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Estrategias de tres especies arbustivas del Monte frente al estrés
hidrico y su relevancia para la restauracion

Maria E. FERNANDEZ™

Instituto Argentino de Investigaciones de las Zonas Aridas (IADIZA), Centro Cientifico Tecnoldgico Mendoza - CONICET.

ResuMeN. Conocer las diferentes estrategias de las especies arbustivas de zonas dridas permite seleccionarlas para
restaurar un sitio determinado. De acuerdo con el esquema de estrategias de Grime, las plantas de zonas aridas
divergen principalmente en dos tipos: por un lado, estrés-tolerantes; por el otro, ruderales. Los objetivos fueron
evaluar el efecto de tres niveles de estrés hidrico sobre el crecimiento y sobre algunos caracteres ecofisiol6gicos
de Atriplex lampa, Larrea cuneifolia y Senecio subulatus, y determinar las estrategias de estas especies frente al
estrés hidrico para poder seleccionarlas luego en programas de restauracién. Para ello se aplicaron tres niveles
de estrés hidrico (se regé cuando el contenido hidrico del suelo disminuyé hasta 50, 70 y 85%, control, estrés
hidrico moderado y severo, respectivamente) a 60 plantines por especie en invernaculo, se construyeron
curvas presién-volumen y se determin el peso seco, pardmetros hidricos, indices ecofisiolégicos asociados
a la tolerancia a la sequia, y se obtuvieron las estrategias segiin Grime mediante la herramienta StrateFy. En
condiciones de estrés hidrico severo, las tres especies acumularon menos materia seca y disminuyeron su area
foliar, y el crecimiento de S. subulatus fue el que mas se vio afectado. Atriplex lampa y L. cuneifolia mostraron
un bajo contenido de materia seca foliar, y A. lampa presenté menor area foliar especifica. A través de estos
caracteres foliares se clasificaron las tres especies como estrés-tolerantes segtin Grime. También, se observé
que A. lampa y L. cuneifolia realizan ajuste osmético en condiciones de estrés hidrico, mientras que S. subulatus
mantiene potenciales hidricos altos y no modifica sus pardmetros hidricos. Ante lo expuesto, S. subulatus
presenta pocos mecanismos para enfrentar el estrés hidrico y podria utilizarse para restaurar micrositios donde
se acumule agua, mientras que por sus caracteristicas estrés-tolerantes, A. lampa y L. cuneifolia se recomiendan
para usarlas ampliamente en la restauracién de areas degradadas del Monte.

[Palabras clave: estrés-tolerante, ruderal, tridngulo de Grime, curvas presién-volumen, Atriplex lampa, Larrea
cuneifolia, Senecio subulatus]

ABsTrRACT. Water stress coping strategies for three shrub species of the Monte desert and their relevance for
restoration. Knowing the different strategies of shrub species in arid zones allows selecting them to restore a
specific site. According to Grime’s strategy scheme, plants of arid zones diverge into two main types: stress-
tolerant, on the one hand, and ruderal, on the other. The objective of this study was to evaluate the adaptations
to water stress of three shrub species (Atriplex lampa, Larrea cuneifolia and Senecio subulatus) widely distributed
along the Monte region, as to be able to select them properly in future restoration projects. Three levels of water
stress (watered when soil water content decreased by 50, 70 and 85%, control, moderate and severe water stress,
respectively) were applied to 60 seedlings per species in a glasshouse study; pressure-volume curves were
obtained and then, dry weight, tissue water relations parameters and ecophysiological indices associated with
drought tolerance were measured. The strategies according to Grime were obtained using the StrateFy tool.
Under severe water stress, the three species accumulated less dry matter and decreased their leaf area, and the
growth of S. subulatus was the most affected. A. lampa and L. cuneifolia showed low leaf dry matter content, and
A. lampa had the lowest specific leaf area. Through these foliar characters, the three species were classified as
stress-tolerant according to Grime. Besides, A. lampa and L. cuneifolia perform osmotic adjustment under water
stress conditions, while S. subulatus maintains high water potentials and does not modify its hydric parameters
under these conditions. Therefore, S. subulatus has few mechanisms to cope with water stress and could be
used to restore microsites where water accumulates, while A. lampa and L. cuneifolia, due to their stress-tolerant
characteristics, are recommended for wide use to restore degraded areas of the Monte region.

[Keywords: stress-tolerator, ruderal, Grime’s triangle, pression-volume curves, Atriplex lampa, Larrea cuneifolia,
Senecio subulatus]
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INTRODUCCION

La restauracion ecoldgica en zonas éridas se
enfrenta a multiples desafios, de los cuales uno
de los més importantes es la escasez de agua,
que generan gran preocupacion. Si a su vez
se tiene en cuenta las predicciones del cambio
climatico, resulta dificil proponer estrategias
que no impliquen invertir grandes cantidades
de recursos en suministrar agua al ecosistema
degradado. Por ello, uno de los pasos clave
para mejorar el éxito de la restauracién
sin aumentar los costos es seleccionar
correctamente las especies adaptadas y
capaces de sobrevivir a una escasez extrema
de agua (Padilla and Pugnaire 2004; Padilla
et al. 2009; Adhikari and White 2014; Pérez et
al. 2019a). En muchas ocasiones, la selecciéon
de especies en programas de restauracion se
realiza en base a la disponibilidad de semillas
o al conocimiento previo sobre su cultivo,
lo que luego origina altas mortandades a
campo. Para poder seleccionar las especies
de manera correcta es necesario conocer las
estrategias adaptativas al estado de juvenil,
ya que las plantas trasplantadas a campo son
muy sensibles hasta que su sistema radical se
establece bien en el suelo (Oliet et al. 2002;
Bateman et al. 2018).

De forma analoga, el establecimiento natural
de plantas en zonas aridas esta limitado por
el agua (Fisher et al. 1988; de Villalobos and
Peldez 2001), principal factor que controla los
procesos biologicos en zonas aridas (Noy-Meir
1973). La presencia de adaptaciones a la sequia
en el estado de plantula puede determinar el
establecimiento de las especies en estas areas
(Villagra and Cavagnaro 2006; Bosco et al.
2018). Conocer las diferentes estrategias que
presentan las especies de zonas aridas permite
evaluar si son adecuadas para ser utilizadas
en la restauracion de un determinado sitio
en funcién de su capacidad para adquirir
recursos, tolerar la sequia, aclimatarse al sitio, y
la posible respuesta a las variaciones asociadas
al cambio global entre otras (Valladares et al.
2004; Vallejo et al. 2012; Bochet and Garcia-
Fayos 2015; Pérez et al. 2019a).

