toleran o evitan los efectous de la
deficiencia de agua son muy importamtes. Sin embargo, esas ‘investigaciones

presentan numerosas dificultades por lo que no es de extrafiar que la



literatura sobre la resistencia de las plantas a la sequia sea conside-
rable. Dentro de esa "inmensa masa de informacidén'' (Lange, 1975) se en-
cuentran trabajos que dan una visidn general sobre:
a- Relaciones planta-agua (Kozlowski, 1968, 1972, 1976; Levitt,
1956, 1972; Stout, 1976). |
b- Técnicas para medir las condiciones hidricas en las plantas

(Sullivan, 1971, Slavik, 1974)

A pesar de la gran cantidad de informacidn disponible, la resistencia
a la sequia (palabra usada en un sentido general) sigue siendo uno de los
problemas mayores en agricultura (Sullivan y Blum, 1970). Por ejemplo,
se sabe muy poco sobre las causas fisiolbgicas responsables de la dismi-
nucidn de la produccidn de granos durante los periodos secos (Boyer y
McPherson, 1975).
En el presente trabajo, el autor se propone de una manera prictica:
a- Presentar las dificultades asociadas con los estudios sobre la
resistencia a la sequia.
b- Definir las condiciones en las cuales se produce una deficiencia
hidrica.
c- Hacer un inventario y andlisis de los principales parametros para
estudiar la resistencia a sequia en las plantas.
d- Recomendar un modelo sindptico de evaluacidn del material vegetal
(sorgo y mijo en el presente caso), para reducir los inconvenientes
origipados por la gran complejidad del problema de la resistencia

a la sequia.

Todo conduce hacia una mejor comprensidn de la resistencia general a
la sequia tal como se entiende este fendmeno en las regiones expuestas a

temperaturas altas y condiciones deficientes de humedad en el suelo y en la

—deenR AL aan



1. PROBLEMAS INHERENTES A LOS ESTUDIOS SOBRE

LA RESISTENCIA A LA SEQUIA

1.1. Ausencia de un mecanismo universal de adaptacidn de las plantas a

la sequia y de un método polivalente de evaluaeidn

Para informarse sobre estos aspectos leer los trabajos de Henckel
(1964) y Sullivan (1971).

1.2. Imprecisidn de ciertos métodos o de ciertas experiencias de labo-

ratorio o de campo

En un experimento sobre resistencia a sequia parecia que un cuiti-
var de tabaco era m3s resistente a la sequia que otro, pero resultd que
el primero habia sido plantado a una densidad dos veces menor que el se-
gundo. Consecuentemente el primero tuvo mayor cantidad de agua disponi-
ble y parecia m&s resistente (Levitt, 1972).

Las fluctuaciones de las condiciones de campo hacen dificil e in-
cierto el desarrollo de métodos de seleccidn varietal (Wright; 1963).

1.3. Contradicciones en las opiniones de los autores

Gautreau (1966) ha revisado las opiniones contradictorias de los
investigadores sobre la importancia de las pruebas de germinacién efectua- '
das con los compuestos para producir tensidén osmdtica (manitol, sucrosa,
etc.). Buchinger (1930) por ejemplo considerd esa técnica como ﬁtii.para
la seleccidén de cultivares de trigo. Binz (1939) y Schmidt et al. (1940)
opinaron en forma contradictoria. Sin embargo, Gautreau (1967) sefiald

que enséyos con sucrosa sobre cultivares de mani (Arachis hypogaea L.)

coincidieron con el comportamiento de los mismos en el campo.



1.4. Especificidas y diversidad del ambiente

En las condiciones de Nebraska, el cultivar de sorgo 'C-42-Y'fué

m3s resistente a la sequia que el 'RS-610'. Lo contrario sucedid en

Israel (Bastinf 1977, comunicacidn personal).

1.5. Especifiéidad y diversidéd“del materialivegetal

Las partes econdmicas de las pisntas no son los . mismos drganos
para todas (hojas en el caso de plantas forrajeras, tallo para sorgo azu-
carero, grano para el sorgo deigrano). Las hojas inferiores tienden a
ser mas mesoﬁérficas que lés héjas sﬂpériores (que son mas xeromdrficas),
las primeras se encuentran mads cerca de la fuente de abastecimiento de
agua (Levitt, 1972).

Los cultivares de sorgo 'C-42-Y' y 'RS-626' se comportan de mane-
ra diferente para asegurar la supervivencia de su inflorescencia en medios
secos, 'C-42-Y' efectfia una translocacidn de la mayor parte de los pro-
ductos de la asimilacidén de las hojas hacia la panicula en desarrollo.
Por lo contrario, el cultivar "RS-626' los transloca mids bien hacia las
partes inferiores de la planta talgs como la parte basal del tallo y rai-
ces (Sullivan y Eastin, 1974). N

1.6. Variaciones en las reacciones de las plantas

Se dividid el proceso de deshidratacidn de las plantas en via de
adaptacidn a sequia en 2 partes: reaccidn y restitucidén. En la primera
fase se observa una disminucidn de la viscosidad del protoplasma seguida.
de un aumento en la segunda fase. Al tercer dia de iniciada la sequia,
la viscosidad protoplasmitica es mayor que la viscosidad original y el
proceso de adaptacidn a la sequia (''drought hardening') realmente se inicia

(Henckel, 196u4).

* Dr. J. D. Eastin, Fitofisidlogo, Universidad de Nebraska, Lincoln, Nebraska,
USA



Blum y Ebercon (1976) han observado un decrecimiento de la resis-
tencia a la desecacidn de genotipos de soréo con la edad, corroborandoc
asi los resultados de trabajos anteriores de Singh_gf_g}_(197u).

Es generalmente admitido que los cereales son m3s sensibles a la
sequia durante el desarrollo de las flores y la floracidén (Boyer ¥y

McPherson 1975).

1.7. Falta de correlacidn entre las propiedades de las plantas (drcught

traits) consideradas como asociadas con la resistencia a la sequia

Blun y Ebercon (1976) no han encontrado ninguna relacidn entre la
resistencia a la desecacidn y otras propiedades tales comq'acumulacién de
prolina libre, con el déficit hidrico (water stress) o con“la rehidrata-
cidn (recovery). El maiz y el mijo son muy resistentes al calor (Henckel,
1964, Sullivan y Eastin, 1974) perc medianamente resistentes a la deseca-
cidén (Sullivan, 1972). Todavia no.se ha pédido encontrar una correlacidn
completa entre las caracteristicas individuales de plantas y su resisten-
cia a la sequia para usarse como indices de su resistencia (Wright and
Streetman, 1960). |

1.8. Diferente importancia de las propiedades de las plantas asociadas

a su resistencia a la sequia en un ambiente determinado

Un ejemplo de esta situacidn es un sistema radical bien desarrolla-
do que es una ‘ventaja en ciertos casos y una desventaja en otros. Si las
reservas de agua son escasas o si la sequia es prolongada, un desarrollo
radicular grande puede poner en peligro la supervivencia de la planta.

1.9. Problemas debidos a caracteristicas anatdmicas o fisioldgicas

El cierre de los estomas reduce la transpiracidn y al mismo tiempo

la fotosintesis. Al reducirse la transpiracidn ocurre una elevacidn de



la temperatura de las hojas (en maiz y mijo) e incluso pueden ocurrir
quema.luras foliares. Una transpiracidn fuerte (pérdida de agua) puede
ser {til para enfriar los hojas.

Las plantas que ahorran el agua (water savers) pueden reducir inu-
tilmente su fotosintesis al cerrar los estomas de las hojas en ausencia
de sequia (Levitt, 1972).

La reduccidn de la transpiracidn por senectud o caidas de las
hojas reduce la actividad fotosintética de la planta.

La tolerancia a la sequia puede causar una suspensidn o un estan-
camiento del crecimiento. La existencia en las plantas de un mecanismo
de "escape“,"evas&ﬁn" (avoidance) o "fuga'" o de uno en que se asocian la
tolerancia y la evasidén es muy deseable (Sullivan, 1972). .

1.10. Tendencia de los investigadores a descuidar el estado hidrico de

la planta y poner mas atencidn al estado hidrico del suelo

Sobre este tema se encuentran opiniones interesantes en el trabajo
de Kramer (1959).

1.11. La gran complejidad del problema de la resistencia a la sequia:

pluralidad de genes, interaccidn de factores y otros aspectos-

Los caracteres asociados a los mecanismos de "evasidn' y de tole-
rancia a la desecacidn dependen de muchos genes, por lo tanto puede re-
sultar muy dificil descubrir métodos de seleccidn de cultivares (Brandreth,
1976).

La complejidad de la resistencia a la sequia de las plantas se ori-
gina por ¢l caricter inseparable de los factores siguientes: morfologia,
fisivlogia y bioquimica vegetales, condiciones del suelo y de la atmdsfera

(Wright y Streetman, 1960).



2. CONDICIONES QUE PRODUCEN DEFICIENCIAS HIDRICAS EN LAS PLANTAS

2.1. Tipos de deficiencia hidrica

Levitt (1972) ha enumerado las condiciones que pueden causar una
deficiencia hidrica: a) un desequilibrio entre la transpiracidén y la
absorcidn de agua por las raices expuestas a bajas temperaturas; b) una
desecacidn o deshidratacidn debida a heladaé; c) la séqdia; d)el calor;
e) la presidn osmética producida por sales disueltas en la solucidn del
suelo. - |

En ésta iltima categoria se podrian afiadir las presiones producidas
por éompuestbé‘no salinds como manitol, glicol polietilénico (PEG), etc.
La e#presién "sequié fisioldgica™ utilizadas por'priﬁgré_vez al comienzo
de este éiglo sirve para definir el efecto en laé plaﬁtas de la presidn
osmbtica alta en la solucidn en que esfan las raices (Wilsie, 1961).

Wesselius y Brouwer (1972) han producido déficit hidrico én el
mafz de tres maneras: a) desecando el suelo de las macetaé que ilevan
las“pléntés; b) percolando el suelo varias veces con NaCl y c) enfriando
al medio radical en un baﬁo frio.

De una manera general se puede decir que las diferentes cond1c1ones
que causan un déficit hidrico en la planta:pravocan ‘sintomas generales ‘tales
como perturbacidn de la sintesis de las proteinas, destruccidn o disminu-
ciéﬁbde la tasa dé produccidn de las proteinas’existentes y acumulacidn
de broductbs tdéxicos. Las plantés adaptadas a bajas temperaturas, al
calor y'é ié sequia presentan ciertas analogias metabdlicas como por ejem-_

plo acumulacidén de prolina.



Los dafios causados por un déficit hidrico varian con la intensidad
de dicho déficit como lo indican los Cuadros 1y 2.%

Existen otras formas de relacioﬁés entre los'diferenteé tipéé ée
déficit hidrico como por ejemplo las condiciones anormales de baja hu-
medad del suelo (sequia comfin) pueden causar adaptacidn a la héiéda
(Levitt, 1956, CHEN, et al, 1975) o pueden también aumentar la resisten-
cia al calor (termotolerancia).

2.2. Conceptos de la resistencia a la sequia

2.2.1. Definiciones de la sequia

Al hablar de sequia se supone que existe una condicidn de
la atm8sfera y/o del suelo que impide a la planta conseguir un abaste-
cimiento suficiente de agua para su buep funcionamiento (Miller, 1938).

fqr sequia a nivel de campo puede entenderse también como un perio-
do de 15 dias o m&s sin lluvia mesurable; la duracidn de ese periodo te-
niendo soiamente una importancia cualitativa, (May y Milthorpe, 1962).
La sequia en estas ﬁondiciones se produce cuando la humedéd del suelo
se agota hasta alcaﬁzar el punto de marchitez (Chang, 1968).

Estas definiciones corresponden a la opinidn peneral de los agrdno-
mos tienen de la sequia. Ya se ha visto (seccidén 2.1.) que se pueden
abarcar, bajo este término otras formas de producir déficit hidrico.

2.2.2. Definiciones de la resistencia a la sequia

La resistencia a la sequia habia sido antiguaﬁente.asociada
al xerofitismb y al xeromorfismo. Ahtiguas ideas consideréban la pérdi-
da de agua como "factor primerio" (Wilsie, 1961). 4Como lo ha demostr%do
Levitt (1972), entre los xerdfitos existén ahorradéres de ;gua ("Water

savers'"), y también gastadores de zua ('"Water spenders").

