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RESUMEN

En este trabajo se estudid la respuesta de la conductividad
estomatica (gg) a la temperatura del aire (Ta), temperatura de la hoja (Th),
radiacién fotosintéticamente activa (RFA), diferencia de presién de vapor
entre el aire y la hoja (DPV) y potencial hidrico foliar (yf) en Senecio
praecox y Dodonaea viscosa de la Reserva del Pedregal de San Angel.
Se hicieron mediciones diurnas en las hojas de ambas especies a partir
de julio de 1996 a marzo de 1997. Se registraron la resistencia estomatica
y las variables microambientales utilizando un porémetro de estado
estable (LI-1600 Licor, Ltd., Lincoln Nebraska, EUA.) y se midid el
potencial hidrico foliar con una bomba de presion (PMS, Corvallis Oregén,
E.UA).

Se registraron fluctuaciones de RFA a lo largo del dia, durante todo
el periodo de estudio, con un intervalo de 24 a 2264 pmol rn'zt‘;I para
ambas especies. Los valores registrados de Ta fueron mas altos (arriba
de 27 OC) generalmente a partit de las 12:00 hl (hora local). Los valores
maximos de DPV fueron de 3 a 5 kPa y de 4 a 6 kPa en la época seca. Se
presentaron diferencias significativas (prueba de ANOVA) en s entre
ambas especies (época humeda) registrandose los valores mas altos en
D. viscosa (-1.3 MPa) mientras que en S. praecox (-0.5 MPa) sus valores
variaron poco. También se encontraron diferencias significativas entre los
valores de gg en donde S. praecox registrd valores de 1.12 a 597.14 mmol
m”’s 'y D. viscosa de 17.3 a 776.3 mmol m’s . Asi mismo en D. viscosa
se encontraron diferencias significativas en gg ¥ yys entre la época humeda
y la época seca.

Se utilizo un analisis de regresion multiple (selecciéon de variables)

para analizar que factores tienen un efecto significativo en la
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conductividad estomatica. En S. praecox se encontré que gg es
modificada por la DPV, Th y RFA mientras que gg en D. viscosa fué
significativamente afectada por Ta, DPV y ys. Cabe mencionar que en
esta especie solo con valores menores a 400 umol r1'|'23‘1 la RFA resulté
ser importante. De manera que cada especie presentd un comportamiento
estomatico en respuesta a las diferentes variables de acuerdo a sus
caracteristicas, las cuales les permiten sobrevivir durante la época seca

en el Pedregal de San Angel.



1. INTRODUCCION

El agua es uno de los factores mas importantes para la sobrevivencia de las plantas, la
variacién en su suministro determina en parte los tipos de vegetacion y su fisonomia, asi como
la distribucion continental y local de las especies (Steward, et al., 1986; Tinoco-Ojanguren,
1986).

La importancia ecolégica del agua se debe a su papel fisiologico (Kramer, 1974;
Steward ef al, 1986), por lo que el conocimiento de las caracteristicas intrinsecas de las
especies vegetales y su relacién con el uso del agua en condiciones naturales nos permite
entender de una forma mas profunda la distribucién de las mismas en diferentes sitios,
muchos de los cuales resultan de interés particular. Tal es el caso de la Reserva del Pedregal
de San Angel (México, D. F), en donde se presenta una marcada estacionalidad de la
precipitaciéon que implica la disponibilidad de agua solo en cierta parte del afo. Esto con el tipo
de suelo (litosol) y la heterogeneidad microambiental que se presenta por lo irregular de la
topografia, favorecen el establecimiento de una gran diversidad de especies vegetales, de
modo que podemos encontrar especies caducifolias cuyo follaje lo pierden durante el periodo
seco reduciendo la pérdida de agua cuando la demanda evaporativa es alta, asi como

también es comun encontrar especies perennes y anuales (Rojo, 1994).

Ademas de las caracteristicas morfolégicas y fisiolégicas que permiten que las plantas
mantengan un estado hidrico con el cual puedan sobrevivir, la funcion estomatica tiene un
papel importante en la regulacion de la salida de agua (Devlin, 1982; Bidwell, 1993). Por otro
lado los factores ambientales afectan la apertura y el cierre estomatico, lo cual involucra no
solamente modificaciones en el estado hidrico sino también en el proceso de la fotosintesis
(Fitter y Hay, 1987, Barceld et al., 1988; Bidwell, 1993). Se ha demostrado que el grado de
apertura estomatica cambia a lo largo del dia y a través de las estaciones del afo en
respuesta a factores ambientales tales como temperatura, radiacion y humedad relativa y a
factores de la planta como la edad de la hoja, el estado nutricional y los ritmos endogenos
(Méndez-Castrejéon y Arreola-Rodriguez, 1985; Salisbury y Ross, 1985; Ray, 1988; Jones,



1992). Por lo tanto resulta interesante conocer cuales son los posibles mecanismos que las
especies vegetales presentan para aprovechar el agua v sobrevivir durante los periodos

Secos.

Esta investigacion forma parte del proyecto "Uso del agua por la vegetacion de un
matorral xerofilo que se desarrolla en un litosol de la subcuenca de México: Reserva del
Pedregal de San Angel" que tiene como objetivo principal el conocer la influencia de los
periodos himedos y secos en el funcionamiento de este ecosistema. Dado que se carece de
estudios sobre el uso del agua en las diferentes especies de la Reserva del Pedregal, este
trabajo servira como antecedente para posteriores investigaciones ecofisiolégicas que
permitan entender el aprovechamiento del agua no soélo en las diferentes especies en

particular sino en toda la comunidad vegetal.



OBJETIVOS

Objetivo General:

¢ Analizar el comportamiento estomatico estacional de Senecio praecox y Dodonaea

viscosa en condiciones naturales.

Objetivos particulares:

(a) Determinar para ambas especies el microclima constituido por la radiacion
fotosintéticamente activa, la diferencia de presion de vapor entre el aire y la

hoja y la temperatura del aire.
(b) Determinar el potencial hidrico foliar en cada especie.

(c) Analizar el efecto de la radiacidn fotosintéticamente activa, la diferencia de
presion de vapor entre el aire y la hoja, la temperatura del aire, el potencial
hidrico foliar y la temperatura de la hoja en la conductividad estomatica de

ambas especies.



3. ANTECEDENTES

3.1. El agua en el ecosistema

La forma en que se presenta el agua en un ecosistema natural, es a través de la
precipitacion pluvial. Esta precipitacion puede ser en forma liquida (lluvia, llovizna, rocio o
niebla) o en forma sélida (nieve o granizo). De cualquier forma, la precipitacion tiene un papel
importante en la naturaleza del ecosistema ya que modifica las condiciones de humedad y

como consecuencia afecta los sistemas biologicos (Torres, 1983).

De la precipitacion que cae sobre la superficie terrestre una parte se origina por
condensacion del vapor de agua que llega a la atmésfera proveniente de la evaporacion de
los terrenos o de la transpiracion de las plantas. Sin embargo, la mayor cantidad de
precipitacion es originada por la evaporacion de las grandes masas de agua liquida como los
océanos y los lagos y que varia en el espacio (entre regiones) y en el tiempo (estacional e

interanual) (Daubenmire, 1979; Torres, 1983).

El agua precipitada puede ser retenida por el suelo o interceptada por la vegetacion de
tal forma que escurre por las ramas, tallos, hojas y troncos (precipitacion efectiva) o bien se

evapora antes de llegar al suelo (Barradas, 1994).

Una vez en el suelo el agua puede escurrir superficialmente, o bien puede infiltrarse
impregnando al suelo hasta su maxima retencion (capacidad de campo) antes de responder a
la gravedad y penetrar mas, de tal forma que llega hasta el manto freatico, constituyendo el
agua del subsuelo formando depésitos de agua libre (manantiales) (Billings, 1968;
Daubenmire, 1979).

Por otra parte, las plantas utilizan para subsistir la fraccion capilar del agua, que se
refiere a las capas de agua formadas por tensién superficial entre las particulas del suelo. Asi,
es absorbida por las raices, continuando por los conductos xilematicos para salir a la

atmosfera por transpiracion a través de los estomas de las hojas principalmente, y dar



continuidad al ciclo hidrolégico (Billings, 1968; Odum, 1972; Kramer, 1974; Barradas, 1994,
Pérez y Martinez-Laborde, 1994).

La distribucion de la vegetacion sobre la Tierra estd influenciada mas por la
disponibilidad de agua que por cualquier otro factor ambiental excepto quizas por la

temperatura (Steward ef al., 1986).

De esta manera, las plantas que se ubican en un sitio determinado presentaran
caracteristicas morfoldgicas y fisiologicas propias que les permitiran competir y establecerse.
De ahi la importancia de estudiar sitios como la Reserva del Pedregal de San Angel con un
sustrato de litosol y suelo muy poco desarrollado en donde la distribucion y disponibilidad de
agua juegan un papel esencial en el funcionamiento de la comunidad. Por lo tanto, es muy

importante el estudio del aprovechamiento del agua por las plantas.

3.2. El agua en las plantas

Las plantas terrestres en condiciones naturales dependen en alto grado del agua,
porque es la sustancia mas abundante de la célula vegetal, en especial, cuando los tejidos
estan en su fase de crecimiento, en los que ésta constituye mas del 80% del peso fresco total
del tejido; asi mismo el agua, interviene en numerosas reacciones metabdlicas desde la
fotosintesis hasta reacciones hidroliticas de macromoléculas (Medina, 1977).

Casi todas las sustancias organicas del protoplasma ya sean carbohidratos, proteinas
y/o acidos nucléicos estan hidratados en su estado natural (Sutcliffe, 1979), ademas las
células vegetales estan rodeadas por una pelicula superficial continua de agua de manera
que facilita la entrada y el movimiento de las sustancias disueltas (Barcelo et al., 1988) por lo

que, en ella podemos encontrar gases, iones y otros solutos.

La pérdida de agua en los tejidos de las plantas tiene varios efectos entre ellos puede

notarse la reduccion en el potencial hidrico el cual se define como la capacidad que tiene el



agua desde el punto de vista termodinamico, para realizar una funcién (Larqué-Saavedra &
Trejo, 1990), en este caso para realizar un trabajo, esto implica una concentracion de solutos
(Steward et al,, 1986) y por otra parte se ha observado también que las células pierden su

forma y estructura cuando disminuye su contenido de agua.

3. 3. El flujo del agua en el continuo suelo-planta-atmaésfera.

Se ha dado el valor de cero al potencial hidrico del agua pura, por lo que el valor de
potencial del agua en todos los tejidos vegetales esta casi siempre por debajo del cero y por lo
tanto en valores negativos. El potencial hidrico para el caso de los vegetales es la diferencia
del potencial quimico entre el agua pura y el agua en las células a la misma temperatura y es
determinante como medida de la fuerza conductora del agua, es decir es el que provoca que
el agua se mueva dentro de la planta en respuesta a un gradiente de difusion (Salisbury y
Ross, 1985; Gutiérrez ef al.,, 1994b).

En las plantas el potencial hidrico esta formado por el potencial osmético (y,), potencial

de turgencia (y,), y el potencial matricial y_) principalmente (Larque-Saavedra y Trejo, 1990).

