)

: >
5“! (" ¢ UNIVERSIDAD NACIONAL AUTONOMAQ/Is

DE MEXICO

FACULTAD DE CIENCIAS

DIVISION DE ESTUDIOS DE POSGRADQ

EFECTO DE LAS CONDICIONES MICROCLIMATICAS
SOBRE LA RESPUESTA ESTOMATICA EN TRES
ESPECIES VEGETALES, DE LA RESERVA DEL

PEDREGAL DE SAN ANGEL

T E S I S

PARA  OBTENER EL GRADO DE:
MAESTRO EN CIENCIAS
(ECOLOGIA Y CIENCIAS AMBIENTALES)
P R E S E N T A :
ALFREDO RAMOS VAZQUEZ

DIRECTORES DE TESIS: DR. WALTER RITTER ORTIZ.

DR. VICTOR LINS BARRADAS MIRANDA.

‘:‘TE_SISHCON MEXICO. D. F. Qa ‘%98

FALLA DE ORIGEN



pr—

%‘g Universidad Nacional
:‘\-A

2%  Auténoma de México
UNAM

UNAM — Direccién General de Bibliotecas Tesis
Digitales Restricciones de uso

DERECHOS RESERVADOS © PROHIBIDA
SU REPRODUCCION TOTAL O PARCIAL

Todo el material contenido en esta tesis esta
protegido por la Ley Federal del Derecho de
Autor (LFDA) de los Estados Unidos
Mexicanos (México).

El uso de imégenes, fragmentos de videos, y
demas material que sea objeto de proteccion
de los derechos de autor, sera exclusivamente
para fines educativos e informativos y debera
citar la fuente donde la obtuvo mencionando el
autor o autores. Cualquier uso distinto como el
lucro, reproduccién, edicion o modificacion,
sera perseguido y sancionado por el respectivo
titular de los Derechos de Autor.



VIINILNOOSIU

NOIDVYNIDVd



DEDICATORIA.

Este trabajo lo dedico muy en especial
a mis padres: JORGE RAMOS CH. y
ELODIA VAZQUEZ A., por todo el
apoyo que he recibido durante el pro-
ceso de mi formacicn personal.

A mis hermanos JORGE RAMOS V.
y MIGUEL ANGEL RAMOS V. con
afecto y admiracion, ya que con Sus
valiosos consejos contribuyeron en
mi superacion.

A mi novia; PATRICIA por el apoyo y
carifio que recibi durante los momentos
mds dificiles.

A mis sobrinos:

EDUARDO
VIANEY

¥
JORGE



AGRADECIMIENTOS.

Al Dr. Victor Luis Barradas Miranda por darme la oportunidad de realizar este
trabajo en uno de los proyectos que acertadamente dirige. Asi como, por la asesoria y

revisidn que realizé durante el proceso de este trabajo.

A los miembros del jurado: Dr. Carlos Vazquez Y., Victor Luis Barradas M., Walter
Ritter O., Dra. Norma Eugenia Garcia C., Dra. Alma Orozco S., Dra. Alicia Brechu y
Dr. Emanuel Rinedén S. por sus acertadas sugerencias durante la revision de este

trabajo

A Jaina, Marithza y Daniel por apoyarme en el trabajo de campo.

A todos mis compafieros del Laboratorio de Ecofisiologia por el apoyo que me

ofrecieron.

A todos mis amigos por su amistad y apoyo que me han ofrecido durante todos estos

aiios.

A la Direccién General de Asuntos del Personal Académico (DGAPA) de la UNAM,

ya que esta institucion financio la investigacién bajo el convenio No. IN210995.

Al Consejo Nacional de Ciencia y Tecnologia (CONACYT) por apoyarme con una

beca durante la realizacién de mis estudios de Posgrado.



INDICE,

Lista de abreviaciones.
RESUMEN .

INTRODUCCION.
OBJETIVOS.

[

1

NN M

1
2
3. ANTECEDENTES.
3.
3
3
3

Importancia del agua en las plantas.
Escape a la sequia.

Resistencia a la sequia.

.1. Evasidn a la sequia.

a) Conservacidén de agua.

b) Eficiencia en la absorcién de agua.

.2. Tolerancia a la sequia.
a) Mantenimiento de la turgencia.
b) Otros mecanismos.
Propiedades del agua.
Continuo suelo-planta-atmbésfera.
a) Suelo-raiz.
b) Raiz-xilema.
¢) Xilema-estomas.

- o= o | - r———-
Dochomis dil sguz.
a) Movimiento estomatico.
b) Mecanismos gue afectan los cambios de

turgencia de las células guardas.

Factores ambientales y fisiologicos que afectan

el movimiento estomatico.
. Factores ambientales que afectan el compor-

tamiento estomatico.
a} Radiacién fotosintéticamente activa.

b) Temperatura del aire.

PAGINA

P-
[T- S T- T T S R . T RS I O S ST L

-
B W O

ey
o

ie

17

17

17
ig



s W

By

LUUTE ¥ I ¥ B & L B S S

¢} Humedad del aire.

d} Didéxido de carbono.

.5.2. Facteores fisiclogicos.

a) Estatus hidrico.
b) Control hormonal.
c) Edad de la hoja.

.5.3. Otros factores.
. MATERIALES Y METODCS.

.1. Descripcidn del area de estudio.

a)
b}
c)
d)

e)

Sitio de estudio.
Clima.

Geologia.

Suelos.

Vegetacidn.

.2. Material vegetal.

.3. Medicicnes.

.4. Analisis de datos.

RESULTADOS Y DISCUSION.

1. Analisis microclimatico.

2. Analiszis del potencial hidrico de la hoja.

3. Analisis general del comportamiento diurno de

la conductividad estomatica.

Coandnotividad eatomatica.

Respuesta de la conductividad estomatica a los

factores ambientales y fisiolégicos.

.5.1. Analisis por funcién envolvente.

a) Radiacién fotosintéticamente activa.

b) Temperatura del aire.

c) Diferencia de presidon de wvapor
hoja-aire.

d) Potencial hidrico de la hoja.

.5.2. Analisis de regresién maltiple.

18
18
19
19
19
20
21
22
22
22
22
24
24
24
25
26
29
33
33
35

37
39

43
43
43
47

51
54
58

ii



iii

a) Epoca seca. 58

b} Epoca humeda. 62

c) Anual. 65
CONCLUSIONES. 69

7. RECOMENDACICONES. 71
. REFERENCIAS. 72

. APENDICE. 79



a,byc

DPV
Ca
Csa

€sh

Lista de abreviacioncs.

valor de la conductividad estomatica maxima (gmax) con respecto a DPV o\ (en
ecuacién 6 de materiales y métodos, y en Tablas 8 y 9).

valor asintético de g con respecto a RFA (en ecuacién 4 de materiales y métodos,
y en Tabla 6).

constantes (en ecuacion 5 de materiales y métodos).

sensibilidad de g con respecto a DPV o ¥ (en ccuacion 6 de materiales y métodos,
yen Tablas 8 y 9).

sensibilidad de g con respecto a RFA (en ecuacion 4 de materiales y métodos, y en
Tabla 6).

diferencia de presién de vapor hoja-aire.

presion de vapor del aire.

presion de vapor de saturacion a la temperatura del aire.

presion de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja.

conductividad estomatica.

radiacion fotosintéticamente activa.

temperatura del aire.

potencial hidrico de la hoja.



2. OBJETIVOS.

OBJETIVO GENERAL.

Conocer el efecto de los factores ambientales y fisioldgicos sobre la conductividad
estomatica de las especies vegetales Buddleia cordata HBK, Dodonaea viscosa L. Jacq. y

Senecio praecox L. en la Reserva del Pedregal de San Angel.

OBJETIVOS PARTICULARES.

Conocer el efecto de la radiacién fotosintéticamente activa sobre la conductividad
estomdtica de las especies vegetales Buddleia cordata HBK, Dodonaea viscosa L. Jacq. y

Senecio praecox durante la época seca y hiimeda.

Conocer el efecto de la temperatura del aire sobre la conductividad estomdtica de las

mismas especies, durante la época seca y humeda.

Lonocer el e1ecio ae la dliercticiy ue plC>i\:Jll e vaja il a :Luju b IOHIPPHTVR I P

conductividad estomatica de las mismas especies y durante las mismas épocas.

Conocer el efecto del potencial hidrico de la hoja sobre la conductividad estomitica de

las mismas especies y durante las mismas épocas.