% Ver apéndice para cuadros y figuras



Los detalles que se indican a continuacidn permiten tener una idea
general del fendmeno de lav?esistencia a la sequia y al mismo tiempo de
su complejidad. Es necesario:saﬁalar que las diferencias presentadas a
continuacidn no son rigidas.

a. Opiniones asociadas al xerofitismo (morfoldgico o fisioldgico).
La resistencia a la sequia implica la posesidn de caracteristicas morfo-
ldgicas y/o fisioldgicas permitiendo a la planta aguantar la sequia y a
veces el calor intenso y la radiacidn asi como los vientos violentos,
los dafivs de tormentas de arena y de ,Llos sirocos.. Dentro de las caracte-
risticas xerofiticas morfoldgicas y fisioldgicas hay que incluir:

Achicamiento de las células (incluso las de los estomas)
Aumento de espesor devlas paredes celulares

Desarrollo acentuado del mesdfilo en empalizada

Aumento del nfmero de los estomas y de los haces vasculares.
Presidn osmbdtica del jugo celular mis alta que la de los mesoO-
fitos '(Oppenheime.x), 1961).

Martin (1930), basé@ndose en esas opiniones considerd el sorgo més
resistente a la sequia que el malz; las diferencias mds importantes entre
las dos plantas se encuentran al nivel de la epidermis (presencia en el
sorgo de uné'capa de cera).

b. Opiniones basadés iinicamente sobre la capacidad de resistir
a la desecacidn.

En trabajos sobre las raices de Bromus inermus Leyss., se consi-

derd la resistencia a la sequia como la capacidad de prevenir y de

aguantar la desecacidén (Wright y Streetman, 1960). Para Wilsie (1961),
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la verdadera resistencia a la sequia depende principalmente del grado
de desecacidn que el protoplasma de una planta puede soportar.

c. Opiniones basadas sobre los mecanismos de evasién“(“évoidance"),
y/o de resistencia, y/o de tolerancia.

Cabe mencionar como guia sobre este tema los trabajos de Shantz
(1927), de Levitt (1956, 1972), de May y Milthorpe (1962) y de Krochko

y Bewley (1975).

Como ilustracidn se pueden mencionar las ideas de loé cuatro pri-
meros autores. Shantz (1927) y May y Milthorpe (1962) tienen una opi-
nidn casi idéntica de la resistencia a la sequia. Shantz (1927) por'
otra parte reconocid las categorias siguientes:

Escape o fuga a la sequia (drought escaping)

Evasidn a la sequia (drought evading)

Tolerancia a la sequia (drought enduring)

Resistencia a la sequia (drought resistant)

May y Milthorpe (1962) reconocid las siguientéé catégérias:

Escape o fuga de la sequia (drought escape)

Tolerancia a la sequia (drought endurancé)

El mecanismo de éséape a la sequia existe cuando la planta logra
terminar su ciclo antes de ser expuesta a una sequia grave. Es el caso
del trigo en Australia e India.

El mecanismo '"tolerancia" puede existir con una concentracidn baja
o alta de agua "interna" (en la planta). En el primer caso, es sindnimo

de resistencia a la desecacidn.



11

Los mecanismos "evasidén" y "resistencia" implican un ahorro del
agua. Ademds, este Gltimo aspecto supone una exploracidn del suelo seco
por raices eficientes.

Levitt (1956, 1972) estima que la resistencia a la sequia ©std re-
lacionada al meggnismo de evasidn o al de tolerancia. Esta corresponde
al valor en porcentaje en que la humedad relativa letal es inferior a
la humedad relativa en equilibrio con el jugo celular de la planta
turgente. Es el déficit hidrico que es suficiente para matar al 50% de
las cédulas gerun tejido:

Rd (resistencia a la sequia)= ¥, 50 = Td (tolerancia a la sequia)x-

Ad 50 ("fuga critica" a la sequia).

d. Opiniones universales
La resistencia a la sequia es el resultado de la accidn compleja
de muchas caracteristicas morfoldgicas, fisioldgicas y bioquimicas. Pocas
veces se hace una distincidn entre la resistencia de calor y la resistencia
a la sequia ya que la deficiencia en agua en condiciones naturales viene
acompafiadas generalmente por temperaturas altas (Sullivan, 1976). Este
autor y varios otros han adoptado la posicidn de Levitt (1956, 1972).

Otros autores que no establecen diferencias entre la resistencia al
calor y la resistencia a la sequia son: Heyne ¥y Laude (1940); Julander
(1945); Kaloyereas (1958); Henckel (1964); Williams et al (1967) y
Mishra et al (1968).

Henckel (1964), no obstante admite que la resistencia a la sequia
no estid siempre asociada a la resistencia al calor. Se basa sobre el hecho
que los cactos (las m&s termoresistentes entre las plantas floriferas

segln Iljin, 1957), no aguantan la deshidratacidn.
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A la luz de todas esas observaciones, es prudente considerar la
resistencia a la sequia como un fendmeno complejo, bolifaéético. ‘ Por eSta‘
razdn, numerosos autores basan el estudio de este fendmeno sobre mis de
un aspecto. El crédito de que disfrutaba el xerofitismo parece que ha
decaido. Williams et al (1967) estén de acuerdo con la opinidn seglin
la cual se logra muy poco éxito al seleccionar las plantas a partir de
caracteristicas morfoldgicas. Hurd (1975) opina lo mismo, considerando
como académicas las investigaciones que tienden a asociar caracteres dej
las plantas a la resistencia a la sequia, a comparar las xerdfitas con

las mesdfitas o las especies entre si.
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3. PARAMETROS DE EVALUACION E INDICADORES DE LA RESISTENCIA A LA SEQUIA

3.1. Generalidades

Los aspectos de las plantas que algunos autores consideran impor-

tantes para evaluar la resistencia a la sequia varian mucho.

Sullivan (1971) escogid los siguientes criterios:

a)

b)

c)

Mantenimiento de un alto potencial hidrico en la planta
Mecanismo estomatal con resistencia a la difusién del vapor

de agua, y

Tolerancia al calor y a la desecacidn

Hurd (1975) presenta una lista que &l estima aun incompleta de 8

aspectos

a)

b)

c)
d)

e)

f)
g)
h)

La

con la resistencia a la sequia:

Tipo de desarrollo de la raiz y sus relaciones con la absorcién
del agua

Influencia de ia séqﬁia Sébre.el pofencial hidrico y la foto-
sintesis

Comportemiento estomatal y-transpiracidn

Tipos de sistema foliar y sus ralaciones con la transpiracién
Relaciones entre ritmos de crecimiento y fases de desarrollo
de las plantas

Almacenamiento de los productos derivados de la fotosintesis
Capacidad de tolerar una desecacifén fuerte

Naturaleza bioquimica del protoplasma y tensidn de succién

diversidad de los aspectos mencionados por los dqs'autOres refle-

ja la dificultad de evaluar la resistencia a la sequia a partir de un solo

parémetro.
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No se debe olvidar que las propiedades asociadas a la resistencia de una
planta a la sequia no tienen la misma importancia en una regidn dada.

3.2. Parémetros - indices

Disociar los factores que influyen sobre la resistencia a la sequia
de las plantas no es facil. La resistencia a la sequia es el resultado
de la asociacidn compleja de muchas caracteristicas morfoldgicas, fisio-
l6gicas y bioquimicas y es dudoso que uno solo de los criterios sea
adecuado para seleccionar los genotipos resistentes a la sequia (Sullivan

y Ross, 13977). Para presentar la informacidén en una forma sencilla,
se tratard de agrupar los parémetros e .indicadores bajo ciertos crite-
rios, evitando en lo posible duplicar la informacidn.

3.2.1. Estado hidrico de las plantas, estado térmico o reacciones

al calor

Peso fresco - Peso seco #

: x 100
Peso fresco o

a) Contenido de agua (%) =
El contenido de agua de constitucidn (''bound water''), expresa-
do en g de agua/g de materia seca, es uno de los parémetros me-

tabdlicos que se asocian a la resistencia de las plantas a la

sequia (Calvert, 1935, Granfield, 1943).

b) Contenido relativo de agua =

Peso fresco al muestreo - Peso seco

x 100
Peso fresco a saturacidn - Peso seco
c) Déficit de Peso fresco a Peso fresco al
saturacidn hidrica _ saturacidn ~ muestreo % 100
Peso fresco - Peso seco iuT

* A temperatura entre 75 y 105°C hasta peso constante

(D

(11)

(111)
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d) Potencial hidrico ¢y KT n B (1IV)

(= tensién de succién, v Po
déficit de presidn de
difusidn)

-
(1]

constante de gas ideal=0.082 1l/atm
T= temperatura absoluta

V= volumen molal parcial del agua=
0.018 1

|9

A humedad relativa

)

El potenéial hidrico es medido por medio de psicrémétbos, psi-
crémetros-higrémetros (en partés de plantas.y en suelos). La
bomba de presidn (SCHOLANDER et al, 1965) es ‘mds bien un instru-
mento de campo, que permite medir el potencial del agua de los
tej&dbé préximos a losvasos (de hojas, de tallos, de ramas) gra-

cias a la ecuacidn siguiente:

L g N o V)
P = presidn obtenida con el aparato
yw = potencial dei agua de los tejidos o de las cé&lulas
(w = agua)
¥s = potencial osmdtico de la savia, préximo a cero

(s = savia)
El material vegetal se encuentra dentro de la c@mara de presidn.

El potencial hidrico (¢) se define a veces por la ecuacidn:

(V1)

¥ = potencial osmStico de la savia
j¢m= potencial matrical

wp= potencial de turgor (papel importante en el crecimiento)



e)

£)
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Potencial hidrico (y) critico (hojas) = Potencial hidrico (y)
al cual se consigue 50% de supervivencia
(rehidratacidn) del tejido vegetal

El potencial hidrico (y) es generalmente expresado en bares o

atmdsferas

Grado de suculencia =_contenido de agua (g) (VII)

en hojas Area (dm?)

Tolerancia a la desecacién = 100 - _100-B . % de dafios (VIII)

(método de discos foliares 100-A
y conductividad eléctrica)

C
Ct

A = x 100

C= Conductividad dgl liquido en que se encuentran discos
de hojas de plantas testigo que no se sometieron a al-
tas temperaturas

Ct= Conductividad del liquido con ;os discos de hojas de
plantas testigo cuyas éélulas se murieron por accién

de temperatura (85C)

_T
Bfth— x 100

T= Conductividad del 1liquido en que se encuentran discos
de hojas de plantas tratadas que no se sometieron a
altas temperaturas (solucidén donde flotan los discos
contiene desecante) )

Tt= Conductividad del liquido con discos de hojas de plan-

tas tratadas cuyas células se murieron por accién de

temperaturas (85C)



7)

h)

17

El PEG (glicol polietiléniéo) que lleva también el nom-
bre comercial de Carbowax puede ser utilizado como dese-
cante en la solucién donde flotan los discos de hojas.

La misma férmula es utilizada para determinar la toleran-

cia al calor. El tratamiento ‘cérmico consiste entonces

en someter tubos, conteniendo agua deionizada y los dis-

cos al calor de un bafic de 48C (IX). El método utiliza-
do en VIII y IX es considerado como mé&s préctico‘que los
que'requiefen el uso de plahtas enteras comb log descri-
tos por Julander, 1945; Williams et al, 1967.; K;ilen y
Andrew, 1969. En el capitulé 4 se da més iﬁformaci6n so-
bre VIII y IX.

Sullivan (1972) considera 3 niveles en la tolerancia al
cdlor: alto, mediano y bajo, dependiendo de las tempera-
turas que causan 50% de dafios a los tejidos. Estas son
de 49C o m8s, u?C a 48,9C y 46,90 O menos respecfivamen-
te, para los diferentes niveles. |

Indice de estabilidad de la clorofila. Este ée obtiéne

)

de la diferencia entre el poréentaje de transmisién de
. . L T .
luz obtenido a través de un filtrado de clorbfila{de ho-
jas sometidas al calor y el porcentaje obtenido céﬁ ell
filtrado de hojas testigo. o (*i
Capacidad de germinar en presencia de agentes osmbticos.
(XI)
Esta es la capacidad de germinar en.liquidos acuosos de

productos que puros o en solucién desarrollan présionés
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osmdticas elevadas como manitol, sucrosa, PEG, etc; es-
te Gltimo producto es considerado como el mejor por cier-
tos autores. Como referencia se pueden mencionar los
trabajos de Uhvits (1946), Repp ¥ Killian (1956),
Parmar y Moore (1966) y (1968), Gautreau (1966),

Salvik (1974), Hadas (1976), y Saint-Clair (1976).