El potencial osmético esta determinado por la cantidad de particulas disueltas en el
agua, ya sean iones o moléculas sin importar el tipo de carga, por lo que un potencial
osmotico mas negativo representa una disminucion en el potencial del agua, debido a esas
sustancias presentes en solucién (Aguilera y Martinez, 1986; Santos y Ochoa, 1990).

El potencial de turgencia es la presion ejercida por la pared celular y es conocida
también como potencial de presion y a diferencia del potencial osmético y el potencial matrico,
el potencial de turgencia es positivo. El potencial de presién incrementa el potencial hidrico en
una célula vegetal debido a la presion ejercida por el protoplasto (Aguilera y Martinez, 1986;
Fitter y Hay, 1987; Gutiérrez et al.,, 1994b).

Por otra parte, el potencial matricial expresa de acuerdo con Sutcliffe (1979) la afinidad
adsortiva del agua a las sustancias coloidales o bien es considerada también como la

atraccion entre las moléculas del agua y la matriz celular.



La determinacién del potencial hidrico en una planta da idea de la cantidad de agua o el
estado hidrico que presenta el organismo en ese momento, ademas de establecer la

tendencia del movimiento del agua en el sistema.

La transpiracion es el flujo de vapor de agua que va desde la raiz y sale hacia la
atmosfera a través de los estomas (Barradas, 1994), a traves de estructuras como lenticelas y
de la cuticula de las hojas (Salisbury y Ross 1985, Larqué-Saavedra y Trejo, 1990); la
cantidad de agua que absorbe la planta y la que puede salir por transpiracion tienen un papel
importante ya que, la relacion entre ambas determina la cantidad de agua presente en los

tejidos vegetales necesaria para que se realicen todas las funciones.

De tal manera que el estado hidrico de una planta, esta determinado principalmente por
el intercambio de agua con su ambiente (Kramer, 1974; Salisbury y Ross, 1985; Larqueé-
Saavedra y Trejo, 1990; Lira, 1994). En las plantas terrestres, casi la totalidad del agua
extraida del suelo circula a través de la planta antes de evaporarse en la atmésfera, dejando
en las células las sales minerales disueltas en agua (Weier et al., 1980; Fitter y Hay, 1987).

Bidwell (1993) menciona que la transpiracién es provocada por un gradiente de
potencial quimico, de tal forma que el potencial de succién actia como una fuerza para que
se dé el movimiento del agua a través de la planta. El agua fluye de un sitio donde el potencial
de hidrico es mayor a donde es menor (Ray, 1988), asi cuando se realiza la evaporacién del
agua en las células de las hojas éstas pierden turgencia y el potencial hidrico disminuye de tal
forma que se crea una diferencia de potencial hidrico entre las células de las hojas y el xilema
ocasionando que el agua que se encontraba en estos conductos suba a las hojas. Si la
demanda continua, la planta absorbera agua por medio de sus raices para mantener este
continuo. El agente energético de esta circulacion es la energia solar que llega a las hojas y
evapora el agua de las células del mesdfilo y posteriormente dicho vapor de agua sale por los

estomas (Cruziat y Tyree, 1990).

La velocidad del flujo de agua varia considerablemente dependiendo de la especie y es
inversamente proporcional a la suma de resistencias (raiz-tallo-ramas-hojas) en el trayecto del



agua (Larqué-Saavedra & Trejo, 1990; Jones, 1992) ademas es importante considerar que si

no existe agua disponible en el suelo, el proceso de tanspiracion se interrumpe.

El flujo del agua a través de la planta impulsado por la transpiraciéon suministra un
sistema transportador de minerales desde el suelo (Bidwell, 1993), aunque Salisbury y Ross
(1985), mencionan que la transpiracion no es fundamental para que se realice dicho
transporte de minerales ya que muchas plantas que carecen de hojas por cierto tiempo, no

dejan de tener un suministro de los nutrimentos en su tallo.

La transpiracién contribuye al balance térmico de la hoja (Devlin, 1982; Salisbury y Ross
1985; Pérez y Martinez-Laborde, 1994) ya que la evaporacion de agua consume
necesariamente una cantidad de energia (2.45 kn.lg'1 H-O a 20 0C) evitando asi que la planta

se sobrecaliente.

La absorcidon de agua consiste en su desplazamiento desde el suelo hasta la raiz y
constituye la primera etapa del flujo hidrico en el sistema continuo suelo-planta-atmosfera.
Esta absorcion soélo ocurrira de manera espontanea si el potencial hidrico de la raiz es menor
que el potencial hidrico del suelo (Sutcliffe, 1979; Bidwell, 1993; Pérez y Martinez-Laborde,
1994).

Las raices absorben el agua del suelo principalmente por la region pilifera, esta zona
esta densamente poblada por "pelos" absorbentes, de manera que estos incrementan el area
de contacto entre la raiz y el suelo (Sutcliffe, 1979) aumentando también la probabilidad de
absorcion dado que pueden introducirse en espacios del suelo de muy poco diametro.

La direccibn que el agua sigue es centripeta para poder llegar a los conductos
xilematicos y el movimiento es causado por la diferencia de potencial hidrico entre el cortex de
la raiz y el xilema. El agua puede fluir por los protoplastos del tejido cortical de Ia raiz o por las
paredes celulares y por los espacios intercelulares de estos mismos tejidos. Es importante
mencionar que existe una capa de células en la capa mas interna del cortex de la raiz que se
denomina endodermis, éstas células caracteristicamente no presenta espacios intercelulares,
ademas sus paredes tienen un depésito de suberina que constituye lo que se conoce como
banda de Caspary, esta banda bloquea la via apoplastica (espacios celulares y paredes



celulares) por lo que el flujo se desvia y penetra por el citoplasma de las células endodérmicas
(Kramer, 1974; Bidwell, 1993).

Posteriormente el agua sube por el xilema, que es un tejido que ademas de dar sostén a
la planta es por donde circula el agua con iones y moléculas disueltas que provienen de la raiz
(Cruziat y Tyree, 1990).

Por mucho tiempo se pensé que la presion radical era responsable del flujo de agua que
llega hasta las hojas ya que constantemente se estan liberando iones al xilema, de modo que
la solucion en los vasos xilematicos se concentra creando una diferencia de potencial
osmotico entre el suelo y la planta lo que ocasiona que el agua circule en este sentido (Ray,

1988; Larque-Saavedra y Trejo, 1990).

Posteriormente se dio aceptacion a la teoria propuesta por Dixon y Joly, en 1895 que
después es reforzada por Dixon en 1924 (Rojas, 1972), dicha teoria explica que el agua sube
hasta las hojas debido principalmente a las diferencias de potencial hidrico entre la atmésfera,
la raiz y el suelo. Ademas de que la columna de agua en el xilema se sostiene por fuerzas de
adhesién las cuales se generan por las dimensiones capilares de los vasos y por las fuerzas
cohesivas de las moléculas del agua que soportan tensiones muy negativas (desde -3.0 hasta
aproximadamente -30 MPa), (Lira, 1994), dicha tension se transmite por el sistema
hidrodinamico desde las raices, donde el potencial hidrico es reducido y provoca la afluencia
del agua desde el suelo. Los componentes morfofisioldgicos que regulan en parte la
transpiracion de las plantas se encuentra en las hojas. Los elementos principales de la hoja
que tienen que ver con este proceso son la cuticula y los estomas los cuales forman parte de
la epidermis (Rojas, 1972; Salisbury y Ross, 1985; Steward et al., 1986).

Los estomas son poros formados por dos células llamadas oclusivas 6 células guarda,
que a diferencia de ofras células epidérmicas, contienen cloroplastos, poseen un
engrosamiento en las paredes adyacentes y también presentan bandas engrosadas que
forman una trama hacia el exterior desde el poro u ostiolo, impidiendo el agrandamiento
transversal (Bidwell, 1993; Salisbury y Ross, 1985). Algunas veces también se presenta otro

tipo de células epidérmicas cuyo aspecto es distinto a las demas y se conocen como células
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acompanantes, subsidiarias o accesorias (Devlin, 1982). Cabe mencionar que algunos autores
prefieren manejar el término de aparato estomatico como el conjunto de las células guarda y
al poro que forman.

Los estomas son las puertas de intercambio entre el medio externo y el medio interno de
la hoja, importantes porque es a través de ellos por donde pasan los gases involucrados en la
fotosintesis y la transpiracion (Pemadasa, 1979). Dichos poros son distinguidos de otros poros
tales como los hidatodos y las lenticelas por su capacidad de movimiento que les permite
abrirse y cerrarse, se presentan mas frecuentemente en las hojas, aunque también pueden

localizarse en los tallos, frutos y partes de inflorescencias (Jones, 1992).

Al parecer cada milimetro cuadrado de la superficie foliar en especies herbaceas tiene
aproximadamente 175 estomas, y el numero puede ser diez veces mayor (Salisbury y Ross,
1985) en especies lefiosas tropicales y varia entre individuos y especies. Generalmente la
densidad estomatica es mas alta en el lado abaxial que en la parte adaxial de la epidermis de
la hoja, excepto en las gramineas donde la densidad es mas o menos igual en ambas
superficies (Pemadasa, 1979).

Los estomas se abren cuando el agua difunde por ésmosis al interior de las células
oclusivas desde las células epidérmicas cercanas, éstas pueden ser células epidérmicas
indiferenciadas o células subsidiarias especializadas (Bidwel, 1993). Pemadasa (1979)
observé que la cantidad de almidon y la concentracion de potasio presente en las células
estomaticas esta asociada a la apertura y cierre de los estomas, encontrdndose un menor
contenido de almidon en las células guarda cuando los estomas estan cerrados y una mayor
concentracion de potasio cuando los estomas estan abiertos.

A pesar de que exista la difusion del vapor de agua a través de la cuticula, la mayor
salida es a través de los estomas y por lo tanto juegan un papel mas importante en la
economia del agua en las plantas.

Asi, el movimiento estomatico es un factor determinante en el estado hidrico de las
plantas; una medida de la velocidad con que el vapor de agua se difunde desde la cavidad
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subestomatica hacia la atmésfera es denominada conductividad estomatica y esta
condicionada por el movimiento de los estomas que regulan la apertura de estos.

La conductividad estomatica esta dada por el control que ejercen los estomas y que por
consiguiente modifican las tasas de transpiracion.

3.4 Factores que regulan la conductividad estomaética

3.4.1Luz

Normalmente los estomas se abren en respuesta a la luz y se cierran en la oscuridad
(Bidwell, 1993; Jones, 1994) por consiguiente se abren en general durante el dia y se cierran
durante la noche, sucediendo lo contrario con las plantas que presentan metabolismo acido
crasulaceo (Meyer et al., 1976).

La cantidad de luz necesaria para lograr una apertura de los estomas varia segun las
especies y se ha visto que la luz azul (longitud de onda de entre 340 y 460 nm) tienen diez
veces mas efecto sobre los estomas en comparacién con la luz roja (longitud de onda de entre
630 y 680 nm) y se observa nada o una ligera respuesta con la luz verde (Mansfield, 1971;
Devlin, 1982; Salisbury y Ross, 1985).