RESUMEN

En la Reserva del Pedregal de San Angel la disponibilidad de humedad es uno de los
factores ambientales mds importantes que afectan ¢l desarrollo de las plantas, ya que este sitio
muestra dos condiciones que la limitan, La primera de ellas es la presencia de un periodo
estacional seco que comprende los meses de noviembre a abril, y la segunda es la presencia de
un sustrato de litosol, que se caracteriza por presentar una cantidad muy pequefia de suelo, en el
cual, el almacenamiento de agua es minimo.

Ante esta situacidn encontramos que las plantas que viven en este sitio deben aprovechar
el aguz adecuadamente para poder sobrevivir. Para esto las especies utilizan una serie de
mecanismos que les permiten mantener un balance hidrico adecuado, el cual favorece el
desarrolio de sus procesos fisiotogicos.

En las plantas, casi toda el agua que es absorbida por sus raices es liberada a la atmésfera
por los estomas. La apertura y cierre de los estomas depende tanto de condiciones ambientales
como de condicienes fisiolégicas. Como los estomas juegan un papel clave en la economia del
agua de las plantas, es importante estudiar tanto sus respuestas diumas como estacionales en
funcién de las condiciones ambientales y fisioldgicas. De esta manera podemos entender
diferencias en el funcionamiento de las plantas bajo estrés de agua y elucidar procesos
adaptativos.

Ante esto se realizdé un estudio para conocer €l efecto de las condiciones ambientales
(RFA, Ta y DPV) sobre la conductividad estomdtica (g) en tres especies vegetales (Buddleia
cordata HBK, Dodonaea viscosa L. Jacq. y Senecio praecox L.) que son muy abundantes en
este sitio, Dentro de los resultados mas importantes que se obtuvieron encontramos que los
cambios en la intensidad de la radiacion fotosintéticamente activa influyen en g tanto en la
época himeda como en ia seca.

En relacion a la temperatura del aire encontramos que existe un rango de temperaturas que
favorecen g, el cual varia entre especies y épocas, siendo el rango mas amplio durante la época
seca. El rango de operacion estomdtica fue muy similar entre las tres especies en la época

himeda (15-33, 16-31 y 16-32 °C en B. cordata, D. viseosa y S. praecox, respectivamente),



mientras que en la época seca este rango fue mayor en 8 cordata (9-40 °C) seguido por S.
praecox (8-32 °C) y D. viscosa (13-33 °C). La temperatura (éptima) a la cual se presenté la
conductividad estomatica maxima fue similar en las tres especies durante la época hiimeda
(24.2, 23.9 y 24.3 °C en B. cordata, D. viscosa y 5. praecox, respectivamente), pero siendo
mayor en B. cordata (24.1 °C) seguida por D viscosa (23.1 °C) y S. praecox (200 °C) en la
€poca seca.

La diferencia de presion de vapor hoja aire (DPV) presentd un efecto inversamente
proporcional sobre g. Este comportamiento se presenté en las tres especies tanto en la época
seca como en la himeda. Asi mismo, ]a sensibilidad de los estomas a DPV fue mayor durante
la época himeda (-96.242.9, -127.7+4.9 y -123.6¢3.1 mmol m” s KPa™ en B. cordata, D.
viscosa y S. praecox, respeclivamente) que en la época seca (-26.8+0.7, -15.8+£0.6 y -16.530.5
mmol m” 5" KPa™ respeclivamente). La sensibilidad de D. viscosa y S praecox fue muy
similar entre ellas en cada época, mientras que la sensibilidad de B. cordata fue diferente a las
otras dos especies.

Con respecto al potencial hidrico de la hoja encontramos que valores bajos de éste
provocan una reduccion en la conductividad cstomdética. Ademas los rangos del potencial
hidrico de la hoja fueron diferentes entre especies y €pocas, siendo més amplio €l rango en la
época seca. Al comparar entre especies encontramos que ¢l rango del potencial hidrico de la
hoja fue mas grande en D, viscosa seguido por el de B. cordata y S. praecox.

Cuando se compard la conductividad estomética en las dos épocas (seca y humeda) de las
tres especies se encontrd que fueron diferentes estadisticamente (p < 0.05), mostrando mayor g
durante 1a énnca hiimeda (147.65. 145.43 v 142.78 mmol m” s en promedio para B. cordata,
D. viscosa y S. praecox, respectivamente) que la época seca (60.17, 24.79 y 14.07 mmot m?s’
respectivamente). Por otro lado, B. cordata presenté una mayor g seguida por D. viscosa y S.
praecox en la época seca. Sin embargo, g fue muy similar en la época humeda en las tres
especies.

Por tiltimo, se concluye que a partir de los datos obtenidos y de los andlisis realizados en

las tres especies se puede simular o predecir la conductividad estomdtica con base en las

condiciones ambientales.



1. INTRODUCCION.

La luz, 1a humedad y la temperatura son elementos ambientales muy impartantes, ya que
determinan en gran medida la sobrevivencia y distribucién de las plantas en ¢l planeta. La
importancia de estos elementos radica en que intervienen en diferentes procesos fisiologicos
tan necesarios para los vegetales como son la fotosintesis y la transpiracion.

Estos elementos varian de regidn en region debido a la orografia, topografia, situacién
geogrifica, etc., originando que cada sitio presente sus propias caracteristicas de humedad,
temperatura y radiacion. Esto genera que cada arca presente determinadas especies, ya que los
organismos sobreviven bajo ciertas condiciones ambientales, de acuerdo a sus requerimientos
y rangos de tolerancia.

Estos elementos varian en el tiempo y el espacio, encontrindose que en ciertas
situaciones actiian como limitantes para el crecimiento y desarrollo de las plantas. En el caso
particular de la Reserva del Pedregal de San Angel, encontramos que la disponibilidad de
humedad adquiere una gran importancia ya que este sitio muestra dos condiciones que limitan
la disponibilidad de humedad. Asi, en esta Reserva se presenta un pericdo estacional seco que
comprende los meses de noviembre a abril (Sanchez, 1994); aunado a un sustrato de litosol, el
cual, se caracteriza por retener una cantidad minima de agua.

De esta manera, las especies vegetales que se desarrollan en la Reserva del Pedregal de
Qan Anmol dehen car ranares de talerar las eondiciones ambientales existentes en esta zona.
Para lograr ésto, las especies utilizan diferentes mecanismos pata sobrevivir. Algunas de ellas
se desarrollan sélo en el periodo himedo (como es el caso de ciertas especies anuales),
mientras que otras pierden sus hojas durante la época seca {especies caducifelias), y algunas
mdés mantienen sus hojas todo el afio (especies perennifolias). Asi, el aprovechamiento del
apua que realizan las plantas en sitios como éste, adquiere una enorme importancia debido a
que deben mantener balances hidricos adecuados que les permitan sobrevivir.

Las plantas liberan agua principalmente por los estomas. Su apertura v cierre depende

tanto de condiciones ambientales (luz, temperatura, humedad del aire, concentracidn de



diéxido de carbono y disponibilidad de agua en el suelo), como de condiciones fisiologicas
{control hormonal, estatus de agua de la hoja y edad de la hoja) (Jarvis citado por Collatz,
1991 y Tumer, 1991}).

Como los estomas juegan un papel clave en la economia del agua de las plantas, es
importante estudiar tanto sus respuestas diurnas como estacionales en funcion de las
condiciones ambientales. De esta manera podemos entender diferencias en el funcionamiento
de las plantas bajo estrés de agua y elucidar procesos adaptativos (Tumner y Begg citados por
Fanjul y Barradas, 1985).

Este estudio forma parte del proyecto "Uso del agua por la vegetacion que se desarrolla
en un litoso! de la subcuenca de México (Reserva Pedregal de San Angel}" donde se pretende:
conocer el efecto de los elementos ambientales (luz, temperatura y humedad) y fisiologicos
{potencial hidrico de la hoja) sobre la conductividad estomatica de las especies vegetales

Buddleia cordata HBK, Dodonaea viscosa L. Jacq. y Senecio praecox L.



3. ANTECEDENTES.
3.1. IMPORTANCIA DEL AGUA EN LAS PLANTAS.

Uno de los factores de mayor importaricia en la estructura y composicion floristica de los
ecosistemnas naturales es la disponibilidad y distribucién de la humedad en el tiempo y el
espacio. De ésta depende la sobrevivencia, la habilidad competitiva y los patrones de
crecimiento de las especies que forman las comunidades vegetales.