De acuerdo con el esquema de estrategias de
Grime (1977, 2006), que clasifica las especies
en competidoras (C), estrés-tolerantes (S) y
ruderales (R), Pierce et al. (2017) desarrollaron
una herramienta calibrada a nivel global
para determinar el tipo de estrategia de las
plantas basandose en tres caracteres a nivel
foliar (area foliar, area foliar especifica y
contenido de materia seca foliar). Con una
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base de datos global, la aplicacion de esta
herramienta mostré que las plantas de zonas
aridas divergen principalmente en dos tipos
de estrategias: estrés-tolerantes, por un
lado, y ruderales, por el otro. Las especies
estrés tolerantes protegen el funcionamiento
metabdlico en estos ambientes variables y
con pocos recursos invirtiendo sobre todo
en retener recursos y reparar componentes
celulares en tejidos densos y persistentes.
Las especies ruderales invierten una gran
proporcién de recursos en propagulos a partir
de los cuales la poblacién puede regenerarse
frente a repetidas destrucciones de biomasa o
frente a disturbios (Grime 1977, 2006; Pierce
et al. 2017).

Por otro lado, la gran heterogeneidad
ambiental de los desiertos determiné que
las especies posean diversas adaptaciones
morfoldgicas y fisiologicas que les permiten
crecer y desarrollarse en estos ambientes
extremos. Algunas especies pueden acumular
compuestos osmoéticamente activos y asi
disminuir su potencial osmético. Esto les
permite mantener la turgencia en hojas con
un bajo potencial agua y mantener la absorcion
hidrica desde el suelo (Lambers et al. 2008;
Delatorre-Herrera et al. 2010; Passera et al.
2010). A su vez, las variaciones en la elasticidad
de las paredes celulares permiten mantener la
turgencia (Martinez et al. 2007; Lambers et al.
2008). En estos ambientes también existen
especies con tipos fotosintéticos C3, C4 y CAM,
con distintas eficiencias en el uso del agua y
tolerancia a la temperatura (Passera et al. 2010;
Villagra et al. 2011). Caracteres morfolégicos
como érea foliar pequefia, cuticulas gruesas,
baja relacién vastago/raiz, alta densidad
estomatica y pubescencia foliar densa son
otras adaptaciones que les permiten disminuir
la pérdida de agua, bajar la temperatura de la
hoja o aumentar la eficiencia en el uso del agua
a estas especies de zonas desérticas (Sandquist
and Ehleringer 1998; Galmés et al. 2011).

Las zonas dridas de la Argentina muestran
un nivel de degradacién moderado a severo,
y se sugiri6 que las actividades humanas
serian las causas principales de estos procesos
(Roig et al. 1991; Abraham 2002). La region
biogeografica del Monte se localiza en la parte
oeste de la Argentina, donde cubre 460000
km? (Rundel et al. 2007). Posee déficit hidrico
durante la mayor parte del afio y tiene una
precipitacién media anual entre 30 y 350 mm,
con una temperatura media entre 13 y 18 °C
(Labraga and Villalba 2009). Es fundamental
usar especies nativas en los programas
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de restauraciéon del Monte, ya que estdn
adaptadas a las condiciones ambientales del
sitio y tienen més posibilidades de sobrevivir
y establecerse (Nunes et al. 2016; Pérez et al.
2019a). Sin embargo, su uso intensivo resulta
limitado por la disponibilidad de semillas y de
conocimientos basicos sobre su autoecologia
(Vallejo et al. 2012; Rovere 2015).

En particular, las especies arbustivas del
Monte son clave para ser utilizadas en
programas de restauracién, ya que son la
forma de vida dominante de la regién y
presentan diversas adaptaciones al estrés
hidrico que les permitieron sobrevivir en
esos ambientes (Villagra et al. 2011; Fernandez
et al. 2016). A su vez, muchas actiian como
“plantas nodrizas” al mejorar las condiciones
microclimaticas, aumentar la disponibilidad
de agua y nutrientes y ofrecer proteccion
contra la herbivoria (Soriano et al. 1994;
Bisigato and Bertiller 1999; Rossi and Villagra
2003). Estas condiciones pueden beneficiar
la supervivencia y el crecimiento de otras
especies bajo sus copas (Padilla and Pugnaire
2006; Dalmasso 2010; Bonvissuto and Busso
2013), lo cual ayuda a la revegetacién natural
de estos sitios.

Las estrategias de las especies arbustivas
del Monte frente a la escasez de agua han
sido poco estudiadas, y esto se refleja en la
necesidad de generar conocimientos basicos
sobre estas especies a fin de llevar a cabo
eficientemente programas de restauracion
(Rovere 2015). Por lo tanto, este estudio
pretende evaluar las adaptaciones a
condiciones de estrés hidrico que presentan
tres especies arbustivas distribuidas a lo
largo del Monte. Para ello, los objetivos
fueron: 1) evaluar el efecto de tres niveles de
estrés hidrico sobre el crecimiento y algunos
caracteres eco-fisioldgicos (potencial osmético,
modulo de elasticidad y drea foliar especifica,
entre otros) de Atriplex lampa (Moq.) D. Dietr.,
de Larrea cuneifolia Cav. y de Senecio subulatus
D. Don ex Hook. and Arn. var. Subulatus, y 2)
determinar las estrategias de las tres especies
frente al estrés hidrico para seleccionarlas en
programas de restauracion. Para ello se llevé a
cabo un experimento de invernaculo en el que
se aplicaron tratamientos de estrés hidrico a
plantines de los tres arbustos, se construyeron
curvas presion-volumen, se determinaron
algunas medidas de crecimiento y pardmetros
hidricos, y se calcularon indices ecofisiolégicos
asociados a la tolerancia a la sequia y las
estrategias ecoldgicas segiin Grime.