En lo que se refiere al contenido de agua en los tejidos, existe

una controversia. Seglin ciertos autores (Weatherle&, 1959; Barrs, 1968,
Sullivan, 1971) consideran que ese parimetro es poco (til, siendo més
importante la turgencia relativa (Sullivan, 1971), pero segn otros es
un ;riterio Gitil para comparar especies o cultivares desde el punto de
vista de la resistencia a la sequia. Martin (1930) hizo notar que las
plantas y los tejidos de mafz se desecaban mds r&pidamente que los del
sérgo, y en este ﬁltimo éaéo se notaron diferencias entre el cultivar
'Standard Feterita' por un iado y 'Dwarf Yellow Mildé' con 'Dawn Kafir'
por el ofro. Hurd (1976) explica la posibilidad de que el contenido de a-
gua podria ser mds Gtil que el dé&ficit de saturacibén (III).

| La medida del potencial del agua ¢ (IV) se hizo m&s familiar a los
investigadores. Este es generalmente reconocido como un indice itil de
déficit hidrico de plantas y las medidas de ese pér&metro pueden jugar
un papel importante en la seleccidn para la resistencia a la sequia
(Hurd, 1975). Sin embargo cabe destacar que esos investigadopes previe-
nen contra una sobreestimacidn de la importancia del potencial hidrico
¥. Kaul (1976) pensd que la medida de ¢ no fue préctica cuando se tratd

de hacer selecciones dentro de un material genético numeroso. Clark y
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Hiler (1973) estiman que los valores de y reflejan mejor el déficit hi-
drico durant;'éi ﬁ;;iddo vegetativo que durante el reproductivo. Brady
et al. t1974) no han(encontrado ninguna diferencia de esa indole. Boyer

Y McPherson (1975) sefialaron que incluso tan valores altos de y (caso
de hojaé que recuperan su turgescencia merced al riego), el ritmo de la
fotosiﬁtésis puede permanecer anormal.

“Laé relaciones entre el contenido en agua relativo y ¢, y entre el
déficit de saturacidn y ¢ son mostrados en figuras 1 y 2. Se puede con-
siderar que un pequefio aumento del déficit de saturacidn por unidad de
disminucidn de Y es considerado como asociado a la resistencia a la se-
quia (Blum, 1974).

Sullivan (1976) ha hallado que los resultados experimentales obte-
nidbs con la pruebé sobre la tolerancia al calor son compatibles con los
que son derivados del cllculo del indice de estabilidad de la clorofila
(IEC) (cuadro 3). .

Referencias generales sobre estado hidrico de plantas y reacciones
al calor: Weatherley (1950), Spanner (1951), Richards y Ogata (1958),
Barrs y Weatherley (1962),Scholandéﬁ*g;_g;_(1965), Sullivan et al
(1968), Sullivan (1971), ﬁevitt (1972), Meyer .y Boyer (1972), Neumann

et al (1974) Campbell et al (1973), Slavik (1974).

3.2.2. Fisiologfa, metabolismo, crecimiénto y desarrollo en general

a) Comportamiento de los estomas:

El estado hidrico de las hojas, las condiciones ambientales
(luz, temperatura, etc) las hormonas (el &cido abscisico prin-

cipalmente, el &cido fasé&ico), &cidos orginicos y el ion Kt
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son factores que influyen sobre la apertura de los estomas. Es-
tos a su vez, tienen una influencia directa sobré la fotosinte-
sis (fijacibn de 002), la respiracién (emisién de C02) & la trans-
piracidn (pérdida de agua por la plénta). La fijacidén no esto-
mética de CO2 y el control no est§m&tico de la transpiracidn son
generalmente considerados como féﬁéﬁénos de importancia solamen-
te en casos particulares.

La medida de la resistencia a‘la difusidén del vapor de agua
(efectuada con un pordmetro y expresada en seg/cm) da una indi-
cacidn satisfactoria del grado de abertura estomética. Cuanto
mis alto el valor, menos abiertos estin los estomas. El déficit
hidrico en 1é planta es responsable del proceso del cierre de
les estomas cuando las otras condféiones son Sptimas. Ese efec-
to es utilizado para estudiar las plantas desde el punto de vis-
ta de su resistencia a la sequia. S&nchez-Diaz et al. (1969)

y S&nchez-Diaz y Kramer (1971) han hallado que durante el de-
secamiento del suelo; los estomas del mafz se cierran bajo valo-
res de Y superiores a los que han causado el mismo efecto en el
sorgo. Es decir que el sorgo cierra sus estomas bajo un déficit
hidrico mayor que el que iﬁducebel cierre de los estcmas en el
maiz.

Otros autores asocian Intimamente abertura estomitica y resis-
tencia a la sequia. La resistencia a la sequia del sorgo (y

de algunos cultivares de maiz y de mani) estd asociada a la
habilidad de los estomas de volver a funcionar después de una

sequia y de asegurar asi altas tasas de fotosintesis (May y
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Milthorpe, 1962).

La determinacidn de la tasa de fotosintesis bajo un déficit hidri-
co constituye una segunda posibilidad para los investigadores interesa-
dos en la resistencia a la sequia. Se atribuye generalmente la disminu-
cidén de la tasa de fotosintesis que se observa en las plantas en presen-
cia de la sequia a un aumento en la resistencia a la difusién del Co,.

La influencia de la sequia sobre el sistema enzimdtico de la fotosin-
tesis es un tdpico controversial. (Sullivan y Eastin, 1974).

Ademis de los métodos tradicionales de medida de la fotosintesis,
se han desarrollado ctros para facilitar la comparacidn intervarietal.
Por ejemplo, Blum y Sullivan (1972) utilizan segmentos foliares bara
comparar la fotosintesis (expresada en ml 0, producido/h/cmz) entre'geno-
tipos de sorgo expue=tos a diferentes niveles de déficit de saturacidn
de humedad en el aire. Dedio et al. (1976) han hallado que el uso del

"respirométro diferencial"y el empleo de 14CO constituye una buena

2
técnica de seleccidn de cultivares de trigo.

En el caso del trigo, se considera la fotosintesis de la hojé‘de‘ié
espiga ("flag leaf") como un buen indicador del rendimiento futuro en
grano (Kaul, 1974). Las hojas superiores del sorgo y del mijo juegaﬁ
un papel importante en el almacenamiento de las reservas en los'gfanos;

Boyer y McPherson (1975) sefialaron la importancia de la translo-
cacién de los productos de la fotosintesis en los estudios sébre‘lamée;
quia. Hicieron también observar que el alargamiento célular es la acti-
vidad mds importante el periodo vegetativo de los cereales y qﬁe la fo-

tosintesis afecta mds la produccidn de los granos durante el periodo re-

productivo.
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La respiracién es también afectada por la sequia. Como este procé;’
so se caracteriza por utilizar los productos de la fotosintesis, en de-
sequilibrio entre fotosintesis y respiracién puede acusar el debilitamien-
to e incluso la muerte de la planta si la respiracibn es excesiva en re-
lacién a la fotosintesis.

Pueden existir diferencias varietales en actividad respiratoria ba-
jo el efecto de la sequia. Refiriéndose a la literatura, May vy
Milthorpe (1962) determinaron que anomalias en el lado decl sistema ADP-

ATP provocaron un aumento de la cantidad de CO, emitido (sin fosforila-

2
cibn exidativa), seguido de una baja debido a una reduccibén en la forma-
cién de fosfatos (de hexosa). Seglin opinién de Kaul (1967), Gates y
Bonner (1959) sin embargo no encontraron diferencias en la incorporacibn
de 32p en los &cidos nucléicos entre plantas padeciendo de sequia y sus
testigos respectivos. Se cree generalmente que la respiracidn es menos
afectada que la fotosintesis por la sequia.

La transpiracibén es también otro fendmeno que est8 asociado a la
abertura de los estomas. La transpiracidn cuticular puede ser importan-
te ya que en ciertos casos puede representar una cuarta parte de la tfans;
piracibn total (Oppenheier, 1961). Adem&s, la presencia de una capa dé
cera (Martin, 1930) y -defilamentos: cerosos (S&nchez-Diaz et al., méyor
resistencia a la sequia. MA&s evidencia de esa contribucibn de la cera
se siguid con un amento de 40% en la transpiracién foliar como consecuen-
cia de la desaparicidn de la capa protectora (S&nchez-Diaz gz_gi,vlng).

El estudio de la economia del agua por las plantas puede tener menos
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importancia que lo que se supone en lo que se refiere a la resistencia

a la sequia. En efecto hay plantas que enfrian sus hojas mediante una
transpiracidn activa y evitan asi quemarse por el calor; es un mecanis-
mo de evasidn (avoidance). Ademis, se encuentran plantas 'gastadoras

de agua" ("water spenders") incluso entre las xerdfitas (Levitt, 1972).
Por sﬁpuesfb, una planta que ahorra el agua y evita o disminuye al mis-
mo tiempo los efectos de probiehas hidricos o térmicos, tiene una gran
ventaja sobre cualquiera que. sea menos eficiente. Se sabe también que el
enfrigmiento por transpiracién forma parte de los mecanismoa mds intere-
santes de la termoresistencia. Aunque la transpiracidn es influenciada
por la sequia osmbtica de los tejidos, no se puede considerar ese Glti-
mo aspecto como un criterio indispensable para la resistencia d la se--

quia «(I1jin, 1957).

b). Fdrmulas asociadas con la transpiracidn

b.1. Potencial hidrico tetal (yt) en un

punto P de una planta que transpi-
f

ra .
P
vt = ¢ suelo + Yg + EJd; - R, (XI11)
¥ suelo = potencial del agua del suelo
ve = componente hidrostitico de
sravedad (gravitacidn)

P

L Ji.Ri = producto de los "flujos" par-
S

ciales (del suelo s al punto
P) Ji y de las resistencias

parciales Ri a lo largo del
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sistema de transporte de agua
por: las raices, los tallos,
las ramas, siendo el flujo 1li-
quido en los tallos medido
por el método magnetohidrodi-

némico (Lange, 1975).

b.2. Ad (evasidn a la sequia) = Yo - ve. ., Ve

Yo - yp ¥p (XIII)
Yo = ¢ a saturacién |
e = ¢ del medio ambiente
Yyp = ¢ de la planta al estado esta-
Yo - Ye = ¢ potencial de absorcidn gie

agua al estado estable (absor-

c¢idn = transpiracidn)

Yo - yYp = baja en el estado estable por
debajo del estado de satura-
cidn (Levitt, 1972)

b.3. P (produccién de materia seca en g)

P = MWE 1 (XIV)
W = transpiracidn (Kg

E = evaporacidén mm/dia

M = constante, especifica para

cada planta(de Wit, 1958)

b.4, Coeficiente de transpiracidn
(CT) = agua utilizada/materia seca pro-

ducida (xv)



25

b.5. Eficiencia de la transpiracidn
= materia seca producida/agua

utilizada - (XVI)

b.6. Tasa de transpiracidn eliminacidén neta de vapor de

agua/tiempo/absorcidn neta de
CO2

CT x 1.5 (la materia seca pro-

ducida por la fotosintesis sien-
do igual al peso de CO2 absor--
bido x 0.67) (XVII)
“*b.7. Eficiencia fotosintética e
hidrica= Cantidad de CO, absorbido/uni-
dad de agua transpirada

(Bjorkman y Beery, 1973)
(XVIII)

c). 'Indicadores metabdlicos

Entre los indicadores metabdlicos (llemados también bioldgi-

'
L

cos o fisioquimicos) de la resistencia a la sequia encontra-

dos en la literatura, conviene mencionar los siguientes:

J

los azficares; los &cidos nuclé&icos (RNA y DNA); las proteinas;

la prolina; la reductasa de NOS' y el &cido abscisico.