En regiones donde la disponibilidad de agua es alta se desarrollan comunidades bidticas
muy exuberantes con estructuras complejas, tal es el caso de los bosqucs.tropicales lluviosos,
los cuales estan altamente estratificados (Odum, 1987). Pero, cuando la cantidad de agua
disponible es baja se desarrollan comunidades xerofilas (Daubenmire, 1990). En estas
comunidades las especies que se desarrollan presentan una serie de mecanismos que les
permiten sobrevivir bajo condiciones severas de sequia (Levitt, 1972).

En el planeta existe una gran variedad de tipos de sequias que afectan la vida de las
plantas, tanto la frecuencia como la duracién de las sequias son variables y afectan de distinta
maneta la sobrevivencia de estos organismos. Ante esta presidn, las plantas han desarrollado
una serie de mecanismos que les permiten sobrevivir cuando la disponibilidad de humedad es
baja. Los mecanismos desarrollados son de cardcter morfolégico, fenoldgico, bioquimico y
fisiologico, presentando una misma especie uno o varios de estos mecanismos para sobrevivir
a la sequia. Los mecanismos se clasifican principalmente en escape a la sequia y resistencia a

la sequia (Levitt, 1972; Jones, 1992).
3.1.1. Escape a la sequia.

Las plantas que escapan a la sequia ticnen la caracteristica de completar su ciclo de vida
en el periodo himedo, este es el caso de las especies anuales y de las efimeras del desierto
(Hale y Orcutt, 1987; Jones, 1992). En ocasiones ¢l ciclo de vida de estas plantas es muy

corto, por ejemplo, algunas efimeras del desierto cumplen su ciclo de vida en un periodo de 4



a 6 semanas, €sto les permite a estas especies desarrollarse exclusivamente en condiciones de

humedad favorable (Jones, 1992).

3.1.2. Resistencia a la sequia.

En las comunidades bidticas encontramos que existen una gran cantidad de especies que
sobreviven tanto en el periodo himedo como en el periodo seco, estas especies han
desarrollado una serie de mecanismos que les permiten sobrevivir en condiciones de sequia.
Los mecanismos que presentan los podemos dividir principalmente en dos tipos, 1) aquellos
que mantienen altos potenciales de agua y 2) aquellos que mantienen bajos potenciales de
agua (Tumer, 1979), a los primeros se les conoce como mecanismos de evasion y a los

segundos como de tolerancia.

3.1.2.1. Evasidn a la sequia.

Las plantas evasoras presentan dos mecanismos: el primero se refiere a la conservacién
del agua en la planta y el segundo se refiere a una eficiente absorcion de agua por las raices.
Con esto, las plantas evasoras mantienen un elevado potencial de agua ain cuando se

encuentren en condiciones de sequia.

a) Lonservacion ae agua.

Las plantas conservan el agua utilizando diferentes mecanismos, que permiten reducir la
liberacién de vapor de agua, esto se consigue a través de aumentar la resistencia estomatica y
cuticular, asi como disminuyendo la absorcién de radiacién y reduciendo el 4rea foliar (Levitt,
1972; Hale y Orcutt, 1987; Jones, 1992). Por ejemplo, algunas especies aumentan su
resistencia estomatica una vez que experimentan cierto déficit de humedad. Asi mismo, el
estrés hidrico causa engrosamiento de la cuticula en ciertas especies, lo cual aumenta la

resistencia cuticular,



La reduccidn en la absorcion de radiacién se onigina de varias maneras, una de ellas es cl
movimiento de las hojas (inclinacién y enrollamiento de las hojas), el cual disminuye la
superficie de exposicién a la radiacién, por ejemplo, el enrollamiento de las hojas puede
reducir la transpiracién hasta en un 70% y la superficic de exposicion a la radiacién hasta en
un 68% (Begg, 1980). El desarrollo de pubescencia también disminuye la absorcidn de
radiacién, ya que ésta aisla la superficie de la hoja. El desarrollo de compuestos o cualidades
reflejantes (tonos claros) en la superficie de la hoja, también disminuyen la absorcion de la
radiacion (Levitt, 1972; Hale y Orcutt, 1987).

La absorcién de la radiacion también puede ser disminuida por medio de la reduccion del
indice del area foliar y del area foliar, que se origina por una disminucién en el nimero de
hojas producidas, por la caida de éstas o por la reduccidn del tamafio de las hojas. (Levitt,
1972; Hale y Orcutt, 1987; Jones, 1992). Con relacion a esto tltimo, encontramos que muchas
especies de diferentes areas del planeta, utilizan como mecanismo de sobrevivencia la pérdida
de sus hojas en la época seca, a estas especies se les conoce comunmente como especies
caducifolias.

Por otro lado, las plantas con metabolismo de 4cido crasuldceo (CAM) muestran una gran
eficiencia en la evasién a la sequia, ya que éstas abren sus estomas durante la noche mientras
que en el dia los mantienen cerrados. Asi mismo, presentan una cuticula muy gruesa que

reduce la pérdida de agua por transpiracion cuticular.

b) Eficiencia en la absorcidén de agua.

En la naturaleza encontramos que diversas especies de plantas pueden sobrevivir de
manera adecuada en sitios con poca humedad, sin que muestren mecanismos que les permitan
evitar la pérdida de agua, estas especies muestran un sistema de absorcion de agua altamente
eficiente. Esta eficiencia se debe a las propiedades que presenta el sistema radicular, ya que las
plantas pueden desarrollar raices profundas que les permiten absorber mayor cantidad de agua

en el suelo que las plantas que desarrollan raices superficiales (Walter citado por Levitt, 1972;

Street y Opik, 1984; Fitter y Hay, 1987).



Las plantas que desarrollan sistemas radiculares altamente eficientes, son capaces de
mantener altos contenidos de agua, ya que pueden extracr grandes cantidades de agua del
suelo. Esto induce que mantengan sus estomas abiertos durante mds tiempo a través del dia,
que las plantas que conservan el agua (Levitt, 1972).

Sin embargo, algunas de estas especies presentan dos comportamientos diferentes
dependiendo de la disponibilidad de humedad, ya que cuando existe suficiente agua en el
suelo éstas plantas liberan grandes cantidades de vapor de agua como si fueran especies
mesofilas, pero cuando la disponibilidad de agua es deficiente estas plantas actiian como
aquellas especies que evaden la sequia, ya que pueden desarrollar cuticulas gruesas o cerrar
sus estomas. De esta forma podemos mencionar de manera general, que lo anterior nos indica
que en el reino vegetal es dificil establecer un limite entre especies conservadoras de agua y
especies altamente eficientes en la absorcién de agua, ya que las especies se comportan de tina

u otra forma dependiendo de las condiciones ambientales (Levitt, 1972).
3.1.2.2. Tolerancia a la sequia.

Las plantas también utilizan distintos mecanismos que les permiten tolerar la sequia,
estos mecanismos son diferentes a los que se presentan en Ja evasidn a la sequia. La tolerancia
a la sequia consiste en mantener elevados potenciales de turgencia a pesar de presentar bajos
potenciales hidricos. Esto se logra debido a que las células acumulan suficientes solutos, que

ies peLiten producir puteniciales USIIOUCYS 11ds Dajus yue 10 dei medio circundame.
a) Mantenimiento de la turgencia.

La conservacién de la turgencia se logra incrementando la concentracién de solutos en la
célula, lo cual disminuye el potencial osmotico, en respuesta al estrés de agua que
expetimentan las hojas, raices y drganos reproductivos de las especies. A este proceso
generalmente se le conoce como osmotregulacién o ajuste osmético (Levitt, 1972; Jones,

1992).



La turgencia de la célula se mantiene cuando la disminucién del potencial osmético es
igual al decremento del potencial hidrico de su entomo. Este ajuste osmético se realiza tanto
por iones inorgdnicos {principalmente K* y C1} como por solutos organicos. El incremento en
la concentracion de solutos dentro de la célula es principalmente un proceso activo (utilizacion
de energia metabélica), pero también es un proceso pasive, ya que al disminuir el contenido de

agua en la célula aumenta fa concentracion de solutos (Jones, 1992).
b) Otros mecanismos.

Cutler ef al. (1977) mencionan que la turgencia de la célula puede mantenerse si las
células disminuyen de tamafio, lo cual depende de la elasticidad de sus paredes celulares. Por
otro lado, las especies tolerantes a la sequia presentan ciertos compuestos come azilcares,
alcoholes (sorbitol y manitol), aminoicidos (especialmente prolina) y antioxidantes, gue
protegen a las células de los dafios producidos por la sequia, por ejemplo, los compuestos
mencionados protegen a las proteinas del dafio generado por la escasez de agua (Levitt, 1972;

Jones, 1992).
3.2. PROPIEDADES DEL AGUA.