207
MATERIALES Y METODOS

Especies estudiadas

Para el presente estudio se seleccionaron tres
especies arbustivas de amplia distribuciéon a
lo largo del Monte, y que fueron incluidas
en diversos programas de restauracion: A.
lampa, L. cuneifolia y S. subulatus (Dalmasso
2010; Becker et al. 2013; Dalmasso and
Martinez Carretero 2013; Pérez et al. 2019a) (se
incluyen imagenes de las tres especies como
material suplementario). A. lampa (Moq.) D.
Dietr. (Amaranthaceae) es un arbusto C4,
de 0.5 a 2.5 m de alto, que presenta altas
tasas de crecimiento y tolera suelos con altas
concentraciones salinas y de escasa fertilidad
(Passera and Borsetto 1989; Trione and
Passera 1993; Caraciolo et al. 2002; Passera et
al. 2010). L. cuneifolia Cav. (Zygophyllaceae)
es un arbusto C3, de hojas pequefias, estomas
con una alta resistencia y cierre estomatico, y
sobrevive frente a condiciones de alto estrés
hidrico (Barbour et al. 1974; Fernandez et al.
2016). Senecio subulatus D. Don ex Hook. and
Arn. var. subulatus (Asteraceae) es una especie
C3 sub-arbustiva, de hdbito ruderal, con hojas
carnosas, (Ruiz Leal 1972; Martinez Carretero
1993; Méndez et al. 1993; Castro etal. 2013), que
presenta potenciales hidricos y conductancias
estomaticas elevadas en condiciones de estrés
hidrico (Fernédndez et al. 2015).

Produccion de plantas

Las plantas de las tres especies se obtuvieron
a partir de semillas recolectadas en la localidad
de Agrelo, al SO de Mendoza, Argentina
(33°07°01” S- 68°52"46” O) el 14 de noviembre
de 2013 (A. lampa y S. subulatus), y el 16 de
enero de 2014 (L. cuneifolia). Las semillas
fueron almacenadas en bolsas de papel a
temperatura ambiente hasta el inicio de los
ensayos. Para obtener las semillas de A. lampa
y L. cuneifolia se frotaron los frutos entre dos
planchas de goma corrugada y sé6lo se usaron
las semillas bien conformadas. Las de L.
cuneifolia se lavaron con agua corriente durante
48 h para romper su dormiciéon quimica
(Fernandez et al. 2019). Las semillas de A.
lampa y S. subulatus no requieren de ningun
tratamiento pre-germinativo (Passera 1990;
Masini et al. 2016). Antes de la siembra, las
semillas fueron desinfectadas con una solucion
comercial de hipoclorito de sodio (60 g CI/L)
diluida al 15%, por 7 minutos, y luego fueron
lavadas repetidas veces con agua estéril.
Las plantulas procedentes de la siembra en
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almacigo se trasplantaron a macetas plasticas
de 10 cm de didmetro y 2 L de capacidad (con
orificios de drenaje), rellenas con 4.1 kg de
suelo franco-arenoso seco al aire y tamizado
(obtenido de una cantera ubicada dentro de
la region del Monte, en Las Compuertas,
Lujan de Cuyo, Mendoza). La capacidad de
campo del suelo fue de 18.8%. Las plantas
se mantuvieron en invernaculo de vidrio y
fueron regadas, cuando fue necesario, hasta
el comienzo del ensayo. En el invernaculo, la
transmision promedio de PAR medida con
radiémetro al mediodia fue de 1100 umol.m-%s"
'y la temperatura y la humedad relativa diaria
promedio de los meses que duré el ensayo
se presentan en la Tabla 1 (datos obtenidos a
través de un datalogger Hobo U12-011).

Disefio del ensayo

Las plantas se produjeron en el invernaculo
del TADIZA (Instituto Argentino de
Investigaciones de las Zonas Aridas, 32°53
S - 68°57” O), Mendoza, Argentina, durante
marzo de 2015. Las plantas de 9 meses de edad
fueron sometidas a los tratamientos de estrés
hidrico en diciembre de 2015 hasta principios
de mayo de 2016. El didmetro del tallo y la
altura del vastago promedio de los plantines
aliniciar el ensayo fueron respectivamente de
2.6 mm y 56 cm para A. lampa, 1.9 mm y 13
cm para L. cuneifolia y 2.1 mm y 42 cm para
S. subulatus. Los tratamientos se aplicaron en
base a la disponibilidad hidrica del suelo. En
el T1 (control), las plantas se regaron hasta
alcanzar capacidad de campo cuando el
suelo perdia el 50% de su contenido hidrico
(riegos cada 4-7 dias). En el T2 (estrés hidrico
moderado), se regaron cuando perdia el 70%
(riegos cada 9-15 dias). En el T3 (estrés hidrico
severo), se reg6 cuando perdia el 85% (riegos
cada 20-35 dias). Los calculos de reposicién
de agua se establecieron en base a diferencias

Tabla 1. Temperatura (T) y humedad relativa (HR)
maxima y minima diaria dentro del invernaculo durante
los meses en los que se llevé a cabo el ensayo.

Table 1. Daily maximum and minimum temperature (T°)
and relative humidity (HR) inside the glasshouse during
the months the experiment was carried out.

Mes T T HR HR
Minima Maxima Minima Maxima

(°C) (°C) (%) (%)

Diciembre 23 44 15 44
Enero 22 43 15 34
Febrero 21 37 19 51
Marzo 18 38 21 65
Abril 16 33 22 63
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en los pesos de las macetas, pesadas una por
una en su totalidad, utilizando una balanza
digital Kretz, con precisién de 5 g y capacidad
de 31 kg. Se distribuyeron al azar 20 plantas
por tratamiento por especie (180 en total) sobre
una mesada y se les colocé una faja de material
aislante alrededor para evitar la accién de los
rayos solares sobre las macetas.

Parametros de crecimiento

Al finalizar el ensayo (finales de abril-
principios de mayo) se determiné el peso
seco total (PST) y el peso de vastago y raiz
(PSV y PSR) en 10 plantas por tratamiento
por especie luego de secarlas en estufa a 70
°C por 72 h. Para determinar el area foliar (AF)
se tomaron 5 hojas expandidas por planta de
otros 6 individuos por tratamiento por especie,
y se escanearon para luego calcular el drea
con el programa ImageJ (National Institutes
of Health).

Del total de 20 plantas por tratamiento por
especie, 10 plantas fueron utilizadas sélo
para determinar el PST, PSV y PSR. Otras
6 plantas fueron utilizadas para determinar
AF, area foliar especifica y materia seca foliar
para calcular la estrategia segtin Grime, medir
potencial hidrico y para construir curvas P-V.
Las restantes no fueron utilizadas en ninguna
medicién y sélo se produjeron para evitar que
disminuyera el nimero de réplicas en caso
de mortandad (no se presentan los datos de
mortandad).

