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Resumen: La optimizacién del uso del agua en plantas es un desafio central ante el cambio
climatico y la creciente escasez hidrica. Este estudio desarrollé una simulacién exploratoria de
larespuesta estomatica y la asimilaciéon de carbono bajo distintos niveles de humedad del suelo
mediante un modelo biofisico simplificado inspirado en Medlyn, implementado en R. El esquema
acoplé conductancia estomatica (gs ), asimilacion proxy de CO,, transpiracion simplificada y
balance hidrico del suelo para comparar escenarios de estrés leve, moderado y severo. Las
simulaciones indicaron que la disminucion de 6 favorece el cierre estomatico y reduce la
asimilacién y la eficiencia del uso del agua (WUE), mientras que combinaciones de VPD
moderado (1.0-1.2 kPa) y humedad intermedia-alta (6 = 0.40) mantuvieron los mejores
desempefios relativos. Los pulsos de riego generaron recuperaciones transitorias, compatibles
con una limitacién hidrica dominante dentro del marco del modelo. Los patrones obtenidos
fueron coherentes con tendencias ecofisiolégicas reportadas en la literatura; sin embargo, el
estudio no constituye una validacion experimental ni una prediccion especie-especifica. En
conjunto, el trabajo muestra que los modelos biofisicos simplificados pueden servir como
herramientas exploratorias para analizar estrategias de manejo hidrico, identificar umbrales
operativos y plantear hipétesis de investigacion en cultivos expuestos a estrés hidrico.

Palabras clave: Respuesta estomatica; estrés hidrico; optimizacion hidrica; biotecnologia
vegetal; eficiencia del uso del agua; simulacién ecofisioldgica.

Abstract: Optimizing water use in plants is a key challenge in the face of climate change and
growing water scarcity. This study developed an exploratory simulation of stomatal response and
carbon assimilation under different soil moisture levels using a simplified biophysical model
inspired by Medlyn and implemented in R. The model coupled stomatal conductance (g; ), a
proxy for CO, assimilation, simplified transpiration, and soil water balance to compare scenarios
of mild, moderate, and severe stress. The simulations indicated that a decrease in 6 promotes
stomatal closure and reduces assimilation and water use efficiency (WUE), while combinations
of moderate VPD (1.0-1.2 kPa) and intermediate-to-high moisture (6 = 0.40) maintained the best
relative performance. Irrigation pulses generated transient recoveries, consistent with a dominant
water limitation within the model framework. The patterns obtained were consistent with
ecophysiological trends reported in the literature; however, the study does not constitute an
experimental validation or a species-specific prediction. Overall, the study shows that simplified
biophysical models can serve as exploratory tools for analyzing water management strategies,
identifying operational thresholds, and formulating research hypotheses in crops exposed to
water stress.

Keywords: Stomatal response; water stress; water optimization; plant biotechnology; water use
efficiency; ecophysiological simulation.
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1. Introduccién

El agua constituye el recurso limitante mas importante en la produccion vegetal, y su
disponibilidad condiciona tanto la fisiologia como la productividad de las plantas. En
ambientes con restricciones hidricas, los vegetales han desarrollado mecanismos
adaptativos complejos que regulan la apertura y cierre de sus estomas, estructuras
microscopicas que controlan el intercambio gaseoso y el balance hidrico de las hojas
(Taiz et al., 2018). El proceso de transpiracion esta intimamente ligado a la fotosintesis,
ya que la conductancia estomatica (g) determina simultaneamente la entrada de CO,
y la pérdida de vapor de agua (Farquhar & Sharkey, 1982). Por tanto, la regulacién
estomatica constituye un componente esencial en la optimizacion del uso del agua,
especialmente en condiciones de déficit hidrico.

El estudio de la fisiologia estomatica ha evolucionado desde modelos empiricos hacia
aproximaciones biofisicas que integran la dinamica del carbono, el agua y la energia
(Cowan & Farquhar, 1977). Entre ellos, los modelos de Ball et al. (1987), Leuning (1995)
y Medlyn et al. (2011) representan los enfoques mas robustos para describir la relacion
entre asimilacién de CO, y apertura estomatica bajo diferentes condiciones ambientales.
Estos modelos han permitido interpretar como las plantas optimizan su intercambio
gaseoso minimizando la pérdida de agua por transpiracion, lo cual resulta clave para el
disefio de estrategias de mitigacion frente al estrés hidrico (Damour et al., 2010; Lawson
& Blatt, 2014).

El modelo de Medlyn surge como una simplificacion derivada del principio de
maximizacion del carbono bajo un costo hidrico limitado. A diferencia de sus
predecesores, incorpora una formulacién basada en la teoria de la economia del
carbono y el agua, expresada mediante el parametro g,, que representa la sensibilidad
de la apertura estomatica frente a la asimilacion (Medlyn et al., 2011). Este enfoque
permite conectar los flujos de carbono y vapor de agua a través de ecuaciones que
capturan el balance funcional entre fotosintesis y transpiracién. Su simplicidad lo hace
adecuado para estudios ecofisiolégicos y de simulacién computacional en diferentes
especies vegetales (Lin et al., 2015; Miner et al., 2016).

La biotecnologia vegetal ha incorporado progresivamente la modelizacion biofisica
como herramienta para optimizar recursos hidricos en contextos agricolas y forestales
(Flexas et al., 2013). Las simulaciones permiten predecir respuestas fisiolégicas en
escenarios de sequia, contribuyendo al desarrollo de estrategias de manejo o
mejoramiento genético basadas en la eficiencia del uso del agua (Ehleringer & Dawson,
1992; Tardieu & Simonneau, 1998). A través de modelos dinamicos, es posible
identificar zonas Optimas de operacion estomatica donde la asimilacién de carbono se
mantiene sin comprometer severamente el estado hidrico de la planta (Buckley, 2017).
Estas aproximaciones son esenciales para el disefio de cultivos resilientes al cambio
climatico y la escasez hidrica global (Zhou et al., 2013; Riofrio-Cedefio et al., 2025;
Palacios-Lopez et al., 2026).

Los avances en modelizacion ecofisioldgica se han visto potenciados por el uso de
herramientas computacionales como R, que permiten integrar modelos deterministas y
estocasticos con datos empiricos o simulados. En particular, la combinacion de modelos
de asimilacion fotosintética y de conductancia estomatica ofrece un marco potente para
explorar estrategias de optimizacion hidrica en distintos escenarios de humedad del
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suelo (Xu & Baldocchi, 2004; Medlyn et al., 2017). Estas simulaciones posibilitan una
comprension mas profunda de los mecanismos de ajuste hidraulico y la respuesta
temporal de las estomas frente al estrés.

La eficiencia del uso del agua (WUE) se define como la cantidad de carbono fijado por
unidad de agua transpirada, y constituye un indicador clave de adaptacién en ambientes
aridos (Cowan, 1982; Farquhar et al., 1989). La optimizacion de la WUE se logra
mediante una coordinacion precisa entre fotosintesis, apertura estomatica y
disponibilidad hidrica del suelo. Cuando la humedad del suelo (8) disminuye, las plantas
tienden a reducir la gl para conservar agua, aunque esto conlleva una disminucién
simultanea de la asimilacién (Lawson & Vialet-Chabrand, 2019). Por ello, el estudio del
comportamiento de las estomas en diferentes escenarios de estrés hidrico permite
establecer puntos de equilibrio entre productividad y conservacion de recursos hidricos
(Jones, 2014).

El presente estudio propone una simulacion exploratoria basada en un modelo biofisico
simplificado de respuesta estomatica derivado de Medlyn et al. (2011), implementado
en R, con el fin de analizar tendencias relativas de optimizacién hidrica bajo diferentes
condiciones de humedad del suelo. A partir de la integracion de una asimilacion proxy,
la conductancia estomatica y la variacion de 6, se buscd identificar patrones plausibles
de regulacion fisiolégica y zonas de eficiencia hidrica relativa. El trabajo se plantea como
una herramienta de analisis comparativo y de generacion de hipétesis, no como una
validacién experimental ni como un modelo predictivo especie-especifico.

2. Materiales y Métodos
2.1. Enfoque y alcance del modelo

Se implementé un modelo ecofisioldgico determinista y de propdsito exploratorio que
acopla: (i) asimilacion neta proxy (A), (ii) conductancia estomatica (g@), (iii) transpiracion
simplificada (E) y (iv) humedad volumétrica del suelo (6, m®*m™). El objetivo del
esquema fue comparar tendencias relativas entre escenarios y no generar predicciones
absolutas para una especie particular. La relacion A—gll sigue la formulacién
simplificada de Medlyn; E se estimé mediante una aproximacion difusiva reducida y 6
se actualizé con un balance hidrico tipo “bucket” forzado por E y por pulsos de riego
definidos en cada escenario.