El agua es el compuesto simple mis abundante de la biosfera, siendo uno de los
elementos mas importantes para el desarrollo de la vida. En el caso particular de las plantas
encontramos que interviene en diferentes procesos que son necesarios para la sobrevivencia de
estos organismos como son: fa fotosintesis, la transpiracion y el transporte de solutos.

Este compuesto adquiere tal importancia debido a que presenta propiedades fisico-
quimicas singulares (Penman, 1972; Bidwell, 1993; Salisbury y Ross, 1994). Las propiedades
del agua se deben principalmente a la formacién de puentes de hidrogeno (enlaces de

hidrégeno) entre sus moléculas, que originan que estas moléculas presenten determinada

atraccién quimica entre elias.



Dentro de las propiedades particulares del agua que favorecen el desarrollo de la vida,
encontramos que actia como un excelente solvente, esta propiedad le permite ser un buen
medio para miltiples reacciones bioquimicas que presentan los organismos en su
metabolismo. Esta propiedad se debe a que el agua presenta una de las constantes dieléctricas
mas elevadas que se conocen en la naturaleza, siendo este parametro una medida de la
capacidad de neutralizar la atraccién entre cargas eléctricas (Bidwell, 1993; Salisbury y Ross,
1994).

Otra caracteristica es su elevado calor especifico, ésto le permite absorber o perder
grandes cantidades de energia sin que se produzca un gran aumento o descenso de la
temperatura. Esto explica porqué las plantas tienen alta estabilidad en su temperatura atin
cuando ganen o pierdan energia calorifica (Penman, 1972).

Una propiedad mas es su elevado calor latente de vaporizacién (es la cantidad de energia
que se requiere para que el agua pase del estado liquido al gaseoso que son 590 cal g, el cual
s importante para las plantas, ya que las hojas se enfrian cuando pierden agua por medio de la
transpiracion (Penman, 1972; Salisbury y Ross, 1994).

(tra caracteristica sobresaliente del agua es su elevada tension (es la capacidad de resistir
al estirarniento sin romperse), ésta se debe a la cohesion de sus moléculas, lo cual explica
porque alcanza las copas de los drboles sin romperse la columna de agua en el xilema, atn

cuando las copas de los drboles sean bastante elevadas (Salisbury y Ross, 1994).
3.5, CONTINUO SUELO-PLANTA-ATMOSFERA.,
a) Suelo-raiz.

En las plantas terrestres la absorcidn de agua se realiza por medio de las raices. La mayor
parte del agua se absorbe por los pelos radiculares y en menor grado por otras partes de la raiz.
La absorcion del agua se realiza por efecto de un gradiente en la concentracién de agua entre
el contenido de agua que existe en el suelo y el que se encuentra en las células de la raiz

(pelos radiculares). Mientras que la concentracion de agua que exista en el citoplasma de las
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células sea mas reducida que la que existe en el suelo entonces se presentara un flujo de
entrada hacia las células. Este mecanismo de absorcion se realiza por osmosis, por lo que el
agua se¢ absorbe pasivamente, es decir, sin gasto de energia metabélica (Devlin, 1982; Davies,
1986).

Sin embargo, algunos investigadores piensan que existe absorcién activa, utilizando
energia metabdlica para absorber el agua, Esta absorcién puede ser de dos formas: 1)
acumulando sales (solutos) dentro de las células o 2) a través de mecanismos no osmoticos
{bombeo del agua por medio de un gasto de energia). Sin embargo, no se ha mostrado ninguna

evidencia con respecto a este ultimo proceso (Bidwell, 1993).
b) Raiz-xilema.

El movimiento de! agua hacia las hojas se realiza en el xilema. En este existen diferentes
tipos de células (traqueidas, fibras xilemdticas y parénquima xilemético) cuya morfologia
especial favorece el ascenso del agua. El modelo mas aceptado en el transporte del agua es el
de cohesion. Este modelo de manera general establece que la fuerza impulsora del agua es el
gradiente en los potenciales hidricos desde el suelo hasta la atmdsfera y a través de la planta.
El agua se desplaza desde el suelo hacia la epidenmis, corteza y endodermis de la raiz, hacia
los tejidos vasculares del xilema, de donde sube hasta las hojas y, por Gltimo pasa por los
estomas a la atmosfera por transpiracién. La columna de agua desde la raiz hasta el dosel es
continua, ya que el agua se encuentra bajo tensién, debido a la cohesion de las moléculas de
agua (Bidwell, 1993; Devlin, 1982; Street y Opik, 1984; Salisbury y Ross, 1994).

Este modelo fue formulado por Dixon y Joly que junto con otras investigaciones
similares dieron origen a la teoria de la cohesién (Dixon en 1914 citado por Zimmermann y
Brown, 1980) que fue ampliamente aceptada por muchos fisidlogos, pero hubo algunos
investigadores que dudaron del medelo por dos razones, la primera de ellas es porque nunca se
ha demostrado directamente la existencia de la presion negativa en los vasos. La segunda
porque es dificil entender como el flujo de agua se mantiene en forma continua durante mucho

tiempo sin suffir cavitacidn (rompimiento de la columna de agua) o embolismo en la planta,
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Sin embargo, diversas investigaciones aportaron evidencias en favor del modelo de cohesion,
por ejemplo, Briggs en 1950 citado por Zimmermann ef al., (1994} realiz6 un experimento en
donde demostrd que la columna de agua se mantenia de forma continta hasta los -27 MPa, y
cuando las presiones eran mayores a este valor se rompia la columna de agua (cavitacion).
Dicho valor es suficiente para mantener unida la columna de agua hasta por varias decenas de
metros. Ademas, el uso de técnicas indirectas para medir el potencial hidrico de las plantas
también mostrd presiones muy bajas, lo cual, apoyaba lo descrito por Briggs. Sin embargo, ¢n
los tltimos afios con el uso de técnicas mis modemnas que miden directamente €l potencial
hidrico de las plantas (microcapilares) se ha encontrado que las presiones no son tan grandes
como anteriormente se creia (Zimmermann et al., 1994). Ante esta situacién Zimmemmann ef
al. (1994) mencionan que el ascenso del agua al dosel se Heva a cabo no tan sélo por el
proceso de cohesion sino también por otros procesos.

Ante esta nueva vision, se establece que son tres los procesos que favorecen el ascenso de
la savia. El primero de ellos es ‘el de cohesion, y como se menciond anteriormente la fuerza
impulsora en este proceso es el gradiente en los potenciales hidricos desde ¢l suelo hasta la
atmosfera, a través de la planta. Siendo el potencial hidrico del aire el que proporciona la
fuerza motora que d4 el movimiento de ascenso del agua, ya que el gradiente del potencial
hidrico entre el suelo y la atmésfera es muy grande. Cuando el aire no ésta saturado tiene una
gran capacidad para absorber vapor de agua, por ejemplo, al 100% de humedad relativa (HR)
a cualquier temperatura, el potencial hidrico det aire es igual a cero; pero a 20 °C el potencial
hidrico del aire con Y8% de HK QISMINUYe (S NACE MAs Negauvo) hasta -2.72 ifa (u
suficiente para elevar una columna de agua hasta 277 metros); a 50% de HR, el potencial
hidrico es igual a -93.5 MPa y a 10% de HR el potencial hidrico es igual a -311 MPa. Como
el agua del suelo que se encuentra disponible para las plantas rara vez tiene un potencial
hidrico menor a -1.5 MPa, no se necesita que el aire esté muy seco para que se establezea un
pronunciado gradiente de potencial hidrico desde el suelo, a través de la planta hasta la
atmésfera (Street y Opik, 1984; Salisbury y Ross, 1994).

El segundo de estos procesos es el osmdtico que establece que el transporte del agua se

realiza por medio de las diferencias en las presiones osméticas del xilema y por la osmosis en
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las células vivas. Generalmente se asume que la presidn osmética de la savia del xilema es
muy pequefia del orden de 0.05 MPa, sin embargo, se han encontrado valores de 0.5 MPa y en
ciertos periodos de tiempo hasta de | MPa (Gollan ef af., 1992; Canny, 1993). Asi mismo
Braun citado por Zimmermann et al. (1994), menciona que las células del parenquima liberan
ciertos compuestos de bajo peso molecular a los vasos. Estos compuestos ejercen cierta
presion osmotica que es la responsable de la absorcion de cierta cantidad de agua por las
raices. Ademas, en los ultimos afios se ha encontrado cierta evidencia en el sentido de que el
xilema presenta ciertas barreras que disminuyen el transperte de solutos; esto provoca la
formacidn de gradientes en la presién osmética del xilema, lo cual favorece el transporte de
agua (Canny, 1990).

