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RESUMEN:

Respuestas al estrés por calor en los cultivos. II. Tolerancia y tratamiento agronémico. El objetivo de esta revisién fue describir
las respuestas de las plantas y los mecanismos de tolerancia al estrés térmico, asi como el uso de practicas agrondmicas para mitigar
los efectos del estrés por alta temperatura en los cultivos. Se introduce el balance de energfa de las hojas y los doseles como enlace
entre la temperatura de las plantas y el aire. Se describen los efectos de las altas temperaturas sobre las relaciones hidricas, la
fotosintesis y la particién de los asimilados, y las respuestas morfoldgicas y fenoldgicas de algunos cultivos al estrés por calor. Se
presenta la agronomia de respuesta para la prevencion y remediacion del estrés causado por calor, que se abordé desde el punto de
vista del mejoramiento genético, del manejo agronémico, la farmacéutica y practicas horticolas variadas. Por tltimo, se describen
algunas pricticas agrondmicas utilizadas para reducir los efectos negativos del estrés por alta temperatura en los cultivos, como el
uso de coberturas del suelo, sombra natural o artificial, y la aplicacion de sustancias hormonales, protectoras y otros productos de
la industria fitoquimica moderna.

PALABRAS CLAVE: agronomia de respuesta, ambientes protegidos, ingenierfa ambiental, microclima de los cultivos.

ABSTRACT:

Crop physiological responses to high temperature stress. II. Tolerance and agronomic treatment. The objective of this
review was to describe plant responses and tolerance mechanisms to thermal stress, as well as the use of agronomic practices
to mitigate the effects of high temperature stress on crops. The energy balance of leaves and canopies is presented as a link
between plant and air temperature. The effects of high temperatures on water relations, photosynthesis and assimilate partitioning,
and the morphological and phenological responses of some crops are described. Response agronomy is presented as a means
for the prevention and remediation of thermal stress, which is approached form the perspective of plant breeding, agronomic
management, and several pharmaceutical and horticultural practices. Some agronomic practices utilized to reduce the negative
effects of high temperature stress on crops are described, such as the use of ground covers, natural or artificial shade, and the
application of growth regulators, plant protectants and other products of the modern pharmaceutical industry.

KEYWORDS: agronomy response, environmental engineering, crop microclimate.

INTRODUCCION

El estrés por calor se define como la serie de dafos irreversibles en el metabolismo y el desarrollo de las
plantas que pueden causar las altas temperaturas, y es un fenémeno complejo que involucra la duracién del
estrés, la tasa de incremento y la temperatura maxima alcanzada (Porch y Hall, 2013). Cada especie tiene una
temperatura minima, maxima y éptima para su normal desarrollo y sobrevivencia; sin embargo, los cultivos
despliegan unaamplia plasticidad estructural y fisiol6gica que les permite adaptarse a diferentes temperaturas.
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A pesar de ello, la exposicidn de las plantas a temperaturas muy altas (>50 °C) resulta en un severo dafio y
colapso a nivel celular en cuestiéon de minutos.

La exposicion a altas temperaturas desencadena una cascada de senalizacién y activacién genética que
puede culminar con la estabilizacién de proteinas y membranas, acompanada por la produccién de enzimas
antioxidantes y desintoxicantes como antidotos a las toxinas producidas durante el estrés térmico (Iba, 2002;
Almeselmani et al., 2006). Agronémicamente, la tolerancia al estrés por calor se define entonces como la
capacidad de un cultivo para crecer y rendir econdmicamente bajo condiciones de alta temperatura (Wahid
etal., 2007).

El balance de energfa de las hojas se utiliza para enlazar la temperatura de las plantas y del aire. Las altas
temperaturas afectan las relaciones hidricas, la fotosintesis, la particién de los asimilados, la morfologfa y la
fenologia de las plantas y cultivos (Qiu y Lu, 2003; Taiz y Zeiger, 2006; Wahid et al., 2007). La agronomia
de respuesta para la prevencién y remediacion del estrés causado por el calor se logra mediante la integracion
de conocimientos en mejoramiento genético, manejo agrondmico y practicas horticolas variadas. El objetivo
de esta revision fue describir las respuestas de las plantas y los mecanismos de tolerancia al estrés térmico, asi
como el uso de pricticas agrondmicas para mitigar los efectos del estrés por alta temperatura en los cultivos.

KL BALANCE DE ENERGIA Y LA TEMPERATURA DE LAS PLANTAS EN EL CONTINUO SUELO-
PLANTA-ATMOSFERA

Las alteraciones inducidas por las altas temperaturas en las plantas pueden ser directas, sobre algin proceso
fisioldgico como la respiracién, la estabilidad de las membranas y la aceleracién del desarrollo; o indirectas,
a través de sus efectos sobre la demanda evaporativa del aire y el balance de energia de las hojas, y sus
consecuencias sobre los estomas, el intercambio gascoso y las relaciones planta-ambiente (Wahid et al., 2007).
Estos procesos estdn enlazados por la continuidad del agua a lo largo del sistema suelo-planta-atmoésfera.

La temperatura de las plantas est4 fisica y funcionalmente conectada con el ambiente a través del balance
de energfa de las hojas y los doseles (Figura 1). Segin la morfologfa de las especies de plantas (altura, tamafio,
orientacion y color de las hojas) y su disposicién en el campo (setos, hileras, doseles continuos), la temperatura
de estas puede desacoplarse considerablemente de la temperatura del aire circundante (hasta 10 °C), debido
principalmente al dinamismo de la capa limite (“boundary-layer”). Este acoplamiento esta regulado en gran
medida por el control relativo de la transpiracién ejercido a través de respuestas fisioldgicas, como el cierre
estomdtico, y efectos ambientales, como la capa limite, cuyo grosor es modificado constantemente por el
viento y el movimiento de las hojas y los doseles.
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FIGURA 1
Particién de los componentes del balance de energfa de un campo de maiz en estados tempranos del

desarrollo del dosel, con una gran proporcién de la superficie del suelo expuesta. Se muestran el flujo
incidente de radiacién, y la importancia relativa de los flujos del calor sensible (la temperatura), el calor

latente (la evapotranspiracién) y el flujo de calor hacia el suelo, que se alejan de la superficie. 2015.
Figure 1. Partitioning of the energy balance components in a corn field during early stages of canopy development,
with a large proportion of soil surface exposed. The flow of incident net radiation, and the relative importance of
sensible heat (temperature), latent heat (evapotranspiration) and soil heat fluxes away from the surface are shown. 2015.