Varios autores han encontrado una acumulacidn de azficares en plan-
tas sometidas a déficit hidrico (I1jin, 1957; Wright y Streetman,
1960; Levitt, 1972; Wesselius y Brouwer, 1972). En el casc de dos
cultivos de arroz, se observd que diferencias en sus concentraciones en

azficares estaban realcionadas con su diferente comportamiento frente a
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la sequia (Levitt, 1972).

En el estado actual de las investigaciones, es dificil decir que
la presencia de los azficares es un indice infalible de la resistencia a
la sequia ya que la opinién de los investigadores sobre este tema es muy
variable.

El contenido en RNA y DNA de las plantas disminuye generalmente ba-
jo sequia. Como esos &cidos juegan un papel importante en el crecimien-
to (formacidn de protefnas, divisidn celular), es normal que se les aso-
cie a la resistencia a la sequia. La actividad de la RNAasa es también
estudiada en funcidn de esa caracteristica. Cambios en las relaciones
entre los nuclebtidos han sido notados bajo sequia.  Es itil sefialar que
la disminucién del RNA debida a la sequia no es general. West (1962) se-
flalé mds bien un incremento de ese &cido y el contenido de nucleétidos
y de proteinas en condiciones de sequia.

Otras referencias en relacién a este tema son: Sttute y Todd
(1968), Salisbury y Ross (1969); Meyer y Boyer (1972); Brandle et al
(1973).

El contenido en proteinas y su estabilidad han sido objetos de estu-
dios en que se ha intentado asociér esos aspectos con la resistencia a
la seduia. En la literatura se esti acumulando evidencia de una baja del
contenido de proteinas bajo condiciones anormales de agua o de calor.

En los estudios se toman en cuenta a veces los lazos S-S (o SH) de las
protefnas. Sullivan y Kinbacher (1967) encontraron que los lazos- S-S
de la carbosidismutasa extraida de las hojas del frijol "tepary" (termo-
tolerante) habian modificado su posicién durante el proceso de adapta-

cibén al calor. La ruptura de esos lazos redujo la termoresistencia de
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las plantas. Referencias adicionales sobre este tema son: Gaff, 966;
Sullivan y Eastin, 1974; Stc t, 1976. |

Un incremento detectable del contenido de prolina en plantas some-
tidas a déficit hidrico (naranjo, cet .da, %rigo, So;go y so&a) “a sido
encontrado por numerosos autores. La brotéélisis y también la formacifin
'de novo' de ese amino&cido explican en parte ese fenbmeno. Es posible
detectar ﬁna aéhmulacién de 200 veces m8s prolina en tejidos deshidra-
tados de sorgo que en tejidos que no han sido sometidos a déficit hidri-
co. La existencia de correlacidn entre acumulacidn y condiciones de
sequia permite considemar la prolina como una fuente de engrgia respi-
ratoria. Coﬁo es el caso con la mayoria de los aspectos abarcados en
el presente estudio, la importancia de la prblina como indicédora de
la resistencia a la sequia es tépico de controversia. Se ﬁuede obte-
ner informacién detallada sobre la prolina en relacibn a la resisten~
cia a la sequia en Barnett y Naylar (1966); Lange (1975); Blum y
Ebercon (1976); Sullivan y Ross (i977).

Boyer y McPherson (1975) explicaron la importancia de ﬁna disminu-
cidén del nivel de la reducfada del Nos’ bajo sequia de la manera siguien-
te: la encima es un indicador de la sintesis de las proteinas en la
planta y es el pfimer compuesto a ser comprometido en la redﬁ;cién del
Nba-.y éu incorporacién a las proteinas en forma de amina.“>Re§ulta que
una falla en el sistema enziméticé a ese nivel contribuye a empobrecgr
el grano (de los cereales) en productos nitrogenados. Concluyeﬁjlos
autores que éon necesario; més invéstigédores antes que se puédé decir
que la seleccidn por la obteﬁcién de una actividad ihportante de la re-

ductasa de NOa' y de un alto contenido de proteinas vegetales se traduzca
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en una alta cantidad de protefnas en los granos de ciertas plantas.

Cabe sefialar aquia que la enzima puede perder actividad bajo ciertas con-
diciones de luz. Bardzik et al (1971) y Deckard y Busch (1978) comen-
tan en sus trabajos aspectos relacionados con este tema.

Hay una correlacién entre el aumento del contenido en &cido absci-
sico (ABA) y la acumulacidén de la prolina (libre) en las hojas (Lange,
1975). El ABA reduce la permeabilidad de las raices y reduce la trans-
piracién al rpovocar el cierre de los estomas. Estas propiedades juntas
al hecho de que se acumula en las plantas expuestas a la sequia expli-
can la asociacidén de este &cido con la resistencia a la sequia.

Es f4cil observar (Cuadro 4) que el cultivar 'Latente' tiene més
ABA que los cultivares europeos 'Anjou 210' y 'LG11' incluso al nivel
de los testigos. Por otra parte se puede sefialar que en condiciones
adversas de humedad, se produce una acumulacidn sensible de ABA en las
hojas., E1l mismo fendmeno Se produce en otras plantas como el tomate-
(Stocker, 1961).

'Auﬁque no es necesario mencionar otra vez las complicaciones fisio-
légicas que causa el cierre de los estomas, es itil sefialar que el alto
contenido en ABA inducido por condiciones anormales de agua o de calor:
no es un indicador que satisface a todos los investigadores. Lo mismo
ocurre con los demds indicadores metab8licos por eso Sullivan y Ross
(1977) opinén que actualmente no se conocen respuestas definitivas de
esas reacciones bioquimicas que se podrian_cpnsiderar como Gtiles en
la seleccidn de genotipos de plantas péra resistencia a la desecacidn

y al calor.
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d). Crecimiento vegetativo y reproductivo (Rendimiento)

Bajo este téplco se colocan parémetros como la tasa relativa
de crecimiento, la produccidn de materia seca, el crecimiento reproductl-
vo y el rendimiento.

e i e s e e s *
d.1. Tasa relativa de crecimiento (TRC)

La importancia de la determinacién de 1avTRC en. periodos de
sequia est8 asociada a la posibilidad de detectar con ese parémetro el
mecanismo llamado "evasién de la sequia" ("drought escape"), una forma
de evitar la sequia. En efecto, la supervivencia de una planta a un
periodo de sequia es fitil siempre y cuando éermita asegurar una cosecha.
Es infitil si la planta por una razén u otra (falta de lluvias después
de la supervivencia por.ejemplo) no vuelve a encontrar las condiciones
neceserias para terminar su ciclo. Los fitomejoradores y los grdnomos
saben desde hace mucho tiempo que la posibilidad de madurar antes que
ocurra una sequia larga es sin duda la caracteristica m8s importante
para que las plantas puedan evitar el efecto de la sequia, (trigo por
ejemplo) en &reas como el Sur de Australia y las llanuras de India (May

y Milthorpe, 1962).
La tasa relativa de crecimiento se calcula de la manera siguiente:

loge P2 - loge P1
t -t

TRC=

(XIX)
2. 1

base de los logaritmos neperianos

o
"

P1 y P2 = Pesos secos para el tiempo t1 y el tiempo t2, respectivamente

La férmula es derivada de la ley de interés compuesto de Blachman
(1919). La originalidad de la medida de la TRC (en relacidn con los

métodos mds directos) se debe al hecho gue permite comparar la eficiencia

* Llamado tambiédn intensidad de crecimiento relativo (ICR)
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del crecimiento de plantas de tamafio diferente (Friend, 1965). Comen-
tarios detallados sobre la utilidad de este pardmetro -2 presenta en

el trabajo de Saint-Clair (1972).

d.2. Produccidn de materia seca

Las relaciones de este parfmetro con la resistencia 1la
sequia involucran fendmenos relacionados con la fotosinteéis,la respi-
racidn y la transpiracién ya comentados. Como la respiracidn se reali-
za a expensas de los productos de la fotosintesis;es légic6 que énAbe-
riodos de seqiia, se de unaiiportancia particular a la produccidn de
materia seca o a los cambios en este parfmetro.

I1jin (1957), sefiald que contrariamente a la mayoria de las plan-
tas xerdfitas, las hidrdfitas y las mes6fitas estén sujetas a una acti-
vidad respiratoria superior a la normal en caso de marchitamiento. Las
pérdidas en porcentaje de materia seca durante 24 horas pueden ser es-
timadas en 6% y 11% para xerdfitas y mesdfitas respectivamente. El au-
tor concluyd en que la respiracidn es un factor muy importante en la
produccidn vegetal, ya que las pérdidas diarias pueden alcanzar 500 kg
o més por una cantidad de materia seca de 10 Ton/ha. Comparaciones de
este parfmetro entre plantas de la misma especies o de eépecies diferen-
tes es de gran utilidad. Las disminuciones de rendimiento pueden ser
mucho mds importantes que las pérdidas en materia seca, como es el ca-

so con el maiz (Boyer y McPherson, 1975).

d.3. Crecimiento reproductivo (Rendimiento)

Al hablar de crecimiento reproductivo en el presente contex-

to se debe entender el estado critico de floracidn de las plantas y de
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los cereales en particular. En el caso del sorgo por ejemplo, la plan-
ta es mis sensible durante él'periodo iniciécién flofal - antesis
(Doggett, 1970; Ross y Webster, 1970; Sullivan, 1972), ocurriendo

lo mismo con el maiz. En el caso del girasol, la sequia tiere un e-
fecto particularmente severo durante 20 dfas antes y 20 después de la
floracién (Robelin, 1967). La floracidén es tambi&n un periodo critico |
para los-ffijoles enanos (Phaseofus vulgarnis L.), sin embargo el comien-
zo y el fin del perfodo vegetativo son también &pocas criticas (Stocker,
1974).

En el caso de la vepgetacidn de una sabana del Sahgl, la sequia
afecta la floracidn de 1as especies leﬁosas,vprincipalmente en lo.que
se refiere a la fecha de apafiéién de las yemas florales y a la dura-
cidén del periodo de floracion (Péupon, 1976).

Las observaciones antes mencionadas son generalmente obtenidas en
funcién de la cosecha de la pafte econdmica de la planta. Existen tam-
bién parémetros de evaluacidn de la fesistencia a la sequia que toman
en cuenta directamente el réndimiento.

Williams et al. (1967) establecieron una relacidn entre el peso
de las mazorcas sin bracteas de las plantas de maiz sometidas a la
sequia y el de las mazorcas de los testigos:

Tolerancia - _Peso de las mazorcas bajo sequia
a la sequia '

Peso de las mazorcas de los testigos (XX)
Bravo et al. (1975) utilizaron un indice de eficiencia para la
tolerancia a la sequia con el fin de comparar lineas de frijoles (Phaseofus
vulganis L.), Este indice tiene algo en comfin con la técnica utilizada
por Finlay y Wilkinson (1963) para evaluar la adaptacidén del material

vegetal.
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Indice de eficiencia Rendimiento en la parcelas secas*
para tolerancia a la = P

sequia Suma de los rendimientos en las
parcelas hfimedas y secas (XXI)

#Parcela en el sentido estadistico.

3.2.3 Caracteristicas de ciertas partes de la planta o particularida-

des de drganos

a) Células
Segfin Iljin (1957) los drganos que tienen células pequefias,
alargadas con una relacidn superficie/volumen muy alto, resisten mejor
la deshidratacién pero como ocurren variaciones estacionales en resis-
tencia en ciertas hojas Kramer (1959) opind que las caracteristicas de
las células no pueden explicar todo.

I1jin (1957) dio también mucha importancia a la falta o a la reduc-
cidn del volumen de las vacuolas. Segin él, las yemas de las plantas
superiores son muy resistenfes a la sequia, debido a la falta de vacuo-
las en sus cé@lulas. Pierden ellas esa resistencia al desarrollarse,
es decir con la aparicidn de vacuolas.

Cabe decir que hay.muchas contradiciones en lo que se refiere a
las relaciones entre la edad de lé planta y la tolerancia a condiciones
adversas. Levitt (1972) hizo observar que en general las yemas y las
hojas ‘jévenes son mis toleranfes al calor, sin embargo, las hojas jove-
nes de Helodea son menos tolerantes gue las mds viejas.