Por otro lado, la osmosis de las células vivas también favorece el transporte del agua
hacia el dosel, por ejemplo, si una planta pudiera crecer, desde la germinacion hasta
convertirse en un arbol grande, sin perder agua por transpiracién, el agua aln podria entrar por
Gsmosis en las células en division y elongacidén de meristemos, tallos y células en expansion
de las hojas y este movimiento hacia el interior de las células vivas podria empujar columnas
de agua hacia arriba de la planta. Este Gltimo supuesto tiene una gran desventaja en la
explicacion del transporte de agua hacia el dosel ya que no incluye el flujo de agua que existe
en el xilema (tejidos muertos), Ante esta situacion este ltimo supuesto contribuye muy poco a
la explicacion del ascenso de agua hacia el dosel (Salisbury y Ross, 1994).

E! tercer proceso es la capilaridad, éste proceso durante mucho tiempo no ha sido
considerado capaz de provocar el ascenso del agua a alturas relativamente elevadas, pero en
los dltimos afios con el uso de nuevas técnicas se ha encontrado que las fuerzas de capilaridad
pueden elevar las columnas de agua hasta cierta altura dependiendo del didmetro de los vasos,
por ejemplo estudios fisicos con capilares de diferentes didmetros revelan que los capilares
pequefios (0.3 pm) mantienen la columna de agua hasta 100 m de alto, sin embargo los vasos
del xilema muestran didametros de 20 pm, en este didmetro las fuerzas capilares pueden
ascender el agua hasta 6 m, pero ¢l digmetro de los vasos (20 a 500 pm) y traqueadas (15 a 80
um) no es uniforme, por lo que su contribucién al ascenso del agua es variable (Zimmermann

et al., 1994),
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De manera general, estos tres procesos son los responsables del ascenso del agua al doset,
aunque todavia no se genera un modelo general que integre a los tres procesos y establezca el
aporte que cada uno tiene sobre el ascenso del agua. Esto probablemente se debe a que
anteriormente sélo se consideraba al modelo de cohesién como el unico proceso que podia

explicar et ascenso de la savia.
¢) Xilema-estomas,

Las plantas liberan vapor de agua a través de un proceso denominado transpiracion. Ei
agua primero es absorbida por las raices y después es transportada a lo largo del xilema hasta
las células de las hojas. En la epidermis de las hojas existe un gran nimero de poros
denominados estomas. Los poros estomaticos representan el sitio de conexién entre el interior
de la hoja (espacios intercelulares) y el ambiente externo. En estos poros principalmente se
lleva a cabo la liberacion de agua cuando estin abiertos. Para aclarar este modelo debemos
imaginamos una comriente de agua continia que pasa a partir del suelo hacia las raices, de ahi
al xilema y hasta las células del meséfilo, para salir al exterior por los poros estomaticos
(Bidwell, 1993; Devlin, 1982)

La liberacion del agua también se, realiza por la cuticula y por las lenticelas. La
transpiracién cuticular se denomina asi porque implica la difusion directa de vapor de agua a
través de la cuticula, una capa formada por cutina, que recubre la superficie de las hojas. Esta
capa Impiae con gran eficacia la elminacion Gl agua, y s wila, 1o awlondi S Q0 5568 B30 IS
planta seria practicamente imposible. En general, la capa de cutina es mas gruesa en las hojas
muy expuestas al sol y en las plantas de los hébitats secos en comparacién con las hojas de
sombra y las plantas de habitats humedaos (Devlin, 1982).

La transpiracién lenticular se lleva a cabo en las lenticelas, que son poros que se
encuentran en los tallos de las plantas. Tanto la transpiracion cuticular como la lenticelar son
insignificantes en comparacién con la transpiracion cstomatica.

La cantidad de agua transpirada por las plantas es bastante grande. En algunas plantas

herbaceas la velocidad de transpiracién es tan elevada que el volumen de agua contenido en la
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planta puede renovarse por completo en un sélo dia bajo condiciones favorables (Meyer citado
por Devlin, 1982). Por ejemplo, se ha estimado que una sola planta de maiz puede transpirar
245 litros de agua durante su crecimiento completo. De acuerdo, con este dato, una sola
hectarea de maiz transpiraria ¢l equivalente de 245 mm de agua durante su crecimiento
{Devlin, 1982).

3.4. ECONOMIA DEL AGUA.

La evolucion del aparato estomatico en las plantas fue uno de los procesos mdis
importantes que se realizaron para colonizar el ambiente terrestre, porque al desarrollarse los
estomas las plantas acudticas pudieron salir 2 un ambiente relativamente seco (terrestre). Los
estomas los encontramos tanto en las angiospermas como en las gimnospermas {Esau, 1970),
estando presentes aln en organismos considerados muy primitivos como son cicaddceas,
helechos, colas de caballo, hepaticas y musgos (Devlin, 1982).

Los estomas juegan un papel muy importante en la economia del agua, ya que a través de
ellos se Hleva a cabo principalmente la liberacion de vapor de agua, es decir, son el sitio donde
se regula la liberacion de vapor de agua. Cuando la disponibilidad de humedad en el suelo es
adecuada y los factores ambientales que afectan a los estomas no son limitantes, encontramos
que los estomas se mantienen abiertos, pero cuando la disponibilidad de humedad es limitada
y los factores ambientales siguen siendo adecuados, encontramos que los estomas se cierran,
evitando la liberacién de vapor de agua y con ello la desecacion de la planta. Por esto el
comportamiento estomatico juega un papel muy importante en las plantas ya que evita su
marchitamiento y permite su sobrevivencia atn en ambientes secos (Jones, 1992).

Los estomas se presentan principalmente en las hojas, pero pueden encontrarse en tallos,
frutos e inflorescencias {no mostrando ninguna funcién aparente en los Gltimos tres casos).
Generalmente, se encuentran ¢n el envés de las hojas, pero pueden presentarse tanto en el haz
como en el envés dependiendo de la especie. Las hojas que presentan estomas tanto en ¢l haz
como en el envés se denominan como anfiestomatosas; v las que presentan estomas sélo en el

envés s denominan como hipoestomatosas.
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La frecuencia de los estomas varia ampliamente dependiendo de la especie, atin dentro de
la misma especie existe una gran variabilidad, ya que cada ecotipo muestra diferencias (Jones,
1992). De acuerdo con la especie de que se trate ésta puede presentar desde unos cientos hasta
varios miles de estomas por cm® (desde 300 hasta cerca de 60,000) (Devlin, 1982; Jones;
1992). Su tamafio también varia ampliamente dependiendo de la especie y alin en la misma
especie. Ademds, tanto el tamaiio de los estomas como su frecuencia son afectados por las
condiciones ambientales donde se desarrolla la planta, asi como por la posicién de {a hoja

dentro del dosel.
a) Movimiento estomitico.

La apertura y cierre de los estomas depende de la presion de turgencia de las células
guardas y de las células epidérmicas adyacentes (denominadas células subsidiarias). Los
cambios de turgencia son producidos por variaciones en el potencial hidrico en estas céhulas
debido a la entrada v salida de agua en ellas. En otras palabras, la entrada y salida de agua en
las células guardas provoca que aumenten de volumen y sé turjan (apertura estomatica) o se
tormen flaccidas (cierre estomdtico). Para lograr el movimiento del agua debe existir un
intercambio de este compuesto entre las células guardas y las células epidérmicas adyacentes
{células subsidiarias). Un decremento en el potencial hidrico de las células guardas origina la
formacién de un gradiente de déficit de presion de difusién entre las células guardas y las
células subsidiarias. Con ello el agua penetrara a las células guardas aumentando su turgencia
{Devlin, 1982; Salisbury y Ross, 1994).

El movimiento de! agua en las células se lleva a cabo tanto por mecanismos hidropasivos
como por mecanismos hidroactivos. Los primeros son aquellos relacionados con el
movimiento del agua como respuesta a un gradiente en el potencial hidrico y los hidroactivos
son aquellos relacionados con el movimiento del agua como respuesta a que las células
utilizan energia de su propio metabolismo para obtener el agua, a través del aumento de

solutos en el interior de las células.
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El movimiento del agua hacia el interior de las células guardas se debe a que estas células
tienen un potencial osmético mas negativo, ya que presentan mayor concentracion de ciertos
solutos. Los solutos que se acumulan principalmente en estas células son iones potasio (K",
los cuales provienen de las células vecinas. En el haba (Vicia faba) por ejemplo, el contenido
de potasio aumenta de 0.3 a 2.4 pmol en cada célula guarda para que el estoma se abra
(MacRobbie, 1987). Actualmente se acepta que e} aumento en la concentracion de K* en las
células guardas se debe al bombeo de éste por medio de la energia que proporciona el ATP de
las células. Ademas, otros iones participan en la apertura de los estomas como es el caso de los
iones de cloro (CI'). Por otro lado, el cierre de los estomas se debe generalmente a un proceso
activo, el cual, no se debe especificamente a la salida de un i6n en particular (Jones, 1992;
Salisbury y Ross, 1994).

b) Mecanismos que afectan los cambios de turgencia de las células guardas.