2.1.1. Variables y parametros (unidades Sl)

e g@ (mol-m™s™): conductancia estomatica.

e A (umol CO,-m™s™): asimilacion neta.

e E (mol H,O-m™-s7"): transpiracion.

e 0 (m*m™): humedad volumétrica del suelo.

e D (kPa): déficit de presion de vapor (VPD).

e Ca (umol-mol™): CO, atmosférico.

e go (mol-m™2-s7"): conductancia residual.

e g, (adimensional): sensibilidad estomatica.

e ABfax (umol-m™-s7"): asimilacion maxima potencial.
e 0O50 (M*m™3): humedad a la que A = 0.5-Alax.

e k (adimensional): pendiente logistica de la respuesta a 6.
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o f(I) (adimensional): modificador por irradiancia efectiva (I).

Valores base usados en simulacion: g, = 0.015 mol-m™-s™; g; = 6.0; Ca = 400
pmol-mol™; ARlax = 22 pmol-m™2-s7"; B85 = 0.25 m*m™3; k = 15; P_atm = 101.3 kPa; Zr =
0.30 m; a = 0.012 h-m*>mol™; 6_sat = 0.60 m®*m™ y 0_critica = 0.25 m*m™. El
modificador de irradiancia se fijé en f(I)=1 para luz alta y f(1)=0.6 para el escenario de
menor irradiancia. El rango de D por escenario fue 0.8-2.5 kPa.

2.2. Ecuaciones del sistema
2.2.1. Conductancia estomatica (Medlyn)
g_s " |I=Il " g_o n ll+ll n 1-6(1+g_1/,\/D)A/C_a

En esta formulacion, gl se expresa en molm=2s™, A en ymol CO, m2s™, Den kPay
Ca en ymol mol™. La ecuacién se empled como relacion funcional simplificada para
explorar tendencias relativas entre escenarios.

2.2.2. Asimilacién (proxy dependiente de 0 e irradiancia)
AG,H)" "=""A_max""f(I)"" 1/(1+exp[-k(6-6_50)])

Esta expresion representa una asimilacion proxy modulada por la humedad del suelo y
por la irradiancia efectiva, y se interpretd en términos comparativos dentro del modelo.

Se emplea como médulo rapido y estable para barridos de sensibilidad hidrolégica sin
requerir calibraciones bioquimicas extensas.

2.2.3. Transpiracion (transferencia de masa)

E” ““” “ g_S'D
En la implementacion numérica se utilizé la relacién EBI = 1.6-g, -DE/P_atm, con P_atm
= 101.3 kPa. Esta forma conserva la dependencia principal respecto de gl y D y se
emplea aqui como aproximacion operativa, no como sustituto de un esquema completo
de Penman—Monteith.

2.2.4. Balance hidrico tipo “bucket”:

El balance hidrico discreto se actualizé como 8@,; = min [6_sat, max(0, 62 - a-E&-At/Zr
+ R@)], con Zr = 0.30 m, a = 0.012 h-m?-mol™, 8_sat = 0.60 m®*m™y 6_critica = 0.25
m3*m™3. En este esquema no se incorpord un término explicito de evaporacion del suelo;
por tanto, la variacion de 6 refleja la extraccion transpirativa simplificada y los pulsos de
riego. Los pulsos se representaron como incrementos instantaneos de RE = 0.12 m3*m™
en el escenario de rescate (24 h) y R@ = 0.06 m*m™ en el escenario de riego leve (36
h).

2.3. Diseiio experimental de simulaciones
2.3.1. Horizontes y resolucion

Se simularon 72 h con paso horario (At = 1 h), suficientes para capturar maximos
tempranos dentro de un ciclo horario sintético de A y E, cierre estomatico asociado a
incrementos de VPD, agotamiento progresivo de 8 y respuestas transitorias a riegos.
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2.3.2. Escenarios hidrometeorolégicos

Se evaluaron seis configuraciones contrastantes (8,: humedad inicial; entre paréntesis,
D diurno dominante). Salvo indicacion contraria, las salidas graficas de g, Ay E se
compararon en su escala original del modelo y, cuando fue util para la visualizacion,
también en forma normalizada entre O y 1.

Base: 8, = 0.50; D = 1.2 kPa; sin riego.

Luz alta: 6, = 0.50; D = 1.0 kPa; sin riego; f(I)=1.

VPD alto: 8, = 0.50; D = 2.5 kPa; sin riego.

Sequia inicial: 6, = 0.25; D = 1.5 kPa; sin riego.

Riego de rescate: 8, = 0.50; D = 1.8 kPa; riego puntual a 24 h.
Riego leve: 6, = 0.50; D = 0.8 kPa; riego puntual a 36 h; f(I)=1.

2

Adicionalmente, para sensibilidad 6—D se consideraron combinaciones 6,€[0.20, 0.60]
y D€e[1.0, 2.5] kPa a 48 h sin reposicion hidrica.

2.3.3. Criterios de estabilidad y restricciones

Se impusieron cotas fisicas: gl 2 go; A= 0; E=0; 0 <0 <0_sat. Cuando 6 < 0_critica
(=0.25), el modelo hace converger gfl—g, y A—0 para evitar estados no fisiologicos.

2.3.4. Salidas, métricas y analisis

e Series horarias: gi(t), A(t), E(t), 6(t), WUE(t)=A/E.

e Integralesa 72 h: ZA, 2E y WUE_integral = ZA/ZE (ranking de escenarios).

e Planos de fase A-E y distribuciones temporales (densidades/histogramas) de g
y A para caracterizar persistencia de estados fisioldgicos.

e Mapa 6,xD—WUE (48 h) para identificar dominios de alta eficiencia y umbrales
operativos.

Para facilitar la comparacion visual entre escenarios, algunas figuras de g, Ay E se
presentaron en escala relativa (normalizacion respecto del valor maximo simulado o del
rango de la serie). En consecuencia, los valores puntuales reportados en Resultados
para esas figuras deben interpretarse como magnitudes relativas del modelo y no como
estimaciones absolutas transferibles a una especie especifica. La WUE se mantuvo
como razén A/E y se analizo principalmente de forma comparativa.

2.3.5. Implementacién computacional y reproducibilidad

Las simulaciones se programaron en R (v4.4) con dplyr y ggplot2; deSolve se utilizé
cuando fue necesario para la integracion. El flujo de trabajo genera series horarias,
métricas integrales y figuras por escenario. Para favorecer la reproducibilidad editorial,
se recomienda acompafar el manuscrito con el script y las tablas de salida como
material suplementario.

2.3.6. Calibracion potencial y analisis de sensibilidad

En este trabajo no se realizd calibracion con datos experimentales; por ello, los
parametros adoptados deben interpretarse como plausibles para fines comparativos y
exploratorios. En estudios posteriores, gi, 9o, Allax ¥ 850 deberian calibrarse con
mediciones de intercambio gaseoso y humedad del suelo, complementadas con analisis
de sensibilidad local y global.

Innova Science Journal |Vol.04 | NOm.02 | Abril — Jun | 2026 Iwww.innovascienceiournal.omeditorial.com



http://www.innovasciencejournal.omeditorial.com/

Articulo Cientifico Innova Science Journal

2.3.7. Verificacion interna del modelo

Se considero que el modelo era internamente consistente si reproducia: (i) un maximo
temprano de A y E seguido de declive y meseta dentro del ciclo horario sintético; (ii)
cierre estomatico acelerado con D alto o 0 baja; (iii) recuperacién transitoria tras riegos;
y (iv) maximos relativos de WUE en D moderado y 8 intermedia. Esta verificacion interna
no reemplaza una validacion experimental con datos observados.

2.3.8. Supuestos y limitaciones

El esquema de E simplifica resistencias aerodinamicas y no representa explicitamente
cavitacion, conductancia mesofilica ni realimentaciones térmicas; la asimilacion
bioquimica completa (Farquhar—-von Caemmerer—Berry) puede incorporarse si se
requiere mayor fidelidad. Estos compromisos priorizan estabilidad numérica y
trazabilidad para analisis de manejo hidrico a escala de dias.

3. Resultados

La Figura 1 muestra la dinamica temporal de la conductancia estomatica (g) bajo
distintos escenarios de déficit de presién de vapor (VPD), humedad inicial del suelo (8,)
y régimen de riego. En todos los tratamientos se observé una disminucion rapida de g
durante las primeras horas de simulacién, seguida de una estabilizaciéon cercana a
valores minimos. Este patron es consistente con el ajuste estomatico esperado cuando
aumenta la demanda evaporativa o disminuye la disponibilidad hidrica del suelo.