La sensibilidad a la sequia de la divisidn y del alargamiento ce-
lulares han sido el objeto de ciertas investigaciones (Meyer y Boyer,

1972)
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La ecuacidn G = m (T - Y) (XXII) refleja las realciones entre la

extensidn celular y el turgor T en las células en proceso de alargamien-

to.
G = ritmo de crcmimiento por unidad de tejido.
m = tendencia a la expansidén de las paredes celulares.
T = turgor (Ve&se también (VI)).
f = él turgor minimo para el crecimiento

b) ' Hojas

' Se piensa generalmente que las hojas son mis afectadas por la
sequia que los tallos, y &stos Gltimos mis qhe'las raices. Nuﬁeﬁésos
son los aspectos de las hojas que se toma en cuenta en los estudios
sobre la resistencia a la sequfa:

nfimero

posicidn y orientacidn

color (asociado al poder de .reflexiénde la luz y a la prééencia

de clorofila).
- forma.

dimensiones (largo, ancho, espesor, &rea o superficie)

[}

La férmula de Stickler et al (1961):
Area = Largo méximo y ancho m8ximo x 0.747;
se usa para calcular la superficie de hojas de cerea-
les (sorgo, maiz, mijo, etc.)
- revestimiento (capa cerosa, pubesvcehcia, depbsitos de lipidos)
- relaciones con otras partes de la planta (raiz/&rea foliar, hoja/

tallo)
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- enrollamiento
- senectud

- cajda o absicibén foliar

El nimero de hojas puede reflejar el vigor del crecimiento. Pue-
de variar durante el ciclo vegetativo de la planta.

La posicidén y la orientacién de las hojas son importantes para la
penetracién o la absorcibén de la luz.

Las hojas no muestran preferencia por una direccién dada (cuadro
5). Sin embargo, se consiguen varios tipos de funciones de distribu-
cidén de las hojas y de distribucidn de la luz, dependiendo del tipo
de follaje (de Wit, 1965). En la figura 3 se pueden distinguir varios
tipos de funciones de distribucidn de las hojas.

El color de la hoja es importante en la absorcidn de la luz (40-
90% de la radiacidn solar)siendo entonces posible una subida de la tem-
peratura de las hojas por esta caracteristica. La subida de la tempe-
ratura en relacién con el color derrece en el orden siguiente: rojo+
anaranjado + verde amarillo (Levitt, 1972).

Hurd (1975) hizo comentarios sobre lineas isogénicas de cebada que
han sido desarrolladas con diferentes colores de hojas: verde p4lido,
oro y verde oscuro. Afiadi6 que las hojas verde pdlido y oro refleja-
ron m&s luz que las hojas verde oscuro y se calentaron menos. Reportd
también que el grado de pubescencia de la hoja puede jugar un papel
importante en la proteccidén de la misma contra la subida de temperatu-
ra por ofrecer mayor §uperficie en contacto con el viento.

El revestimiento de las hojas juega un papel importante en la reduc-

cibén de la pérdida de agua por transpiracidén. Lo mismo ocurre en la
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senectud y la caida de las hojas, siendo todos ellos mecanismos de
"evasién'" a la sequia.

El enrollamiento de las hojas de hierbas creciendo en las regiones
mediterrdneas y en Auvergne (Francia) es responsable de una reduccidn
de transpiracidn de 46 a 63% (Oppenheimer, 1961). Los cultivares de
trigo (durum) m8s resistentes a la sequia enrollan sus hojas para pro-
tegerse contra la sequia en las condiciones de Saskatehewan. No pier-
den sin embargo su capacidad fotosintética (Hurd, 1976).

Las hojas de plantas de sorgo no regadas son mds propensas a la
senectud que las de los testigos regados seglin Stout (1976).

Los cultivares de lentejas 'Large Blonde' y 'Anicia' expuestas a
una humedad deficiente del suelo reducen su &rea evaporativa con la
caida de uné parté de sus hojas (Saint-Clair, 1972). Esa reaccidn cau-
sa naturalmehée una baja de la actividad fotosintética.

Ka;i.(1967)‘mehcion6 que el trigo seleccionado por su resistencia
a la sequia en la; condiciones de la pradera canadiense tenia hojas
estrechas.

La relacibn raices/hojas (&rea foliar) expresa la relacidn entre el
sistema de absorcidén y el sistema evaporante. La relacidn hojas/tallo
disminuye bajo sequia contrariamente a la relacién raices/partes'éiéas
como se veré mis adelante (May y MiltHorpe, 1962).

En la seccidn 3.2.1 se menciond que se podia medir el estado hi-
drico de la hoja conociendo su potencial hidrico. Criticas sobre ese
parémetro son presentadas en la misma seccidn.

Longeneker y Lyerly (1969) han observado que lospeciolos de hojas
de algodén revelaron mejor las relaciones jplanta-humedad del suelo que

los limbos foliares.

~
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c) Tallos
Los aspectos cubiertos en este tema son su nfimero, éltura y
revestimiento. |

Un tallo finico permite un mejor control del crecimiento vegetati-
vo. El acortamiento de los tallos es uno de los medios que permiten re-
ducir la pérdida de agua por transpiracidn (Hurd, 1976).

Se habla de revestimiento principalmente para los &rboles jdvenes,
La existencia de una capa protectora en la parte inferior del tallo pue-
de protegerlo contra las tempefaturas altas de la superficie del suelo
(Levitt, 1972).

Los '"coeficiente de sequia" de Chinoy (1961) estén relacionados con
la altura de los tallos, el peso seco de las hojas y de los tallos del
trigo y la produccidn de los véstagbs.por los cultivares de esa.planta.
Estos coeficientes son expresados en péfcentajeé con respecto a los tes-

tigos.

4) Raices
Las caracteristicas de las raices que figuran en la literatura
son variables, Abarcan los aspectos siguientes:
- profundidad (del arraigamiento)
- largo, di8metro
- concentracidn
- adapatacidn a la lluviosidad ('"raices de lluvia")

- relacidén: Raices laterales

Largo total de las raices

Partes aéreas

- relacibn:
Partes subterraneas
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. La profundidad,.la cantidad, el largo son aspectos que'andan a me-
nudo asociados en. los -estudios sobre raices.

.Van Den Abeele y Vandenput (1956) comentaron que el sorgo es més
resistente a la sequia que el maiz porque el primero tiene raices mds
profundas, contradiciendo-asi:a Miller (1938) que opind que la profun-
didad del arrigamiento es igual para ambas plantas. Este filtimo autor - -
reconocid sin embargo que el sorgo tenfa el doble de la corcentratidn
de raices secundarias que el maiz. :‘Hurd. (1975) sostuvo que los cultiva- -
res del trigo que mantienen mayor masa de raices en condiciones dé se-
quia son muy importantes para.el mejoramiento de las plantas, especial-’
mente si dicha masa alcanza una profundidad de m&s de 60 cm.

.-La importancia agronfmica de un sistema radical abundante en condi-
ciones de sequia es discutible. [Efectivamente se observd que las rai-
ces de maiz no pudieron absorber los elementos nutritivos presemntes en
un suelo seco, aunque ‘aumentaron la humedad del suelo merced a una bue-
na penetracién (Hurd y Spratt, 1975).

Sullivan (1972) sefial® que un desarrollo radical abundante puede
poner en peligro la supervivencia de una planta expuesta a una sequia
fuerte y prolongada, dicha planta corre.el riesgo de agotar demasiado
répido las reservas de agua del suelo.

Las raices de lluvia son las que aparecen poco despu&s de una
lluvia y que dejan de existirfcuando las condiciones vuelvan a. ser des-
favorables.

La relacién raices laterales/largo total de.las raices, decrece
con la sequia mientras que la relacién raices/partes aéreas (R/A) cal<

culada a base de peso seco aumenta en las mismas condiciones (May 'y
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Milthorpe, 1962). Este aumento con la sequia fue confirmado por los re-

sultados de trabajos con tr1go pues se hallaron valores de 1/8 y 1/3 para

- niveles de humedad cornespondiendo pespeotivamenta»a 30 y 15% de la ca-

pacidad al campo (Stocker, 1961).

Esos resultados no-deben hacer olvidar que existen'también contra-
diccienes en la literatura en lo que se refiere a las relaciones entre
maiz y nivel de humedad. Otros trabajos con el trigo mostraron una re-
duceidn dréstica del crecimiento radical bajo condiciones de sequia
(Hurdy 1976). Por otra parte Mayaki et al. (1976) no observaron ningu-
na influencia particular:del régimen hidrico sobre la distribucién de-
la masa radical del sorgo en el suelo.

ﬁUAa fertilizaci6n mal hecha (exceso de N por ejemplo) puede pertur-
bar el‘’crecimiento radical y alterar el valor de R/A. De todos modos,
varios autores.consideran una relacin RTA alta como un Indice razonable
de la resistencia a la ®qufa. Repp y Killian (1956) éncontraron que
la lenteja blanca de Siria, mis resistente a la sequia que la roja de
Egipto, tenfa una ‘R/A de 1/8,5 mientras que el valor para la Gltima len-
teja era 1/9,4. Sandhu y Laude (1958) seflalaron que la resistencia
al calor y a.la seguia de 5 cultivares de trigo estaba asociada a va-
lores altos de R/A. Levitt (1972) coment$ la importancia de una A/R
baja (es devir una R/A alta) para la supervivencia a la sequfa de fri-
joles. Sain-Clair (1977) encontrd que el valor de A/R de cultivares
de sorgo nativos de Senegal ere generalmente inferior a 1 durante las
seis primeras semanas después de la siembra. Solamente despuds de que
las partes subterréneas iniciaron su crecimiento activo émpezaron las =~
partes aéreas a crecer. En el caso:de los cultivares americanos, no
hubo el mismo balance en crecimiento entre las partes aéreas y las par-

tes subterréneas.
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4. MODELO SINOPTICO DE EVALUACION DE .RESISTENCIA A LA SEQUIA DE CULTIVARES

DE SORGO (Sorghum bicolor (L) Moench) Y MIJO (Pennisetym :typhoideum

Rich).

4.1 Reacciones estomiticas (sorgo)

4.1.1 Apertura estomitica

Resistencia a la difusidn del vapor de agua a través de los esto-
mas (seg/cm).

Condiciones experimentales:

a) Crecimiento de las pléntaé de sorgo en macetas colocadas en
cdmara climitica, régimen de temperaturas 33 y 23 C, 12 horas
en cada una. o

b) Humedad relativa 70%.

¢) Intensidad luminosa §63 u.E/cm2/Seg al.nivel de 1la pianfa.

d) Edad de las plantaé: 40 dfas. | -

e) Plantas estudiadas y nlmero de repeticibﬁes: 1 planta por ca-

I

da maceta con 2 plantas cada una y 3 reﬁefiéiones; observacio-
_nes=promedios de 3 hdjas. | - v
f) Hoja escogida: 1la seguhda a partir de la ekffemidad superior
o &pice. | |
g) Porémetro utilizado: L1-60 Diffh;ion ?orometef, Lamba Instru-
ments CO., Lincoln, Nebraska, Uéx.
Al oﬁservérilas lineas de 1a§ figuras 4 y 5 se debe aclafar que du-
rante el perfodo de 5 a 20 heras eilas no féflejan“los valores reales

de la resistencia a la difusidn del vapor. Durante la noche probable-

mente hubo un aumento notable de dicha resistencia debido al cierre
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de los estomas, seguido posteriormente de una disminucidén debida

_a la influencia de la luz sobre la apertura estomitica.

En las figuras 4 y 5 se pueden notar algunas tendencias interesan-

tes que se mencionan a continuacidn:

a)

b)

c)

d)

e)

Los cultivares de sorgo 'RS-610' y '69-4' reaccionaron hejor
a la accidn combinada del riego y de la luz que los dem8s cul-
tivares

Los cultivares 'CE-90' y 'RS-626' bajaron notablemente su re-
sistencia, con ciertas diferencias en la velocidad, después

del riego. En cambio la luz (L) que siguid el periodo oscuro

no contribuyd a hacer abrirse los estomas de manera aprecia-

ble. Esos comentarios valen tambié&n para 'NK-300',

El cultivar 'C-42Y' reacciond mejor al riego cuando sus esto-
ﬁas estuvieron casi cerradgs o cerrados, es decir cuando la
resistencia fue muy alta.