Raschke (1975) y Pemadasa (1979) mencionan que la apertura estomatica esta
controlada por la concentracién de CO, en la cavidad estomatal, sobre todo en las plantas
MAC (metabolismo acido crasulaceo) ademas sefialan que en la oscuridad la concentracion
de CO, intracelular esta mas elevada que la concentracion intercelular y en presencia de luz
es lo contrario. Asi, la luz controla la apertura estomatica por la reduccion de la concentracién
de este gas.

La luz interviene en mecanismos activos de membrana que expulsa protones (H*) hacia
afuera de la célula oclusiva, posibilitando por lo tanto la entrada de iones potasio (K*) y cloro
(Cr) (Lira, 1994).
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Raschke (1975) y Steward et al., (1986) observaron que cuando los estomas se abren
las células presentan altos niveles de K*, aunque esto ya habia sido observado por Fisher y
T. C. Hsiao en 1986 citados en Salisbury y Ross (1985) quienes concluyeron que la
concentracion de K* se veia incrementada cuando las células recibian luz.

A la luz en presencia de una elevada concentracion de CO, en el aire, se realiza la
fotosintesis en los cloroplastos de las células estomaticas: el producto final de la fotosintesis
es la glucosa. Una concentracion de glucosa incrementada eleva la presion osmética interna
de las celulas estomaticas y los ostiolos se agrandan.

En la oscuridad la fotosintesis cesa y la glucosa se convierte en aimidén soluble. Por lo
tanto, la presion osmética interna de las células oclusivas disminuye por lo que los ostiolos se
cierran, la enzima que permite la transformacion de-la sacarosa en almidén es una fosforilasa
(Mazliak, 1976).

3.4.2. Temperatura

La respuesta de la conductividad estomatica a la temperatura ha sido tema de gran
controversia, pero generalmente los experimentos muestran que cuando se mantiene
constante la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja llega un optimo de
temperatura en que la conductividad se ve favorecida.

La temperatura también esta influyendo en conjunto con la concentracion de CO, que en
general favorece la apertura estomatica, porque al estimular la fotosintesis, la concentracion
de CO2 de los espacios intercelulares se mantendra baja, pero si es superior a 30 °C
estimulara en mayor medida la respiracién, con lo que la concentracion de COZ aumentara
provocando el cierre estomatico (Mansfield, 1971; Pérez y Martinez-Laborde, 1994) y
generalmente al incrementar la temperatura se abren los estomas mientras el agua no sea
limitante (Bidwell, 1993).
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Temperaturas altas (40 a 45 °C) generalmente promueven el cierre estomatico y esto
puede deberse al incremento de la respiracién como ya se explicod. Sin embargo, en algunas
plantas adaptadas al desierto, las temperaturas altas causan que los estomas se abran en

lugar de cerrarse (Meyer et al., 1976; Lira, 1994).

Como ejemplo Schulze et al. (1972) encuentran que en cuatro especies del desierto y en
Prunus armeniaca la resistencia estomatica disminuia al incrementarse la temperatura entre
30y 40 °C, mientras que en especies tropicales Fanjul y Barradas (1985) encuentran que la

temperatura a la que se abren los estomas esta entre los 25 y 30 °C.

Finalmente Jones (1992) menciona que, si bien es cierto que la apertura estomatica se
incrementa cuando la temperatura aumenta, es posible que exista un rango y un valor 6ptimo
de ésta, en la que la apertura de los estomas se presenta y de acuerdo con Mansfield (1971)
dependera de las caracteristicas de cada planta.

3.4.3. Humedad relativa

El contenido de agua o humedad del aire tiene un efecto muy marcado sobre la
transpiracién porque modifica el gradiente bajo el cual se difunde el vapor de agua, asi mismo
la temperatura afecta enormemente la presién de vapor de agua necesaria para saturar el
aire.

Es importante aclarar que el valor de humedad relativa esta relacionado con el valor de
presién de vapor a cierta temperatura, por lo que la humedad relativa es una expresion de la
relacién que existe entre la presion de vapor de agua en ese momento y la presién de vapor
de una atmoésfera saturada a la misma temperatura (Devlin, 1982). También es comun el
término de déficit de presion de vapor (dpv) que se define como la cantidad de vapor de agua
que le falta al aire para saturarse, por lo que a mayor dpv menor humedad (Barradas, 1994).

En general se considera que la atmésfera intera de una hoja (espacios intercelulares)
esta completamente o casi saturada mientras que la atmdsfera externa esta en condiciones
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de insaturacién, de tal forma que se presenta un gradiente de presion de vapor o0 una
diferencia de presién de vapor (DPV) entre las dos atmosferas, por lo tanto el vapor de agua
difundira a través de los estomas, desde la zona de presion mas elevada a la zona de menor
presion (Meyer et al., 1976; Devlin, 1982). Cuanto mds pronunciado sea el gradiente de

presion de vapor, con mayor rapidez tendra lugar la transpiracion.

Se tenia la idea a principios de 1970 de que la humedad relativa no representaba
ninguna influencia sobre los estomas, sin embargo actualmente se sabe que estas estructuras
en muchas especies se cierran en respuesta al incremento en la diferencia de presion de
vapor entre el aire y la hoja superando un nivel critico (Salisbury y Ross, 1985; Jones, 1992).

Warrit et al. (1980) trabajaron con plantas de manzana y encontraron que la apertura
estomatica era mayor si se presentaba una diferencia de presion de vapor entre el aire y la
hoja de 1.5 kPa, pero conforme se incremento esta diferencia, la conductividad y por lo tanto

la apertura estomatica también disminuyé.

Por otro lado en un estudio realizado por Fanjul y Barradas (1985) en dos especies
deciduas tropicales (Coccoloba liebmanni Lindau y Jacquinia pungens A.) encontraron
diferencias de sensibilidad a la DPV entre ellas, siendo la segunda mas sensible, pero en
general las dos mostraron una tendencia a cerrar sus estomas cada vez que se incrementaba

el valor de la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja.

Dependiendo de que especie se trate, de las condiciones de crecimiento de la planta,
asi como del estado hidrico sera la magnitud en la respuesta estomatica (Jones, 1992).

3.4.4. Estado hidrico de la planta

Si las pérdidas de agua por transpiracion no pueden ser compensadas por la absorcion,
llegara un momento en que las propias células oclusivas pierdan turgencia y el estoma se
cierre (Pérez y Martinez-Laborde, 1994). Por lo que es bien conocido que la conductividad
tiende a disminuir cuando las plantas estan sujetas a la sequia, pero siempre ha habido
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opiniones controversiales, por un lado, Turner et al. (1978) citados en Lange et al. (1982)
establecieron que el estoma no responde a cambios de potencial hidrico de la planta sino
hasta que se alcanza un nivel critico, en contraste a Jones y Rawson (1979) citados en Lange
et al. (1982) encontraron al trabajar con sorgo que la conductividad estomatica disminuye
conforme el potencial hidrico se ve decrementado.

La reduccion en el volumen total del agua en la planta da como resultado la disminucion
del volumen acuoso de cada célula individual. De esta manera la disminucién de agua en las
células de las hojas (marchitamiento "incipiente”) (Meyer ef al., 1976) genera una disminucién
en la apertura estomatica, aunque cabe sefalar que Bidwell (1993) considera que los estomas

se cierran mucho antes de que se de cualquier sintoma de marchitez.

Por otra parte, la disminucion en el volumen celular esta indicando una disminucion del
potencial hidrico de la hoja, aunque a veces, de acuerdo con Jones (1992) la apertura
estomatica es relativamente insensible al potencial hidrico, de tal forma que puede
aumentarse la apertura del estoma aunque el potencial hidrico en la hoja sea bajo.
Experimentando con Helianthus annus y Nerium oleander se observé que la apertura
estomatica era mas bien influenciada por la humedad del suelo mas que por el potencial
hidrico de la hoja.

La importancia del estado hidrico de las plantas es fundamental para provocar la
apertura o cierre estomatico. Salisbury y Ross (1985) piensan que este factor es quizas mas
importante que la luz y el COZ.

3.5. Caracteristicas morfolégicas y fisiolégicas como respuesta al déficit hidrico.

En los distintos habitats terrestres del planeta se presenta una gama de tipos de sequia,
tanto en frecuencia como en duracién, asi las plantas se han adaptado a los diferentes
ambientes, desarrollando una diversidad de mecanismos de resistencias a esta presion
ambiental. Los mecanismos de resistencia a la sequia pueden ser de naturaleza fenoldgica,
morfolégica, bioquimica y/o fisiolégica que permite a las plantas sobrevivir al déficit hidrico, ya
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sea manteniendo los potenciales altos o tolerando la disminucién de estos (Daubenmire,

1979; Jones, 1992).

Primero es importante decir que la sequia segun Daubenmire (1979) es definida como la
restriccion en el suministro de agua (por ejemplo: la disminucién en la lluvia o al pobre
almacenamiento del agua por el suelo) y/o el aumento de la pérdida de agua (resultado de la
demanda evaporativa) que tiende a reducir la productividad de la planta. Las diferentes
especies vegetales pueden escapar a la sequia, evadirla o tolerarla (Salisbury y Ross, 1985,;
Santos y Ochoa, 1990; Jones, 1992).

Las especies que escapan a la sequia son aquellas cuyo ciclo de vida termina antes de
que se inicie la época seca. Por otra parte las que evaden el déficit hidrico o presentan un
aplazamiento a la desecacion mantienen sus tejidos hidratados y por consiguiente presentan
potenciales hidricos altos, finalmente las plantas que toleran o enfrentan la sequia presentan
habilidad para sobrevivir y reproducirse en ambientes relativamente secos cuando sus tejidos
estan deshidratados y por lo tanto sus potenciales hidrico son bajos (Taiz y Zeiger, 1991;
Jones, 1992).

3.5.1. Plantas que escapan a la sequia

Estas plantas crecen y se desarrollan en la época humeda. Como ejemplo se
encuentran las plantas efimeras anuales que como ya se mencioné completan su ciclo de vida
en un periodo muy breve, no tardan en desarrollarse alcanzando su madurez, florecen y

liberan sus semillas.
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3.5.2. Plantas que evaden la desecacién o presentan un aplazamiento a la
deshidratacion.

Podemos encontrar diferentes mecanismos con los cuales las plantas evaden el estrés

hidrico tales como conservar el agua o bien eficientizar la toma de este liquido.

3.5.2.1. Conservar el agua.

Es caracteristico que muchas plantas conserven el agua por un periodo de tiempo largo,
por ejemplo: las plantas suculentas. Esta caracteristica se da como resultado de la
proliferacién de las células en las regiones parenquimatosas, acompanadas de la dilatacién de
la vacuola y de la disminucién en los espacios intercelulares, asi acumulan agua durante los
periodos de lluvia. Ahora bien, esta suculencia puede presentase en las raices, en los tallos o

en las hojas.

Otras caracteristicas que pueden presentar las plantas para conservar el agua son la
presencia de una cuticula muy gruesa, de manera que se disminuye la transpiracién cuticular.
El presentar una superficie muy cutinizada de las hoja que por lo general es brillosa refleja
mucho la insolacion, por lo tanto su importancia teérica radica también en la disminucion de la
transpiracion por medio de la reduccion de la absorcion de calor bajo una insolacion muy
intensa. Por otra parte la reduccion en el tamafo de las hojas disminuye la superficie total de
transpiracién (Fitter y Hay, 1987; Taiz y Zeiger, 1991; Jones, 1992).