Con relacion al potasio, MacAllum desde 1905 citado por Mansfield (1986) demostré
que con una simple prueba histoquimica se puede conocer el contenido de potasio en las
células guardas. Este investigador encontré que cuando los estomas estan abiertos, los niveles
de K* son altos y cuando estan cerrados los niveles de K* son bajos. Posteriores estudios han
corroborado que conforme el estoma se abre la concentracién de iones K' se incrementa en las
vacuolas de las células guardas, pero durante esta absorcién se produce la pérdida de iones H'
para mantener el equilibrio quimico (Raschke y Humble, 1973). Por otro lado, Lloyd citado
por Mansficld (1986) encontré que el contenido de almidén en los cloroplastos de las células
guardas, estd inversamente relacionado con la apertura estomdtica, es decir, el contenido de
almidén disminuye conforme el estoma se abre (en el dia) y aumenta conforme el estoma se
cierra (en la noche). El sugiere que la apertura estomética sucede cuando la luz estimula una
enzima, la cual hidroliza el almidén en azicar, originando la disminucién del potencial
osmético. Sin embargo, esto ltimo no parece suceder en todas las especies ya que Schnabl y

Ziegler (1977) encontraron que esto no se presenta en la cebolla (Allium cepa).
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3.5. FACTORES AMBIENTALES Y FISIOLOGICOS QUE AFECTAN EL
MOVIMIENTO ESTOMATICO.

La aperiura y cierme de los estomas depende tanto de condiciones ambientales (luz,
temperatura, humedad del aire, concentracién de biéxido de carbono y disponibilidad de agua
en el suelo), como de condiciones fisioldgicas de la planta {(control hormonal, estatus hidrico
de 1a hoja y senescencia de las hojas) (Jarvis citado por Collatz, 1991; Tumer, 19591; Jones,
1992; Salisbury y Ross, 1994).

3.5.1. Factores ambientales que afectan el comportamiento estematico.
a) Radiacidn fotosintéticamente activa.

De manera general los estomas responden exponencialmente o hiperbdlicamente a las
variaciones de radiacién fotosintéticamente activa, siendo este comportamiento reportado por
numerosos estudios (Jarvis, 1980; Whitchead et al., 1981; Aphalo y Sdnchez, 1986; Grantz y
Zeiger, 1986; Tumner, 1991; entre otros). La apertura méxima generalmente se alcanza con
irradiaciones de cerca de 200 Wm™? (flujo energético) 6 400 umol m™ s (densidad de flujo
fotosintético). Sin embargo, estos valores pueden variar dependiendo de la especie y de la
posicion de la hoja en ¢! dosel. Por ejemplo, las hojas que estin sombreadas presentan estomas
que responden sensiblemente a bajos MIVEIES AE IUZ CON IESPECIO @ 10S €SLOMAs que S¢
encuentran en hojas expuestas a pleno sol (Jones, 1992).

La respuesta de los estomas a la luz se debe a dos mecanismos, el primero esta
relacionado a la presencia de un fotoreceptor en el aparato estomatico, que le permiten
responder ante la presencia de luz; y el segundo se relaciona de una manera indirecta, ya que
la fotosintesis disminuye la concentracion de CO2 intercelular, lo cual, origina que el estoma
se abra para absorber CO; (Raschke, 1975; Mansfield, 1986; Jones, 1992).

Con relacién al efecto de las distintas longitudes de onda (en el rango de 400 a 700 pm}

sobre la apertura estomdtica, las investigaciones indican que los estomas son particularmente
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sensibles a la luz azul (Aphalo y Sanchez, 1986; Mansfield, 1986). Esta respuesta
probablemente involucra un flavonoide fotoreceptor. La respuesta de los estomas a la luz roja
es menos sensible que a la luz azul (Aphalo y Sanchez, 1986; Mansfield, 1986), mientras que
la respuesta a la luz verde es minima (Salisbury y Ross, 1994). Con relacién a las longitudes
de onda del infrarrojo y del ultravioleta, se ha encontrado que no tienen ningin efecto sobre
los estomas (Zelitch citado por Devlin, 1982).

b) Temperatura del aire.

Los primeros estudios relacionados con el efecto de la temperatura sobre la respuesta de
los estomas mostraron resultados contradictorios; mientras que algunos indicaban que la
temperatura favorecia la apertura estomatica, otros mostraron lo contrario. Esta discrepancia a
veces se debia a que en algunos de estos estudios no se controlé la humedad del aire y esto
generaba un efecto sobre los estomas, confundiendo el efecto de la temperatura con el de la
humedad. Investigaciones posteriores han demostrado que existe un rango de temperaturas
que favorecen la apertura estomatica. Ademds, se encontré que tanto las temperaturas bajas
{0°C) como las elevadas (45 °C) originan el cierre de los estomas (Jarvis, 1980; Devlin, 1982;
Whitehead er al., 1981; Fanjul y Barradas, 1985; Jones, 1992).

¢) Humedad del aire.

Al principio de la década de los setentas se mencionaba que los estomas eran insensibles
a fa humedad del aire, pero estudios posteriores demostraron que los estomas se cieran
conforme aumenta la diferencia de presién de vapor hoja-aire (Jarvis, 1980; Whitchead et al.,

1981; Fanjul y Barradas, 1985; Grantz y Zeiger, 1986; Grantz y Meinzer, 1990; Jones, 1992).

d) Pidxide de carbono,

Los estomas son sensibles a la concentracion de didxide de carbono que existe en los

espacios intercelulares (Raschke, 1975). En general, los estomas se abren cuando la
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concentracién de CO; intercelular disminuye, esta respuesta se presenta tanto en presencia de
luz como en la oscuridad. Al parecer debe existir una concentracién constante de CQ; en los
espacios intercelulares. Esta concentracion para especies C; es de 130 vpm y para especies Cy
es de 230 vpm (Mott, 1988; Wong citado por Jones, 1992).

En los tltimos afios se han realizado estudios relacionados con el efecto del incremento
de la concentracién atmosférica de CO, sobre la respuesta y densidad de los estomas. Estos
estudios en general mencionan que el incremento de la concentracion de CO; en el ambiente
provoca la reduccion de la densidad estomética (Woodward y Bazzaz, 1988; Woodward y
Kelly, 1995). As{ mismo, la conductividad estomatica (g) disminuye al aumentar la

concentracion de CO; (Pearson et al., 1995}
3.5.2. Factores fisiologicos.
a) Estatus hidrico.

Los estomas son sensibles al contenido de agua de la hoja, cerrandose cuando el potencial
hidrico de la hoja disminuye (Jarvis, 1980, Ludlow, 1980; Jones, 1992; Pitman, 1996). Existe
un valor critico que provoca el cierre de los estomas, este valor varia dependiendo de la
especie, variedad o condiciones de crecimiento (Jarvis, 1980; Ludlow, 1980} y pucde ser
modificado si a la planta se le produce un previo estrés. Esta respuesta es de gran valor ya que
nrotege a la planta durante la sequia. Sin cmbargé, durante los dltimos afios se menciona que
el contenido de agua en el suelo en algunas ocasiones tiene un mayor efecto en la
conductividad estomética que el contenido de agua de la hoja (Davies e al., 1990; Jones,
1992). De manera general, se ha encontrado que el estatus de agua juega un papel muy

importante en el comportamiento estomatico (Boyer, 1989).

b) Control hormonal.

A partir de la década de los setentas s¢ encontrd que existia cierto control hormonal sobre

los estomas. La hormona que los afecta es el 4cido absicico (ABA). Esta hormona actia como
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regulader del crecimiento pero también provoca el cierre de los estomas (Mansfield, 1986;
Davies ef al., 1990, Jones, 1992). Cuando las plantas son sometidas a un estrés hidrico se
produce tanto el cierre de los estomas como un aumento de la concentracion de ABA en las
células guardas, lo cual, sugiere que el cierre de los estomas es mediado por el ABA (Davies
et al., 1990). Otra evidencia que sustenta lo mencionado anteriormente es que se ha observado
que cuando se dejan secar las hojas de manera lenta entonces se incrementa la cantidad de
ABA antes de que se cierren los estomas.