.Losldultivares 'NB-9776K'.y 'X-4027' parecen ajustar la aper-
tura de sus estomas'segﬁn un mecanismo enddgeno que limitaria
los efectos de los factores externos (agua, luz).

El cultivar 'M35-1-§arece comportarse de una manera erritica
ya que durante la primera parte de la prueba respongié como
se esperaba o sea Sajando su resistencia por efecto de luz y
riego. En la segunda parte sin embargo su resistgncia aumen-

td luepo de aplicarse el riego (A2).
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4.1:2 Fotosintesis y respiracidn

Condiciones experimentales:

- Plantas enteras de sorgo, encerradas en una cimara .para medir fo-
tosintesis. Vease 4.1.1 para conocer las éemés_cbndiciones expe-
rimentales. .
‘De una manera general se puede decir que la capacidad fotosinté-

-'“tica de los cultivares de sorgo (Cuadro 6) fue casi la misma; di-
ferencias significativas se encontraron solamente entre 'CE-QO'
y'Nk-300" (Po), 'CE-90' y 'M35-1' (P,). No hubieron diferencias
importantes entre los cultivares en lo que se refiere a la respi-
racidn (Ro y Ri); el valor md8s bajo, o sea mls interesante, se
consigue con 'NK 300' cuando se sometid a cequia. |
En los experimentos descritos en la presente seccidn no se pud§

medir la humedad del suelo debido a'failas en el funcionamiento de los
psicrémetros-higrémetros. Ese céntratiempo afectd el alcance general‘

de los'resultados.

4.2 Importancia del equilibrio entre el crecimiento de las partes aéreas

y el de las partes subterrfneas .sobre la produccidn radical (sorgo)

Condiciones experimentales: (Saint-Clair, 1977)

a) Creciniento en invernadero de 5 cultivares de sorgo de grano,"€ 
2 nativos de Senegal ('CE-90' y '69-4') y 3 de Estadds Unidos
('C-42Y', 'RS-610' y NK-300').

b) .. Temperatura: 33 C de dia y 23 C de noche.

c) .Humedad relativa 70%.

d) Siembra efectuada en 40 cajones de madera 60 cm x 20 cm, 2 plan-

tas/cajbn.
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*
e) Intensidad luminosa 21528 lm/m2 al nivel de las plantas (12 h).

f) Riego cuando se considerd necesario.

g) Cuatro periodos de cosecha 14, 28, 42 j 56 dias después de la

siémbra.' Por cada cosecha 4 plantas/cultivar.

h) Disefio experimental: "parcela dividida".

Las lineas de la Fig. 6 indicaron de una mansra general, la supe-

rioridad en produccién de rafces de los cultivares americanos sobre

la de los cultivares senegalenses 'CE-90' y '69-u'. Sin embargo,
el crecimiento radical de 'C-42Y' fue comparable al de estos @Glti-
mos al Ssodia._

Los datos de la Fig. 7 dgmuestran que las partes aéreas de 'CE-90'
empezaron a crecer activamente solamente despu€s del buen "arranque" de
las partes subterréneas. Efectivamente, el peso de estas volvié a ser
inferior a'el de las plantas aéreas finicamente a la iltima cosecha. Los- '
cultivares '69-4' y 'C-42Y' parecieron més eficientes que 'NK-300' para
ajustar el crecimiento de las partes aéreas sobre el de las plantas sub-
terréneas. En el caso de 'RS-610', aparentemente no hubo equilibrio en-
tre esos dos aspectos del crecimiento. -

En lo que se refiere a-la distribucién de las raiceé;'la”iﬁférmaCibn
presentada en el Cuadro 7 -estuvo de acuerdo con la de Charreau .y 'Nicou
(1971). | | - L

El mejor equilibrio entre el crecimiento de las partes aéreas y el
de las partes subterrfneas (Fig.7) de los cultivares africanos parece
asociado a la adaptacién al ambiente semifrido. Efectivamente, en las f
condiciones de campo de Senegal, 'NK-300' se caracteriza por un desarro-

1llo radical particularmente vigoroso en comparacién con 'CE-90'. Sin
# 1Im/mé = Lux
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embargo, su capacidad de sokrevivir a la sequia, es inferior a la del

D ) ) : . . *

Gltimo cultivar (DENIS, 1977, comunicacién personal, CNRA , Bambey, Senegal).
Esta opinidén coincide con la de Sullivan (1972), ya explicada en'la sec-

cién 3.2.3.

4.3 Resistencia al calor (sorgo y mijo)

Condiciones experimentales: (Véase 4.1.2 por mis detaile)

a) Crecimiento en invernadero, en macetas.

b) Edad de las plantas: u40 dias.

c¢) Hoja utilizada: segunda a partir de la parte superior o 8pice
de la planta.

d) Mé&todo: discos foliares-conductividad eléctrica. Técnica des-
crita por DEXTER et al. (1932) y modificada por Sullivan et al.

-(1968).

e) Temperatura de tratamientos: 48 C.

:f) Observaciones: promedios de 2 pruebas de 5 repeticiones cada
una.

g) Disefio experimental: parcela dividida.

Detalles de la té&cnica:

Se obtienen con un sacabocado 20 discos de lcm de didmetro de la se-
guna hoja, de§de el 8pice de las plantas, o sea 10 de cada ladq\

de la ngrvadura principal.: Se colocan ios 20 discos en un fubq‘de
ensayo Que lleva agua deéibﬂizada. Se hace lo mismo con cada mues-
tra de 20 discos.

Se lavan los discos tres veces durante 2 horas eh los tubos mis-

mos, siendo &stos luego divididos en '"testigos" y "tratamientos"

®* Centre National de la Recherche Agronomique.
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dentro de cédéiéultivar; Los tubosvteéfigés recikeﬁ cada uno 39 ml.
de agua desionizada después del Gltimo lavado y.s; ies deja.a la
temperatura déi'laboréforié después de taparlos con papel transpa-
rente (Saranwrap). Los tubos con los discos que se semeter&ﬁ a .
tratamiento serén tapados de,la;misma manera y sometidos a un. ba-
fio marfa a 48 C durante una hora. - Después de su enfriamiento, se
les afiade 30 ml de agua desionizada. Se trasladan todos los tubos
(testigos y tratamientos) a un bafio de agua fria o refrigerador man-
_anido a 10 C. Aproximadamente 24 horas después se mide la conduc-
tividad elé@ctrica del liquido contenido en todos los tubos a la

~ temperatura de 25 C. Posteriormente se matar&n las células de los
:‘discos,_para lo cual se colocan los ‘tubos, tamto ."testigos" como
"f;atamientos", a la temperatura de 85 C en un bafio maria durante
20 minutos.

El cilculo del por:entaje de dafio causado a las células de los 'dis-
cos se hace de la manera detallada a continuacién. A titulo de
ejemplo se dan valores de la conductividad de diversos grupos de
tubos.

Testigo (T): 5 micromhos/cm> -
"Teétigo con las células muertas (%i): 78 miéromhos/cm2
Tratamiento (TR): 9 micromhos/cm’ |

Tratamiento con las células muertas (TR1): 60 miéromhos/cm2

" ‘CAlculos:
a) T _ 5 - - s s
— x%x 100 = — x 100 = 6.41 ; 100-6.41=93,59% de tejido no dafiado
T 78 S
1
b) TR v 100 = =2 x 100 = 15 ; 100-15=85,00% de tejido no dafiado’
T 60

1
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c) 85.00 x 100 = 90.82 dectejidé no dafiado o sea 9.18% de dafio
93.59 a tejidos.

Resistencia al desecamiento (sorgo y mijo)

Condiciones experimentales: (Vease 4.3 para detalles generales)

Detalles de la técnica:

a).

b)

Trétamiénto de discos foliares éon éolucién él 27% en peso de
glicol polietilénico (PEG) de peso molecular 400 (nombre comer-
cial: Carbowax 400). Modificaciones hechas por el autor al
método descrito por Syllivan et al. (1974) al nivel del peso .
molecular y la concentracidn de Carbowax.

Diferencias con la prueba de calor

Después del Gltimo lavado, los tubos considerados como trata-
mientos reciben 10 ml de la solucidn al 27% de Carbowax 400,

y los tubos testigos la misma cantidad pero de agua desioniza-
da. Se colocan los tubos al bafio frio o refrigerador manteni-
do a 10 C. Aproximadamente 24 horas después se lava r&pidamen-
te el interior de los tubos y su contenido,y se afiaden 30 ml.
de agua desionizada. El material pasa unas 12 horas (una»noche)
en un bafio frio o refrigerador a 10 C. y luego se prosiguen
las operaciones como se indica en 4.3.

Las temperaturas y la concentracidn de las soluciones utiliza-
das_en las pruebas de éalor y- de desecamiento son el resultado:
de investigaciones preliminares. Los métodos empleados ya han

sido probados con el sorgo (Nebraska, Israel, Senegal) y otras

.plantas tales como el repollo, el tomate, etc. (Sullivan et al.

1968; Denis, 1978, comunicacidn personal). El buscar y encontrar
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el tratamiento que causa alrededor de 50% de dafios a los.tejidos
foliares constituye el punto critico de esos métodos. En la sec-
cidén 4.8 se proporciona informacifén sobre diferencias entre cul-

tivares.
. Lo

4.5 Germinacidn a diferentes concentraciones de ‘PEG (sorgo.y mijo)

El estudio de la germinacibén de semillas de 11 cultivares de sor-
go en diferentes concentraciones de Carbowax 400 (Saint-Clair, 1976)
permitid determinar que los cultivares que’ germinaron mejor son en ge-
neral los m8s resistentes a la sequia. Para consolidar esta té&cnica,
se someti el mijo, que es mis resistente a la sequia que el sorgo,
a concentraciones mis altas qe las usadas eon este iltimo cultivo.
Sé formularon dos hipdtesis:
a) El mijo debe poder germinar bajo concentraciones superiores
a las que impiden la germinacidn del sorgo
b) Un cultivar de mijo que es m&s resistente que ,otro debe ger-
minar mejor que este filtimo bajo las mismas concentraciones de
Carbowax.
Resultados
Con el sorgo, la germinacidn en la solucidén de PEG 400 al 12%
en peso, correspondiente a una presidn osmbtica de 10.88 bares, did
porcentaje de germinacién de 1 a 38 con relacidn a los testigos
(Saint-Clair, 1976). La informacibn se presenta en el Cuadro 8.
Con el mijo, resultados semejantes se consiguiebon bajo concen-
traciones de 18 a 20% de Carbowax 400 (Cuadro 9). Ademds los cul-

tivapes 'HB-5''y K-559' que gozan en India de la reputacidn de ser
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mﬁy resistentes a la sequia germinaron mejor que 'Tift 23 DA' x 'Tift
18DB' y 'Tift 23 DA x Tift 383' menos resistentes seglin informacién con-
fiable. Los dos ﬁltimos han sido desarrollados para forrajes en las
zonas himedas de Georgia, USA.

El Cuadro 10 (Saint-Clair, 1979) est8 relacionado con material en-
viado al autor por el "Centre National de la Recherche Agronomique' de
Bambey, Senegal. Ha sido escogido en relacidn con las condiciones semi-
&ridas de Senegal. Los cultivares '51-69 AT', 'CE-90', 'NK-300' y
7531-V15' son .considerados como resistentes a la sequia en esa zona.

El Gltimo cultivar y '7410 KHONE' pertenecen a la generacién F2'de un
cruzamiento usando 'CE-90' como pariente. Sin embargo '7531-V15' es consi-
derado como mis resistente que '7410 KHONE' lo cual se refleja eﬁ el
Cuddro 10. Se nota también que los sorgos, en ese cuadro, son menos di-
versificados que en el Cuadro 8. El priméro tiende a aguéntaf mejor,

(en geheral) las 2 presiones osm&ticas ': més altas.