La presencia de estomas hundidos asi como la gran cantidad de tricomas ayudan en la
conservacion del agua, ya que los "pelos muertos" sobresalientes en la superficie de las hojas
mantienen las corrientes de aire muy por encima de los estomas, sin embargo algunos
experimentos han demostrado que la eficacia de la pubescencia en la disminucion de la
transpiracion puede ser insignificante (Daubenmire, 1979; Fitter y Hay, 1987; Ray, 1988;
Santos y Ochoa, 1990; Jones, 1992).

Los arbustos pueden dejar caer un grupo de hojas durante la estacion de sequia,
reduciendo su superficie de transpiracion aproximadamente en una tercera parte, de lo que
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seria con el total de las hojas. Algunos otros arbustos presentan dimorfismo foliar, esto es,
producen hojas grandes durante la estacion lluviosa y hojas pequefias durante la estacion
seca (Santos y Ochoa, 1990) y otro mecanismo que se observa en plantas de zonas aridas es
el cambio de angulo de las hojas con respuesta a la luz solar.

3.5.2.2. Eficiencia en la toma de agua.

Muchas plantas presentan una penetracion rapida y profunda de sus raices, y aqui
estan consideradas plantas que crecen donde el suelo se seca mas alld de unos cuantos
decimetros. Por otro lado sus sistemas radiculares son muy desarrollados, de tal manera que
pueden penetrar profundamente para alcanzar el agua (Daubenmire, 1979; Fitter y Hay, 1987;
Jones, 1992) y que se clasifican empiricamente como freatofitas.

3.5.3. Plantas que enfrentan o toleran la desecacioén.

Podemos encontrar dentro de esta clasificacion a las plantas que osmoregulan y a las
plantas que presentan ciertos compuestos que les ayudan a tolerar el déficit hidrico.

3.5.3.1. Mantenimiento de la turgencia.

La acumulacién de las moléculas dal soluto dentro de las células vegetales durante
episodios de estrés hidrico que da como resultado una parcial o completa turgencia es
definida como ajuste osmético. Por lo tanto el mantenimiento de la turgencia en las plantas se
lleva acabo por medio de la osmoregulacion, que se realiza dentro de las células por medio de
la captacion, la produccién o la salida de solutos (Santos y Ochoa, 1990; Jones, 1992) hasta

que la presion osmética intracelular se iguala con la del medio externo.

Algunas plantas xerdfitas que tienen alto contenido hidrico durante la sequia, utilizan

una variedad de mecanismos, muchos de los cuales estan relacionados con su anatomia o
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con su sistema radicular mas que a su fisiologia interna, para mantener su contenido hidrico
(Maynard y Orcutt, 1987).

3.5.3.2. Presencia de compuestos tolerantes a la desecacién.

La tolerancia que pueden presentar muchas plantas involucra la habilidad para
mantener su estructura y su fisiologia integra durante la sequia, o bien puede involucrar la
habilidad para reparar dafnos rapidamente.

Existen algunos solutos que protegen a las proteinas citoplasmaticas y las membranas
celulares de la desecacion, tales compuesto pueden ser azucares 6 aminoacidos (Jones,
1992). La prolina por ejemplo ademas de funcionar como un soluto osmoregulador ayuda a
mantener la estructura y la estabilidad de las proteinas, permitiendo su funcionalidad aunque
exista un déficit hidrico, aunque también es importante mencionar que en algunas plantas la
prolina no tiene nada que ver con la tolerancia a la sequia (Gutiérrez et al., 1994b).
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Zona de estudio

El presente trabajo se realizé en la Reserva Ecolégica de "El Pedregal de San Angel"
de la Universidad Nacional Auténoma de México, localizada a los 19° 19' N y 99° 11' O, en
Ciudad Universitaria, al sur de la ciudad de México, a una altitud aproximada de 2300

m.s.n.m (Fig. 1)

El area total de la Reserva es de 124.5 ha. (Rojo, 1994), siendo la reserva la ultima
muestra de la vegetacion natural del Pedregal de San Angel, la cual se encuentra ubicada en
una comunidad denominada por Rzedowski (1954) como Senecionetum praecocis, un

matorral xeréfilo.

4.1.1 Temperatura

La Reserva del Pedregal presenta una temperatura media de 15.5 °C con variaciones
extremas de 29.5 °C en abril y -1.1 °C en enero (Sanchez-Huerta, 1990). Se distingue una
época de temperaturas mdas elevadas en marzo, abril y mayo antecedida por una época

relativamente fria en diciembre, enero y febrero.

4.1. 2. Precipitacién

En este sitio se presenta una precipitacion pluvial promedio de 870.2 mm anuales, con
limites de 814.7 y 925.7 mm, caracterizados por una marcada estacionalidad, (Sobren y
Jiménez, 1991).

El patrén de precipitacion presenta una estacionalidad muy marcada, la época de
lluvias se inicia en forma moderada en mayo y tiene un maximo entre junio y septiembre y



Fig. 1 Localizacion de la Universidad Nacional Auténoma de México (a) donde se ubica la Reserva
Ecolégica del Pedregal de San Angel y la zona de estudio (b)

21



22

casi el 93% de dicha precipitacion se presenta de mayo a octubre. En noviembre la
precipitacion desciende notablemente y a partir de este mes hasta abril corresponde la época
de sequia con el 7% de la precipitacion de todo el afio (Sanchez- Huerta, 1990).

4.1.3. Sustrato

El sustrato en la reserva es rocoso originado por las erupciones del volcan Xitle, que
ocurrieron aproximadamente hace 2500 afos, que al enfriarse formaron una superficie
irregular constituida por fragmentos torcidos, vesicularidades, oquedades, derrames masivos
y cavidades (Enciso de la Vega, 1979).

También hay fracturas con una abertura superficial que puede alcanzar los 2 m de
ancho, con longitudes de 40 m. Otras caracteristicas del suelo citadas por Rzedowski (1954),
tales como una textura arenosa-limosa y pobreza en nitrogeno y fosforo sugieren un
ambiente desfavorable para el crecimiento vegetal, y aunque existe muy poco suelo formado
(litosol) esto puede ser compensado por la existencia de una gran cantidad de materia
organica.

La topografia heterogénea provocé que las tasas de acumulacion de suelo por agentes
edlicos y pluviales, y mas tarde organicos, no fueran iguales en todos los sitios, asi la tasa de
formacion de suelo es mas rapida en grietas y hoyos (Rojo, 1994).

4.1.4. Vegetacion

La vegetacion en la zona de El Pedregal de San Angel corresponde a una comunidad
de 1 a 3 m de altura, de aspecto muy peculiar por la fisonomia de las especies arbustivas
dominantes (Senecio praecox, Verbesina virgata). Presenta ademas un estrato herbaceo
bien desarrollado, un arbustivo ligeramente menos importante y pocos elementos arbéreos,
repesentados principalmente por el género Buddleia (Rzedowski, 1986).
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A pesar del sustrato rocoso y por consiguiente del poco suelo formado existe una alta
riqueza floristica, que se debe principaimente a la topografia, la que permite una gran
diversidad de microambientes, los cuales a su vez permiten el establecimiento y desarrollo

de especies con diferentes requerimientos ambientales.

La comunidad vegetal presenta actualmente 301 especies agrupadas en 61 familias
con 254 géneros aproximadamente (Valiente-Banuet y de Luna, 1990). La fenologia de la
comunidad vegetal se caracteriza por un periodo de crecimiento vegetativo que comienza a
fines de mayo y se ve incrementado en junio, julio y agosto, durante este lapso se ve
aumentado el numero de especies que reanudan su desarrollo, asi como el volumen total de
la vegetacion y la cantidad de organismos en reproducciéon. En noviembre, diciembre y enero
todavia se reproducen varias especies, a pesar de que la actividad vegetativa se restringe
practicamente a las lefiosas y suculentas. De febrero a mayo se presentan muy pocas

formas activas.

4.2. Especies de estudio.

Se seleccionaron dos especies caracteristicas de la zona: Senecio praecox D.C. y
Dodonaea viscosa (L) Jacq., dado a la gran abundancia en esta comunidad.

Senecio praecox es también conocido como "palo loco" pertenece a la familia
Compositae y abunda en suelos rocosos de suelo escaso (Rzedowski, 1986), es un arbusto
caducifolio y puede alcanzar de 1 a 4 m de altura, sus tallos a menudo parten de la base y

pueden alcanzar 10 cm de diametro, su corteza es de color gris claro.

Sus hojas son hipoestomaticas y se encuentran aglomeradas en fasciculos en los
extremos de las ramas, pueden presentar peciolos de hasta 17 cm de largo, y sus laminas
son frecuentemente ovadas subpalmatinerves de 2 a 18 cm de largo y de 2 a 10 cm de
ancho, ademas son glabras en ambas superficies. La inflorescencia que presentan es en
forma de cima corimbiforme, con un mechén de pelillos cortos en la base de los pedicelos y
de las bracteolas Las flores del disco son amarillas y tubulosas, las liguladas se encuentran
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de 5 a 6, las del disco son tubulosas en numero de 15 a 1, presentan aquenios glabros
(Sanchez, 1976).

Carecen de hojas la mayor parte de la temporada seca y la floracién se presenta entre
marzo y abril (término de la época seca) y las hojas aparecen nuevamente cuando las flores
se marchitan (Rzedowski y Calderon, 1985). Esta especie se localiza en varios sitios del
Valle de México, siendo caracteristica de la Reserva del Pedregal de San Angel (Rzedowski,
1986).

Dodonaea viscosa pertenece a la familia Sapindaceae. Es conocida también como

"ocotillo" y es un arbusto de 1 a 5 m de altura, con las ramas glabras.

Sus hojas son anfiestomaticas, simples, lineares u oblongo-lanceoladas, con el peciolo
corto, atenuados en la base, pero son agudas en el apice, y pueden medir entre 3 y 12 ¢cm
de largo. Las flores son pequefios corimbos amarillentos. El fruto es capsular de color
cobrizo, trialado, frecuentemente con una semilla. Ademas sus flores son unisexuales o
poligamo-dioicas, actinomorfas. Es caracteristico del género el presentar 4 sépalos, 8
estambres centrales, con los filamentos cortisimos, el ovario es tricarpelar, trilocular, con dos
ovulos en cada cavidad. El fruto es capsular y membranoso y la floracién se presenta de
septiembre a octubre (Sanchez, 1976).

Esta especie ademas de encontrarse en la Reserva del Pedregal de San Angel se
conoce en diferentes partes del pais ya que es caracteristica de corrientes de lava y suelos

someros (Rzedowski, 1986).