El efecto refrescante de la traspiracién es crucial durante el estrés por calor, pero este se encuentra a
menudo comprometido por los efectos antagdnicos que la temperatura tiene sobre la demanda evaporativa
de laatmdsfera (aumentindola) y sobre la conductancia estomética (disminuyéndola). Frecuentemente, bajo
estrés térmico los estomas responden directamente a los aumentos en la transpiracién y tienden a cerrarse, lo
que reduce la disipacién de la radiacién en forma de calor latente (evaporacion), pero aumenta el flujo de calor
sensible (temperatura), en un circulo vicioso. En términos pricticos, el estatus hidrico de las plantas es una
de las variables més afectadas cuando se dan altas temperaturas (Wahid et al., 2007), porque estas inducen
un déficit hidrico, debido a aumentos desmedidos de la transpiracién y a reducciones de la conductividad
hidr4ulica, atn bajo condiciones de buen suministro de agua, como se ha demostrado en tomate (Morales et

al., 2003) y cafia de azticar (Wahid y Close, 2007).

RESPUESTAS DE LAS PLANTAS EN EL CAMPO

Las altas temperaturas generan cambios anatémicos, morfoldgicos y funcionales en las plantas, algunos
similares a los producidos por el estrés hidrico, tales como: reduccién del tamano de las células, reducida
conductancia estomdtica y cierre de los estomas, cambios en la permeabilidad de las membranas, incrementos
de la densidad de estomas y tricomas, y vasos del xilema de mayor tamano. Los efectos acumulativos de estos
cambios usualmente resultan en un pobre crecimiento y reducida productividad de los cultivos (Wahid et
al,, 2007).

El estrés por calor afecta la tasa de desarrollo de los cultivos, que se acelera hasta cierto punto y se
reduce después de cierto nivel, y controla en gran medida la fenologia de las plantas. Ademds, la respuesta
varia segun la etapa fenoldgica, el cultivo y los diferentes genotipos. Los efectos también dependen de si el
estrés por calor se debi6 a altas temperaturas nocturnas o diurnas (Wahid et al., 2007). Por ejemplo, en
frijol ( Phaseolus vulgaris L.) 68 genotipos fueron evaluados a diferentes altitudes para generar diferentes
tratamientos de temperatura; los dias a la floracién decrecieron de 85 a 43 a temperaturas promedio de 13
y 24 °C, respectivamente (Wallace et al., 1991).
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Los efectos del estrés térmico son variados y muy pronunciados (Cuadro 1). En tomate ( Solanum
lycopersicum L.), la maduracién de los frutos se acelera con la elevacion de la temperatura (Adams et al.,
2001). En yuca ( Manibot esculenta Crantz), cuando las plantas se encuentran en condiciones dptimas de
temperatura, las hojas tienen una vida promedio de 200 dias, mientras que bajo altas temperaturas su vida
se reduce a 120 dias (Alves, 2002). En frijol, el estrés por altas temperaturas produce un incremento en
el grosor de las hojas y una mayor densidad estomatica (Wentworth et al.,, 2006). Las altas temperaturas
pueden causar un decaimiento en la acumulacién de biomasa, la tasa de crecimiento y la asimilacién neta
en la parte aérea de la cafia de aztcar ( Saccharum offiicinarum 1.) (Wahid, 2007). Ebrahim et al. (1998)
indicaron que las plantas de cana de azicar que crecieron bajo altas temperaturas presentaron entrenudos
mds cortos, senescencia prematura y reduccién de la biomasa total. En un estudio de clones de papaya ( Carica
papaya L.) sometidos a altas temperaturas (36/28 °C) durante dieciocho meses, el estrés por calor causé una
aceleracién del crecimiento, y se tradujo en plantas altas y débiles, con frutos méis pequenos, elongados y
de maduracién temprana; las plantas también presentaron menores reservas de carbohidratos (Allan et al.,
1987). En lechuga ( Lactuca sativa L.), las altas temperaturas pueden provocar desérdenes fisioldgicos como
el “achaparramiento”, un enanismo asociado al poco desarrollo del follaje y a floracién temprana, con emision
de tallos florales débiles (Vallejo y Estrada, 2004).

CUADRO 1
Respuestas de las plantas y comportamiento de algunos procesos fisiologicos

clave bajo condiciones de altas temperaturas. Efectos especificos a diferentes
escalas: molecular, celular, tejidos y 6rganos, y plantas completas. 2015.

Escala Respuesta, estructura o proceso Comportamiento
Molecular Genes y transcriptos
Proteinas chaperonas y HSPs
Reciclaje de proteinas
Sefiales y hormonas
Celular Ajuste osmotico
Osmolitos compatibles
Metabolismo y Quq
Fotosintesis
Respiracion y fotorespiracion
Respiracidn de mantenimiento
Degradacion de membranas
Fuga de electrolitos
Reciclaje selectivo de proteinas
Produccicn de toxinas
e de carbono
Tejidos o y morfologia
y Organos Estomas, tricomas y pigmentacion
Intercambic gaseoso, transpiracion
Pérdida continua de agua y de turgencia
Transporte de asimilados
Uso ineficiente de asimilados
Hambruna, rapido uso de reservas
o Actividad bioguimica
Planta Temperatura interna
completa Relacién tallo/raiz
Abscizion de hojas
Crecimiento
Reproduccion
Senescencia

e S T T T ) s

Los signos + y - indican si los procesos son estimulados o reprimidos, res-
pectivamente / The signs + and - indicate if the processes are stimulated or
inhibited, respectively.

Table 1. Responses of plants and behavior of some key physiological processes under high temperature
conditions. Specific effects at different scales: molecular, cellular, tissues and organs, and whole plant. 2015.

Los sistemas radicales también sufren, debido a que el crecimiento y la respiracién de las raices estin
estrechamente asociados con los de la parte aérea a través de complejas relaciones fuente:sumidero. Asi, la
respiracion de las raices constituye una fraccién muy importante de la produccion total de CO; por parte de
las plantas. Se desconoce si las raices responden de la misma manera que los tallos a las variables ambientales,
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pero parece claro que las raices finas dependen de la produccién de asimilados fotosintéticos “en tiempo real”,
por lo que, la fenologia de las raices de las especies perennes puede estar marcada por la alternancia de pulsos
de produccién y mortalidad. Aunque la Q¢ de las raices es semejante a la de la copa y la respiracion se eleva
exponencialmente con el incremento de la temperatura, existe evidencia de aclimatacién de la Qg de la raiz
semejante a la de la copa (Pretziger et al., 2000); esta capacidad de aclimatacion difiere entre y dentro de las
especies (Atkin et al., 2000). Se desconoce la contribucién de los carbohidratos no estructurales al control y
la relativa autonomia de la fenologia de las raices en ecosistemas estacionales.

Cultivos agronémicos

En muchos climas tropicales, el exceso de radiacién y las altas temperaturas son factores que
frecuentemente afectan el crecimiento y el rendimiento de los cultivos; y suelen ir acompanados de otros
estreses que se desarrollan simultineamente, como la poca disponibilidad de agua. Estos estreses multiples
causan quemaduras en hojasy frutos, senescenciay abscisién temprana de hojas, pérdida del vigor o inhibicién
de la germinacién de las semillas, inhibicién del crecimiento del tallo y la raiz, pérdida de la viabilidad del
polen, aborto de flores y frutos jévenes, y decoloracién y danos de frutos, que afectan negativamente el
rendimiento de los cultivos.