4.6 Interpretacidn conceptual de la rehidratacidn o recuperacidn hidrica

La informacidn expuesta en la Fig. 8 es el refinamiento de trabajos
preliminares llevados a cabo en cultivares de sorgo para grano en condi-
ciones controladas. Se propone en esa figura definir las relaciones en-
tre el potencial_del_agua de las hojas de dos cultivares de sorgo y el del
agua del suelo. De una manera general, la pendiente de las lineas de
relacibn en esos dos cultivares permite predecir la tendencia de.sus
curvas de rehidratacién al ser regados después de un perfodo de sequfa.
Una pendiénte fqerte supone una rehidrataqién répida y vice-versa.

Aunque la presente informacidn requiere més investigaciones, puede ayudar
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a entender el comportamiento del sorgo cuando la planta recibe agua des-
pués de un periodo de sequia. |

En la Fig. 8 la posicién del punto A es arbitraria y sirve para fa-
cilitar las explicaciones sin cambiar las tendencias. N&tese que cuan-
do se aumenta el potencial hidrico del suelo mediante riego de -25 a -15
bares el cultivar 1 aumenta el potencial hidrico de sus hojas en apro-
ximadamente 11 bares en unos 60 minutos. El cultivar 2 lo aumenta en

solamente 9 bares durante el mismo tiempo.

4.7. Elementos del mecanismo de la superioridad en resistencia a sequia

del mijo sobre el sorgo

Se considera generalmente el mijo como mds resistente a la sequia
que el sorgo (Van den Abelle y Véndenput, 1956). Sus exigencias térmi-
cas sén superioresla las del sorgo. Su gran resistencia a la sequia ha-
ce.que’sé le considere como xeréfita_(Whyte et al. 1959). La planta
puede érécer eniregiones donde los suelos son muy pobres, la estacidn
seca muy larga y la pluviosidad baja, por el orden de 300 mm/afio
(ICRIgAT, 1970). La {inica desventaja del mijo es la falta de un meca-
nismo que le permita detener su crecimiento cuando el suelo estd seco
y poder continuarlo mis tarde cuando retornan las lluvias; este meéanis-
mo si existe en el sorgo.

A partir de los trabajo descritos a continuacidn (Saint-Clair, no
publicados) es posible echar luz sobre las razones de la supefibridad
del mijo sobre el sorgo donde el punto de vista de la resistencia a la
sequia.

La resistencia al calor del mijo es superior a la de la mayoria
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de los cultivares- de sorgo. Los'porcenfajes de daﬁo'producido por 48C
y detectados por el método de discos foliares y conductividad eléctri-
ca (véase seccidén 4.3), fueron los siguientes: de 20 a 35%"para»los
cultivares de mijo y de 35 a 65% paré los cultivares de sorgo.

Las curvas de rehidratacién del mijo son generalmetne mejores-éue
las del sorgo en lo referente a tiempo de recuperacién. Las figuras
9 a 16 estdn relacionadas con el comportamiento de rehidratacidn de
las segundas hojas, contando desde el &pice, de plantas de 40 dias de
edad. Las observaciones han sido recogidas de plantas en coﬂdiciones
controladas en 1977. 'Se usarép psicrémetros - higrdmetros Wescor Mo- e
delo‘LfSI para las medidasvin Sifu del:potencial del agua de las ho-,
jas. Las macetas en que creciag las plantas se quedaron 2 a 3 dias sin
agué (potencial del agua del suelo alrededor de -20 bars. La recupe-.
racién hidrica se hizo énvlaAOScuridad, Cada curva corresponde a la
Segunda hgja de una plénta;

La Figgra 15 ha sido extraida del trabajo de Nulsen y. Thurtell . .
(1978) sqbre maiz.. En ella se ve que con un potgpqial hidrico de las
hogés (-12175 bg;s) mucho mds alto que los alcanzados por el sorgo y-
el mijq, e; maiz ya fiene dificultades a recpperarse-de la seqqia.i

El atraso de la recuperacidn hidrica de las hojas se debe a una
absorcidn lepta de agua por las raices como consecuencia de la sequia.
previa'al riego.. En la-Fig. 16, curva B, se elimina la influencia de.
las raicgs'al contaflas;.la recuperacidn es entonces méds ripida. .. -

.El mijé_tiéne la habilidad de germinarvbajo soluciones- de .Carbowax-
400 dé conéeﬁtraciép superior a las que puede aguantar el sorgo (Cua-.

dro 8, 9y 10).
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LaAtoierangia al desecamiento del mijo es generalmente buena. Los
porcentajés de dafios a discos'fo;iares de.cultivares de mijo; seglin la
metodoloéia expuesta en 4.4 son:del orden:de.§u a 58% para los cultiva-
res que aparecen en Pigpras 9, 10 y 11; para el sorgo el porcentaje de -
dafio 1llega a &alores de 35 a 70%. Sin embargo es muy dificil generali-
zar debido al pequeﬁ§ nimero de cultivares de mijo utilizados en estas

pruebas.

EE N

4,8 Cuadro Sindptico

Para obtener una idea general'de'ia capacidad deiioé cuitivares éev
sorgo y de mijo para adaptarse a las condiciones sémi&ridas, se préponé
una evaluacidén sindptica (Cuadro 11), basada éobre feépueétas Sbfenidas
con ‘pruebas diferentes. Es un modelo muy flexible. En ei'caso presen-
te, se supone que los parémetros estudiados son ftiles para evaldér'la
adaptacidn del sorgo y del mijo al medio de ‘Senégal. . |

Los datos presentados en la {iltima columna del Cuadro 11 tratan deh.
dar una.idea genmeral del grado de adaptabilidad de los éulfivareé de sor-
go y de mijo a las condiciones semiiridas. Desde el punto de vista mate-:
mitico, no se puede éonsiderar esa’ informacidn como altamente preéisa.

Por ejeﬁplo, se considera un cultivar de sorgo mds resistente al calor

o al desecamiento que otro si en repetidas pruebas el primero presenta

un porcentaje de dafio inferior por lo menos en 10 al del ltimo. Diferen-
cias entre cultivares no ‘son siempre sifnificativas. Desde el pﬁﬁto.

de vista bioldgico, ese aspecto del ﬁroblema esti superado por facfores
como la adaptabilidad ola supervivencia en un medio dado. Sullivan (1972)
demostrS que entendfa bien este problema cuando dividid los cultivares

de sorgo es 'muy resistentes', 'moderadamente resistentes, y 'poco resistentes'
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al calor a partir de rangos de temperatura muy prdximos unos de otros
(Ver 3.2.1).

| -Haciendo referencia al contenido del Cuadro 11, se puede decir .que
los dafos expuestos en la columna de Apreciacidén General corresponden
en férma aproximada a la reputacidn que ya tienen varios cultivares men-
cionados en dicho cuadro.

Los cﬁltivares de sorgo 'CE-90', '7531-V 15', '51-69AT', ‘'NK-300'
y '69-4' son considerados como resistentes a la sequia‘gn Senegal
(Denis, J;C., 1977 y 1978, Comunicacidn personal, CNRA, Bambey, Senegal;
Saint-Clair, 1976). E1l cultivar 'NK-300' se ha considerado muy bien
en el Nordeste de Brasil (Saint-Clair, 1976). En Nebraska se conside-
rd a 'C-42Y' como m8s resistente a la sequia que 'RS-610' (Sullivan,
1973), 'HB-5' y 'KS559' resisten muy bien a la sequia en India (Andrews,
D.J. 1975, Comunicacién personal, ICRISAT, India).

En el Cuadro 12 se dan las frecuencias, seglin las cuales, el com-
portamiento de los 18 cultivares para cada estudio (Cuadro 11) coinci-
de con la apreciacibén general. No se tomd en cuenta el comportamiento
estomdtico debido al carfcter incompleto de los estudios sobre ese as-
pecto.

De una manera general se puede decir que las prueba de resistencia
al calor y la prueba de germinacidn son los mis confiables para estudiar
la adaptabilidad del sorgo y del mijo a condiciones semifridas. Con-
viene aclarar sin embargo que para la adaptacidén de un cultivar a un
medio determinado la importancia de sus caracteristicas puede variar.
Eso se nota en los cultivares de sorgo '7531-V-15' y '7410 KHONE'; am-

bos tienen el mismo grado de apreciacidn general (Cuadro 11) pero el
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primero es considerado como mis tolerante a la sequia que el otro en lés
condiciones de Senegal. El origen de esa diferencia parece ser la ca-
pacidad de las semillas de '7531-V15' de poder germinar bajo presiénes
osmdticas que inhiben la germinacién de '7410 KRONE' (Cuadro 10). Esa
suposicidén parece bien fundada ya que al comienzo de este decenio apro-
ximadamente dos tercios de las plantaciones de sorgo fueron destruidas
por la sequia ocurrida muy poco tiempo después de la siembra (Tourte,

1974, Comunicacidén Personal, CNRA, Bambey, Seﬁegal).
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5. CONCLUSIONES

La informacién presentada en los capitulos precedentes refleja la
complejidad del origen de 1a resistencia a la sequia en las plantas.
Eso demuestra la conveniencia de emplear el enfoque sindptico (Cuadro
11) para evaluar resistencia a sequia. Seria conveniente el estudio
de la resistencia a la sequia desde un punto de vista muy especifico
a menos que las condiciones locales o el material vegetal lo permitan
e incluso en ese caso puede ocurrir que uno tenga la influéncia de per-
tubaciones clim&ticas con consecuencias'imprevisibles lo cual és.comﬁn
en las zonas semif&ridas del mundo. |

La unidad bioldgica de la planta afiade una dimensidn particular
al problema. Hurd (1968) lo explicd bien al reconocer que el sistema
radical de una planta creciendo en regiones semiiridas, aunque impor-
tante, es solamente uno de los aspectos que influyen sobre el rendi-
miento. Lupton (1961), Kaul (1974) y Hurd (1976) hicieron notar taﬁ-
bién que el rendimiento mismo es el producto de actividades fisioldgi-
cas sobre las cuales hay mucho que aprender todavia.

En lo que se refiere a la importancia de los mecanismos generales
de la "evasidn" y de la "tolerancia" en la resistencia a la sequia de
los cultivos, la tendencia actual es atribuirle igual valor a ambos
aspectos (Sullivan, 1972; Levitt, 1972; Boyer y McPherson, 1975). El
mecanismo de "evasidn'" permitiria a las plantas crecer y desarrollarse
y el de la "tolerancia" de sobrevivir a una sequia fuerte (Sullivan,
1972).

Para una seleccién rdpida de material vegetal por su resistencia a

sequia, se puede recomendar, haciendo los ajustes necesarios, las pruebas
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de resistencia al calor, al desecamiento y de germinacidén en soluciones
de "Carbowax" (4.3, 4.4, y 4.5). Las otras‘pruebas mencionadas en el
Cuadro 11 son también importantes pero menos "practicas'; podrian en-
trar en yna segunda fase de la seleccidn. Ensayos sobre la velocidad
de crecimiento de las plantas (3.2.2 en d1) pueden ser muy Qtiles en-
ciertas regiones o condiciones dadas. . N

Hasta ahora, hemos abarcado el aspecto mds conocido de la sequia,
es decir el de representar una amenaza para la produccidn agricola
pero los -efectos de la sequia pueden ser tambi&n deseables. Por ejemplo,
un_periodo_seco facilita la maduracidn de los granos de cereales (maiz,
sorgo, mijo) y retarda de la floracidn de la cafia de azficar, provocan-

do asi La.acumulacién de azlicares en el tallo.
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7. APENDICE

(Cuadros y Figuras)
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Cuadro 1. Produccién de materia seca (g/maceta) de las partes aéreas de
dos cultivares de lenteja en funcidn del grado de salinidad
del suelo. Los datos entre paréntesis representan porcentajes
en relacién a los testigos (Saint-Clair, 1972)."