Las curvas correspondientes a los escenarios de VPD alto (2.5 kPa) y sequia inicial (8,
= 0.25) mostraron los valores mas bajos de conductancia, indicando un cierre
estomatico casi total bajo condiciones de elevada demanda evaporativa o baja
disponibilidad hidrica del suelo. En contraste, los tratamientos con riego leve o de
rescate evidenciaron una recuperacién parcial de g1 después de las 24-36 h. Dicha
recuperacion fue transitoria y debe interpretarse como una respuesta compatible con
una mejora temporal de la disponibilidad de agua dentro del esquema simplificado del
modelo.

Asimismo, las curvas de los escenarios base (VPD 1.2 kPa) y luz alta (VPD 1.0 kPa) se
superpusieron en buena medida, lo que sugiere que, dentro del rango de parametros
evaluado, la variacién de irradiancia tuvo un efecto menor que el VPD y la humedad del
suelo sobre la respuesta estomatica. En términos ecofisiolégicos, la caida inicial de g
seguida de un estado cuasi estable es compatible con una estrategia conservadora de
uso del agua en el marco del modelo.

De forma global, la Figura 1 muestra un comportamiento coherente con el esperado
para un modelo biofisico simplificado: mayor cierre estomatico cuando aumenta el VPD
o disminuye la humedad del suelo. La utilidad de la figura es mostrar coherencia interna
entre la formulacion adoptada y la respuesta simulada, no validar por si sola el modelo.
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Figura 1.

Dinamica temporal de la conductancia estomatica (g_s) bajo distinfos escenarios de
VPD (D), 6_0 y riego.

Dinamica temporal de la conductancia estomatica (g_s)
Comparacion entre escenarios de D, 6_0 y riego

0.20

0.15

g_s (relativa)

0.05

0 20 40 60
Tiempo (horas)

= Base: D 1.2 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego == Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego Riego de rescate: D 1.8 kPa, 6_|
o
== D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego == Luz baja: D 0.8 kPa, 6_0 = 0.50, riego leve a 36 h Sequia inicial: D 1.5 kPa, 6_0 =1

Nota: Elaborado por los autores

La Figura 2 muestra la evolucién temporal de la asimilacion instantanea de CO,, (A) bajo
los distintos escenarios simulados de humedad inicial del suelo (8,), déficit de presion
de vapor (VPD) y régimen de riego. Cuando se reportan maximos numeéricos en esta
seccion, deben leerse en la escala relativa utilizada para la comparacién grafica. Los
resultados revelan un patrén horario con incremento inicial, pico maximo y descenso
progresivo a medida que se intensifica el estrés hidrico.

En los escenarios de mejor desempefo (Base: VPD 1.2 kPa, 8, = 0.5; Luz alta: VPD 1.0
kPa), la asimilacion alcanzé valores maximos relativos (~0.35-0.40 en la escala
normalizada de la figura) durante la fase inicial de apertura estomatica. Posteriormente,
A decreci6 de manera gradual, reflejando la accién combinada de la disminucién de g
y el agotamiento progresivo del agua en el suelo.

En contraste, los escenarios de VPD alto (2.5 kPa) y sequia inicial (8, = 0.25) exhibieron
tasas de asimilacién significativamente menores desde el inicio, con maximos cercanos
a 0.15 y 0.05, respectivamente, en la misma escala relativa. Este resultado evidencia
que tanto la demanda evaporativa atmosférica como la disponibilidad hidrica inicial del
suelo son factores limitantes directos de la asimilacion dentro del marco del modelo.

Por otra parte, el escenario con riego de rescate (VPD 1.8 kPa, riego a 24 h) mostr6 un
aumento abrupto en A tras la aplicacion de agua, alcanzando valores cercanos a 0.18
antes de decrecer nuevamente. El tratamiento con riego leve a las 36 h evidencio una
respuesta similar, aunque algo mas sostenida. Ambos patrones deben interpretarse
como recuperaciones funcionales transitorias compatibles con la reposicion hidrica
simulada.
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La comparacion general entre los escenarios muestra que la asimilacion maxima se
alcanza en condiciones de VPD moderado (1.0-1.2 kPa) y contenido hidrico inicial
adecuado (8, 2 0.35). Estos resultados son consistentes con la Iégica ecofisiologica del
modelo, aunque no deben extrapolarse como predicciones cuantitativas especie-
especificas.

En sintesis, la Figura 2 sugiere que la asimilacion instantanea es sensible al estado
hidrico del sistema suelo-planta-atmdsfera dentro del marco del modelo. La caida rapida
de A después de su pico maximo es compatible con un control estomatico dominante,
aunque esta inferencia debe interpretarse con cautela porque la asimilacion fue
representada mediante una funcién proxy.

Figura 2.

Evolucién temporal de la asimilacion instantanea de CO_2 (A) bajo distintos escenarios
de VPD (D), 6_0 y riego.

Asimilacion instantanea de CO_2 (A)

— Base: D 1.2 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego = Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego Riego de rescate: D 1.8 kPa, 8_0 = 0.50, rieg

= D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego = Luz baja: D 0.8 kPa, 6_0 = 0.50, riego leve a 36 h Sequia inicial: D 1.5 kPa, 6_0 = 0.25, sin rieg
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Nota: Elaborado por los autores

La Figura 3 presenta la dinamica temporal de la transpiracion instantanea (E) bajo
diferentes escenarios de déficit de presiéon de vapor (VPD), humedad inicial del suelo
(Bo) y aplicacion de riego. Como en el caso de Ay g, los valores puntuales de E pueden
mostrarse en escala relativa para fines comparativos. En todos los casos se observa
una disminucion rapida en las primeras horas de simulacion, seguida de una fase de
estabilizacion en valores bajos.

Durante las primeras horas (t < 5 h), E alcanza su maximo relativo (=0.40 en la escala
normalizada), coincidiendo con el periodo inicial de mayor apertura estomatica y mayor
demanda evaporativa. Posteriormente, la transpiracion disminuye drasticamente en
todos los tratamientos, lo que refleja el efecto del cierre estomatico como mecanismo de
autorregulacion frente al estrés hidrico progresivo.

Entre los distintos escenarios, la curva de VPD alto (2.5 kPa, sin riego) mostré los
valores de transpiracion mas elevados al inicio del ciclo y se mantuvo ligeramente por
encima del resto durante buena parte del periodo. Este comportamiento confirma que
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un alto VPD incrementa el flujo de vapor de agua aun cuando las estomas tienden a
cerrarse, debido al fuerte gradiente entre la hoja y la atmdsfera.

Por el contrario, los escenarios de bajo VPD (0.8—1.2 kPa) y riego leve o de rescate
presentaron valores de E mas reducidos y estables, lo que indica un equilibrio
comparativamente mas favorable entre pérdida de agua y ganancia de carbono. En
particular, el tratamiento con riego leve a las 36 h mostré una recuperacion moderada
de E tras la reposicion hidrica, sin alcanzar los valores iniciales.

En el escenario de sequia inicial (6, = 0.25 m*m™), E permanecié practicamente
inactiva desde el inicio, sin variaciones significativas a lo largo del tiempo. Este resultado
es consistente con una fuerte restriccion estomatica bajo disponibilidad hidrica muy baja
dentro del esquema simplificado del modelo.

La comparaciéon entre los escenarios muestra que la transpiracion (E) responde de
manera inmediata a la combinacion entre apertura estomatica y demanda evaporativa.
Bajo estrés hidrico, E disminuye con rapidez y el sistema converge hacia estados de
baja pérdida de agua. Dado el caracter simplificado del esquema, esta lectura debe
entenderse como tendencia comparativa mas que como diagndstico mecanistico
completo.

Finalmente, la Figura 3 sugiere que la transpiracion instantanea responde de forma
directa a la combinacion entre apertura estomatica y demanda evaporativa. La rapida
caida inicial de E y su posterior estabilizacion son coherentes con la légica del modelo,
pero no sustituyen mediciones experimentales de flujo de agua.

Figura 3.

Dinamica temporal de la transpiracion instantanea (E) bajo distintos escenarios de VPD
(D), 6_0 y riego.

Transpiracion instantanea (E)

— Base: D 1.2 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego — Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego Riego de rescate: D 1.8 kPa, 6_0 = 0.50, rieg

— Dalto (VPD alto): D 2.5 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego — Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h Sequia inicial: D 1.5 kPa, 8_0 = 0.25, sin rieg

04

03

E (rel.)