El estrés por alta temperatura afecta el establecimiento de los cultivos desde la germinacion de las semillas,
y tiene efectos inmediatos sobre el vigor de las plintulas. En este sentido, la temperatura del suelo y de
las raices debe ser considerada tan cuidadosamente como la temperatura del aire y de la copa. En tomate,
temperaturas diurnas por encima de 35 °C provocan que la germinacién de las semillas decrezca en 54%, y
por encima de 40 °C la inhibe completamente (Vallejo y Estrada, 2004). Temperaturas por encima de 35 °C
inhiben la germinacion del café ( Coffea arabica L.) (Da Matta y Ramalho, 2006); mientras que en lechuga
y apio ( Apium graveolens L.), cuando las semillas son cosechadas a mas de 25 °C, presentan mayor latencia
termoinducida (Vallejo y Estrada, 2004; Bouzo et al., 2007). En yuca, temperaturas mayores a 30 °C aceleran
la brotacidn de las estacas, pero la inhiben si la temperatura sobrepasa los 37 °C (Alves, 2002). En cebolla (
Allium cepa L.), temperaturas por encima de 32 °C en las etapas iniciales del desarrollo de las plantas, pueden
provocar bulbificacién prematura, caracteristica indeseable en este cultivo (Vallejo y Estrada, 2004).

Una de las etapas mds sensibles de los cultivos a las altas temperaturas es el desarrollo reproductivo, en
especial la esporogénesis, lo que puede ocasionar pérdidas considerables en el rendimiento (Zinn et al., 2010;
Porch y Hall, 2013). Por ¢jemplo, en cultivos como chile ( Capsicum annuum L.), tomate, frijol y mani (
Arachis hypogaea L.), cuando la temperatura minima nocturna sobrepasa los 20 °C y las diurnas los 33-35 °C,
se afecta la viabilidad del polen y la fertilizacién, lo que da como resultado altos porcentajes de aborto floral
y un efecto significativamente negativo en el cuaje de frutos y vainas (Prasad et al., 2000; Porch y Jahn, 2001;
Susuki etal., 2001; Prasad et al., 2002; Vallejo y Estrada, 2004). En frutales como papaya, anona ( Annona
cherimola Mill.) y fresa ( Fragaria ananassa Duch.), las altas temperaturas causan pobre viabilidad del polen
(Allan et al., 1987; Higuchi et al.,, 1998; Ledesmay Sugiyama, 2005; Ledesma et al., 2008; Radin et al.,, 2011).

En frijol, los mayores efectos del estrés por altas temperaturas se presentan durante la organogénesis
reproductiva, especificamente durante la microesporogénesis, seis a doce dias antes de la antesis; la viabilidad
del polen decrece y se produce aborto floral y de vainas incipientes, lo que reduce el rendimiento (Monterroso
y Wien, 1990; Porch y Jahn, 2001; Susuki et al., 2001; Prasad et al., 2002). No solamente ocurre la pérdida
de la viabilidad del polen, sino que este sufre cambios morfoldgicos, siendo comin encontrar una gran
proporcién de granos con ornamentaciones atipicas en la exina y el colapso de su forma en algunos genotipos
sensibles (Porch y Jahn, 2001). Las anteras también sufren cambios y se tornan indehiscentes, lo que resulta
en la ausencia de granos de polen sobre los estigmas en genotipos sensibles y un nimero reducido de ellos
en genotipos resistentes (Porch y Jahn, 2001). Las temperaturas que mds afectan la etapa reproductiva del
frijol son las nocturnas y en menor grado las diurnas (Porch y Jahn, 2001; Rainey y Grifhiths, 2005; Omae
etal., 2012; Porch y Hall, 2013).
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En mani, las altas temperaturas no tienen un efecto notorio en la produccién de flores, pero se reducen
significativamente el namero de flores que cuajan y la formacién de frutos. Cuando las temperaturas
sobrepasan los 35 °C se dan reducciones del rendimiento del 18-26% (Prasad et al., 2000). Un efecto similar
ha sido observado en café, en el que temperaturas relativamente altas durante la floracién, en asocio con una
estacion seca prolongada, pueden causar el aborto de las flores (Da Matta y Ramalho, 2006).

En cereales como maiz ( Zea mays L.) y arroz ( Oriza sativa L.), también se dan graves consecuencias cuando
las plantas son sometidas a altas temperaturas. Las plantas de maiz sometidas a temperaturas superiores a 35
°C por mis de ocho dias durante el desarrollo reproductivo, sufren una reduccién del 74% en el rendimiento
(Rincdn etal., 2006). Esta condicién se debe ala falta de fecundacién y de desarrollo del grano en las mazorcas,
resultado de la desecacion de los estigmas y los granos de polen. Cheikh y Jones (1994) indicaron que, en
maiz, por cada 1 °C que se incremente la temperatura por encima del valor éptimo (25 °C) se produce una
reduccion del rendimiento de 3-4%. En arroz, las plantas sometidas a 5 °C mas que la temperatura ambiental
(minimas de 26-27 °C y méximas superiores a 33 °C), la fertilidad de las espiguillas decayé a un 37-38%,
consecuencia de la reduccién del 51% en la produccién de polen y del 43% en el nimero de granos de
polen sobre los estigmas (Prasad et al., 2006). Resultados similares fueron informados en Cuba, donde se
obtuvieron valores de vaneo entre 45y 50% cuando las temperaturas méaximas alcanzaron picos de 34 °Cyy las
minimas se mantuvieron por encima de 20 °C (Gonzélez et al., 2004). Mohammed y Tarpley (2009; 2011) y
Siebenmorgen et al. (2013) indicaron que en arroz la alteracion de la germinacién del polen, la esterilidad de
las espiguillas y las reducciones del rendimiento (“grano vano”) estdn estrechamente relacionadas con altas
temperaturas nOCturnas.

En chile, temperaturas diurnas por encima de 30 °C y humedad relativa menor al 60% provocan aborto y
caida de las flores (Vallejo y Estrada, 2004). Cuando las plantas fueron expuestas a temperaturas superiores a
33°C por 48-120 h en los dias previos a la antesis, los botones florales redujeron su tamano y la viabilidad del
polen declind, lo que ocasioné reduccidn del cuaje y del tamano de los frutos (Erickson y Markhart, 2002).
En tomate, las altas temperaturas producen efectos similares a los observados en chile; cuando la temperatura
nocturna sube por encima de 20 °C se da produccion deficiente de polen y se reduce la fertilizacion, lo que
causa la caida de botones y flores (Abdul y Stommel, 1995; Vallejo y Estrada, 2004). Al igual que en chile, la
etapa mas sensible se da en los dias previos a la antesis, durante la formacién y el desarrollo de los granos de
polen, y finalmente durante su germinacién, que puede fracasar debido a impedimentos para su liberacién
en las anteras o a incapacidad para alcanzar el saco embrionario (Peet et al., 1998).