4.3. Medicion de las variables ecofisiolégicas.

Se realizaron mediciones de resistencia estomatica (rg) en cinco hojas maduras de
Senecio praecox y Dodonaea viscosa en dos individuos de cada especie en un sitio de la
Reserva del Pedregal de San Angel. Inicialmente se realizaron mediciones en individuos de
cuatro sitios diferentes pero no se encontraron diferencias significativas entre estos, por lo

tanto, este experimento solo se realizo en un sélo sitio. Las mediciones se llevaron a cabo
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con un porometro por difusion de estado estable (LI-1600, Licor, Ltd., Lincoln Nebraska,
E.U.A.). La resistencia estomatica se transformé a conductividad estomatica (gg) mediante la
relacién gg = 1/rg. Las mediciones se realizaron en el envés de las hojas ya que S. praecox
es una planta hipoestomatica y D. viscosa presenta una proporcién muy baja de estomas en
la parte adaxial y los valores de las mediciones que se realizaron en el haz de las hojas
fueron menores al 5% de los valores medidos en el envés.

La resistencia estomatica se midio a través del dia cada hora desde las 08:00 o 09:00
hora local (hl) hasta las 16 o 17:00 hl dependiendo de las condiciones climaticas. Las
mediciones se realizaron del 13 de julio de 1996 (inicio de la época de lluvias) al 18 de Marzo
de 1997 (mitad de la época seca) cuatro veces al mes, dos dias consecutivos cada quince
dias, de manera que se abarcé el inicio de la época hiumeda, el periodo de transicién y la

época seca.

Es importante mencionar que en ciertos dias cuando las hojas se encontraban mojadas
(por precipitacion o rocio) la medicién se iniciaba alrededor de las 11:00 hl (cuando las hojas
estaban secas) con el fin de evitar datos erréneos.

También se realizaron mediciones del potencial hidrico foliar (y,), radiacion
fotosintéticamente activa (RFA), temperatura del aire (Ta) y de la hoja (Th) y humedad
relativa (HR) al mismo tiempo que la resistencia estomatica.

El potencial hidrico se determiné con una camara de presién (PMS, Corvallis, Oregén,
E.U.A.) como la describid6 Tumer (1981) en dos hojas por individuo cada hora (al mismo
tiempo que se median las demas variables en las cinco hojas de cada individuo). La
radiacion fotosintéticamente activa adyacente a la hoja se midié con un sensor cuantico (LI-
180SB, LI-COR, Ltd., Lincoln, Nebraska, E.U.A.). La temperatura del aire y de la hoja se
midieron con termopares muy finos. La humedad relativa se determiné con un sensor
humicap (Vaisala, Helsinki, Finlandia), sensores que se encontraban instaladaos en el
porémetro. La diferencia de presién de vapor hoja-aire se calculé de la siguiente ecuacion
descrita por Barradas (1994):



26

DPV=e, -HRe

donde egh, y €53 Son la presion de vapor a saturacion de la hoja y del aire respectivamente y
los valores de HR van de 0 a 1. La presion de saturacion se calculé de acuerdo con la
férmula descrita por Barradas (1994):
(7.3TI237.3+T
e,=6.11*10 !
donde eg esta dado en milibars y T es la temperatura de la hoja o del aire respectivamente.

Finalmente los datos se analizaron utilizando un analisis de varianza (anova; Zar, 1984)
para determinar si la conductividad estomatica y el potencial hidrico fueron diferentes tanto
temporalmente como entre especies. Por otra parte para conocer que factores tuvieron
mayor influencia en la conductividad estomatica se hizo un andlisis de regresién mdltiple por
seleccién de variables (stepwise variable selection; Zar, 1984). Este analisis consiste en
relacionar cada variable independiente (RFA, DPV, Ta, Th, y yg) con la conductividad
estomatica de acuerdo con un rango establecido de tolerancia F que asegura que las
variables independientes estén significativamente relacionadas con la variable dependiente.
Como este analisis es secuencial, en el paso 1 se da una regresion multiple que describe la
conductividad estomatica en relacién a una variable, la de mayor valor de F y se da el valor
- de F para la siguiente variable que entrara en el paso 2. Después en el paso 2 se describe la
conductividad estomatica en funcién de dos variables asi como el valor de F que entrara en
el paso 3 hasta que finaimente han entrado en el modelo las variables que son mas
importantes, de acuerdo a los valores de F.
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5. RESULTADOS Y DISCUSION

5.1. Precipitacion pluvial.

La distribucién de la precipitaciéon durante el periodo de estudio se muestra en la Fig. 2.
Se observa que el registro de los eventos lluviosos se inicia el 1 de junio de 1996 (cabe
mencionar que la investigacion se inicié el 13 de julio del mismo ario) y la época de lluvias
terminé aproximadamente el 17 de octubre; continuandose la época seca hasta el dia 18 de
marzo de 1997, en que se realizé el periodo de mediciones de este estudio.

El dia de mayor precipitacion fue el 20 de septiembre con 80 mm, pero en general la
mayoria de los valores de precipitacién que se presentaron fueron menores a 25 mm durante
toda la época.

La principal caracteristica de la distribucién de la precipitacion es el establecimiento de
un periodo himedo y uno seco bien marcados, en este ultimo los eventos lluviosos que se
presentaron fueron esporadicos y con valores menores a 10 mm.

5.2. Variables microcliméticas.

La descripcibn de las variables microclimaticas se realiz6 con base en el
comportamiento de la conductividad estomatica en cada época del afio, asi se muestran los
dias tipicos de la época humeda y seca y de la época de transicion entre las dos.

5.2.1. Radiacion fotosintéticamente activa.

Los valores de RFA presentados los dias 13 de julio y 7 y 25 de septiembre de 1996
(Figs. 3a, 4a y 5a) son representativas de la época de lluvias para ambas especies, en
donde en S. praecox se notaron valores maximos de 1654, 1347 y 1642 pmol m’ 5'1. yen
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D. viscosa los valores maximos fueron de 850, 1302 y 1163 pmol m” s, respectivamente.
Durante la época seca el 28 de enero y 17 de febrero de 1997 (Figs. 7a y 8a) los valores
registrados de RFA mas altos fueron 1662 y 1046 umol ms, respectivamente, para el caso
de D. viscosa.

El 23 de Octubre (Fig. 6a) que es representativo de la época de transicion se observé
una radiacion menor de 300 umol rn'2 s' para ambas especies, este dia fue el que presentd
menor radiacién y menor variabilidad y es representativo de un dia nublado.

Los valores mas altos de RFA se presentaron en un intervalo que varié segun el dia, al
inicio de ia época humeda (13 de julio, fig. 3a) los valores maximos se presentaron en S.
praecox a las 14 y 16:00 hl y en D. viscosa entre las 9:00, 10:00 y 14:00 hl. El 7 de septiembre
(mediados de la época humeda) que corresponde a la figura 4a los valores maximos en S.
praecox fueron a las 14 y 15:00 hl y en D. viscosa entre las 11 y 12:00 hl, por otro lado a
finales de la época humeda (Fig. 5a, 25 de septiembre) S. praecox presenté valores mas altos
entre las 10 y 12:00 hl, mientras que en D. viscosa se presentaron a las 12 y 14:00 hl.

Por otra parte los valores maximos observados a mediados de la época seca (28 de
enero y 17 de febrero de 1997) para el caso de D. viscosa fueron a las 11:00 y a las !3:00 hl
(Fig. 7a) y a las 11:00 y 14:00 hl (Fig. 8a)

La maxima variacién diuma de todo el periodo de estudio se present6 el 13 de julio de
1996 (principios de la época humeda) en S. praecox a las 8:00 hl y el 25 de septiembre
(finales de la misma época) del mismo afio a las 15:00 hl en D. viscosa con coeficientes de
variacion de 116.5 % y de 143.4 %, respectivamente. La RFA en las hojas de las dos especies
mostré una gran variabilidad en las diferentes horas de medicién, ésta variabilidad se debi6
probablemente a la posicién de las hojas en el follaje, al movimiento del sol, asi como a la
presencia y posible movimiento de las nubes.
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5.2.2. Temperatura del aire.

La temperatura del aire mostré en general un comportamiento similar tanto para S.
praecox como para D. viscosa, las temperaturas fueron bajas al iniciar el dia (entre las 9:00 y
10:00 hl) después aumentaron gradualmente durante el transcurso del dia y disminuyeron

nuevamente al atardecer.

Los rangos de la temperatura del aire en S. praecox fueron al inicio de la época humeda
(Fig. 3b) de 21.6 a 32 °C, a mediados de la época humeda (Fig. 4b) de 23 a 35.5 °C, aqui
cabe aclarar que la menor temperatura se presenté a las 16:00 hl y a finales de esta misma
época el intervalo fue de 25.32 a 29.8 °C.

En D. viscosa al inicio de la época humeda se observa un rango de 22.3 a 33.6 °C (Fig.
3b), a mediados y finales de la misma época los intervalos fueron de 23 a 33 °C, y de 22 a
27.2 °C (Figs. 4a y 5a) donde en este pendiltimo dia el valor minimo se presento a las 17:00
hi.

Durante la época de transicién (Fig. 6b) en ambas especies el intervalo fue similar, de
20 a 26 °C en S. praecox y de 21 a 26.8 °C en D. viscosa y el valor mas alto se presentd a
las 12:00 hl.

En las Figs. 7b y 8b (mediados de la época seca) para D. viscosa se observa que el 28
de enero de 1997 el rango térmico fue de 21.8 a 37 °C presentandose el valor mas alto a las
13:00 hl, por otra parte el 17 de febrero el rango fue de 20.6 a 31.2 °C con el valor maximo a
las 12:00 hl por lo que en caso de D. viscosa en la época seca se registré6 el mayor rango
térmico y el valor mas alto de todo el periodo de estudio (Fig. 7b).

5.2.3. Diferencia de presién de vapor entre el aire y la hoja

En las primeras horas de medicién (8:00 a 10:00 hl) al principio de la época lluviosa
(Fig. 3c) la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja (DPV) mostré para S.
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praecox valores entre 1.4 y 1.8 kPa y en D. viscosa de 0.9 a 1.6 kPa. Por otra parte a finales
de esta época (Fig. 5¢) en las mismas horas en S. praecox el intervalo de DPV no fue muy
grande ya que se presentaron valores de 2.2 a 2.4 kPa y en D. viscosa el intervalo se
present6 de 1.4 a 1.9 kPa. En la época de transicién (Fig. 6¢) en las primeras horas también,
se observaron valores de 2 kPa para ambas especies y en la época seca se presentaron
valores en D. viscosa y de 2.5 y 2.9 kPa (Fig. 7c) y de 2.2 a 2.6 kPa (Fig. 8c).

Los valores maximos que se presentaron de DPV variaron segun el dia, pero fueron
similares entre las dos especies, asi al iniciarse la época lluviosa (Fig. 3c) la DPV mas alta se
registré a las 14:00 en D. viscosa con 3.2 kPa y en S. praecox a las 15 y 16:00 hl con valores
de 2.9y 3 kPa.

A mediados de la época humeda (Fig. 4¢) D. viscosa presento el valor maximo de DPV
de 3.4 kPa a las 13:00 y S. praecox a las 15:00 con una valor muy parecido 3.3 kPa. A
finales de la misma época (Fig. 5c) el valor mas alto fue en D. viscosa de 2.5 kPa a las 12:00
y 15:00 hl y en S. praecox los valores mayores fueron de 3.5 y 5.3 kPa entre las 11:00 y las
12:00 hl.