0.2

0.1

0.0
(] 20 40 60
Tiempo (h)

Nota: Elaborado por los autores

La Figura 4 ilustra la evolucién temporal de la humedad del suelo (6) bajo distintos
escenarios de déficit de presion de vapor (VPD), contenido inicial de agua (6,) y
estrategias de riego. Las curvas muestran un descenso progresivo del contenido hidrico

Innova Science Journal |Vol.04 | NOm.02 | Abril — Jun | 2026 Iwww.innovascienceiournal.omeditorial.com



http://www.innovasciencejournal.omeditorial.com/

Articulo Cientifico Innova Science Journal

conforme avanza la simulacion, reflejando la extraccion transpiraria de agua y la
aplicacion de pulsos de riego definidos en el balance. Este comportamiento representa
la dinamica de agotamiento hidrico del perfil edafico dentro del esquema tipo bucket
adoptado.

En los escenarios con mayor disponibilidad inicial (6, = 0.5), la disminucién de humedad
fue gradual, manteniendo valores relativamente altos hasta la mitad del ciclo (=36 h). En
estos casos —particularmente en las curvas base (VPD 1.2 kPa) y luz alta (VPD 1.0
kPa)— la pérdida de agua siguidé una trayectoria descendente suave sin alcanzar la
desecacion completa del suelo durante el periodo simulado.

Por el contrario, los tratamientos de estrés severo, como la sequia inicial (8, = 0.25
m3*m™) y el VPD alto (2.5 kPa), mostraron una caida acelerada del contenido hidrico,
alcanzando valores muy bajos antes de las 24 horas. En estas condiciones, la demanda
evaporativa y la baja disponibilidad inicial de agua resultan coherentes con el cierre
estomatico prematuro observado en la Figura 1 y con la reduccion de la asimilaciéon en
la Figura 2.

Los escenarios con riego leve a las 36 h y riego de rescate a las 24 h presentaron
repuntes visibles en la curva de 6, evidenciando una recuperacion temporal del
contenido hidrico del suelo. Tras la aplicacion del riego, 6 aumentd abruptamente y
luego volvid a disminuir. Esta respuesta muestra que la recuperacion del suelo es
inmediata pero transitoria dentro del balance simplificado utilizado.

En términos generales, la Figura 4 indica que la humedad del suelo (8) actia como
variable de control primaria dentro del modelo, al modular la apertura estomatica y, por
extension, la asimilacion y la transpiracién. Las diferencias entre escenarios evidencian
una interaccién no lineal entre suelo, atmésfera y planta, consistente con la ldgica
ecofisiolégica adoptada.

Figura 4.

Evolucién temporal de la humedad del suelo (6) bajo distintos escenarios de VPD (D),
6 _0 y riego.

Humedad del suelo (8)

— Base: D 1.2 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego = Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego Riego de rescate: D 1.8 kPa, 6_0 = 0.50, rieg

— Dalto (VPD alto): D 2.5 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego — Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h Sequia inicial: D 1.5 kPa, 8_0 = 0.25, sin rieg
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La Figura 5 representa los planos de fase entre la transpiracion (E) y la asimilacién de
CO, (A) para los diferentes escenarios simulados de VPD, humedad inicial del suelo
(B¢) y aplicacion de riego. Cada panel muestra la evolucion simultanea de ambas
variables a lo largo del tiempo, coloreada segun la duracion del ciclo horario. Este tipo
de representacion permite observar la coordinacion funcional entre el intercambio
gaseoso Y la regulacién hidrica, asi como la eficiencia fisioldgica del sistema estomatico
bajo distintas condiciones de estrés.

En los escenarios con condiciones 6ptimas o moderadas (Base: VPD 1.2 kPa, 6, = 0.5;
Luz alta: VPD 1.0 kPa), se observan curvas ascendentes al inicio, seguidas de una
pendiente negativa suave, indicando que la asimilacion aumenta de forma proporcional
al incremento inicial de la transpiracion, hasta alcanzar un punto de inflexiéon en el que
la eficiencia comienza a disminuir. Este patron coincide con la fase de apertura
estomatica maxima descrita en las Figuras 1y 2, donde el flujo de CO, hacia el mesdfilo
es alto y la pérdida de agua aun no resulta limitante. Posteriormente, conforme avanza
la simulacién y el contenido hidrico del suelo (B) desciende (Figura 4), la pendiente A—
E se reduce, reflejando un descenso simultdneo de ambas variables. Esta trayectoria
en el plano de fase describe la transicion desde una condicién productiva y eficiente
hacia un estado restrictivo, donde la regulacién estomatica impone una limitacion
hidraulica al intercambio gaseoso (Cowan & Farquhar, 1977; Medlyn et al., 2011).

En los tratamientos con VPD elevado (2.5 kPa) y sequia inicial (6, = 0.25), las curvas
presentan una forma comprimida, con valores bajos tanto de E como de A desde el
inicio. El rapido colapso de la asimilacion frente a incrementos minimos en la
transpiracion revela una menor eficiencia relativa bajo alta demanda evaporativa,
compatible con una estrategia conservadora de cierre estomatico dentro del modelo.

Los escenarios con riego leve (36 h) y riego de rescate (24 h) exhiben un desplazamiento
momentaneo de las curvas hacia valores mas altos de A y E, evidenciando la
recuperacion parcial de la actividad fotosintética tras la restitucion hidrica. Sin embargo,
el retorno posterior a trayectorias descendentes demuestra que este efecto es transitorio
y que el sistema vuelve a su estado de estrés una vez que la humedad del suelo se
agota nuevamente. Este tipo de respuesta transitoria se ha documentado en estudios
experimentales de rehidratacion parcial, donde el restablecimiento del potencial hidrico
foliar ocurre rapidamente, pero la capacidad fotosintética total tarda mas en recuperarse
(Sade et al., 2012).

Una caracteristica relevante de todos los paneles es que las curvas tienden a converger
hacia una region de transpiracion minima y asimilacion practicamente nula. Ese extremo
representa un estado de fuerte restricciéon hidrica dentro del modelo, en el que las
estomas permanecen casi cerradas y la actividad fotosintética se reduce al minimo.

En conjunto, la Figura 5 sintetiza el compromiso fisioldgico entre ganancia de carbono
(A) y pérdida de agua (E) representado por el modelo. Los planos de fase muestran que
la eficiencia del uso del agua no es constante, sino que cambia con el VPD, la humedad
del suelo y la historia de riego; sin embargo, estas trayectorias deben leerse como
resultados comparativos del esquema simulado y no como firmas diagndsticas
definitivas.
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Figura 5.

Planos de fase entre transpiracion (E) y asimilacion de CO_2 (A) en los distintos
escenarios simulados.

Plano de fase: Transpiracion (E) vs Asimilacion de CO_2 (A)
Tiempo (h
P ( ) 0 20 40 60
Base: D 1.2 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego ilto (VPD alto): D 2.5 kPa, 6_0 = 0.50, sin rie z alta (diurna): D 1.0 kPa, 8_0 = 0.50, sin rie
0.2
0.10
0.1 0.1
0.05
0.0 0.00 0.0

0.05 0.10 0.15 0.20 0.1 0.2 0.3 04 0.05 0.10 0.15

A(rel.)

z baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 3¢

°

de rescate: D 1.8 kPa, 6_0 = 0.50, riego a equia Inicial: D 1.5 kPa, 6_0 = 0.25, sin rieg

0.3
0.20

0.2 0.15 0.03

0.10 0.02
01 |

0.05 0.01
0.0 000 ! 0.00

0.05 0.10 0.15 0.1 0.2 0.3 0.1 0.2

Nota: Elaborado por los autores

La Figura 6 muestra la evolucién temporal de la eficiencia instantanea del uso del agua
(WUE, por sus siglas en inglés) definida como la razén entre la asimilacion de carbono
(A) y la transpiracién (E). Este parametro refleja la capacidad de la planta para fijar CO,
por unidad de agua perdida y constituye uno de los indicadores mas sensibles de la
adaptacion fisiolégica frente al estrés hidrico. Los resultados evidencian variaciones
notables en WUE entre los distintos escenarios simulados, influenciadas tanto por el
déficit de presion de vapor (VPD) como por el contenido hidrico inicial del suelo (8,) y la
aplicacion de riego.

Durante las primeras horas del ciclo, todas las curvas presentan un incremento
pronunciado de WUE, alcanzando su maximo entre las 10 y 15 horas. Este
comportamiento inicial se explica por el equilibrio temporal entre una alta tasa de
asimilacién (Figura 2) y una transpiracion aun controlada (Figura 3). Posteriormente, la
WUE decrece de forma progresiva a medida que el estrés hidrico se intensifica, lo cual
refleja el desplazamiento del sistema hacia una fase de conservacién de agua en
detrimento de la ganancia de carbono. Este patrén no lineal es caracteristico de la
fisiologia estomatica bajo déficit hidrico, donde la eficiencia del uso del agua alcanza un
punto 6ptimo antes de declinar abruptamente (Cowan & Farquhar, 1977; Medlyn et al.,
2011).