En anonay fresa, las altas temperaturas afectan la viabilidad del polen y la cantidad y calidad de los frutos.
En anona, estudios realizados por Higuchi et al. (1998) indican que temperaturas de 30 °C en el dfa y
nocturnas de 25 °C causaron reducciones en la viabilidad del polen y se desarrollaron subsecuentemente
frutos asimétricos, pequenios y con poca cantidad de semillas. En fresa, cuando las temperaturas sobrepasan
25 °C se inhibe la diferenciacién floral, y cuando superan los 32 °C se da aborto floral; las altas temperaturas
causan reduccién de la viabilidad del polen y del numero de inflorescencias, flores y frutos, asi como una
menor calidad de estos ultimos (Wang y Camp, 2000; Ledesma y Sugiyama, 2005; Ledesma et al., 2008;
Radin et al., 2011).

En cultivos como maracuyd ( Passiflora edulis f. flavicarpa Sims.), granadilla ( Pasiflora ligularis Juss.) y
la gulupa ( Passiflora edulis Sims.), las altas temperaturas también afectan la polinizacién y la produccién
de frutos, pero, al contrario de los casos anteriores, los drganos femeninos son los més afectados. En gulupa,
temperaturas promedio por encima de 25 °C inhiben la formacién de yemas florales, y se presentan flores
con ovarios mas pequenos y con menor cantidad de évulos, lo que afecta finalmente el cuaje de los frutos.
En maracuyd, las altas temperaturas causan la deshidratacién de la superficie estigmatica e imposibilitan la
fecundacién de las flores (Fischer et al., 2009). La temperatura puede influenciar la expresién del sexo en la
papaya, planta en la que las altas temperaturas inducen la produccién de mayor cantidad de flores masculinas

260



NESTOR FELIPE CHAVES-BARRANTES, ET AL. RESPUESTAS AL ESTRES POR CALOR EN LOS CULTIVOS. 1I. TOLER...

(Campostriniy Glenn, 2007), que las flores no produzcan frutos, y cuando lo hacen, son alargados y de poca
calidad comercial (Nakasone y Paull, 2004).

En general, para la produccién de cultivos bajo altas temperaturas es importante conocer los estados
de desarrollo y las etapas fenoldgicas mas sensibles, asi como si el efecto perjudicial se da a causa de las
temperaturas nocturnas o las diurnas. Como se ejemplificé antes, las temperaturas nocturnas altas tienden a
ser mds perjudiciales que las diurnas para la etapa reproductiva y la formacién de frutos y semillas; al respecto
se tiene la hipdtesis de que la seleccion natural habria favorecido a aquellas plantas en las que los ritmos
circadianos de los procesos reproductivos més sensibles a la temperatura (meiosis, esporogénesis, antesis y
apertura floral), ocurren en la parte més fresca del ciclo de 24 h, al final de la noche o al inicio de la mafiana
(Porch y Hall, 2013).

Arboles y especies de mayor longevidad

Las especies perennes responden al cambio climético en ciclos complejos controlados por ritmos internos,
fenoldgicos y ambientales. La longevidad de los arboles limita la velocidad de aclimatacién y adaptacion
de las especies lefiosas, pero a la vez provee registros bioldgicos y quimicos de los efectos del clima sobre el
crecimiento, en la forma de anillos de crecimiento y cambios en la composicion isotépica de la madera. Los
arboles responden intensamente alos incrementos de [CO,] en los experimentos FACE (Longetal., 2004),y
enlos bosques de la Estacion Bioldgica La Selva, Costa Rica (Clark etal., 2003), donde algunos de los primeros
estudios eco-fisioldgicos dieron cuenta de la alta sensibilidad de los drboles tropicales al calentamiento. El
crecimiento de los drboles varié hasta en dos 6rdenes de magnitud durante més de dieciséis afios, y el menor
crecimiento se registr6 en los afios mas calientes con las temperaturas minimas mds altas, cuando el balance
de carbono fue menos favorable (Figura 2).
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FIGURA 2

Crecimiento relativo anual de los drboles durante dieciséis afios en los bosques lluviosos

de la Estacién Bioldgica La Selva, Sarapiqui, Costa Rica (traducida de Clark et al,, 2003).

Figure 2. Relative annual growth of trees during sixteen years in the tropical rain forest
at La Selva Biological Station, Sarapiqui, Costa Rica (translated from Clark et al.,, 2003).

En cultivos perennes, un andlisis de productividad potencial realizado por Corley (1983), concluy6 que
las altas temperaturas constituyen un factor limitante muy serio en regiones tropicales para plantaciones de
mango ( Mangiferaindica L.), aguacate (Perscaamericana Mill.), café, palma aceitera ( Elaeis guineensis Jacq.),
cocotero ( Cocus nucifera L.), cacao ( Theobroma cacao L.), yuca, rbol de hule ( Hevea brasiliensis Muell. Arg,),
entre otras, ya que provocan altas tasas respiratorias para el mantenimiento de las estructuras permanentes
(raices lefiosas, troncos, ramas), alta foto-respiracion, desactivacion de las enzimas fotosintéticas, reducciones
delalongevidad de las hojas y del indice de area foliar. Ademas, el estrés térmico causa el reemplazo constante
de érganos vegetativos como las hojas, en detrimento del crecimiento de los drganos cosechados como los
frutos del café, la palma aceitera o el cocotero, o las raices de la yuca. Debido a ello, es esperable que el
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calentamiento global conduzca a que el crecimiento y la productividad de algunos cultivos perennes declinen
a mediano y largo plazo.

Predisposicion a las enfermedades

La predisposicion fisioldgica es un grado interno de susceptibilidad, resultado de causas externas y de
estreses de naturaleza tanto abiética como bidtica (Yarwood, 1976). Uno de los detonantes mds importantes
de la predisposicion a enfermedades es el calentamiento (temperaturas >36 °C), que reduce el balance de
carbono, estimula la respiracion (de mantenimiento) sobre la fotosintesis, produce especies reactivas de
oxigeno (ROS) y otras toxinas, consume las reservas energéticas, desvia recursos hacia vias bioquimicas
“secundarias” y hacia la produccién de metabolitos requeridos para lidiar con el estrés térmico (osmolitos
compatibles, proteinas chaperonas), e inhibe la sintesis de fitoalexinas, factores que debilitan las defensas
naturales contra el estrés bidtico. La predisposicion se asocia a dafios celulares y a la pérdida de la integridad
de las membranasy paredes celulares de los 6rganos afectados, la fuga de electrolitos y la formacién de lesiones
superficiales que facilitan el desarrollo de infecciones.