Indices ecofisioldgicos

Se calcularon algunos indices ecofisiol6gicos
para poder comparar entre las especies
estudiadas el grado de adaptacién a la sequia.
Con los valores de peso seco de las plantas
se calculd la relacién vastago-raiz como: V/
R=PSV/PSR. El area foliar especifica (AFE)
se determiné como AFE=AF/PS, donde las
mismas hojas utilizadas para determinar el
AF (cinco hojas expandidas por planta de
seis individuos por tratamiento por especie)
se secaron en estufa a 70 °C por 72 h y se
pesaron para obtener su peso seco (PS).
También se determind el contenido de materia
seca foliar como MSF=PS/PF, donde PF es el
peso fresco de esas mismas hojas a maxima
turgencia (hojas hidratadas en agua destilada
por 12 h).

Para comparar el efecto del estrés hidrico
en las tres especies se calculé la biomasa
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proporcional de cada especie como la
proporcién entre la biomasa promedio
alcanzada en cada tratamiento de estrés
hidrico y en el tratamiento control (Villagra
and Cavagnaro 2006). Se usé este calculo
basado en Munns (2002), quien reporté que
la tolerancia al estrés es usualmente evaluada
como la proporcién de produccién de biomasa
bajo condiciones de estrés en relaciéon con
la producida bajo condiciones de control
(BP=PST,,  ,/PST,)). Donde se considera
que la planta tiene mayor tolerancia al estrés
cuando la biomasa proporcional se acerca mas
a1, es decir que el PST bajo el tratamiento de
estrés no se ve tan afectado con respecto al
control (Munns 2002; Villagra and Cavagnaro
2006).

Estrategias ecolégicas

Se clasificaron las tres especies segin sus
estrategias de acuerdo con la clasificacién de
Grime (1977,2006), en competidoras (C), estrés-
tolerantes (S) y ruderales (R). Esta clasificacién
se realiz6 a través de una herramienta de
calculo (StrateFy) calibrada a nivel global
por Pierce et al. (2017), que se basa en el area
foliar (AF), el area foliar especifica (AFE) y
el contenido de materia seca foliar (MSF). En
funcién de estos caracteres obtenidos en las
plantas bajo los tres tratamientos (medidos
en 6 plantas por tratamiento por especie) se
calcularon los porcentajes de las estrategias
de las tres especies (%C:%S:%R).

Potencial hidrico

Se determind el potencial hidrico sobre
el tallo principal inmediatamente después
de haber sido cortado en el mes de marzo
(plantas de 13 meses de edad). Las mediciones
se realizaron el dia antes a ser regadas segtin
cada tratamiento en cuatro plantas por
tratamiento por especie al pre-amanecer (¥pa),
de 4:00 a 5:30 h, con una camara de presion
(Biocontrol, Buenos Aires, Argentina) segiin
Scholander et al. (1965). No se realizaron en
las 6 plantas utilizadas para las curvas P-V ya
que algunas de ellas no tenian ramificaciones
para poder realizar ambas mediciones en la
misma planta.

Curuvas presion-volumen

Las curvas se construyeron segtin el método
de expresion de savia (Corcuera 2003), ya que
por el método de transpiracion libre al cabo de
un par de mediciones los tallos comenzaban a
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perder algunas hojas y no se podia continuar
midiendo. Las mediciones fueron realizadas
durante los meses de febrero y marzo (en
plantas de 12 y 13 meses de edad), midiendo
entre 1 y 2 plantas por dia. Para realizar las
curvas se corté un brote terminal bajo agua,
para alcanzar turgencia maxima se lo dejo
en un recipiente de plastico con el extremo
sumergido en agua, se lo cubrié con una bolsa
negra y se lo dejo a temperatura ambiente de
laboratorio. A la mafiana siguiente, antes de
comenzar con las mediciones se le corté la
base del tallo bajo agua nuevamente para
evitar embolismo. Luego se obtuvo el peso
con una balanza (Ohaus Pioner) de 1 mg
de precision (peso del brote completamente
hidratado) y el potencial agua (¥a) inicial con
la cdmara de presién (Biocontrol). Antes de
colocar el brote en la cdmara se lo introdujo en
una bolsa para evitar la pérdida de agua por
transpiracion. El brote perdié agua mediante
la sobrepresurizacion dentro de la camara
de presion y después se obtuvo un nuevo
valor de ¥, que dependi6 de la cantidad
de agua perdida durante el previo periodo
de sobrepresurizacién (Corcuera 2003). Se
repitio el ciclo entre 12 y 14 veces por brote, y
sellevd a cabo en 6 plantas por tratamiento por
especie. Luego, los brotes se secaron en estufa
a 70 °C durante 72 horas y se pesaron para
obtener el peso seco. A partir de estas curvas
se estimaron distintos parametros hidricos
(Tyree et al. 1978): el potencial osmotico
en el punto de pérdida de turgencia (¥o"),
el potencial osmdtico a maxima turgencia
(Po'?), el modulo de elasticidad de un tejido
(¢), el contenido relativo de agua en el punto
de pérdida de turgencia o punto de plasmolisis
incipiente (CRA?) y el contenido relativo de
agua simplastica (S) (Corcuera 2003).

Andlisis estadistico

Los datos de peso seco total (PST), potencial
agua (W) y los parametros hidricos calculados
con las curvas P-V fueron sometidos a un
analisis de varianza de una via (ANOVA) con
tratamiento de estrés hidrico como factor para
cada especie por separado. Por otro lado, se
llevaron a cabo ANOVA de dos vias para los
datos calculados de AF, AFE, MSF y relacion
vastago-raiz (V/R), con tratamiento y especie
como factores. Para comparar las medias se
utilizé una prueba de Tukey con P<0.05. Como
los datos de biomasa no cumplian el supuesto
de homogeneidad de varianzas del ANOVA,
se les aplicé una transformacién de In(x+1).
Para el andlisis estadistico se utilizé el paquete
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estadistico R Studio, con el paquete car (R
Core Team 2014).