En los escenarios 6ptimos y moderados (Base: VPD 1.2 kPa, 6, = 0.5; Luz alta: VPD
1.0 kPa; Riego leve con VPD 0.8 kPa a las 36 h), la WUE alcanz6 los mayores valores
relativos del conjunto. En estos tratamientos, el cierre estomatico se produjo de forma
mas gradual, permitiendo mantener una relacién favorable entre carbono fijado y agua
transpirada.

Por el contrario, los escenarios de VPD elevado (2.5 kPa) y sequia inicial (8, = 0.25)
mostraron valores de WUE sustancialmente mas bajos, con maximos entre 3 y 5
unidades, y una caida rapida posterior. Esta reduccion refleja una ineficiencia fisiolégica
bajo alta demanda evaporativa, donde la pérdida de agua aumenta sin que la asimilacion
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logre compensarla. En estos casos, la apertura estomatica limitada restringe el ingreso
de CO,, reduciendo la fotosintesis, pero no logra evitar del todo la salida de vapor, un
fendmeno comun en condiciones de estrés severo (Flexas et al., 2013; Zhou et al.,
2013). Este comportamiento confirma que, mas alla del contenido hidrico del suelo, el
VPD se constituye en el principal modulador de la eficiencia hidrica del sistema.

Los tratamientos con riego de rescate a las 24 h y riego leve a las 36 h evidenciaron
picos secundarios de WUE tras la aplicacién del agua, seguidos de una nueva
disminucion. Este comportamiento revela una recuperacién transitoria de la eficiencia
fisiologica derivada del restablecimiento temporal del potencial hidrico foliar y de la
reactivacién parcial de la asimilacion (Sade et al., 2012; Sperry et al., 2017). Sin
embargo, la falta de sostenibilidad de este repunte demuestra que el beneficio del riego
puntual se diluye rapidamente si persisten las condiciones de alta demanda evaporativa
0 baja retencion edafica.

El andlisis conjunto de los escenarios indica que la eficiencia hidrica alcanza su maximo
cuando coexisten un VPD moderado y un contenido hidrico del suelo intermedio,
condiciones que permiten mantener la asimilacién sin un incremento excesivo de la
transpiracion. De esta forma, la Figura 6 sintetiza el principio funcional del modelo: las
plantas tienden a operar en un rango de compromiso fisioldgico donde la pérdida de
agua se minimiza sin sacrificar por completo la productividad fotosintética. Este
resultado concuerda con la teoria de la optimizacién estomatica, segun la cual el balance
entre carbono y agua se ajusta dinamicamente para maximizar el rendimiento bajo
limitaciones ambientales (Buckley, 2017; Medlyn et al., 2017).

En conjunto, la Figura 6 confirma que la WUE es un indicador dinamico dentro del
sistema simulado y que su maximo relativo ocurre bajo combinaciones intermedias de
disponibilidad hidrica y demanda atmosférica. La utilidad principal de esta figura es
comparativa, al sefalar dominios de mejor desempeno relativo mas que valores
universales extrapolables a cualquier especie o cultivo.

Figura 6.

Dinamica temporal de la eficiencia instantanea del uso del agua (WUE = A/E) en los
distintos escenarios simulados.

Eficiencia instantanea del uso del agua (WUE = A/E)

— Base: D 1.2 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego — Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego Riego de rescate: D 1.8 kPa, 6_0 = 0.50, rieg

— D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego — Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h Sequia inicial: D 1.5 kPa, 6_0 = 0.25, sin rieg
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La Figura 7 presenta el ranking de eficiencia integral del uso del agua (WUE = ZA/ XE)
para los distintos escenarios simulados, expresando el rendimiento fisiolégico
acumulado durante el periodo total de analisis. Este indicador combina la capacidad de
asimilacién de carbono (A) y la pérdida total de agua por transpiracién (E), permitiendo
evaluar la eficiencia global del sistema planta-suelo-atmosfera bajo diferentes
condiciones ambientales y de manejo hidrico.

Los resultados muestran diferencias marcadas entre tratamientos, evidenciando el
efecto combinado de la humedad inicial, el VPD y la aplicacién de riego sobre la
eficiencia hidrica. El escenario de luz alta con VPD moderado (1.0 kPa) ocupo el primer
lugar en el ranking, alcanzando la mayor WUE integral relativa. Este comportamiento
confirma que una radiacion abundante, acompafiada de una demanda evaporativa
controlada, crea un entorno comparativamente favorable para maximizar la asimilacién
sin incurrir en pérdidas excesivas de agua.

En segundo lugar, se ubico el tratamiento de riego leve a las 36 horas (VPD 0.8 kPa),
que también exhibié una WUE elevada. El aporte hidrico intermedio permitié sostener
la actividad fotosintética durante un periodo prolongado, demostrando que la reposicion
parcial de agua puede mejorar la eficiencia acumulada bajo demanda atmosférica baja.

El escenario base (VPD 1.2 kPa, 6, = 0.5, sin riego) ocupé la tercera posicién, con un
valor intermedio de eficiencia hidrica. En este caso, la ausencia de reposicion de agua
limitd el mantenimiento de la WUE a lo largo del tiempo, aunque la humedad inicial
elevada permitié un desempefio satisfactorio durante la primera mitad del ciclo. Este
comportamiento representa una situacién de equilibrio transitorio: la planta alcanza una
eficiencia razonable mientras dispone de agua en el perfil edafico, pero pierde
rendimiento al agotarse la reserva hidrica (Buckley, 2017; Flexas et al., 2013).

En contraste, los tratamientos de VPD alto (2.5 kPa), riego de rescate (24 h) y sequia
inicial (8o = 0.25) se situaron en los ultimos lugares del ranking. Estas condiciones se
caracterizan por una fuerte reduccion de la asimilacion (Figura 2) y una transpiracién
aun considerable (Figura 3), lo que deriva en una baja relacion A/E. En el caso del VPD
alto, la intensa demanda evaporativa atmosférica provoca un gasto de agua
desproporcionado respecto a la ganancia de carbono, reduciendo drasticamente la
eficiencia global. Por su parte, el riego de rescate generé un efecto puntual de mejora,
pero insuficiente para revertir el déficit acumulado, mientras que la sequia inicial mostré
la menor WUE de todas, reflejando una condiciéon de colapso fisiolégico donde la planta
prioriza la supervivencia sobre la productividad (Tardieu & Simonneau, 1998; Zhou et
al., 2013).

La comparacion general permite establecer una jerarquia funcional de los factores que
determinan la eficiencia hidrica en el modelo. En primer lugar, el VPD aparece como el
moduladora dominante, pues los tratamientos con valores moderados (0.8—-1.2 kPa)
alcanzaron los mejores desempefios, independientemente del régimen luminico. En
segundo lugar, la disponibilidad hidrica inicial y la frecuencia de riego modulan la
sostenibilidad temporal de la eficiencia, actuando como amortiguadores frente al déficit
progresivo del suelo. Finalmente, la radiacion ejerce un papel complementario,
potenciando la asimilaciéon cuando existe agua suficiente, pero sin compensar las
pérdidas bajo alta demanda atmosférica (Lawson & Vialet-Chabrand, 2019).
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En conjunto, la Figura 7 resume de forma cuantitativa la l6gica de optimizacion hidrica
incorporada en el modelo. Los escenarios con VPD moderado y balance adecuado entre
radiacién y humedad del suelo presentan el mejor desempenio relativo, mientras que las
condiciones extremas muestran una penalizacion clara de la WUE acumulada.

Figura 7.

Ranking de la eficiencia integral del uso del agua por escenario (WUE = 2A / 2E).

Ranking por WUE integral (mayor es mejor)

Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h

Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego

Base: D 1.2 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego

Riego de rescate: D 1.8 kPa, 8_0 = 050, riego a 24 h

D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego

Sequia inicial: D 1.5 kPa, 8_0 = 0.25, sin riego
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Nota: Elaborado por los autores

La Figura 8 muestra la distribuciéon temporal de la conductancia estomatica relativa (g@)
en los seis escenarios simulados de humedad inicial del suelo (6,), déficit de presién de
vapor (VPD) y riego. Cada histograma resume la frecuencia con que se alcanzan
determinados valores de gl reflejando la intensidad y duracion de la apertura
estomatica a lo largo de las 72 horas de simulacién. Esta representacion permite
comprender no solo los valores maximos de conductancia, sino también la persistencia
temporal de cada estado fisiologico, lo que aporta una vision mas completa del
comportamiento estomatico frente al estrés hidrico progresivo.