En granadilla, por ¢jemplo, temperaturas promedio por encima de 20 °C ocasionan un mayor estrés
hidrico, lo que aumenta la demanda de agua y fertilizantes, y trae como consecuencia el acortamiento del
ciclo de vida de la planta; de igual forma, predisponen a la planta y favorecen la aparicién y severidad de
la enfermedad conocida como secadera ( Nectria haematoccoca Berk & Br.). Ademds, cuando se presentan
temperaturas altas y cambios bruscos en la humedad debido a lluvias repentinas, se ve favorecida la rajadura
de los frutos y la pérdida de su valor comercial. Debido a lo anterior, el cultivo de granadilla se recomienda
solo a elevaciones mayores a los 1600 m (Fischer et al., 2009).

MECANISMOS DE TOLERANCIA

Como la tolerancia a otros estreses, la tolerancia a las altas temperaturas es una caracteristica multi-génica
y altamente regulada por los efectos de los loci de cientos de genes que controlan las respuestas fisioldgicas
y morfoldgicas, de las plantas (Hu y Xion, 2013). Como se indicé antes, esta capacidad de aclimatacién y
tolerancia opera solo dentro de un dmbito relativamente reducido de temperaturas.

Las plantas posecen diferentes mecanismos para sobrevivir bajo altas temperaturas, que incluyen
adaptaciones a corto y a largo plazo, adaptaciones fenoldgicas o morfoldgicas y mecanismos de ajuste como
cambios en la orientacién foliar (parahelio-tropismo), que les permite mantener la temperatura de la limina
foliar mds cercana al dptimo térmico para la fotosintesis en dias calientes, como sucede en frijol (Fu y
Ehleringer, 1989). Otros mecanismos de tolerancia incluyen alteraciones en la composicion lipidica de las
membranas (Wahid et al., 2007), la produccién de antioxidantes, la acumulacién de osmolitos compatibles
y pigmentos, y la sintesis de proteinas de choque térmico (HSPs) (Schwacke et al., 1999; Iba, 2002; Mittler,
2002; Wang et al., 2004; Almeselmani etal., 2006; Taiz y Zeiger, 2006; Nagesh y Devaraj, 2008).

Un ideotipo de un cultivo anual tolerante a las altas temperaturas y a los multiples estreses asociados, como
la sequia, la alta radiacién y los desérdenes nutricionales, debe reunir una combinacién de caracteres morfo-
fisiolégicos que involucran la copa, el habito de crecimiento, la fenologia, y la relacién raiz:tallo, a través
de un sistema radical flexible y pléstico que pueda variar desde dimérfico con componentes profundos y
superficiales (Kell, 2011), hasta especializaciones para diversas situaciones como la agricultura sin suelo y la
hidroponia.

También se ha observado que una de las principales adaptaciones que permiten a los cultivos tolerar
las altas temperaturas, es la capacidad de producir y mantener una mayor cantidad de polen viable. Esto
quedd demostrado en genotipos tolerantes de tomate y frijol, capaces de mantener la dehiscencia de las
anteras, mayor viabilidad del polen y menor aborto floral, lo que dio como resultado mayores rendimientos
en ambientes de alta temperatura (Porch y Jahn, 2001; Firon et al,, 2012).
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Uno de los efectos primarios del estrés por temperatura es un aumento en la fluidez de la membrana
plasmdtica y la pérdida de electrolitos (Wahid et al., 2007; Porch y Hall, 2013), por lo que, para mantener
la integridad de las membranas celulares, las plantas deben repararlas y remodelarlas (Upchurch, 2008),
mediante ajustes del grado de saturacion de los lipidos para incrementar su termoestabilidad (Falcone et al.,
2004; Larkindale y Huang, 2004; Upchurch, 2008; Benning, 2009; Su et al., 2009).

La termotolerancia adquirida es otro de los mecanismos de tolerancia al estrés por altas temperaturas, y se
refiere a la habilidad de las plantas y otros organismos de adquirir tolerancia ripidamente, en horas incluso, y
sobrevivir a temperaturas que de otro modo serian letales. La adquisicion de termotolerancia es un fenémeno
celular auténomo, normalmente resulta de la exposicion previa a temperaturas altas pero subletales, que
preparan a las plantas para soportar periodos posteriores de estrés por temperaturas altas de naturaleza letal
(Vierling, 1991). La termotolerancia adquirida en las plantas es coordinada a través de la senalizacién por
medio de sustancias como el 4cido abscisico (ABA), lasROS, el etileno y la expresién de las HSPs. Este proceso
se presenta cuando se produce un incremento de 5-10 °C sobre la temperatura ptima o sobre las condiciones
normales de temperatura para el crecimiento de un cultivo (Iba, 2002; Firon et al., 2012).

TRATAMIENTO AGRONOMICO DEL ESTRES POR ALTAS TEMPERATURAS

Cualquier estrategia agronémica basada en conocimientos eco-fisioldgicos, dirigida a mitigar los efectos
de las altas temperaturas y el calentamiento global en los cultivos, debe incluir la promocién de la salud
de las plantas a través de la raiz y la nutricién mineral balanceada (Waraich et al., 2012), y el desarrollo
de simbiosis en la rizosfera y la filosfera, con redes tréficas diversas y saludables. Debe contemplar el
mejoramiento del ambiente para la fotosintesis, la prevencién del estrés a través del endurecimiento y el
estrés controlado, por ejemplo, mediante la aplicacién de choques salinos para inducir la termotolerancia. El
manejo horticola del dosel permite la modificacién del ambiente utilizando invernaderos, sombra natural o
artificial, mallas de colores y cortinas rompevientos. Las alternativas quimicas incluyen los bioestimulantes,
termoprotectores y osmolitos compatibles, inductores de defensa, antioxidantes, caolinitas reflectivas, etc.
Las terapias moleculares farmacéuticas en desarrollo (Stoger et al., 2014), permitirfan el manejo de la
bioquimica defensiva, la induccién del metabolismo secundario, el control de las respuestas sistémicas
adquiridas e inducidas (SAR y SIR), el diagndstico del estrés, la vacunacién y la detoxificacién, entre otras.

Los conocimientos acerca de la dependencia tan marcada del desarrollo de las plantas de la temperatura,
ha producido herramientas como el “USDA Hardines Zone” y el “Heat Zone Map” para los EEUU,
ampliamente usados por los horticultores y botdnicos para definir el limite norte de la distribucién de
las plantas y sus 4mbitos de adaptacién (Deal y Raulston, 1989). Estos mapas se basan en que los limites
para la distribucién hacia el sur de las especies nortefias, los marca la temperatura promedio de un breve
periodo durante la época mas caliente del afno, y la temperatura minima promedio del invierno, determina la
adaptacién exitosa de muchas especies frutales perennes.