El la época de transicion (Fig. 6¢) la hora a la que se presenté el maximo valor de
diferencia de presiones fueron entre las 12:00 y 13:00 hl de 2.7 kPa para S. praecox y en D.
viscosa de 2.8 kPa y a mediados de la época seca (para D. viscosa) los valores maximos se
encontraron a las 13:00 hl del 28 de enero con un valor de 5.6 kPa y el 17 de febrero con 3.8
kPa entre las 12:00 y las 14 :00 hl (Figs. 7c y 8c).

Al finalizar las mediciones en todos los diferentes dias se observé que los valores de la
DPV disminuyeron. En algunos dias los valores son semejantes a los de las primeras horas
como se observa en la Fig. 6¢ (época de transicion) para las dos especies y en las Figs. 7c y
8c ( mitad de la época seca) en D. viscosa. El 13 de julio (inicio de la época humeda
correspondiente a la fig. 3c) por ejemplo, no se alcanzaron los valores iniciales en ninguna
especie y a mediados de la época el 7 de septiembre (Fig. 4c) la diferencia de presion de
vapor entre el aire y la hoja disminuyé mas en comparacién con los valores registrados al
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iniciar el dia, siendo esto mas notable en D. viscosa, pero cabe aclarar que el primer valor
que se registro fue a las 11:00 hl.

5.3. Variables fisiolégicas

5.3.1. Potencial hidrico foliar.

Los valores de potencial hidrico foliar (y,) fueron diferentes significativamente (p < 0. 05,
Apéndice A) entre especies (Figs. 3d, 4d, 5d y 6d). y entre épocas en el caso de D. viscosa
(p<0.05, Apéndice B). En general en todos los dias los valores mas altos de v, en D. viscosa
se registraron durante las primeras horas de la mafiana, en comparacién con los valores
encontrados entre las 13:00 y las 14:00 hl. Esto muestra que las plantas restituyen sus
potenciales hidricos durante la noche. Al medio dia se presentaron los valores de y, mas
bajos. En S. praecox también se observo ese comportamiento pero no fue tan marcado y hay

dias (finales de la época humeda) que los valores de y, casi no cambian (Figs. 5d y 6d).

Al iniciarse la época de lluvias (Fig. 3d) se presentd un rango de -0.8 a-1.3 MPa en S.
praecox y de -1.3 a -2 MPa en D. viscosa, a finales de la época humeda (Fig. 5d) el rango de
y, para S. praecox y D. viscosa fue de -0.6 a -.92 MPa y de -1.3 a -2.2 MPa respectivamente.

Durante el periodo de transicion entre las dos épocas (Fig. 6d) los valores de s
disminuyeron de -1.8 a -2.4 MPa en D. viscosa, mientras que en S. praecox el y, se mantuvo
constante durante el dia e inclusive en esta fecha, dicha especie presento los valores de vy,
mas altos de todo el tiempo de estudio que fueron de -0.5 MPa.

Finalmente, en la época seca D. viscosa presenté el 28 de enero un rango de -2.4 a -
3.5 MPa y el 17 de febrero de -3.3 a -3.9 MPa (Figs. 7d y 8d) que como se aprecia se
present6 una notable disminucién en los valores de y, conforme se hizo mas evidente la

sequia.



Estacionalmente en D. viscosa se observd que los potenciales hidricos por la mafnana
fueron diferentes lo que muestra que muy posiblemente el valor de potencial hidrico foliar
mas alto que pueda tener esta especie se encuentra alrededor de -1.3 MPa (época humeda),
ya que en la época seca el valor de y, mas alto (registrado por la mafana) fue de -2.4 MPa
(Fig. 7d) indicando que posiblemente durante la época seca D. viscosa se encuentre en
estrés hidrico. Por otro lado en S. praecox el valor de potencial hidrico foliar maximo que
presento durante todo el tiempo de estudio fue -0.5 MPa (Fig. 6d).

5.3.2. Conductividad estomatica.

Se encontrd estadisticamente al realizar una prueba de ANOVA que existen diferencias
significativas en la conductividad estomatica entre las dos especies (p < 0.05, Apéndice C) y
entre la época seca y la época humeda en D. viscosa (p < 0.05, Apéndice D). Los valores de
gs fueron mas altos en D. viscosa en comparacién con S. praecox desde el principio de la
época humeda, (Fig. 3e) la primera especie registré un valor maximo de g5 de 624.4 mmol
m"’s" mientras que el valor més alto de S. praecox fue de 228 mmol m's .

A la mitad de la epoca humeda (Fig. 4e) se observdé una mayor conductividad en las
dos especies a las 12:00 hl, en S. praecox la conductividad estomatica fue de 410 mmol

-2 1 . -2 1
m s yenD. viscosade 540 mmolm s .

A finales de la época humeda (Fig. 5e) la conductividad estomatica se presenté muy
fluctuante durante todo el dia tanto para S. praecox como para D. viscosa y el valor maximo
en esta ultima especie fue aproximadamente de 500 mmol m'zs'1 y en S. praecox de 260

2 1
mmolm s,

Durante toda la época humeda (Figs. 3e, 4e y 5e) los valores de gg de S. praecox
fueron siempre mas bajos que los de D. viscosa, aunque esta diferencia se observé mas
evidentemente en ciertos dias como el 13 de julio y el 7 de septiembre a las 14:00 hl (Fig. 4e)
y el 25 de septiembre a las 8:00 hi (Fig. 5e), por ejemplo.
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En la época de transicion (Fig. 6e) la conductividad estomatica en ambas especies
presenté un valor maximo a las 9:00 hl alrededor de 200 mmol ms

Por otra parte a mediados de la época seca los valores maximos fueron el 28 de enero
(Fig. 7e) de 80 mmol m"s 'y el 17 de febrero (Fig. 8e) de 150 mmol m’s" entre las 11 y
12:00 hl en ambos casos.

El comportamiento diumo de conductividad estomatica que se presenté al inicio y a
mediados de la época de lluvias (Fig. 3e y 4e), que fue similar en ambas especies, asi como
en la época seca (Fig. 7e y 8e) en D. viscosa consistid en que al comenzar el dia los valores
fueron relativamente bajos, posteriormente aumentaron (aunque la hora vari6 en cada
especie y en cada dia) para después disminuir. Este tipo de comportamiento ha sido
observado por Whitehead et al. (1981) en arboles tropicales de Nigeria, por Fanjul y
Barradas (1985) en una selva tropical caducifolia, y por Hodgkinson (1992) en arbustos de
zonas semiaridas en Australia, entre otros.

Por otra parte, el 28 de enero y el 17 de febrero (correspondientes a la época seca) fue
notable una disminucién drastica en los valores de gg en comparacion con los de la época
humeda. En ambos dias los valores registrados no fueron mayores de los 150 mmol m s y
el valor de gs mas bajo que se registré fue el 28 de enero de 21 mmol m’s'y el 17 de
febrero 49 mmol m'zs'i. Con base en lo anterior se puede decir que es posible que el estado
hidrico durante la noche influya en la respuesta estomatica al dia siguiente como lo
encuentra Tinoco-Ojanguren (1986) asi, en los dias de la época humeda la g5 es més alta en
las primeras horas del dia en relacion a las primeras horas del dia en la época seca.

Por otro lado se observé que los valores de gg mas altos tanto para S. praecox como
para D. viscosa se presentaron cuando en la mayoria de los dias de la época de lluvias la
temperatura del aire no ha alcanzado los valores mas altos ni el potencial hidrico foliar ha
presentado su disminucion maxima diuma, de modo que la planta puede aprovechar la
fijacion de CO,, caracteristica considerada como una adaptacion (Sala et al., 1982)
permitiéndose disminuir 1a apertura estomatica cuando las condiciones son mas estresantes.
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(época de transicion) para S. praecox —*—

y D. viscosa -+

Cada punto representa el promedio de 5 hojas con su desviacion estandar.

Radiacion fotosintéticamente activa (a). Temperatura del aire (b). Diferen-
cia de presion de vapor entre el aire y la hoja (c). Potencial hidrico (d). Con-

ductividad estomatica (e).
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aire y la hoja (c). Potencial hidrico (d). Conductividad estomatica (e).
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5.4. Respuesta de la conductividad estomatica a las variables microclimaticas y

fisiolégicas

5.4.1. RFA

En el analisis estadistico de regresion multiple por seleccion de variable (stepwise
variable selection) se encontré que RFA presentd un efecto significativo en la respuesta
estomatica de S. praecox (Tabla 1), en cambio, para D. viscosa el efecto de RFA no fue
significativo en el periodo en el que se realizaron las mediciones (Tabla 2a) ni durante la
época humeda (Tabla 2b) o en la época seca (Tabla 2c¢). Esta diferencia del efecto de RFA
entre especies en la conductividad estomatica se debe probablemente a la poca variabilidad
que presentaron los estomas de D. viscosa a las altas intensidades de RFA. La respuesta
estomatica a RFA en condiciones naturales o de laboratorio cuando se mantienen
constantes todos los demas factores (Ta, DPV, yf, etc), es descrita por una funcion
hiperbélica (Fanjul y Barradas, 1985; Grantz y Meinzer, 1990; Jones, 1992). Generalmente
estas funciones se saturan a intensidades de RFA entre 400 y 600 pmol m‘zsq, es decir el
cambio de la conductividad estomatica en respuesta a intensidades de RFA mayores de 400

2 4
0 600 pmol m s no es significativo.

-2 -1
Al seleccionar Unicamente valores de RFA menores a 900 pymol m s y sus

correspondientes valores de conductividad estomatica de D. viscosa se encontrd que ni
durante todo el periodo de estudio, ni durante la época seca o humeda (Tabla 3), RFA
mostré un efecto significativo en la conductividad estomatica. Se hizo la misma prueba pero
involucrando sélo los valores de RFA menores a 400 pmol m-2s-‘ y se encontré que
considerando ambas épocas juntas (Tabla 4a), RFA tienen un efecto significativo en la
conductividad estomatica, asi como en la época himeda (Tabla 4b). En la época seca no se
obtuvo respuesta alguna de gg a RFA puesto que el analisis estadistico no encontré un

modelo adecuado. Con lo anterior se deduce que en el caso de D. viscosa a intensidades de
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RFA que influyen en la respuesta estomatica son aquellos valores menores a 400 pmol m_ s
como lo reporta Jones (1992) para muchas de las especies de plantas.

Algunos autores han mencionado que ciertas especies vegetales en selvas altas
perennes la respuesta de los estomas esta asociada a la RFA que pueda incidir, ya que los
ambientes de luz son diferentes en los distintos estratos o cuando se abre un claro, de
manera que esto influye en la modulacion de la apertura estomatica (Tinoco-Ojanguren y
Pearcy, 1992). Probablemente este mecanismo esté presente en S. praecox y D. viscosa
aunque los ambientes (la selva y el Pedregal), son diferentes. También existe una respuesta
bajo ciertas intensidades de RFA que es diferente en cada una de las especies, asi S.
praecox puede presentar una respuesta hasta con valores de 1720 pmol m-zs-‘ y D. viscosa
sélo con valores menores a 400 pumol m‘zs‘i. Esto puede estar asociado tambien a la
fotosensibilidad que presenten los estomas a la RFA, que en el caso de S. praecox es de
0.058 (Tabla 1) y en D. viscosa es de 0.15 durante todo el periodo, y 0.425 en la época
humeda (Tabla 4) asi como a la velocidad de respuesta a los cambios de radiacion qué se
pudieran presentar (Pemadasa, 1979).