En todos los tratamientos, la distribucion de gl se concentré en valores bajos (menores
a 0.05 en unidades relativas), lo cual confirma que las estomas permanecen
parcialmente cerradas durante la mayor parte del ciclo. Este patron coincide con la
tendencia observada en la Figura 1, donde se registré un cierre abrupto en las primeras
horas seguido de un estado de estabilidad prolongado. La estrechez de las curvas y su
desplazamiento hacia el origen del eje indican que el modelo reprodujo adecuadamente
la predominancia de condiciones de baja conductancia, coherente con el caracter
conservador del control estomatico bajo déficit hidrico (Cowan & Farquhar, 1977;
Lawson & Blatt, 2014).

El orden de las distribuciones revela diferencias claras entre escenarios. Los
tratamientos de VPD alto (2.5 kPa) y sequia inicial (8, = 0.25) mostraron las
distribuciones mas concentradas y desplazadas hacia valores minimos de g@,
evidenciando un cierre estomatico casi total y sostenido durante toda la simulacion. Este
resultado es compatible con un comportamiento fuertemente conservador de uso del
agua dentro del esquema del modelo.

Innova Science Journal |Vol.04 | NOm.02 | Abril — Jun | 2026 Iwww.innovascienceiournal.omeditorial.comm



http://www.innovasciencejournal.omeditorial.com/

Articulo Cientifico Innova Science Journal

Los tratamientos con riego leve a las 36 h (VPD 0.8 kPa) y riego de rescate a las 24 h
(VPD 1.8 kPa) presentaron distribuciones intermedias, con ligeros desplazamientos
hacia valores mas altos de gl tras la reposicion de agua. Este patron confirma que los
impulsos de riego restablecen temporalmente la conductancia, aumentando la
frecuencia de valores moderados durante algunas horas posteriores a la aplicacion. Sin
embargo, la forma estrecha y asimétrica de las distribuciones evidencia que dicho efecto
es transitorio y no modifica el comportamiento global, dado que las estomas vuelven
rapidamente al estado de restriccion una vez que el suelo retoma su tendencia de
desecacion (Sade et al., 2012; Sperry et al., 2017).

Las estadisticas descriptivas de la salida numérica muestran un gradiente descendente
de g@ coherente con la severidad del estrés hidrico. El escenario de VPD moderado
presento los valores medios mas altos, mientras que la sequia inicial se concentré en
los mas bajos. Dado que se trata de una simulacion determinista, estas diferencias
deben interpretarse como contraste entre escenarios y no como estimaciones
poblacionales.

La Figura 8, en conjunto con los resultados de A y E, ratifica que la conductancia
estomatica actua como el eje regulador central del modelo biofisico. Su distribucién
concentrada en valores bajos y su estrecha variabilidad reflejan una respuesta
consistente con el marco de optimizacién estomatica adoptado.

En sintesis, la Figura 8 evidencia que la distribucién temporal de g2 estda dominada por
valores de baja conductancia en todos los escenarios, con ligeras expansiones en
condiciones de VPD moderado o tras riegos parciales. La jerarquia entre tratamientos
reproduce la légica fisiolégica observada en el ranking de la Figura 7, reforzando la
coherencia interna del modelo. Estos resultados muestran consistencia conceptual con
la fisiologia vegetal, pero no sustituyen una validacién empirica.

Figura 8.

Distribucion temporal de la conductancia estomatica relativa (g_s) por escenario.

Densidad temporal de g_s por escenario

Sequia inicial: D 1.5 kPa, 8_0 = 0.25, sin riego

Riego de rescate: D 1.8 kPa, 8_0=0.50, riegoa 24 h
Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h
Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego

D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 6_0 = 0.50, sin riego

— —— e ———

Base: D 1.2 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego

0.05 0.10 0.15 0.20
g_s(rel.)

Nota: Elaborado por los autores
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La Figura 9 presenta la distribucion temporal de la asimilacion relativa de CO, (A) en los
diferentes escenarios simulados, reflejando la frecuencia con la que la planta alcanza
determinados niveles de actividad fotosintética a lo largo del ciclo de simulacién. Las
curvas de densidad muestran cémo las condiciones ambientales y edaficas modulan la
capacidad de fijacion de carbono, revelando diferencias sustanciales en la amplitud y
posicion de las distribuciones entre tratamientos. En conjunto, el grafico permite
identificar los rangos de eficiencia fotosintética y su persistencia temporal frente a
variaciones en la humedad del suelo y el VPD.

Los resultados indican que la asimilacion de carbono se distribuye de manera asimétrica
en todos los escenarios, con una marcada tendencia hacia valores bajos de A, lo que
confirma la prevalencia de condiciones de estrés hidrico en el sistema. Sin embargo, las
diferencias entre curvas evidencian que no todos los escenarios afectan la fotosintesis
con la misma intensidad. Los tratamientos base (VPD 1.2 kPa, 8, = 0.5) y luz alta (VPD
1.0 kPa) presentan distribuciones amplias y desplazadas hacia valores mas altos,
alcanzando picos en torno a 0.25-0.35 unidades relativas. Esto indica una mayor
estabilidad fotosintética, donde la planta logra mantener niveles moderados de
asimilacién durante la mayor parte del tiempo. La extensién de la curva en estos
escenarios refleja la existencia de intervalos prolongados con actividad metabdlica
significativa, lo que coincide con los valores mas altos de WUE observados en la Figura
6 (Medlyn et al., 2011; Buckley, 2017).

En contraste, los escenarios de sequia inicial (8, = 0.25, VPD 1.5 kPa) y VPD alto (2.5
kPa) muestran distribuciones estrechas y concentradas en valores cercanos a cero, sin
colas extendidas hacia regiones de alta asimilacion. Esta concentracion refleja una
limitacion sostenida de la fotosintesis producto del cierre estomatico prolongado y de la
baja disponibilidad hidrica representada en el modelo.

Los tratamientos con riego de rescate (24 h) y riego leve (36 h) evidencian distribuciones
bimodales, con un primer pico en valores bajos y un segundo desplazamiento hacia la
derecha. Esta doble estructura refleja la recuperacién parcial de la asimilacién tras la
aplicacion de agua, seguida de un nuevo declive conforme el suelo vuelve a secarse.
La bimodalidad demuestra que el modelo es capaz de representar respuestas
transitorias a la rehidratacion sin modificar el patron general del ciclo.

El analisis conjunto de las distribuciones confirma una jerarquia clara en el desempefio
fotosintético integral. Los escenarios con VPD moderado y disponibilidad hidrica inicial
alta mantienen la mayor proporcion de valores medios-altos de A, mientras que las
condiciones de déficit severo o VPD elevado restringen la asimilacion casi por completo.
Estos resultados refuerzan la hipétesis del modelo biofisico propuesto: la asimilacion
neta de CO, esta fuertemente acoplada a la dinamica hidrica del suelo y al control
estomatico, y su distribucion temporal refleja el equilibrio entre productividad y seguridad
hidraulica (Tardieu & Simonneau, 1998; Medlyn et al., 2017).

En conjunto, la Figura 9 demuestra que la asimilacibn de carbono presenta un
comportamiento fuertemente condicionado por el ambiente, donde los escenarios con
VPD moderado permiten una mayor estabilidad y amplitud fotosintética, mientras que
los de estrés hidrico severo muestran una contraccion abrupta de la actividad. La
coherencia con las figuras previas respalda el uso del modelo como herramienta
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exploratoria para comparar escenarios, no como validacién definitiva de la fisiologia real
de una especie.

Figura 9.

Distribucién temporal de la asimilacion relativa de CO_2 (A) por escenatrio.

Densidad temporal de A por escenario

Sequia inicial: D 1.5 kPa, 8_0 = 0.25, sin riego

Riego de rescate: D 1.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego a 24 h

Luz baja: D 0.8 kPa, 8_0 = 0.50, riego leve a 36 h A
Luz alta (diurna): D 1.0 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego A
D alto (VPD alto): D 2.5 kPa, 8_0 = 0,50, sin riego A

Base: D 1.2 kPa, 8_0 = 0.50, sin riego

0.0 0.1 02 03
A(rel.)

Nota: Elaborado por los autores

La Figura 10 representa un mapa de calor que resume la eficiencia final del uso del agua
(WUE) como resultado del efecto combinado de la humedad inicial del suelo (6,) y del
déficit de presion de vapor (VPD) tras 48 horas de simulacion sin reposicion hidrica. Los
valores mas altos de WUE (colores amarillos y anaranjados) se concentran en la regién
inferior derecha del grafico, donde coinciden altos contenidos de humedad inicial (8 =
0.6) y niveles moderados de VPD (1.0—1.5 kPa). Por el contrario, los valores mas bajos
(zonas azul oscuro) se distribuyen hacia la esquina superior izquierda, correspondiente
a baja humedad del suelo (8, <£0.3) y VPD elevado (= 2.0 kPa). Esta gradiente evidencia
la relacion inversa y complementaria entre ambas variables: mientras la humedad
edafica impulsa la eficiencia, el aumento del VPD la reduce drasticamente.