RESULTADOS

Los tratamientos de estrés hidrico aplicados
afectaron la acumulacién de biomasa en las
tres especies. El peso seco total (PST) fue
menor tanto en el tratamiento moderado
(T2) como en el de estrés severo (T3) en A.
lampa y en S. subulatus con respecto al control
(T1), mientras que en L. cuneifolia sélo fue
significativamente menor en el T3 (Figura
1). Asimismo, el area foliar (AF) también se
vio afectada por el estrés hidrico en las tres
especies, y fue menor en el tratamiento T3
(las hojas caidas por senescencia foliar no se
tuvieron en cuenta). De las tres especies, la
que presenté mayor AF y mayor area foliar
especifica (AFE) fue S. subulatus (Figura 2).
El AFE fue significativamente menor en las
plantas de A. lampa en comparacién con las
otras especies, pero no se diferencié entre los
3 tratamientos. Las plantas de S. subulatus bajo
ambos tratamientos de estrés hidrico (T2 y T3)
presentaron mayores valores de AFE que el
control, lo que indica que el peso seco de sus
hojas disminuye en mayor proporcién que el
area foliar frente a una menor disponibilidad
de agua en el suelo (Figura 2). En las otras
dos especies no se observaron diferencias en el
AFE producto de los tratamientos aplicados.

La relacion V/R fue mayor en las plantas
de A. lampa, es decir, esta especie asigna
mayor proporcion de asimilados a vastago

A. lampa F=29.5 P<0.0001

80 a L. cuneifolia F=11.4 P=0.001 ™
S. subulatus F=472.6 P<0.0001
0 60 a
I c
[

40
a

20 a b
b £
0 _ _ _

A. lampa

L. cuneifolia S. subulatus

Figura 1. Peso seco total (PST) al finalizar el ensayo, en
plantas de 15 meses de edad de las tres especies bajo los
tratamientos de estrés hidrico (n=10). Letras distintas
indican diferencias significativas entre los tratamientos
para cada especie (P<0.05). En la figura se presentan los
resultados del ANOVA. Las barras verticales indican
+E.E. de la media.

Figure 1. Total dry weight (PST) at the end of the
experiment, in 15-months-old plants of the three species,
under the water stress treatments (n=10). Different letters
indicate significant differences between treatments
(P<0.05). ANOVA results are presented in the figure.
Vertical bars indicate +S.E. of the mean.
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que las otras dos, pero no se diferencio
significativamente entre los distintos
tratamientos aplicados (Figura 2). El contenido
de materia seca foliar (MSF) fue mayor en
las plantas de A. lampa y L. cuneifolia, y los
tratamientos no presentaron diferencias. En
cuanto a la biomasa proporcional (BP), las
plantas de S. subulatus presentaron el menor
valor de las tres especies (T2=0.36, T3=0.09),
lo que indica que la acumulaciéon de biomasa
bajo condiciones de estrés hidrico moderado
y severo se vio afectada en una mayor
proporciéon en comparacion con las otras
dos especies (A. lampa T2=0.76 y T3=0.58; L.
cuneifolia T2=0.69 y T3=0.14).

A través delos valores promedio de AF, AFE
y MSF obtenidos (sin separar por tratamiento)
se pudo calcular el porcentaje de las estrategias
de Grime de cada especie. En promedio se
obtuvo para A. lampa C=3%, 5=97% y R=0%;
para L. cuneifolia C=2%, 5=79% y R=19%; y para
S. subulatus C=2%, 5=93% y R=5% (Figura 3).
Las tres especies obtuvieron un mayor
porcentaje de estrategia estrés-tolerante (S) y,
a su vez, L. cuneifolia obtuvo en combinacion
un porcentaje mayor como ruderal (R). Segtiin
los calculos de esta herramienta, A. lampa y
S. subulatus son netamente Sy L. cuneifolia es
S/SR.

Las plantas de A. lampa y L. cuneifolia bajo
estrés hidrico (T2 y T3) disminuyeron su
potencial hidrico al pre-amanecer (V¥ )
con respecto al control, y se obtuvieron los
potenciales mas bajos (mas negativos) en el T3.
Mientras tanto, en S. subulatus solo la media
del ¥ de las plantas bajo el tratamiento de
estrés hidrico severo fue significativamente
menor que el control (Figura 4). Las medias
del Po'®y del Wo'de A. lampa y L. cuneifolia
sometidas a un estrés hidrico severo (T3)
fueron significativamente menores que el
control (Figura 4), lo que indica que estas
especies realizarian ajuste osmotico para
mantener la turgencia. En las plantas de L.
cuneifolia bajo el tratamiento de estrés hidrico
moderado, ambos potenciales osméticos
fueron menores al control; no asi en las
plantas de S. subulatus, en las que las medias
de los distintos tratamientos no presentaron
diferencias significativas (Figura 4).

El contenido relativo de agua en el punto de
pérdida de turgencia (CRA?) vario solo en las
plantas de L. cuneifolia; fue mayor la media
del control que la del T3 (Figura 5). Para el
contenido relativo de agua simplastica (S) se
observaron diferencias entre las medias de
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Figura 2. (a) Area foliar (AF), (b) 4rea foliar especifica (AFE), (c) materia seca foliar (MSF) y (d) relaciéon Vastago-Raiz
(V/R) en plantas de 15 meses de edad de las tres especies en los tratamientos de estrés hidrico al finalizar el ensayo
(n=6; excepto para V/R, conn=10). Letras distintas en cada variable indican diferencias significativas entre las especies
y tratamientos (P<0.05). Se presentan en la figura los resultados del ANOVA. Las barras verticales indican +E.E. de
la media.

Figure 2. (a) Leaf area (AF), (b) specific leaf area (AFE), (c) leaf dry matter (MSF) and (d) shoot-to-root ratio (V/R) in
15-month-old plants of the three species under water stress treatments at the end of the experiment (n=6; except for
V/R, withn=10). Different letters indicate significant differences between species and treatments (P<0.05). The ANOVA
results are presented in the figure. Vertical bars indicate +S.E. of the mean.
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Figura 3. Estrategias de A. lampa,
L. cuneifolia y S. subulatus segun el
Tridngulo de Grime obtenidas a partir de
la herramienta de célculo CSR StrateFy
(C=competidora, S=estrés-tolerante,
R=ruderal). Cada simbolo representa
una planta sin diferenciar entre los
tratamientos de estrés hidrico aplicados
(n=18).
Figure 3. Strategies of Atriplex lampa, L
cuneifolia y S. subulatus according to the
Grime Triangle obtained through the CSR
100 90 80 70 60 50 40 30 20 10 0 calculator tool StrateFy (C=competitor,
S=stress-tolerator, R=ruderal). Each
R (%) symbol represents a plant without
. differentiating between water stress
V Alampa @ L cuneifolic @ S.subulatus treatments (n=18).
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Figura 4. Potencial hidrico pre-amanecer (¥pa), potencial
osmotico a maxima turgencia (Yo'™) y en el punto de
pérdida de turgencia (¥o°) de plantas de las tres especies
bajo los tratamientos de estrés hidrico (n=6; excepto
para Wpa, con n=4). Letras distintas indican diferencias
significativas entre tratamientos para cada especie (P<0.05).
Se presentan en la figura los resultados del ANOVA. Las
barras verticales indican +E.E. de la media.