Debido a los desafios que el incremento de las temperaturas impone a nivel global, y a que la tolerancia al
calor es muy variable entre las especies y los genotipos de las plantas cultivadas, la inversién en la producciéon
del conocimiento y la tecnologia para la adaptacién a las altas temperaturas, y la generacién de cultivares
tolerantes a través del mejoramiento genético, se ha convertido en una prioridad mundial (Howden et al,,
2007; Ainsworth y Ort, 2010). Junto a los nuevos cultivares se deben proveer practicas agrondmicas de
respuesta, integrando conceptos y tecnologias de los suelos, la eco-fisiologia y la micro-climatologia para
enfrentar las consecuencias que el calentamiento global puede generar, en especial en la agricultura tropical y
en la produccién de alimentos. Asi, la via mas rapida y cientificamente fundamentada para lidiar con el estrés
térmico de los cultivos parece ser la agronomia de respuesta. En general, el impacto negativo del estrés por
calor en la productividad agricola, puede ser reducido mediante la combinacién de practicas culturales y el
mejoramiento genético (Howden et al., 2007).
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Mejoramiento genético

El mejoramiento genético de los cultivos para tolerancia al estrés abidtico es un esfuerzo relativamente
nuevo, debido a que en el pasado reciente los programas de mejoramiento se enfocaron en liberar cultivares
con altos rendimientos en ambientes favorables (Wahid et al., 2007). La tolerancia al estrés por calor es un
cardcter de tipo cuantitativo y complejo, controlado por multiples genes y altamente influenciado por el
ambiente (Barnabds et al., 2008; Beebe et al., 2009; Porch y Hall, 2013), por lo que la seleccién de genotipos
tolerantes en condiciones de campo no es un proceso sencillo. Por ejemplo, en frijol las altas temperaturas
afectan el dmbito de adaptacién altitudinal de los genotipos y reducen su crecimiento radical; ademas, se
acelera la mineralizacién en los suelos, lo que genera condiciones de estrés més agudas. Junto a ello, la
variabilidad genética para estas limitaciones tiende a ser menor, la heredabilidad es usualmente baja y la
interaccién genotipo ambiente alta, por lo que la caracterizacién de las reacciones a estos tipos de estrés es
dificil y depende de un mayor ntimero de repeticiones y ensayos de campo (Beebe et al., 2009).

Una de las estrategias de manejo del problema del estrés térmico desde la perspectiva del mejoramiento
genético, es la identificacion de fuentes de tolerancia. En cultivos como soya, tomate y frijol, se conoce que la
variabilidad para esta caracteristica es limitada, por lo que una opcién es la utilizacién de accesiones silvestres
o accesiones de especies relacionadas (Wahid et al., 2007; Beebe et al., 2009). En frijol, por ¢jemplo, una
fuente de tolerancia a alta temperatura y sequia es Phaseolus acutifolius (Mufioz et al., 2004; Micheletto et al.,
2007; Beebe etal.,, 2013), por lo que, se podria explotar la variabilidad genética del género Phaseolus mediante
cruzamientos interespecificos, con el fin de generar genotipos tolerantes (Beebe et al., 2009). Ademds, es
necesario que las lineas derivadas del mejoramiento genético para estrés por alta temperatura se comporten
bien, tanto en un ambiente con estrés, como en condiciones sin estrés, y que presenten caracteristicas
agrondmicas y comerciales deseables. En tomate la tolerancia a altas temperaturas esta asociada a frutos
pequefios, debido al efecto adverso del estrés por calor en la produccién de auxinas en el fruto, y a plantas
con escaso follaje, como consecuencia de la orientacién altamente reproductiva (generativa) de los genotipos
tolerantes a alta temperatura (Huberman et al,, 1997; Adams et al., 2001).

Por su cardcter multigénico, el uso de analisis de correlacidn y segregacion, técnicas de biologia molecular
y marcadores moleculares para la identificacién de QTLs, han sido los enfoques mds promisorios para
entender las bases genéticas de la tolerancia a las altas temperaturas (Wahid et al., 2007). Varios de los genes
responsables de la induccién de la sintesis de las HSPs han sido identificados en cultivos como tomate y maiz
(Liu et al., 2006; Sun et al., 2006; Momcilovic y Ristic 2007; Snyman y Cronjé, 2008).

Para mejorar la tolerancia al estrés térmico, también se ha hecho uso de la ingenieria genética. Un ejemplo
de ello es la generacién de plantas transgénicas con sobreexpresion de enzimas, proteinas o componentes
antioxidantes (Bhatnagar et al., 2008), entre ellos la superéxido dismutasa (SOD), la glutationa reductasa
(GR), la ascorbato peroxidasa (APX) y el factor de transcripcion HS, que resulta en la expresion de
HSPs a temperatura normal (Roxas et al., 1997; Zhu et al., 1998; Iba, 2002). Al respecto, Kurek et al.
(2007) indicaron que el mejoramiento de la estabilidad de la Rubisco activasa en Arabidopsis transformada
genéticamente, incremento las tasas de fotosintesis, crecimiento y el rendimiento en plantas expuestas a estrés
por calor moderado. Resultados similares se obtuvieron en plantas de tabaco genéticamente modificadas para
la mayor sintesis de glicina betaina (GB) (Yang et al., 2005). En el caso de cultivos que naturalmente no
producen GB bajo condiciones de estrés, la ingenieria genética ha permitido la introduccién de rutas para la
biosintesis de este osmolito compatible (Wahid et al., 2007).

Se ha sugerido realizar la seleccidon de las plantas con tolerancia al estrés por calor y al estrés abidtico
en general, mediante la identificacién de caracteres claves en etapas tempranas del desarrollo y que se
correlacionen con la tolerancia en el estado reproductivo; sin embargo, esto atin no ha sido posible (Wahid
et al., 2007). Las variables que expresamente se han correlacionado mejor con la tolerancia al calor son la
alta viabilidad del polen y el menor aborto floral en el frijol (Porch y Jahn, 2001), mayor fertilidad de las
espiguillas en el arroz (Prasad et al., 2006) y mayor cuaje de frutos en el tomate (Abdul y Stommel, 1995).
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Estos criterios de seleccion resaltan la capacidad de los genotipos para mantener un alto indice de cosechay
un alto rendimiento bajo condiciones de estrés.

Debido a que la reduccién en la viabilidad del polen vy la fertilizacién han sido mencionados entre los
factores que mas afectan la produccion de los cultivos bajo altas temperaturas (Allan et al., 1987; Porch
y Jahn, 2001; Susuki et al., 2001; Erickson y Markhart, 2002; Prasad et al., 2006; Fischer et al., 2009),
la produccién de frutos o semillas por apomixis seria una herramienta para el desarrollo de cultivares que
produzcan bien aun en condiciones de alta temperatura (Vallejo y Estrada, 2002; Porch y Hall, 2013). A
través de la ingenieria genética seria posible insertar los genes necesarios para conferir esta caracteristica, y
se han llevado a cabo multiples investigaciones tendientes a identificar genes o enzimas involucrados en la
generacion de la apomixis (Pessino et al., 1997; Koltunow y Grossniklaus, 2003; Spinalle et al., 2004; Laspina
etal., 2008).