Por otra parte mucho tiene que ver la edad de las hojas en la respuesta a gs (Loustau
et al., 1996) ya que los estomas de la hojas jovenes se abren mas que en las hojas
relativamente seniles, esta posibilidad no esta descartada y pudo estar influyendo en ambas
especies. Sin embargo, no se hizo un seguimiento de dicho efecto en este trabajo.

Fanjul y Barradas (1985) al estudiar la conductividad estomatica en dos especies
tropicales tambnén encontraron que si bien el rango de RFA puede ser muy grande (hasta
1800 pumol rn s } existe una respuesta estomatica a 800 umol m s y aun mas marcada a
400 pmol rnﬂzs1 Asi mismo Fitchner y Schulze (1990) reportan que la respuesta a RFA en
cierta especie leflosa fue mas notable a valores menores de 500 umol m s . Probablemente
D. viscosa tenga una respuesta a un rango caracteristico como es comun en muchas

2 -
especies que inclusive puede ser muy bajo (140 umol m s ) (Meinzer et al., 1995).
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5.4.2. Temperatura del aire y la hoja.

Se encontré con la prueba de regresion multiple por seleccion de variable en D. viscosa
que Ta tuvo un efecto positivo en la conductividad estomatica durante todo el periodo de
estudio y durante la época humeda, pero no resulté ser un factor importante en la época
seca (Tabla 2). En la época humeda Ta fue siempre mayor que la temperatura de la hoja
(Th) y su rango fue de 17 a 34 0(.: (Fig. 9). La conductividad estomatica generalmente es
favorecida por un incremento en Ta pero dentro de ciertos valores y es diferente en cada
especie ya que depende de su habitat el cual esta en relacion a la tolerancia a la radiacién o
a la temperatura (Mansfield, 1971; Bidwell, 1993; Jones, 1992). Por otro lado durante la
época seca Th pudo haber favorecido la conductividad estomatica posiblemente con el fin de
evitar un sobrecalentamiento (Hamerlynck y Knapp, 1996), sin embargo pareciera que esto
no puede suceder con facilidad debido a que la planta tiene poca agua (el contenido relativo
en tallos que se encontrd fue de 77.72% en la época humeda y en la época seca de 41%) de
modo que la conductividad estomatica que se registré fue aérededor de 133.8 mmol mlzs" por

lo que la planta mantuvo la temperatura de la hoja sélo 0.8 C mas alta que Ta (Fig. 9).

En S. praecox (Tabla 1) el analisis de regresion mostré que Ta no resulté ser un factor
importante en la conductividad estomatica, sin embargo si lo fue Th debido a que
probablemente como se aprecia en la Fig. 10, ésta es mas alta que Ta en la mayoria de los
dias. El 25 de sepnembre de 1996 por ejemplo (Fig. 5a) a las 12:00 hl el valor promedio de
RFA fue de 1436 pmol m s el cual posiblemente provocé un sobrecalentamiento de la hoja
(Fig. 10), por lo que se piensa que en las horas posteriores se presenta un incremento en la
conductividad estomatica (aunque minimo) como se aprecia en la Fig. 5e con la finalidad de
disminuir la temperatura de la hoja.

Al respecto se sabe que es comun que las hojas tengan una temperatura mas alta que
la del ambiente y aquellas que presentan una diferencia- grande son denominadas
termotolerantes (Hamerlyn y Knapp, 1996) por lo que es considerado como una
caracteristica ecologica importante (ya que su tasa fotosintética se ve decrementada) en las
especies que toleran la sequia como los tipicos arbustos del desierto. Probablemente S.
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praecox y D. viscosa podrian ser incluidos en este tipo de plantas ya que cabe aclarar que
sélo fue un dia (25 de septiembre) en el que se presentd una diferencia muy alta (en S.
praecox), por lo que consideramos que no es suficiente para asegurarlo, de manera que se
necesitaria aumentar el numero de individuos y de sitios. Comparando ambas especies
(época humeda), se observa que mientras para S. praecox es importante la temperatura de
la hoja, para D. viscosa es mas importante la temperatura del aire y esto posiblemente tenga
alguna relacién con el tipo de hojas, es decir, S. praecox presenta hojas de rnayo.r tamano y
no presentan esa dureza y brillo (dado por su cuticula) caracteristicas de las hojas de D.

viscosa, por lo que se calientan mas facilmente generandose dicha respuesta estomatica.

5.4.3. Diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja.

En general cuando gg es medida en condiciones controladas para analizar como es
afectada por la DPV, en la mayoria de las especies en donde podemos incluir a S. praecox y
D. viscosa, la curva que se obtiene es un hipérbola que disminuye conforme es mas evidente
dicha diferencia, pero bajo condiciones naturales la dispersion de los datos que se registran
es muy grande (Granz y Meinzer, 1990) como en este caso.

En S. praecox (Tabla 1) la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja fue la
variable de mayor peso en la respuesta estomatica de acuerdo a lo que presenté el andlisis
de regresién multiple, notandose que existe un efecto negativo en la gg. Aunque para D.
viscosa DPV no es la variable mas importante para alguna época en particular ni durante el
todo el periodo de estudio (Tabla 2), si mostré al igual que en S. praecox un efecto negativo
en la gg, es decir a mayor DPV menor gs. Por lo que, si las diferencias de presion de vapor
son muy marcadas los valores en la gg disminuyen (Whitehead et al., 1981; Granz y Meinzar,
1990; Gutiérrez ef al., 1994a) de modo que es considerado uno de los factores mas comunes
y de mayor importancia en el comportamiento estomatico y cabe recordar que la respuesta a
dicho factor es diferente en cada especie (Jones, 1992).
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Asi por ejemplo, en especies cultivables como el café (Coffea arabica) su gg disminuye
cuando la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja es de 2 kPa (Fanjul et al.,
1985), o bien en un caso particular de especies pioneras tropicales, la gg se ve modificada
negativamente, es decir los estomas tienden a cerrarse cuando las diferencias de presién
entre el aire y la hoja son menores a 4 kPa (Meinzer ef al., 1995).

El que tan sensibles sean los estomas a la DPV puede prevenir la excesiva pérdida de
agua en las plantas (Ellesworth y Reich, 1992) ya que esta es una medida de avidez del aire
por absorber vapor de agua y como lo determina el andlisis de regresion (Tabla 1y 2) esta
sensibilidad fue rerai'en D. viscosa que en S. praecox (considerando la época lluviosa),

ademas esta Ultima especie resultd tener meror sensibilidad en la época seca (Tabla 2).

5.4.4. Potencial hidrico foliar.

En la Tabla 1 el analisis de regresién multiple indicd que yf en S. praecox no fue un
factor que tuviera un papel primordial en el control estomatico debido posiblemente a que la
temperatura de la hoja fue relativamente mas alta, lo que provoca que la presion de vapor
dentro de la hoja se incremente generando una mayor diferencia de presion con el aire cuyo
efecto podria ser mas importante que el de ys Esto se puede deducir de la poca variabilidad
que presentd yy a través del dia y en la estacion lluviosa (Figs. 3d, 4d, 5d y 6d). Por otro
lado, en D. viscosa se encontré que el potencial hidrico foliar tiene un efecto significativo en
la respuesta estomatica al realizar un analisis de todo el periodo de estudio y durante la
época humeda (Tabla 2). No obstante, en la época seca (Tabla 2) el potencial hidrico no
resultd ser un factor importante en la conductividad estomatica. Cabe sefalar que de las
variables que modifican a la conductividad estomatica (en las dos épocas juntas y en la

epoca humeda), el potencial hidrico foliar fue la variable de menor importancia.

En la época humeda el potencial hidrico tuvo un efecto importante debido a que los
valores presentaron una mayor variabilidad que en la época seca lo que posiblemente le

permite a las plantas presentar también conductividad mas altas en comparacion con la
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época seca. Esto puede estar vinculado con la presencia de lluvias dado que implica agua
disponible para las plantas permitiendo que ambas variables (yf y gs) se incrementen
(Squire, 1978; Assman y Grantz, 1990; Nilsen et al., 1990).

Los valores de yf en S. praecox y D. viscosa son similares a los registrados en
especies de plantas del desierto de Baja California por Nilsen y colaboradores (1990). Estos
investigadores encontraron como caracteristica tipica de especies suculentas que los Cif no
son tan bajos y la variabilidad diurna que pueden presentar es minima (como en S. praecox)
en comparacion con especies perennes y caducifolias del mismo sitio cuyos registros de
ambas variables son mas grandes como sucede en D. viscosa. El valor de yf minimo en
suculentas es de -1.6 MPa y en perennes de -4.3 MPa y en este caso S. praecox tiene
registros que estan entre -0.5 y -1.5 MPa y D. viscosa de -1 a -4 MPa aproximadamente
dependiendo de la época del aino. Cabe aclarar que S. praecox no es reportada como una
especie suculenta ni tiene el aspecto de tal, pero sus tejidos parecen presentar un
almacenamiento de agua considerable (datos sin publicar) como en dichas plantas.

Al comparar los valores de yf a S. praecox y D. viscosa con especies (Cocoloba
liebmannii y Jacquinia pungens) de una selva tropical caducifolia (Fanjul y Barradas, 1985)
se aprecia que estas ultimas registraron valores tan bajos como -4 MPa en la época de
secas, muy similar a los y¢ en D. viscosa. Por otro lado los valores maximos que registraron
dichas especies asincronas fueron alrededor de -0.2 MPa, y D. viscosa presentd un valor
maximo aproximadamente de -1.3 MPa, se observé que los valores ys de D. viscosa son
muy similares a los de Cocoloba liebmannii y Jacquinia pungens.

El analisis de regresién multiple indicé que la respuesta estomaética en S. praecox en la
época humeda es afectada por las variables que en orden de importancia son: diferencia de
presion de vapor entre el aire y la hoja, temperatura de la hoja y radiacion fotosintéticamente
activa (Tabla 1), mientras que en D. viscosa en esta misma época las variables que afectan
mayormente al comportamiento estomatico fueron: temperatura ambiente, diferencia de
presion de vapor entre el aire y la hoja y potencial hidrico (Tabla 2).
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En D. viscosa al analizar las dos épocas juntas y en la época himeda las variables mas
importantes fueron la temperatura del aire, la diferencia de presién de vapor entre el aire y la
hoja y el potencial hidrico y durante la época seca la temperatura de la hoja y la diferencia de

presion de vapor entre el aire y la hoja fueron las variables de mayor importancia.

Como puede observarse cada especie responde a variables distintas a traves del
tiempo, de ahi que sus rangos de conductividades también sean dnferentes en S. praecox
durante todo el tlempo el intervalo fue de 1.12 a 597.14 mmol m s y en D. viscosa de 0.68
a 776.40 mmol m zs En esta ultima especie durante la época humeda y seca los intervalos

registrados fueron de 17.3 a 776.40 y 0.68 a 233.76 respectivamente.