En los inicios se pensaba que el ABA era sintetizado por los cloroplastos (Milborrow
citado por Mansfield, 1986), pero estudios posteriores (Hartung et a/l., 1981) mostraron que el
ABA se sintetizaba en el citoplasma y de ahi viajaba a los cloroplastos. En los 1ltimos afios
existe suficiente informacion que sustenta que las raices también producen cierta cantidad de
ABA que es transportado por el xilema a las hojas (Schulze, 1986, Davis ef al , 1990, Tardieu
et al., 1991). Asl mismo, Zhang y Davies (1990) encontraron una estrecha correlacién entre la
desecacion del suelo, el descenso de la conductividad estomatica y la presencia de ABA en la
savia del xilerna. Otro resultado de estos autores consiste en que el ABA que se encontraba en

la hoja no presentd una relacién muy estrecha con la conductividad estomatica.

c) Edad de la hoja.

Jones {1992) menciona que la conductividad estomaética de la hoja varia de acuerdo con
la edad. Las hojas jovenes y senescentes muestran menor conductividad estomatica que las
hojas maduras. Este autor encontré que en las hojas del frijol (Phaseolus vulgaris) la
conductividad estomética aumentd conforme transcurrieron los dias después de la emergencia
de las hojas hasta alcanzar un mdaximo, que fué en el décimo dia, posteriormente la
conductividad estomatica disminuyd hasta llegar a cero (aproximadamente a los 40 dias

después de la emergencia de las hojas).
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3.5.3. Otros factores.

Ademas de los factores ambientales mencionados existen otros que afectan la apertura y
cierre de los estomas, como es el caso de ciertos gases contaminantes como €l ozono, didxido
de azufre y 6xidos de nitrégeno (Mansfield citado por Jones, 1992). El ozono afecta a los
estomas de dos formas: la primera de ellas es cuando el ozono entra en contacto con la
cuticula y produce la muerte de las células epidérmicas, originando la destruccion de los
estomas, y la segunda ésta relacionada con el efecto que produce éste compuesto al entrar en
contacto con las células guardas, ya que disminuye su turgencia como producte de [a pérdida
de iones potasio. Esta disminucién en el turgor de las células provoca el cierre de los estomas
(Mansfield, 1973).

Los 6xidos de nitrdgeno son otros contaminantes que también afectan a los estomas.
Estos alteran la forma de las células guardas hasta provocar su colapso y con ello el cierre de
los estornas (Treshow y Anderson, 1989).

Por otro lado, el didxido de azufre provoca que los estomas se mantengan abiertos
durante més tiempo del normal, lo cual favorece una mayor liberacion de vapor de agua y con
ello se ongina la desecacion de la planta. El mecanismo que provoca que los estomas se
mantengan abiertos se debe a que el dioxido de azufre modifica el pH y aumenta la
concentracién de sulfatos y bisulfatos, los cuales interrumpen el flujo de los iones potasio,
calcio y cloro entre las células guardas. Pero este compuesto puede presentar otro efecto
difeISne al Auienion, ya Yue CUdIdy SE PISSCil Sl COLICCHLAGIOLES Blovats (INayores de 2

ppm) origina el cierre de los estomas (Treshow y Anderson, 1989).
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4. MATERIALES Y METODOS.
4.1. Deseripeion del drea de estudio.
a) Sitio de estudio.

La Reserva del Pedregal de San Angel se localiza en la Ciudad Universitaria al sur de la
Ciudad de México (Fig. 1) a una altitud de 2250 msnm. La extension de la Reserva es de
146.9 hectéreas, la cual estd dividida en cinco zonas, que estin delimitadas principalmente por
el circuito escolar universitario, los edificios de la Universidad vy por [a avenida de los
Insurgentes (Alvarez et al,, 1994; Rojo, 1994). Las delegaciones circunvecinas que colindan
con Ciudad Universitaria son: al norte con Alvaro Obregon, al noreste con Coyoacan, al
noroeste con Contreras y al sureste con Tialpan. Geograficamente se localiza en las
coordenadas 19° 19° N y 99° 11" W (Detenal, 1978). La topografia del terreno es muy
accidentada, producto del enfriamiento de la lava que fué arrojada por el volcan Xitle y conos

adyacentes hace aproximadamente 2500 afios (Enciso de la Vega, 1994).
b) Clima.

El clima en esta drea seg(in el sistema de clasificacion de Képpen modificado por Garcia
es templado con régimen de lluvias en verano Ch{w;)(w). La temperatura media anual es de
15.1 °C, los meses mas calidos son abril y mayo con temperaturas méximas promedio de 29.5
¥ 29.3 °C, respectivamente. La temperatura minima promedio en los meses de diciembre,
enero v febrero fueron de -0.3, -1.1 y -0.4 °C respectivamente, siendo los meses mas frios
(Sénchez, 1994). La precipitacidn media anual es de 803 mm. El 93% de la precipitacién
anual se presenta en el periodo de mayo a octubre y el 7% restante se presenta en los meses de

noviembre a abril (Sanchez, op. cit.).



23

GOLFO DE
MEXICO

OCEANO
PACIFICO

ZONA DE EDIFICOS
DE LA UNIVERSIDAD

@ Sitos de estudio,

Figura 1. Localizacién de! 4rea de estudio. Reserva det P_'edregal de $an Angel.
México, D. F. Ubicacién de la Universidad (a) y los sitios de estudio (b}.
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¢) Geologia.

Las lavas de la Reserva del Pedregal de San Angel fueron arrojadas por el volcan Xitle y
conos adyacentes hace aproximadamente 2500 afios (Enciso de la Vega, 1994).
Petrograficamente las lavas de la Reserva pueden clasificarse como basalto de olivino con
microcristales, siendo la lava de color gris oscure. El manto en su superficie superior e inferior
presenta un gran nimero de pequeiias oquedades que son el resultado del desprendimiento de
los gases durante el enfriamiento de éstas. El espesor de las lavas de manera general varia
entre 50 cm y un poco mds de 10 m, aunque es dificil apreciarle en muchos lugares (Enciso
de la Vega, 1994). Cerca de los claros y en algunos bordes es delgado el espesor, pero en otros
sitios es mucho mas grueso. La superficie de la lava en la mayor parte de los casos esta

fuertemente rugosa debido probablemente a la fluidez que presenté durante su viaje.

d) Suelos.

La cantidad de suelo que se ha desarrollado en este sitio es escasa, el cual es de origen
principalmente edlico y orgdnico, pero otras fuentes de menor importancia son los productos
de descomposicién de la misma lava y acarreos de origen aluvial o humanos, su espesor
peneralmente es de unos cuantos centimetros. pero las distintas partes de la Reserva muestran
diferencias. El suelo se acumula fundamentalmente en toda clase de grietas, fisuras y
depresiones. Los suelos sobre la lava son arenoso-limosos, moderadamente acidos, poseen
altas concentraciones de potasio y calcio, y bajo contenido de nitrégeno y fosforo

aprovechable (Rzedowski, 1994).

¢) Vegetacidn.

La vegetacion caracteristica que se desarrolla en el sitio de estudio es un matorral xeréfilo

denominado por Rzedowski (1994) como asociacion de Senecio praecox, en referencia a la
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especie dominante del lugar (Senecio praecox). Esta comunidad se caracteriza por presentar
una gran riqueza floristica, y esta constituida por un matorral abierto de estructura muy
heterogénea. Los estratos presentes en esta zona son: arbustivo, herbiceo y rasante, no
habiendo estrato arbéreo verdadero. El espectro bioldgico de la comunidad se caracteriza por
la escasez acentuada de formas elevadas resistentes y por la abundancia de elementos
herbaceos segiin Rzedowski (1994), pero actualmente existen muchos arboles de Buddleia

cordata HBK, Schinus molle L. y Fucalyptus resenifera Smith (observacién personal}.
4.2, Material Vegetal.

Senecio praecox L. (Compositae). Se le conoce comiilnmente como “palo loco™ o “palo
bofo™. Es un arbusto de 1 a 4 m de alto, caducifolio, que pierde sus hojas en la temporada
seca; comnmente presenta varios tallos, los cuales son erectos y suculentos, quebradizos,
huecos y tabicados; presenta corteza de color gris claro y hojas en fasciculos y aglomeradas en
el extremo de las ramas, peciolos hasta de 17.5 cm de largo. Sus hojas son usualmente ovadas
de 2 a 18 cm de largo, de 2 a 10 cm de ancho; su floracion la presenta al final de la temporada
de sequia y sus flores son amanllas. Se desarrolla a una altitud de 2250 a 2850 msnm,
preferenternente sobrevive en matorrales xeréfilos de lugares rocosos basalticos. En la
replblica mexicana se distribuye en el Valle de México, Zacatecas, San Luis Potosi, Jalisco,
Puebla y Oaxaca (Rzedowski y Rzedowski,1985).