Irrigacion y nebulizacién

La irrigacién dirigida al suelo previene y alivia el estrés debido a las altas temperaturas, porque satisface
las demandas evaporativas de las plantas y de la atmdsfera, y modifica el balance de energia de la plantacion,
a través de cambios en la proporcion de la carga radiativa que se disipa como calor o evapotranspiracion.
En contraste, la aspersién dirigida al follaje y la nebulizacién no tienen por objetivo principal suplir los
requerimientos hidricos y la demanda transpiracional de las plantas, sino que humedecen el aire, refrescan
las hojas, bajan los gradientes de humedad entre las hojas y el aire, se reduce la transpiracion, y se facilitan
la absorcién foliar del agua y la rehidratacion de las plantas. La mojadura del follaje permite el enfriamiento
evaporativo rapido de las superficies y sustituye el efecto refrigerante de la transpiracion, cuando este deja de
operar con el cierre estomatico y la deshidratacién asociados al estrés térmico.

Las aspersiones al follaje, con agua fria incluso (Wierenga y Hagan, 1966; Chen et al., 1999), pueden
reducir los dafios por quema de sol en las hojas y los frutos, un problema fisiolégico causado por las altas
temperaturas. El riego con agua fria, ademas de enfriar rdpidamente la superficie de las plantas, reduce
el metabolismo y tiene el potencial de reprimir el crecimiento en plazos muy cortos, lo que permite una
rapida aclimataciéon. Ademds, es poco probable que el riego al follaje bajo condiciones de alta radiacion
y calentamiento cause lesiones conocidas como la quemadura de las hojas (“leaf scorching”), debido a un
supuesto efecto dptico, “tipo lupa”, de las gotas de agua sobre las superficies de las hojas; este se da solo en
ciertas condiciones particulares y en pocos tipos de hojas (Egri et al., 2010). Si se ha advertido la permanencia
de residuos salinos y manchas sobre los frutos y las hojas luego de la evaporacién del agua de riego. Otros
efectos perjudiciales de la irrigacién al follaje estan a menudo relacionados con el humedecimiento de las
superficies vegetales y la diseminacién de las enfermedades (Aylor y Taylor, 1982).

Otras de las practicas agrondmicas para proteger los frutos de los periodos de mayor radiaciéon y
calentamiento, son la aplicaciéon de caolinitas reflectivas, como se realiza en manzanay tomate, y la colocacion
directa de sardn sobre las plantas, como se realiza en pifa durante la fructificacién. Sin embargo, esta tltima
préctica se implementa sin conocer el efecto que la sombra temporal puede tener sobre la fotosintesis CAM
de la pina.

Sombray coberturas del suelo

La sombra y las coberturas de los suelos, ambas de varios tipos, naturales y sintéticas, constituyen la forma
més utilizada para manipular el balance de energfa, modificar el ambiente y proteger de la radiacién solar a las
plantas cultivadas en el interior, o a las raices en el caso del suelo, porque moderan los efectos y la magnitud
de las fluctuaciones diurnas y estacionales de variables ambientales como la luz, la temperatura, la humedad
y la velocidad del viento (Gutiérrez et al., 1999-2002).

La sombra también se aplica en diversos sistemas agroforestales como el café y el cacao, plantando una
diversidad de arboles que se podan regularmente al ritmo de la estacionalidad climatica y la fenologia de los
cultivos. La sombra de los drboles es un elemento central del disefio de agro-ecosistemas sostenibles para los
tropicos secos y calientes. Esta tlltima deberia ser la preferida, porque el grueso de la carga radiativa es disipado
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como calor sensible o evaporacion desde el dosel, mientras que con las sombras sintéticas la disipacion del
calor sensible implica el calentamiento del interior del ambiente sombreado también, o su reemision hacia
la atmésfera (Gutiérrez et al., 1999-2002).

La sombra sintética es empleada a gran escala en el cultivo de diferentes plantas ornamentales (helechos,
flores, follajes) y para la propagacion, la aclimatacién y la comercializacion de las plantas (Gutiérrez et al.,
1999-2002). Aunque existe una amplia gama de materiales, la sombra se aplica con materiales porosos de
polietileno o polipropileno negro (sardn), que absorben la radiacién solar y se convierten en una fuente de
calor. El tejido fino de los materiales sintéticos permite la fécil disipacién del calor latente (en la forma de
vapor de agua), por lo que la moderacién del ambiente térmico en el interior de las casas de sombra constituye
una de las principales modificaciones favorables debidas a la sombra. En comparacién con el exterior, el
interior de las casas de sombra tiene reducciones en la radiacién, la evaporacién y la velocidad del viento, pero
los efectos sobre la temperatura y la humedad del aire son importantes solo en casas de sombra grandes.

Estas condiciones ambientales promueven la apertura estomdtica y reducen el estrés hidrico y la foto-
inhibicién, pero pueden limitar la tasa fotosintética y la productividad de las plantas cultivadas en el interior.
En las casas de sardn grandes se registran incrementos significativos de la temperatura y la humedad relativa
del aire. Los materiales como el saran negro producen sombra porque absorben la radiacion solar incidente,
que es luego disipada como calor sensible. Esto causa el desarrollo de un gradiente de temperatura en el
interior de la casa de sombra, el saran se calienta mis que el suelo, y se genera una inversién de temperatura
que dificulta atn mas la salida del aire caliente. Este efecto se exacerba en casas de sardn grandes en las que la
velocidad del viento es amortiguada con la distancia dentro del ambiente protegido (Gutiérrez et al., 1999-,
2002).

Aunque los problemas de calentamiento podrian solucionarse mediante el uso de materiales reflectivos,
estos pueden reflejar mds radiacion hacia el interior de la estructura; se requiriere entonces el uso de materiales
mds finos que a su vez aumentan los problemas fisicos para la circulacién del aire. Conforme el intercambio
gaseoso es limitado, la concentracion de algunos gases como el vapor de agua se incrementa en el interior, lo
que favorece el desarrollo de muchas plantas, pero desafortunadamente de muchas enfermedades también.
Sin embargo, si las plantas cultivadas se desarrollan bien sin un microclima modificado, excepto en su
régimen de radiacion, entonces los disenos de las casas de sombra deben ser planeados para permitir la
ventilacion, lo cual puede conseguirse de varias maneras tales como: eliminar las paredes laterales, construir
las casas de sombra en pendientes, pequenas para facilitar la penetracion de aire por los costados, y de formas
rectangulares (largas y angostas) y no casas cuadradas (Gutiérrez et al., 1999-2002).