Estos valores minimos y maximos indican que S. praecox permite salir agua en menor
cantidad en comparacién con D. viscosa de lo que puede deducirse que S. praecox pareciera
que nunca se encuentra en estrés hidrico en comparacién con D. viscosa aunado a que
cuando la época seca se presenta deja caer sus hojas, mostrando un mecanismo evasor de
la sequia en donde la transpiracion se reduce pudiendo subsistir en la época seca con
contenidos de agua relativamente altos, mientras que D. viscosa podria ser una planta
menos economizadora ya que permite salir mas agua cuando dispone de mayor cantidad
(por efecto de la lluvia que a su vez incrementa el contenido en sus tejidos) en comparacion

de cuando es escasa, pero presenta un control estomatico efectivo para enfrentar la sequia.

Los intervalos de conductividad estomatica de ambas especies fueron muy amplios
sobrepasando los valores registrados m‘zsﬁen diferentes grupos de plantas que son
mencionados por Jones (1992), sin embargo existen grupos a los cuales se aseme]an mas
como al de herbaceas cultwables cuyo intervalo va de 60 a casi 600 mmol m s con un
promedio de 250 mmol m s y al grupo de herbaceas cultwables C4 cuyo intervalo es de 70

a 460 mmol m s con un promedio aproximado de 210 mmol m s '

Se observd que la conductividad estomatica fue mayor en relacion a los valores que se
B |
reportan en plantas del desierto cuyos valores son menores a 200 mmol m s y que plantas
2 -1
lefosas siempreverdes cuyo valor maximo de conductividad es de 210 mmolm s .
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Es muy importante tener en cuenta que no solo las variables que se han considerado
en este estudio son las que influyen en el comportamiento estomatico, podria mencionarse
por ejemplo la disponibilidad de agua en el suelo, la concentracién de CO, interno y los
niveles de acido abscisico (Whitehead ef al., 1981; Gutiérrez et al., 1994a) y posiblemente
los altos indices de contaminacién en la atmésfera como el ozono. Vinculado a esto existen
otros factores como el ritmo circadiano y la interaccion de los diferentes factores involucrados
(Jones, 1992) lo que puede explicar las correlaciones bajas en las mediciones realizadas en
ambientes naturales (Dolman y Van derburg, 1988).
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Tabla 1. Resultados del andlisis de regresién multiple (p< 0.05) del efecto de las diferentes
variables microclimaticas y fisiolégicas en la conductividad estomatica de S. praecox.

= 0.28301 |Ajuste 0.2758 |Paso 5 MSE 18168.70 |p <0.05 g.l. 298
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficientes. |F modelo P. Corr. F

2. T. hoja 22.0488 56.9353 1. T. del aire 0.1064 3.3992

3. RFA 0.05834 19.3055 5 yq¢ 0.0197 0.1155

4. DPV -140.566 81.5766




Tabla 2. Resultados del analisis de regresion multiple (p< 0.05) del efecto de las diferentes
variables microclimaticas y fisioldgicas en la conductividad estomatica de D. yiscosa (a)
durante todo el periodo de estudio, (b) en la época de lluvia y (c) en la época seca.

(a) Epoca de lluvias y época seca

= 060202 _|Ajuste 0.60035 | Paso 5 MSE 11686.19 |p <0.05 g.l. 715
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

1. T.del aire |34.239 387.1798 2. T. hoja. 0.0692 3.4348

4. DPV -163.28 320.9278 3.RFA 0.0024 0.0042

5.y 48.965 32.4984

(b) Epoca de lluvias

r?=0.30591 |Ajuste 0.29986 | Paso 5 MSE 21921.73 |p<0.05 g.l. 344
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

1. T.del aire |31.842 116.4113 2. T. hoja 0.0538 0.9940

4. DPV -109.362 84.3830 3. RFA 0.0141 0.0679

5.y 57.715 4.5240

(c) Epoca seca

Ajuste 0.12138 |Paso 5 MSE 1253.59 p<0.05 g.l. 367
P = 0.12659
Variables no
Variables en incluidas en el
el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F
2. T. hoja 17.154 484837 1. T. del aire 0.0935 3.2312
4. DPV -81.612 41.3582 3. RFA 0.0222 0.1811
5. yq 0.0458 0.7710




Tabla 3. Resultados del andlisis de regresién multiple del efecto de las diferentes variables
microclimaticas y fisiolégicas en la conductividad estomatica de D. viscosa
considerando los valores de RFA menores a 900 umol m? s ~' (p < 0.05) (a)
durante todo el periodo de estudio, (b) en la época de lluvia y (c) en la época seca.

(a) Epoca seca y época humeda

? = 058007 |Ajuste 0.5712 |Paso5 MSE 13568.08 |[p <0.05 g.l. 544
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

1. T del aire 33.9678 274.2825 2.T. hoja 0.0019 0.0019

4. DPV -166.358 224.3143 3. RFA 0.0427 0.9931

5 y; 43.6302 19.3195

(b) Epoca humeda

?=0.28215 |Ajuste 0.2747 [Paso5 MSE 23317.13 |p<0.05 g.l. 290
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

1. T. del aire | 31.5558 90.1457 2. T. hoja 0.0105 0.0317

4. DPV -136.442 53.4691 3. RFA 0.0748 1.6271

5.y 51.06254 4.7460

( c) Epoca seca

Ajuste 0.05587 |Paso 5 MSE 1278.186 |p <0.05 g.l. 215

r = 0.06615
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

2. T. hoja 11.4794 14.0961 1. T. del aire 0.0655 1.0780

4. DPV 545779 11.1289 3. RFA 0.0540 0.7318
5.y 0.0417 0.4355
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Tabla 4. Resultados del analisis de regresion muiltiple del efecto de las diferentes variables
microclimaticas y fisiolégicas en la conductividad estomatica de D. viscosa
considerando los valores de RFA menores a 400 pmol m? s~ (p < 0.05) (a) durante
todo el periodo de estudio, (b) en la época de lluvia y (c) en la época seca.

(a) Epoca seca y época humeda

r=0.57565 |Ajuste 0.57123 | Paso 5 MSE 14090.23 |p <0.05 g.l. 348
Variables no

Variables en incluidas en el

el modelo Coeficiente. F modelo P. Corr. F

1-T. del aire  [31.38122 160.3314 2. T. hoja 0.0570 1.2482

3.RFA 0.15874 6.9110

4. DPV -172.1114 150.7553

5y 42.2530 11.3033

(b) Epoca humeda

 =0.32989 |Ajuste 0.31725 |Paso 5 MSE 22604.21 |p < 0.05 g.l. 212

Variables en | Coeficiente. F Variables no |P. Corr. F

el modelo incluidas en el
modelo

1. T.del aire  |26.236 42 9457 2.T. hoja 0.0471 0.4683

3. RFA 0.4256 14.8483

4. DPV -128.229 27.7954

5.y 77.528 8.0956
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Fig. 9 Diferencia de |la temperatura del aire y temperatura de la hoja en
D.viscosa durante la época himeda, considerando los dias:
—*— 13 de julio, —™ " 30dejulio, —— g9de agosto,
—¥ " 10de agosto y durante la época seca sélo se muestran
¢ * 28deenero y—*— 17 de febrero ya que en los demas
la diferencia de temperaturas es constante (0.8 °C) durante todo
el dia. Cada punto representa el promedio de cinco hojas.
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Fig. 10 Diferencias de la temperatura ambiente y de la hoja en S. praecox,
—— 13 de julio —+— 30 de julio —=— g de Agosto
—— 10 de agosto —™ — 7 deseptiembre —— 10 de septiembre

—+— 24 de septiembre —*— 25 de septiembre — ™~ 23 de octubre
Cada punto representa el promedio de cinco hojas.
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6. CONCLUSIONES

La conductividad estomatica de S. praecox fue afectada por la temperatura de la hoja, la
radiacién fotosintéticamente activa y por la diferencia de presion de vapor entre el aire y la

hoja.

La conductividad estomatica en D. viscosa fue afectada por la temperatura ambiente,
temperatura de la hoja, la diferencia de presion de vapor entre el aire y la hoja y el potencial
hidrico, dependiendo de la época del afo en el que algunas variables fueron mas importantes.

La diferencia de presién de vapor entre el aire y la hoja fue la variable ambiental que
siempre influyé en el comportamiento estomatico en ambas especies sin importar la época del

ano.

La radiacion fotosintéticamente activa no tuvo influencia en ninguna época del afo para

. 2 -
D. viscosa cuando su valores fueron mayores a los 400 ymolm s .

S. praecox y D. viscosa presentan mecanismos diferentes para poder sobrevivir durante
la época en que el agua es escasa, S. praecox evade la sequia perdiendo sus hojas y D.
viscosa la enfrenta regulando su conductividad estomatica y tolerando potenciales hidricos
bajos. Dichas caracteristicas les confieren a ambas especies capacidad para poder habitar en
la Reserva del Pedregal de San Angel.

Finalmente se concluye que hacen falta mas estudios sobre conductividad estomatica
en otras especies tanto de la Reserva del Pedregal de San Angel como de otros sitios, a fin
de entender mas su fisiologia y su relacién con el medio, y aprovechar su posible potencial
(en reforestacion, por ejemplo) y para entender el funcionamiento de las comunidades
vegetales.
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APENDICE A

Andlisis de varianza (ANOVA) del potencial hidrico foliar entre S. praecox y D.
viscosa, p<0.05, durante la época humeda.

Origen de la| Suma de Cuadrado Nivel de
variacion cuadrados | g.l. medio Valorde F | significancia
Entre
| _grupos 8434.9698 | 1 8434.9698 | 731.553 0.0000
Dentro de
los grupos | 7598.4144 | 659 11.5302
Total 16033.384 | 660




APENDICE B

Analisis de varianza (ANOVA) del potencial hidrico foliar entre la época seca y la
eépoca humeda en D. viscosa, p<0.05

Origen de la| Suma de Cuadrados Nivel de
variacién cuadrados gl medios Valor de F_| significancia
Entre
| _grupos 230.91948 | 1 230.91948 | 999.99 0.000
Dentro de
los grupos | 100.89021| 662 0.15240
Total 381.80969| 663




APENDICE C

Andlisis de varianza (ANOVA) de la conductividad estomatica entre D. viscosa y
S. praecox p<0.05, durante la época humeda.

Origen de la| Suma de Cuadrado Nivel de
variacion Cuadrados | g.l. medio Valorde F | significancia
Entre
| grupos 3284312 1 3284312 149.181 0.0000
Dentro de| 14508282 | 659 20156
los grupos
Total 17792594 | 660




APENDICE D

Analisis de varianza (ANOVA) de la conductividad estomatica en D_Ivfscosa
entre la época seca y la época humeda, p<0.05

Origen de| Suma de Cuadrados [Valorde F |Nivel de
la variacion | cuadrados | g.l. medios significancia
Entre

grupos 9946476 1 9946476.4 | 633.038 0.000
Dentro de

los grupos | 10401543 | 662 15712.3

Total 20348020 | 663
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