Conductividad ___; _________ Cultivares
gzll:u:iiucién 'Large blonde' : .'Anicia’
(mmhos/cm )
1.2 29,20 14.00
(100) (100)
4.5 32.74 ' 11.73
(112) (82)
8.4 o 16.83 | 5.94
(58) (41)
13.1 0.51 0.12
(2) (1)
< =0.13 G.L. = 14



65

Cuadro 2. Produccién de materia seca de raices (g/maceta) de dos cultiva-
res de lenteja en funcidn del régimen hidrico. Los datos entre
paréntesis representan las frecuencias mensuales del riego (Saint-
Clair, 1972). ' ‘

Ré€gimen hidrico @ = —---cmmmmcmeeea Cultivares __ _________.
'Large blonde' 'Anicia’
1 (3) 0.52 0.41
2 (4) 0.71 | 0.38
3 (8) : 0.86 . . 0.47
4 (12) 1.53 0.76
< -1.38 G.L. = 23
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Cuadro 3. Comparacidn entre la tolerancia al calor®* de discos foliares de
cereales y el indice de estabilidad de clorofila (IEC)%¥,

feeee..Plantas
Pruebas Sorgo Maiz Mijo
'M35-1" 'RS610' 'N-705" 'Tift 23B'
Tolerancia al calor en por-
centaje relativo de dafio 31.100b 50.300c¢ 27.000b 12.800a
IEC 0.061c 0.1014d 0.047b 0.020a

Los promedios que, en una hilera estin seguidos de la misma letra
no son significativamente diferentes (F=5%).

bl

Una hora a 48C
Diferencia entre el porcentaje de transmisidn de luz de una solucidén
de clorofila de hojas sometidas al calor y el mismo porcentaje pero de
hojas testigo.

%
*



67

Cuadro 4. Contenido en &cido abscisico (ABA) en las hojas separadas de plin-
tulas de maiz en funcién de su estado hidrico (Larque-Saavedra Yy
Wain, 1974).
Repeticiones —=emeoccmcmcccccmmcoeoo Cultivares de maiz _______________________
del
Experimento 'Latente'* 'Anjou 210 'LG11"
Testigos Marchitadas Testigos Marchitadas Testigos Marchitadas
I 12.8 50.3 2.4 21.1 3.1 11.8
II 13.5 50.2 2.2 16.4 2.5 26.0
Promedio 13.1 50.2 2.3 18.7 2.8 18.9

*Resistente a la sequia.
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Cuadro 5. Porcentajes de hojas orientadas hacia los puntos cardinales en
secciones de 90 grados (de Wit, 1965).

......................... Orientacién_ _________________
Plantas Sur Oeste Norte Este
Trigo 26 26 23 25

Maiz 23 27 24 26
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Cuadro 9. Porcentajes relativos de germinacién de 4 cultivares de mijo en 8
soluciones con diferentes concentraciones de PEG (Carbowax 400);
los valores entre paréntesis representan los porcentajes reales
promedios de semillas que germinaron durante dos pruebas (Saint-
Clair, 1978).

Concentracién Presidn = ———emc—mcecmmeeeem Cultivares ___________________
de Carbowax osmbtica 'Tift 23 DA! 'Tift 23 DA'
(% en peso) (bares ) 'HB-S' 'K-559" X 'Tift 18DB' X 'Tift 383!

0 0.86 100 a 100 a 100 a 100 a

(90) (88) (90) (86)

: x

y 3.22 104 a 103 a 99 a 96 a

8 6.58 ' 99 ab 99 a 97 a 92 a

12 10.88 91 be 88 b 83 b sS4 b

14 13.25 83 ¢ 69 c - 52 ¢ 37 ¢

16 16.00 59 4 60 c 33 4 16 d

18 18.50 42 eb 31 dB beA 4 eA

20 21.75 10 fB 19 eB OeA - OeA

Los promedios de una columna acompafiados de una letra minfiscula y los de una
hilera acompafiados de una mayliscula no son significativamente dlferentes
(P = 0.05, prueba mfiltiple de Duncan).

* Este valor es considerado como 100 al convertir los valores a arcoseno /f
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Cuadro 12, Relaciones entre el indice de apreciacidn®* de 18 cultivares de

sorgo y mijo bajo pruebas o tratamientos individuales y el de
la apreciacidn general desde punto de vista de la adaptacibdn a
condiciones semidridas. ‘

Propiedades o

Porcentaje de casos en que el indice de apre-

Respuestas ciacidn para un estudio individual coincide
con el indice de la apreciacidén general
Rehidratacidn 38.4 (5/13)

Resistencia al calor

Resistencia al dese-
camiento

Germinacidén bajo PEG-400

PA/PR

72.2 (13/18)

47.0 (8/17)
77.7 (14/18)

40.07(2/5)

* Se considerd 2% como equivalente a 3 (ver Cuadro 11)



Contenido estimado

Deficit da satuvacion hidrica (%)

de aqua relgtiva
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0.8 «

rv7 77 1T 0.1
¢ 04 08 |2 16

Potencial hidrico normalizado (V)

Fig. | Relacion entre el contenido de aqua relativa y el potencial

40-

30+

204

104

o

hidrico normalizado del sorgo ;e=planta |, o=planta 2 (Newman et g} 1974)

a
1971

40-

30

20+

10 ~

o

’ L L] || ¥ ¥
-4 -8 -12 -16 -20 -24

Potenciol hidrico de ias ojas (bares) ¥

F

ig. 2 Relacidn entre el porcentoje del déficit de saturacion hidrica y
el potencial hidrico de las hojs de dos genotipos extremos
de sogo ‘RS 610 y Hegari* en dos afios ( Blum, 1974)



Frecuencio acumulctiva

de lo inclinacion foliar
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1.0

08-
0.6-

041

0.2+

P

T 0 T T
30° 60° - 90° 30° 60° 90°

inciinacion foliar { grados )

Fig. 3 Tipos de funcicnes de distribucién de las hojos-a:12,3,4
corresponden g folicjes planofilo, extremofilo, plagiofilo y
erectofilo respectivamente ;-b: corresponde g la funcion de
distribucion esférica de las hojas (de Wit, 1965)



CULTIVARES
e e ‘CE ~90"
_ = -- — 'NB-9776K’
20N cieeeeee-ee- ‘RS BIO
- ——— i 'M 351

1.GC0
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Log. de ia resistencia a ia difusion dai vapor (wj /em
7/

0.50C

T_ A ‘ i A2

ot I N vt e e VS S el b s T BT G AR W G o v & W S e
o s o i e T S R TN AT S T T 1 |
| 3 5 Noohe S ' 24 25 27 29

Tiesepo. 0 pusir Co Qs 4o g experwscia (horas)

Fig. 4 Fluctuiciaes e I aesisico g o & Jdifusion del vapor de agua en hojas de
cultivarzs Jde sorgn en raliuion GidedntAy y A2) y o la iluminacidn (L)
- 0=3 heros desgees o inicio i priner periode iuminoso. P= periodo en

P N R JUCOVE TPy
Q2 22 o= conoce o fendSiivm G 1Gs LA0as,



Log. de la resistercia a la difusion del vapor{seg/cm)
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Al e L A2
LA J | vy | | BB 1) | |
| 3 5 Noche 20 24 25 27 29

Tiempo o partir del comienzo de la experiencio ( horas)

Fig. 5 Fluctuaciones de la resistencia a lo difusion del vapor de agua en hojas
de cultivares de sorgo en relacion a! riego (A1 y A2) y ala ihminacion
(L). O=3 horas después del inicio del primer periodo luminoso. P= perio-
do en que no se conoce la fendencia de las lineas



Peso seco de.tds rafces (g /planta )

2.00« /
. CULTIVARES /
: —-— 'NK-300' (USA) /
-—-— 'CE-90' (Senegal) :
1504 —— 'Rs-610' (usA) /.
..... '69-4'  (Senegal) /'
iesd o 'c-42Y' (USA)

1.00=
‘0.75+
0.5V =

025+

Dias despues de la siembro

- Fig. 6. Crecimiento radical en funcion de lo edad de
cultivares de sorgo ( Saint- Ciair, 1977)
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Paso seco partes subterrdneas

)

Peso seco partes aersas

Relacion

l CULTIVARES
—-— 'NK-300'

g

¢

‘Dias después de lo siembra

Peso seco partes oereas

Peso seco partes subterrdneas
. ‘con la edad de plontas de sorqo

Fig. 7 Vériaciones en la relacidn :



CULTIVARES
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otencial del agua de las hojos { bares)

U G -oddimtoctiotion Brtieutiungimntie sibeedioiaiondion Santiediuhein Sunhmesi s
* Bs T S0 TS TTTree T 0 28
Potenciol del agua del sueio (borss)
! —— S | T )
150 120 90 60 30 0

’ ; winpy de’ hfé;;dpcmcio'n (‘o"_hlhd'bi )y

M UFig 8 'Modelo de relacion entre el ‘pbtencial hidrico del suelo y de las
hojas {sequndas desde el dpice) en dos cultivares de sorgo.

Tiempc O = inicio de o recuperacion hidrica por efecto del riego



Potencial® hidrico de las hojas (bares)
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120
Tiempo después del riego (minutos)

Fig.9 Cambios en e pofencial hidrico de hojas de plantas de afijo
'Tift 23DA x Tift (8 DB' regadas después de un periodo gfesequio.

Edod 40 dios. Cdda linea corresponde a una segunda hoja [desde
el dpice. :



Potencial hidrico de las hojas (bares )

Potencial hidrico de las hojas (bares)

(o) R | T | L} ]
30 60 0 120 150

Tiempo después del riego (minutos)

Fig. 10 Cambios en el potencial hidrico de hojas de plantas de mijo 'HB-5'
regadas después de un periodo de sequia. Edod 40 dias. Cado

-35,‘ linea corresponde o una segundc hoja desde el apice
\

-20-
=15=

-'O-

Y T 1 T
° 30 60 © 120 150
Tiempo despues del riego (minuios)

Fig. !l Cambios en el pectencial hidrico de hojas de plantas de
mijo' K-559' regadas después de un periodo de sequio. Edad
40dios. Cada linea corresponde a una segunda hojo desde el apice



Potencial hidrico de los hojas ( bares)

Potenclal hidrico de las hojas (bares)

T | T i L !
30 60 90 120 150 1695

Tiempo despuds del risgo( minutos)

Fig.12 Cambios en el potencial hidrico de hojos de plantas del sorgo 'MN 1056°

.

regadas despues de un periodo de sequia. Edad 40 digs. Cada linea
representa una segundo hojc desde ei dpice

~25 =
-20=
LT
¢
-0
-Sq \\
L
o T T T T T Y
30 60 90 120 iS50 155

Tiempe después dal riego {minuios ?

Fig. 13 Cambios en el potenciol hidrico de una hej. ce picnta de sorgo

'7531-Vi5' regada despues de un pericdo cesequia. Edad 40 dias
(Observaciones = promedios de vulores d: 2 hojs, las segurdes
desde el apice)



Pqtencial hidrico de las hojos {bares)

-304

-zo. » 1

'.|5-
= | Qe

-8 o

o T | T Y 1
30 80 90 120 150

Tiempo después de! riego(minutos)

Fig. 14 Cambios en el potencial hidrico de una segunds hoja desde el
dpice de plansz “-] sor,> ‘NB 9776 K' regada despue's de un periodo

de sequia. Edad 40 dias. Se nota una recuperacion deficiente



-87-

(8261 ‘leuanyy K uas|nN)

*891dD (9 apsap Dioy ‘Op D "DE Dun ap 03Py |012u3jod |3 DJUasSAIdaL D) DPOD 'SOIP 2V

D ¢ PopP3 'Ojnbas ap 0pOuAd un-IP $INASIP OPDBAJ ZIDW 3P UGINOIDIPNAS 3P SOANY) G ‘Big

. | om.e_E B,o_.. jop sgndsep odwejy
ore 08! : o-n. : om._ , mm 09 . o

4
o]
[}

]
|

(o]

N

(ses0q)sofoy soj ep 0o14pIY |DIduB}Od

T
Q
[}

L4
0
]



-88-

aaidp @ apsap oloy
opunbas oun D apuodsaiicd Daul| bpp) SO!P OY PPP3 ‘onb0 |2 ofoq DPO}
-303 DJuD|Gxg *O}ODu! DD =Yy ° SINASIP opobas £ oinbas ap SIUODIPUOD

D ojsandx® OOC-WN, 0Bs0s jap sofoy 3p 0dLIPHY |013uajod |8 ua soiqwo) 91 614
o | ’

( soynujw ) obeys |0p u..naaou odwei}

0s! o¢ci 06 09 og
| 1 | L i 0

am—
=G ~
O} =
=15
~02-
tee-

~0¢ -

(se10q) sD{Oy 8D} 8p OJLIPIY [01OUVIOL