En los suelos, el balance de energia de la superficie y el flujo de calor pueden ser modificados con el
uso de coberturas claras y reflectivas, naturales vivas (varias especies para diferentes ambientes) o muertas
(papel, pienso), y sintéticas (pldsticos reflectivos, resistentes a UV) (Rosenberg et al., 1983). La abundante
investigacién sobre plasticultura y el uso de diversos materiales sintéticos para manipular la temperatura
del suelo, asi como de los materiales para la construcciéon de ambientes protegidos en el trépico, como el
polipropileno (sardn), los plasticos, el vidrio y las mallas antidfidos, no se equipara con la escasa investigacion
sobre coberturas vivas o sombra natural. Las coberturas vivas ocupan un lugar central en el manejo
agronémico de diversos cultivos como la palma aceitera. La tecnologia de las coberturas agricolas merece
atencion, debido a que el calentamiento del suelo y la descomposicién de sus reservas de carbono son
componentes clave del balance de C global y del incremento exponencial del calentamiento, y deberia ser
considerado un recurso esencial para lidiar con el calentamiento global a escala local.

Pre-acondicionamiento y endurecimiento

Junto con las estrategias de mejoramiento genético y los avances logrados a través de la ingenieria genéticay
la biotecnologia, la induccién de tolerancia al estrés térmico en cultivares altamente productivos es una de las
opciones de las que se dispone. Este objetivo se puede lograr a través de técnicas de pre-acondicionamiento,
un tratamiento osmatico que permite controlar la imbibicién y activar solo los mecanismos de reparacion
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de las semillas. Puede ser acompafiado por shocks térmicos para inducir la produccién de HSPs y osmolitos
compatibles, la aplicacién de sales inorganicas en bajas concentraciones, antioxidantes y moléculas de
sefializaciéon (Wahid et al., 2007).

El pre-acondicionamiento térmico consiste en someter las plantas a periodos cortos de alta temperatura,
lo que las prepara para tolerar mejor un periodo prolongado de estrés posterior. Bajo condiciones de alta
temperatura, las plantas de tomate pre-acondicionadas mostraron mayor ajuste osmdtico, conductancia
estomdtica y crecimiento que las plantas no pre-acondicionadas (Morales et al., 2003). Durante periodos de
estrés por calor se incrementa lademanda de Ca?*. El pre-tratamiento de semillas de mafz con una solucién de
CaCl,, increment? la tolerancia intrinseca al estrés por altas temperaturas en las plantulas, que aumentaron
sus niveles de SOD, catalasa (CAT) y APX, y mantuvieron menores niveles de peroxidacién lipidica (Gonget
al., 1997). La aplicacién de GB incrementd los rendimientos de plantas de arroz, porque redujo la esterilidad
de las espiguillas y previno parcialmente el dafio que las altas temperaturas nocturnas causan en el llenado de
los granos (Mohammed y Tarpley, 2011). En cafia de aztcar, el enjuague de esquejes en soluciones de prolina
y GB (20 nM), redujo la produccién de H,O, y protegid los tejidos de los efectos del calor. La termotolerancia
inducida se debié principalmente a la acumulacién de aztcares solubles, prolina y GB, asi como a un mayor
contenido de Ca** y K* en los tejidos. La utilizacién de soluciones osmoprotectores de prolina y GB serfan
factibles desde un punto de vista econémico (Rasheed et al., 2011).

Reguladores del crecimiento

Otra de las opciones para el tratamiento del estrés térmico es el uso de reguladores de crecimiento, que
desencadenany coordinan cascadas de sefiales en las plantas y las preparan para soportar el estrés por calor. Por
cjemplo, en tomate el pre-acondicionamiento con un liberador de etileno (etephon, 1 ppm), incrementé en
mas de cinco veces la cantidad de granos de polen germinados por flor en plantas bajo estrés por calor (Firon
etal,, 2012). En plantulas de tomate, la aplicacién de 4cido salicilico (0,1 nM de 4cido salicilico en el medio
liquido de cultivo por 17 h) incrementé la expresién de los genes hsp 70y bsf, lo que produjo un incremento de
las proteinas chaperonas HSP70 (Snyman y Cronjé, 2008). La aplicacién de giberelinas y de 4cido 2-cloroetil
fosfénico rompe la termodormancia inducida por las altas temperaturas en las semillas de apio (Bouzo et al.,
2007). Se citan algunos protectores contra el estrés que inhiben la sintesis de etileno y alivian los sintomas
semejantes al envejecimiento provocados por estahormona. Uno de estos es el 1-metilciclopropeno (1-MCP)
recomendado para cereales, maiz, algodon y hortalizas, cuyo ingrediente activo se descompone en C, Hy O,,
y no deja residuos. Los inductores de resistencia que alertan el sistema inmunolégico de las plantas, como el
salicilato, el jasmonato, la quitina y los quitosanos, entre otros, tienen el potencial de preparar (“prime”) a las
plantas para la posible incidencia del estrés por calor.

SINTESIS ECOFISIOLOGICA Y COMENTARIOS FINALES

El progreso en la comprensién de la percepcion, la naturaleza fisioldgica de los problemas generados, y
las respuestas de las plantas a las altas temperaturas, asi como la produccién de soluciones agronémicas
de respuesta, solo ocurrird a través de la interaccion de la eco-fisiologia con otras disciplinas como el
mejoramiento genético y la biotecnologia, a lo largo del continuo suelo-planta-atméstera, y por parte de los
multiples actores encontrados en las diferentes escalas del agro-ecosistema y de los sistemas de produccion.
Estas escalas van desde los niveles moleculares delineados en el texto, hasta los experimentos agronémicos y la
imagenologia de campo y sus aplicaciones modernas. Para el sector productivo y agro-alimentario, el objetivo
final es la produccién sostenible y sostenida de alimentos, atn bajo condiciones de calentamiento global.
Desde el punto de vista fisiolégico y sus aplicaciones, se recomienda poner atencién al potencial para
la creciente tecnificacién de agro-ecosistemas mejor disenados para los trépicos, y utilizar el tamizaje
(“screening”) y la catalogacién de los fenotipos (“fenotipificacidn”) a nivel local para lidiar y tratar el estrés en
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el campo en tiempo real. Por primera vez parece posible realizar la medicion rdpida y efectiva de numerosos
rasgos morfo-fisioldgicos y de diferencias en las respuestas de grandes sets de genotipos a diversos tratamientos
de estrés. Estas bases de datos deben incluir bioensayos con indicadores de estrés, como la conductancia
estomdtica, la emisién de fluorescencia o de mas luz infrarroja a causa del calentamiento, y bio-marcadores
moleculares que permitan la identificacién temprana de los genotipos promisorios. Esta capacidad de
aclimatacion y tolerancia opera solo dentro de un 4mbito relativamente reducido de temperaturas. El interés,
las necesidades y la importancia de la investigacion sobre el estrés debido a las altas temperaturas y a los otros
estreses asociados, como la sequia y la alta radiacion, sin duda se incrementara en los préximos afios con el
avance del calentamiento global y con la incertidumbre climética predominante en los escenarios agricolas
actuales.
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