El mapa permite identificar un dominio de estabilidad fisiolégica donde la planta logra
sostener una WUE alta, asociado a combinaciones de suelo bien hidratado y atmésfera
con demanda evaporativa controlada. En este rango, el sistema mantiene un equilibrio
favorable entre asimilacién y transpiracion, lo que refleja un uso 6ptimo del agua para la
fijacion de carbono. Este comportamiento coincide con los valores maximos observados
en las Figuras 6 y 7, y reafirma que la eficiencia hidrica alcanza su punto mas alto
cuando el ambiente ofrece condiciones intermedias, ni excesivamente humedas ni
secas (Cowan & Farquhar, 1977; Medlyn et al., 2011).

A medida que el VPD aumenta, el gradiente de color se desplaza rapidamente hacia
tonos azulados, sefialando una caida exponencial de la eficiencia incluso cuando el
suelo aun conserva cierta humedad. Este patrén indica que, bajo alta demanda
atmosférica, el componente hidraulico del suelo pierde relevancia frente a las
limitaciones impuestas por la evaporacion. Fisioldgicamente, esto refleja la pérdida de
control estomatico: las estomas deben cerrarse para evitar la deshidratacién, lo que
reduce la asimilacion y provoca un descenso de la WUE (Buckley, 2017; Lawson &
Vialet-Chabrand, 2019). En consecuencia, el modelo confirma que el VPD actua como
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el principal modulador del rendimiento hidrico, capaz de anular los beneficios de una
alta humedad edafica cuando alcanza valores criticos (>2.5 kPa).

En la region de baja humedad inicial (8, < 0.3), el mapa muestra un colapso generalizado
de la eficiencia, independiente del VPD. En este dominio, la limitacién del flujo de agua
desde el suelo impide sostener la transpiracion y la asimilacion, generando un estado
fisiologico de estrés cronico. Este resultado es congruente con las distribuciones
observadas en las Figuras 8 y 9, donde g y A se concentraron en valores cercanos a
cero en los escenarios de sequia. De forma practica, esta zona representa el umbral
inferior de funcionamiento del sistema, donde la planta entra en modo de supervivencia,
priorizando la estabilidad hidraulica sobre la productividad (Flexas et al., 2013; Sperry
etal., 2017).

Un aspecto destacable es la presencia de isoclinas diagonales suaves que delimitan el
gradiente entre zonas de alta y baja eficiencia. Estas lineas sugieren que pequenas
variaciones en la humedad inicial pueden compensar parcialmente aumentos
moderados del VPD, siempre que este no exceda el umbral critico. En términos
aplicados, esta observacion tiene implicaciones directas para el manejo de riego:
mantener el contenido hidrico del suelo por encima de 0.45-0.50 m3-m™ puede permitir
un uso eficiente del agua incluso bajo condiciones atmosféricas menos favorables. Asi,
el modelo identifica un rango operativo 6ptimo en el que la planta mantiene un equilibrio
funcional entre rendimiento y seguridad hidrica.

En sintesis, la Figura 10 refuerza la naturaleza interactiva y no lineal de la relacion entre
el VPD y la humedad del suelo sobre la eficiencia hidrica dentro del modelo. Las zonas
de mayor WUE corresponden a estados de equilibrio favorable entre disponibilidad de
agua y demanda atmosférica, mientras que las zonas frias describen dominios de
desempenio limitado que requieren validacion empirica antes de cualquier extrapolacion
aplicada.

Figura 10.

Mapa de calor de la eficiencia final del uso del agua (WUE) en funcién de 6 _0 y VPD (D)
a 48 h sin riego.

Mapa de calor de WUE final
Efecto combinado de 8_0 y D (sin riego, 48 h)

woe D

10 20 30

0.2 0.4 06 0.8
Humedad inicial del suelo (6_0)

Nota: Elaborado por los autores
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4. Discusion

Los resultados de la simulacién muestran una relacion no lineal y fuertemente acoplada
entre la conductancia estomatica (g@), la asimilacion de CO, (A), la transpiracién (E) y
la humedad del suelo (8), modulada de manera dominante por el déficit de presién de
vapor (VPD). Esta dinamica es coherente con la teoria de optimizacion estomatica y con
formulaciones biofisicas consolidadas, aunque en el presente trabajo dicha coherencia
debe entenderse como consistencia conceptual del esquema adoptado y no como
validacién experimental frente a datos observados.

El patron de cierre rapido de las estomas en las primeras horas de simulacion, seguido
de una estabilizacién en valores bajos de g, coincide con hallazgos recientes en
modelos biofisicos de conductancia estomatica. Liu et al. (2024) demostraron que los
marcos estaticos de estado estacionario subestiman los retrasos dinamicos en la
respuesta estomatica, y que las variaciones de g en ciclos horarios pueden introducir
sesgos sistematicos en la prediccién de los flujos de carbono y vapor de agua; este
resultado respalda la utilidad de esquemas simplificados como el aqui propuesto para
capturar tendencias relativas sin la complejidad numérica de los modelos de superficie
terrestre. En la misma linea, Egipto et al. (2024) validaron un modelo biofisico de
conductancia de dosel en vifiedos bajo clima arido y confirmaron que g presenta una
tendencia inversamente proporcional al VPD diurno, con maximos observados entre las
10:00 y las 12:00 horas, patrén que se reproduce en términos relativos en los escenarios
de VPD moderado de esta simulacion.

En lo que respecta al papel del VPD como moduladora dominante, el mapa de calor 6 x
D (Figura 10) muestra que incrementos en la demanda evaporativa atmosférica anulan
progresivamente los beneficios de una humedad edafica elevada, incluso cuando 6
supera el umbral interno del modelo (=0.45 m®*m™). Esta observacién es consistente
con la literatura ecofisiolégica reciente: Feldman et al. (2018) describieron, a partir de
observaciones satelitales a escala global, que la variabilidad espacial de la sensibilidad
estomatica (S) esta explicada principalmente por el VPD medio durante la temporada
de crecimiento, con ecosistemas mas aridos mostrando cierres mas pronunciados en
respuesta a descensos de la humedad del suelo. Dicho comportamiento refleja una
estrategia conservadora orientada a prevenir el fallo hidraulico, que el modelo biofisico
simplificado reproduce de forma conceptualmente coherente a través del parametro g,
de la formulacién de Medlyn.

El umbral operativo interno del modelo, fijado en 6 = 0.25 m®*m™, marca la transicion
hacia un régimen de fuerte restriccion estomatica donde g converge hacia su valor
minimo residual (go) y A colapsa. Este valor es coherente con las estimaciones globales
de umbrales criticos de humedad del suelo (Bcrit) recientemente publicadas por Fu et
al. (2024), quienes, mediante observaciones satelitales sistematicas de temperatura
superficial y humedad edafica durante periodos de secado, encontraron un promedio
global de Bcrit = 0.19 m*m™3, con variacion entre 0.12 m*m™ en ecosistemas aridos y
0.26 m*m™ en ecosistemas humedos. Aunque el valor adoptado en esta simulacién
(0.25 m*m™3) corresponde al extremo humedo de dicho rango, debe interpretarse como
un parametro interno plausible y no como un umbral universal aplicable a cualquier
cultivo o condicién edafica, tal como lo enfatizan los propios autores al destacar que Ocrit
depende fuertemente de la textura del suelo y de la demanda evaporativa regional.
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Wang et al. (2024 ) estudiaron explicitamente la regulacion conjunta de la hidraulica foliar
y la conductancia estomatica en trigo de invierno sometido a tres niveles de
disponibilidad hidrica, y reportaron que la conductancia estomatica se redujo en un 21.2
% y un 43.4 % bajo condiciones moderada y baja de humedad, respectivamente, en
comparacion con el tratamiento bien irrigado. Este gradiente de respuesta es
cualitativamente analogo al observado en la Figura 1 del presente estudio, donde los
escenarios de sequia inicial (8o = 0.25) y VPD alto generaron los valores mas bajos de
gl desde el inicio del ciclo, y confirma que la disponibilidad hidrica del suelo actia como
modulador de primera instancia sobre la apertura estomatica, incluso antes de que los
efectos atmosferas se vuelvan determinantes.

En cuanto a la eficiencia del uso del agua (WUE), los resultados de la simulacion
muestran que su maximo relativo se alcanza bajo combinaciones de VPD moderado
(1.0-1.2 kPa) y humedad inicial intermedia-alta (6, = 0.40 m*m™), mientras que tanto
el VPD elevado como la sequia severa deterioran el desempefo acumulado. Este
comportamiento es coherente con la teoria de optimizacién estomatica y con el marco
de estimacién de WUE a escala de hoja y ecosistema discutido por Medlyn et al. (2017),
quienes demostraron que la métrica intrinseca de eficiencia hidrica ((IWUE) esta
inversamente asociada al parametro g; e integra informacién sobre la estrategia
hidraulica y el acoplamiento carbono-agua de la planta. La coherencia entre los patrones
simulados y las predicciones tedricas del modelo de Medlyn refuerza la validez
conceptual del esquema, aunque no reemplaza la calibracién especifica por especie.