Figure 4. Pre-dawn water potential (¥pa), osmotic
potential at maximum turgidity (Yo'®) and at the turgor
loss point (¥0°) of plants of the three species under water
stress treatments (n=6; except for Wpa, with n=4). Different
letters indicate significant differences between treatments
for each species (P<0.05). ANOVA results are presented in
the figure. Vertical bars indicate +S.E. of the mean.

los tratamientos en las plantas de A. lampa.
En dicho caso, el S fue mayor en las plantas
que estaban en condiciones de estrés hidrico
severo, lo que indicaria una mayor fraccion
de agua simplastica con respecto al control
(Figura 5). La media del mddulo de elasticidad
de los tejidos (¢) calculado no vario entre los
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Figura 5. Contenido relativo de agua en el punto
de pérdida de turgencia (CRA"), contenido de agua
simplastica (S) y moédulo de elasticidad () de plantas de las
tres especies bajo los tratamientos de estrés hidrico (n=6).
Letras distintas indican diferencias significativas entre
tratamientos para cada especie (P<0.05). Se presentan en
la figura los resultados del ANOVA. Las barras verticales
indican +E.E. de la media.

Figure 5. Relative water content at the turgor loss point
(CRA"), simplastic water content (S) and modulus of
elasticity (¢) of plants of the three species under water
stress treatments (n=6). Different letters indicate significant
differences between treatments for each species (P<0.05).
ANOVA results are presented in the figure. Vertical bars
indicate +S.E. of the mean.

distintos tratamientos aplicados en ninguna
de las tres especies (Figura 5).

Discusion

Los tratamientos de estrés hidrico aplicados
en las tres especies produjeron cambios en
los parametros ecofisiolégicos de las plantas.
Estos cambios fueron similares en A. lampa y
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L. cuneifolia, mientras que S. subulatus presento
una respuesta diferente. En condiciones de
estrés hidrico, las primeras dos tienen la
capacidad de realizar ajuste osmético, lo que
las habilita a seguir extrayendo agua del suelo;
tienen hojas pequefias, mas esclerdfilas (menor
area foliar especifica y mayor contenido de
materia seca foliar) y su crecimiento no se
ve tan afectado. S. subulatus no realiza ajuste
osmoético, tiene una mayor area foliar, hojas
poco esclerdfilas y en condiciones de elevado
estrés hidrico presenta una severa disminucion
de su crecimiento.

Tanto la acumulacién de materia seca como
el drea foliar en las tres especies disminuyeron
significativamente por el estrés hidrico, pero
esa disminucién fue proporcionalmente mayor
en S. subulatus y la que menos se vio afectada
fue A. lampa. La materia seca acumulada bajo el
T2y T3 llego a ser, en promedio, un 64% y 90%
menor con respecto al control en S. subulatus,
lo que indica que el crecimiento de esta especie
seria mas afectado por el estrés hidrico que
el de las otras 2 especies (24% y 42% para A.
lampa, 31% y 85% para L. cuneifolia). Villagra
y Cavagnaro (2006) midieron la biomasa
proporcional (BP) en dos especies arbustivas
nativas del Monte y también observaron una
menor BP en Prosopis alpataco con respecto a
P. argentina, lo cual esta relacionado con el
cardcter méas xerofitico de esta tltima.

Las especies con estrategias de tipo
estrés tolerantes tienden a tener baja area
foliar especifica (AFE) y alto contenido de
materia seca foliar (MSF), que de acuerdo
con las variaciones de la economia foliar a
nivel mundial son indicadores claros de un
comportamiento conservativo (Pierce et al.
2013). Estas caracteristicas fueron observadas
principalmente en A. lampa, mientras que las
plantas de L. cuneifolia presentaron valores
mas intermedios en su AFE. Por el contrario,
las hojas de S. subulatus no presentaron
un comportamiento conservativo (menor
contenido de MSF y una mayor AFE) en
comparacion con las otras dos especies.

Una disminucién de la relacién vastago/raiz
es una adaptacién que presentan muchas
especies del Monte a la escasez de agua (Vilela
et al. 2003; Villagra and Cavagnaro 2006), ya
que las plantas asignan una mayor proporcién
de asimilados al sistema radical, donde
pueden apoyar el crecimiento de las raices
mientras exploran mas suelo en biisqueda
de agua y mantienen un mejor estado hidrico
(Taiz and Zeiger 2002; Pugnaire et al. 2006). En
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el presente estudio no se observé este ajuste
en la relaciéon V/R, pero en ensayos similares
plantas de A. lampa (Caraciolo et al. 2002;
Passera et al. 2010; Ferndndez et al. 2018) y
L. cuneifolia (Ferndndez et al. 2016) asignaron
mayor proporcion de materia seca a sus
raices en condiciones de estrés hidrico. En
otras especies arbustivas del Monte Austral,
Cella Pizarro y Bisigato (2010) no observaron
modificaciones en la asignaciéon de biomasa
debido al estrés hidrico. Estos autores resaltan
la importancia de tener en cuenta el efecto del
estrés hidrico sobre el tamafio de la planta para
diferenciar si la variacién en la asignacién de
biomasa es producto del tamafio de la planta
o del tratamiento de estrés hidrico. Por otro
lado, los diferentes resultados observados
en la relaciéon V/R pueden ser producto del
tamafio de maceta utilizado en los distintos
estudios. Cuando se compara el crecimiento
de una especie utilizando multiples tamafios
de macetas, se ha observado un menor
crecimiento en macetas mdas pequeias, lo
cual estaria relacionado principalmente con
una disminucién de la fotosintesis por unidad
de drea foliar (Fernandez 2010; Poorter et al.
2012). En el caso de S. subulatus, no se han
observado modificaciones en la particion de
asimilados al igual que en el presente estudio
(Fernédndez et al. 2015).

Al utilizar los valores de AF, AFE y MSF
para calcular el tipo de estrategia a través de
la herramienta StrateFy (Pierce et al. 2017),
se pudo observar que A. lampa es de las tres
especies la que mas se asemeja a una tipica
especie con estrategia estrés-tolerante. A
pesar de las multiples diferencias observadas
en S. subulatus con respecto a las otras dos
especies, dicha herramienta le asigné un
mayor porcentaje como estrés-tolerante que
como ruderal. Es fundamental tener en cuenta
que en este estudio se trabaj6 con plantines de
1 afio de edad en invernaculo, por lo que los
valores de los caracteres foliares medidos y de
los distintos parametros hidricos pueden ser
distintos a los que se observan en el campo.
Las temperaturas maximas que se producen
dentro del invernaculo son mayores a las que
se dan en el campo y, como ya se mencion6
antes, el tamafio de las macetas también puede
influir en el tiempo en el que se desarrolla la
sequia, que puede ser mucho mas rapido que
en el campo y no permitir la aclimatacion de
la planta (Ferndndez 2010).

Pierce et al. (2017) mencionan como especie
caracteristica de arbustales desérticos a L.
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divaricata, la que a través de esta herramienta
arroja valores de 1:99:0%, estrategia netamente
estrés-tolerante. Mientras tanto, en nuestro
caso, L. cuneifolia tuvo un mayor porcentaje
de ruderal (2:79:19%). Estos mismos autores
mencionan que es necesario tener en cuenta
la variacién ecotipica a lo largo del area de
distribucién de una especie y su plasticidad
fenotipica, ya que se podria ampliar el
rango de variacion de la estrategia calculada
(Pierce et al. 2017). A pesar de no obtener los
resultados esperados para S. subulatus, esta
herramienta de cdlculo de estrategias resulta
muy interesante debido al escaso ntimero de
caracteres necesarios para calcularla, la relativa
sencillez en su medicién, y la posibilidad de
comparacién entre especies con distintas
formas de vida. Por esta razén resulta muy
préactica y aplicable para seleccionar especies
adecuadas para programas de restauracion,
ya que permite comparar las estrategias de
las distintas especies segtin los micrositios
que se deseen restaurar, o segtn el objetivo
planteado.

Por otro lado, los estudios sobre los efectos
de la humedad del suelo en el crecimiento de
las plantas indican una relacion fuerte entre
el potencial agua y el crecimiento, por lo que
la medicion del potencial agua es uno de los
indicadores de estrés hidrico mas adecuados
(Taiz and Zeiger 2002). La diferencia en los
potenciales agua observados en S. subulatus
(potenciales mas altos) con respecto a las
otras dos especies puede ser producto de que
esta tiene hojas suculentas (Ruiz Leal 1972).
Aunque el agua almacenada en las hojas puede
contribuir s6lo con un pequeno porcentaje del
total del agua transpirada diariamente, esta
puede ayudar a contrarrestar el desbalance
entre la demanda de agua por transpiracion de
las hojas y la disponibilidad de agua en el suelo
(Sack and Tyree 2005; Ogburn and Edwards
2010). En Atriplex lampa y L. cuneifolia se
midieron valores muy bajos de potencial agua,
llegando a-5.7 MPa y -9 MPa, respectivamente,
sin producir la muerte de las plantas (Passera
et al. 2010; Fernandez et al. 2016).

En respuesta a los tratamientos de estrés
hidrico aplicados, se pudo observar que A.
lampa y L. cuneifolia tienen la capacidad de
modificar las caracteristicas fisiologicas a
nivel foliar. Esto se manifestd a través de
la disminucion del Yo a saturaciéon y en el
punto de pérdida de turgencia (¥0°). Los Yo
obtenidos a través de las curvas P-V podrian
indicar que las plantas de A. lampa y L.
cuneifolia realizaron ajuste osmotico frente a
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la menor disponibilidad hidrica en el suelo del
T3. Ademas, esta ampliamente probado que
el ¥o° es un predictor fuerte de la tolerancia
al estrés hidrico en las plantas (Bartlett et al.
2012).

Aunque el ajuste osmotico es costoso en
términos energéticos por la acumulacion
de solutos organicos o inorganicos,
particularmente escasos en estos ambientes
(Abril et al. 2009), los ¥ bajos son necesarios
para que la planta siga extrayendo agua del suelo
con baja disponibilidad hidrica. Este ajuste
también fue observado por Passera et al.
(2010) en A. lampa, con potenciales osmoticos
de hasta -8.8 MPa medidos por técnicas de
psicrometria. Esta diferencia amplia con los
Yo obtenidos en este trabajo puede estar
relacionada con la metodologia empleada
para su medicion, ya que en plantas de Atriplex
se recomienda determinar el Yo con curvas
P-V para evitar posibles filtraciones de sales
presentes en vesiculas de la epidermis, que
pueden suceder con los métodos destructivos
(Teixeira Lins et al. 2018).

Por otro lado, los valores de ‘Ppa observados en
las plantas de A. lampa y L. cuneifolia bajo T2
y T3 son menores que el potencial osmético
en el punto de pérdida de turgencia (¥o°)
determinado a través de estas curvas, lo que
nos indicaria pérdida de turgencia. Este efecto
fue observado en otras especies de la estepa
patagonica (Iogna et al. 2011) y en L. tridentata
(Meinzer et al. 1986, 1988), en las que al realizar
la hidratacion de las muestras para construir
las curvas P-V se produce una modificacion
de los pardmetros medidos, en algunos casos
de hasta 3 MPa, lo que determina turgencias
negativas. En nuestro caso, los resultados
obtenidos a modo comparativo entre
tratamientos y especies pueden ser ttiles,
pero seria conveniente revisar estos resultados
realizando las curvas P-V sin hidratar los tallos
como indican estos autores (Meinzer et al.
1986; Iogna et al. 2011).