Un aspecto destacado del analisis es la respuesta transitoria de A, E y WUE ante los
pulsos de riego aplicados en los escenarios de riego de rescate (24 h) y riego leve (36
h). Las recuperaciones observadas en las Figuras 5, 6 y 7 son compatibles con la
evidencia experimental sobre rehidrataciéon de plantas estresadas. Ke et al. (2025)
revisaron los mecanismos fisiolégicos que gobiernan la transicion desde el estrés hidrico
hacia la recuperacion tras la rehidratacion, y describieron que la re-apertura estomatica
y la aceleracién del crecimiento ocurren en las etapas tempranas de la rehidratacion,
aunque la capacidad fotosintética total puede tardar horas o dias en restaurarse
completamente dependiendo de la intensidad del estrés previo. En la misma direccion,
Liu et al. (2024) evaluaron el efecto de ciclos repetidos de sequia-rehidratacion en
plantulas de maiz y reportaron una respuesta supercompensatoria en la tasa
fotosintética y g tras la segunda ronda de rehidratacion, atribuida a mecanismos de
memoria epigenética y regulacion hormonal (ABA). El modelo aqui presentado no
incorpora estos mecanismos de memoria de estrés ni la dinamica de ABA, por lo que
las recuperaciones simuladas deben leerse como una respuesta funcional simplificada
al restablecimiento hidrico, consistente en su direccion, aunque no en su magnitud real.

La naturaleza transitoria de la recuperacion también esta sustentada por estudios en los
que se documentd que la fotosintesis puede recuperarse rapidamente tras la
rehidrataciéon, mientras que g mantiene niveles inferiores al control durante periodos
prolongados, elevando la WUE intrinseca (Luo et al., 2016). Este asincronismo entre A
y g posr-riego es una limitacion reconocida en modelos proxy como el utilizado en este
trabajo, ya que la funcion logistica de asimilacion no captura la inercia hidraulica ni las
limitaciones de conductancia mesofilica que condicionan la recuperaciéon real. Sin
embargo, el patron general mejora transitoria seguida de nuevo deterioro conforme se
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agota O es cualitativamente consistente con la evidencia experimental disponible y
constituye la principal utilidad exploratoria del modelo.

Desde una perspectiva metodolégica, el presente trabajo sigue la linea de estudios
recientes que utilizan modelos ecofisiolégicos simplificados y herramientas de
simulacion computacional para explorar estrategias de manejo hidrico antes de
emprender ensayos de campo costosos. Ye et al. (2025) compararon el modelo de
Medlyn con formulaciones alternativas en tres especies C3 bajo condiciones variables
de irradiancia y CO,, y concluyeron que, si bien los modelos biofisicos simplificados
presentan limitaciones bajo irradiancia fluctuante, son robustos para analisis de
sensibilidad hidrolégica, precisamente el objetivo del presente trabajo. De manera
complementaria, Egipto et al. (2024) subrayaron que la simplificacion del enfoque de
Penman-Monteith para estimar gc en vid, asumiendo una relacién proporcional con la
energia disponible e inversa con la resistencia estomatica, permite capturar las
tendencias dominantes en la regulacion hidrica del dosel sin requerir calibraciones
bioquimicas extensas, conclusion que respalda el disefio metodoldgico adoptado en
esta simulacién.

Las limitaciones mas importantes del estudio se relacionan con la ausencia de
calibracion con datos experimentales, la omision de cavitacion, conductancia mesofilica
y retroalimentaciones térmicas, y el uso de una funcién proxy para la asimilacion en
lugar del modelo bioquimico completo de Farquhar-von Caemmerer-Berry. Estas
simplificaciones priorizan la estabilidad numérica y la trazabilidad comparativa frente a
la fidelidad mecanistica, lo que es apropiado para el objetivo exploratorio del trabajo,
pero impide extraer conclusiones cuantitativas especie-especificas. En estudios futuros,
la integracién de datos experimentales de intercambio gaseoso para calibrar g4, go, ARk
y B5,, junto con analisis de sensibilidad local y global, permitiria avanzar hacia modelos
predictivos operacionales para cultivos especificos en condiciones de estrés hidrico.

En conjunto, el modelo biofisico simplificado implementado en R demuestra ser un
instrumento util para identificar dominios de alta eficiencia hidrica relativa, delimitar
umbrales operativos y formular hipétesis verificables en condiciones de estrés hidrico
contrastantes. Su articulacién con fuentes bibliograficas recientes en modelizacion
estomatica (Liu et al., 2024; Egipto et al., 2024), umbrales criticos de humedad edafica
(Fu et al., 2024; Feldman et al., 2018) y respuestas a la rehidratacién (Ke et al., 2025;
Liu et al., 2024) confirma que los patrones simulados son conceptualmente plausibles y
abre vias concretas para su validacién experimental y refinamiento en escenarios
agrondmicos reales.

5. Conclusiones

El estudio demuestra que, dentro del marco del modelo biofisico simplificado
implementado, la respuesta estomatica constituye el eje central de regulacion del
sistema suelo-planta-atmosfera. A medida que disminuye la humedad del suelo, la
conductancia estomatica, la asimilacion de carbono y la eficiencia del uso del agua
descienden de manera acoplada y no lineal, lo que confirma que la disponibilidad hidrica
no solo condiciona la pérdida de agua, sino también la capacidad de sostener una
ganancia de carbono fisiolégicamente rentable. En este sentido, el trabajo logra mostrar
con claridad que la planta simulada transita desde estados de desempefio relativamente
favorable hacia estados progresivos de restriccion hidraulica, hasta aproximarse a un
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umbral critico en el que predomina una logica de conservacion por encima de la
productividad.

Uno de los hallazgos mas consistentes del analisis es que el déficit de presién de vapor
emerge como la moduladora dominante del desempenio hidrico del sistema. Aun cuando
el suelo conserva niveles aceptables de humedad, una demanda atmosférica elevada
reduce de forma marcada la eficiencia del uso del agua, limita la asimilacién y acelera
el cierre estomatico. Por el contrario, los mejores desempefios relativos se concentran
en escenarios de VPD moderado y contenidos hidricos intermedios o altos, donde el
modelo identifica una zona funcional de equilibrio entre fijacion de carbono y pérdida de
agua. Esta convergencia de resultados en las series temporales, en los planos de fase,
en las distribuciones de conductancia y asimilacion, y en el mapa de calor final, refuerza
la solidez interna del comportamiento simulado y permite reconocer un rango operativo
de mayor conveniencia fisiologica.

Asimismo, los escenarios con pulsos de riego evidencian que la reposicién hidrica puede
restaurar parcialmente la actividad del sistema, pero solo de manera transitoria. La
recuperacion observada en la conductancia estomatica, la asimilacion y la eficiencia
hidrica no modifica la tendencia general al deterioro cuando persisten las condiciones
atmosféricas desfavorables o cuando el suelo vuelve a agotarse con rapidez. Este
resultado tiene una importancia conceptual relevante, porque sugiere que no basta con
reintroducir agua de forma puntual; la eficacia del riego depende de su oportunidad, de
la intensidad del estrés previo y del contexto evaporativo en que se aplica. Desde la
I6gica del modelo, la gestion hidrica mas eficiente no seria aquella que responde
tardiamente al colapso, sino la que evita que el sistema cruce umbrales de restriccion
severa.

En conjunto, el trabajo cumple adecuadamente su propdsito exploratorio y ofrece una
base metodoldgica util para analizar estrategias de manejo hidrico en condiciones
contrastantes. Su mayor fortaleza no radica en generar predicciones absolutas para una
especie particular, sino en permitir la comparacién ordenada de escenarios, la
identificacion de umbrales operativos y la formulacién de hipétesis fisioldgicas
plausibles. Precisamente por ello, su valor cientifico reside en mostrar que un modelo
simplificado, aun con una asimilaciéon proxy y sin calibracion experimental, puede
capturar patrones coherentes de interaccion entre agua, atmédsfera y respuesta
estomatica. No obstante, esa misma naturaleza exploratoria obliga a interpretar sus
resultados con prudencia: las conclusiones son robustas como tendencias
comparativas, pero aun requieren validacion empirica y una futura integracion con
parametros calibrados para avanzar hacia aplicaciones predictivas con mayor alcance
agronomico y biotecnoldgico.
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