Con las curvas P-V también se pudo
determinar el médulo de elasticidad (g), pero,
en general, estos valores no suelen presentar
un patrdn consistente de variacion alolargo de
gradientes xéricos-mésicos (Castro-Diez and
Navarro 2007). En las especies aqui estudiadas
g no vario6 producto del estrés hidrico, pero se
observé una menor elasticidad (mayor €) en
las plantas de A. lampa con respecto a las otras
dos. Esto fue considerado en muchos casos
como una ventaja en especies que acumulan
una gran cantidad de solutos organicos, ya que
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implica que una disminucién de la turgencia
y del ¥ esta acompafiada de una pequena
disminucién del contenido de agua de la
planta. Esto permitiria una recuperacion mas
rapida luego de un periodo de estrés (Corcuera
et al. 2002; Hessini et al. 2009). Por otro lado,
las plantas de L. cuneifolia en condiciones
de estrés hidrico severo, ademas de realizar
ajuste osmotico presentaron menores valores
de contenido relativo de agua en el punto de
pérdida de turgencia (CRA®), lo que podria
indicar que esta especie tiene una mayor
tolerancia a la desecacidén de sus tejidos
(Serrano et al. 2005). En Larrea tridentata
de Norteamérica, el mantenimiento de la
turgencia ha sido asociado a cambios en la
elasticidad de los tejidos (Meinzer et al. 1988),
a diferencia de lo observado en L. cuneifolia.

Muchos mecanismos de tolerancia a la sequia
también estan relacionados con caracteres a
nivel foliar. Las especies que presentan
menores potenciales osmoticos en el punto
de pérdida de turgencia (¥o") suelen tener
hojas mas escleromorficas (menor area foliar
especifica, AFE) (Bucci et al. 2004; Iogna et
al. 2011). Esto se observo en A. lampa, que
presentd los valores de AFE mads bajos y la
mayor variacién en el Yo entre el control y
el tratamiento de mayor estrés hidrico, lo que
sugiere que el mantenimiento de la turgencia
es crucial para mantener hojas con altos
costos estructurales (Bucci et al. 2004; Iogna
et al. 2011).

Las diferentes caracteristicas observadas en
las tres especies también estan relacionadas
con su distribucién natural, donde a A. lampa
y L. cuneifolia se las observa en los sitios mas
secos del Monte (Ruiz Leal 1972; Roig 1976),
mientras que S. subulatus esta presente en areas
con suelos profundos donde se acumula agua
de lluvia, en suelos montafiosos erosionados
hidricamente, como también en los de erosién
edlica, en dunas, abanicos aluviales y costados
de caminos (Roig 1976; Martinez Carretero
1993; Méndez et al. 1993; Castro et al. 2013).

Teniendo en cuenta los resultados obtenidos
podemos decir que S. subulatus no posee
mecanismos para hacer frente a condiciones
de estrés hidrico severo, por lo que se deberia
utilizar en micrositios donde se acumule agua
o en proyectos en los que se pueda realizar
un aporte extra de agua a la planta. Esta
especie es interesante porque fructifica luego
del primer afio de plantada (Dalmasso and
Martinez Carretero 2013), lo que permite la
revegetacion natural del sitio degradado, y
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porque tiene alta tasa germinativa, no requiere
tratamientos pre-germinativos (Fernandez et
al. 2015; Massini et al. 2016; Perez et al. 2019a)
y no es palatable para el ganado (Guevara et
al. 1999). Pérez et al. (2019a) observaron una
alta sobrevivencia de esta especie luego de
un ano del trasplante, pero al segundo afo,
la sobrevivencia disminuyo (84% y 32%
respectivamente), mientras que la de A.
lampa en el mismo sitio se mantuvo (91% en
ambos afos de medicion). Esto puede reflejar
las diferentes adaptaciones al estrés hidrico
observadas en el presente estudio y el rol que
pueden llegar a cumplir estas especies en los
programas de restauracion. En otros trabajos
también se menciona que S. subulatus posee
tasas de crecimiento altas y conductancias
estomaticas elevadas (Dalmasso and Martinez
Carretero 2013; Ferndndez et al. 2015; Perez
et al. 2019a). En algunos sitios degradados
por la actividad petrolera, se observo que
S. subulatus luego de 4 anos de haber sido
trasplantada alcanzé un didmetro mayor de
copa igual al 137% del testigo medido en el
campo natural y una altura del 97% (Dalmasso
and Martinez Carretero 2013). En ese mismo
estudio, plantas de A. lampa trasplantadas
alcanzan un didmetro mayor de copa igual al
109% y una altura correspondiente al 51.3%
del testigo medido en el campo natural.

En cuanto a Atriplex lampa y L. cuneifolia, por
sus caracteristicas de estrés-tolerantes son
adecuadas para utilizarlas en programas de
restauracion a lo largo y ancho del Monte, en
particular en sitios extremadamente secos, de
dificil acceso o donde no se puedan aplicar
técnicas que mejoren la disponibilidad hidrica
del suelo. En la actualidad, A. lampa es una de
las especies mas utilizadas en programas de
restauracion de zonas aridas en el pais (Becker
et al. 2013; Dalmasso 2010; Dalmasso and
Martinez Carretero 2013; Pérez et al. 2019a),
ya que posee altas tasas de crecimiento, tiene la
capacidad de adaptarse a diferentes ambientes,
tolera concentraciones salinas altas y usa
mas y mejor el recurso hidrico (Passera and
Borsetto 1989; Passera et al. 2010; Dalmasso
and Martinez Carretero 2013). Sin embargo, se
debe considerar la utilizacién de protectores
para las plantas o el cierre con alambrado del
sitio a restaurar durante los primeros afios,
ya que esta especie es consumida tanto por
el ganado caprino como bovino (Allegretti et
al. 2012).

Por el contrario, L. cuneifolia, a pesar de ser
una de las especies mas abundantes del Monte,
no ha sido tan ampliamente incorporada en
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programas derestauracién debido a problemas
con su germinacién y produccion en vivero
(Pérez et al. 2019a; Fernandez et al. 2019).
Esta especie tiene la capacidad de colonizar
los lugares més calientes y secos del Monte,
no sélo por todas las caracteristicas antes
descriptas, sino también porque sus hojas y
ramas estan orientadas con el frente hacia el
este, lo que le permite evadir fisicamente el sol
del mediodia e interceptar la radiacién solar
durante las primeras horas de la mafiana y
en las tltimas horas de la tarde (Ezcurra et
al. 1991).

Larestauracion ecolégica de zonas aridas esta
creciendo de forma exponencial a nivel global,
pero atin se enfrenta a muchos desafios y a un
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alto costo econémico (Vallejo 2009; Yirdaw et
al. 2017; Pérez et al. 2019b). Tener en cuenta los
resultados obtenidos en este tipo de estudios
es imprescindible para una correcta seleccién
de las especies a utilizar en programas de
restauracion y para mejorar su eficiencia.
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