Buddieia cordata HBK (LOZANIZCEAE). SE i€ LONULE LUIMUUNELE Loy | Topusan . B>
un 4rbol dioico de 1 a 20 m de alto. Presenta hojas con peciolos de 1 a 7 cm de largo, el limbo
de las hojas es lanceolado, oblongo, ovado o eliptico, de 3.5 a 24 cm de largo por 1.5 2 10.5
cm de ancho, con 4pice agudo y la venacion muy prominente en el envés; el envés de las
hojas presenta pubescencia. La inflorescencia esta formada por grandes paniculas terminales
de 14 a 25 em de largo, las flores son blancas o amarillentas, campanuladas con numerosas
semillas aladas, de 1 a 5 mm de largo, por 0.2 a 0.4 mm de ancho. Se encuentra ampliamente
en el Valle de México a una altitud de 2250 a 3000 msmn. Estd presente en matorrales,

pastizales y bosques, pero preferentemente en la vegetacion secundaria y en lugares
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intensamente perturbados incluyendo zopas urbanas. Ademas del Valle de Meéxico se
distribuye de Chihuahua a Tamaulipas v Guatemala (Rzedowski y Rzedowski, 1985}.

Dodonaea viscosa L. Jacq. (Sapindaceae). Arbusto de 1 a 3 m de alto, perennifolio; hojas
sésiles o cortantemente pecioladas, ldminas simples, linear oblanceoladas u oblongo
lanceoladas, de 5 a 12 cm de largo. Con flores unisexuales amarillentas. Fruto capsular
membranoso o coridceo, alado. Se desarrolla a una altitud de 2300 a 2600 msnm. Se asocia a
las comunidades secundarias, etapas sucesionales de bosgues perturbados y tipos de
vegetacién mésofila, bordes de arroyos, barrancas y taludes, claros de bosque, lugares
expuestos, pastizales deteriorados, terrenos erosionados y matorrales. Se encuentra en
Hidalgo, Estado de México y en otras zonas tropicales y subtropicales del globo (Rzedowski y
Rzedowski, 1985).

4.3. Mediciones.,

En el 4rea de estudio se escogieron ires sitios que presentaran las tres especies con las
cuales se trabajé en esta investigacion (Fig. 1). Las mediciones se realizaron tanto en el
periodo seco como en el himedo del afio de 1996. Para determinar si las especies mostraban
estomas en ambos lados de 1a hoja (haz y envés), se realizaron impresiones de la epidermis de
la hoja, que posteriormente fueron observadas en el microscopio.

Para obtener las impresiones de la epidermis de las hojas, se utilizé bamniz de ufias, €l cual
se aplicaba en la superficie de las hojas y se dejaba secar, posteriormente con cuidado se
retiraba la pelicula resultante de la superficie de la hoja. En el caso de B. cordata como
presenta pubescencia fue necesario primero secar las hojas y posteriormente con una cinta
adhesiva se retird la pubescencia y después se aplicé el barniz, obteniendo la impresion de la
hoja s6lo en el haz. Estas impresiones posteriormente fueron observadas en un microscopio
6ptico (modelo BH2, Olympus) . Esta técnica ha sido utilizada por diferentes autores (Fanjul y
Barradas, 1985; Jones, 1992).

Las observaciones en el microscopio mostraron que B, cordata y S. praecox son especies

hipoestomatosas (solo presentan estomas en el envés de las hojas) mientras que D. viscosa es
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anfiestomatosa (presentan estomas en ambos lados de la hoja).

S praecox es una especie caducifolia que presenta hojas nuevas muy pequedias en la
época seca después de la floracién que posteriormente deja caer. Estas hojas también fueron
medidas durante este estudio.

La conductividad estomatica (g) se midid en los tres sitios sobre dos individuos por
especie. Las mediciones se realizaron en la superficie abaxial de las hojas ya que B. cordata y
S. praecox son especies hipoestomatosas, mientras que D). viscosa aunque es una especie
anfiestomatosa la conductividad estomadtica del haz es menor del 10% de la conductividad
estomatica del envés por lo que no fue considerada. Se consideraron ¢inco hojas maduras por
individuo, las cuales fueron elegidas al azar. La forma de elegirlas fue de la siguiente manera:
como la cantidad de hojas que presentan los individuos en muchas ocasiones €5 muy
numerosa, es dificil contarlas para asignarles una clave y posteriormente clegirlas al azar, para
solucionar ésto se decidié realizar el conteo del nimero de ramas que presentaban tos
individuos, para asignaries una clave y posteriormente con una tabla de niimeros al azar se
eligieron las ramas en donde se realizaron las mediciones. El conteo de ramas se realizé de
abajo (superficie del suelo) hacia arriba (dosel), en cada individuo. Posteriormente una vez que
se eligieron las ramas, en cada rama elegida se escogié una hoja madura que tuviera aspecto
sano para realizar la medicién.

Los individuos que se consideraron en las mediciones presentaban una altura aproximada
de 1.5 a 2.5 m, lo cual permiti6 su facil manejo en las mediciones. La distancia entre
INAIVIQUOS NO [UE TAYOT ae 1V m, ot condiciones Mmiciuciinaicas sitliales.

Las mediciones se efectuaron durante dos dias consecutivos, cada quince dias, éstas se
realizaron en el transcurso del dia, cada hora desde las 07:00 hasta las 18:00 hora local (hl),
con un porémetro de difusion de estado-estable (LI-1600, LI-COR Lad, Lincoln, Nebraska,
EUA). En la época hiimeda las mediciones se iniciaron en promedio a partir de las 10:00 hl, ya
que las hojas durante esta época presentaban rocio y se esperaba a que no tuvieran rocio. La
presencia de rocio en las hojas sobrestima la conductividad estomatica, por lo que no se deben

medir bajo ésta condicién (manual del porémetro de estado-estable, LI-1 600).
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El potencial hidrico de las hojas (¥;) se midié con una camara de presion (PMS,
Corvallis, Oregon, EUA), de acuerdo, con la metodologia descrita por Turner (1981). Como e!
agua que esta dentro de la planta esta en tension, al cortar una hoja (desde su peciolo) se
rompe la {ensién y la hoja succiona un poco de aire. Para conocer la tensién a la que se
encontraba y con ello el potencial de agua, se introduce la hoja dentro de una cimara de
presion, a la cual se le aplica lentamente la presidn de un gas (nitrégeno), lo que provoca que
regrese la savia por los vasos hacia donde se realizd el corte de la hoja (peciolo) hasta el
exterior de ¢ste. Una vez que sale la primera gota de agua por el xilema se considera que ese
es el potencial de agua de la hoja. Estas mediciones del *¥; se cfectuaron al mismo tiempo en
que se realizaron las mediciones con el porémetro, en dos hojas.

La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) fue medida con un sensor cuantico (LI-
190SB LI-COR, Lid., Lincoln, Nebraka, EUA), el cual estd unido al porémetro. La
temperatura del aire (Ta) y de la hoja (Th) fueron medidas con termopares, los cuales se
encuentran montados en el pordmetro. La humedad relativa (HR) fue medida con un sensor de
humedad (Vaisala, Helsinki, Finlandia), e! cual se encuentra en el pordmetro.

Para conocer el efecto de la humedad del aire sobre la conductividad estomatica se utitizd
como variable a la diferencia de presion de vapor hoja-aire (DPV). DPV sé calculo a partir de

la siguiente expresion (e. g. Fanjul y Barradas, 1985; Jones, 1992):
DPV = ey - ¢ M

donde ey, es la presion de vapor de saturacion a la temperatura de la hoja y ¢, s la presion de
vapor del aire y de donde ey se obtiene a partir de la siguiente ecuacion (e. g. Torres, 1983;

Barradas, 1994):

eq = (61 1 )]0( 73 TH 12733 +TH) (2)
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donde Ty es la temperatura de la hoja. Mientras que e, se obtiene a partir de ia siguiente

expresion (e. g. Barradas, 1994).
& = e, HR/ 100 3)

donde ey, s¢ obtiene a partir de la ecuacién (2), pero considerando la temperatura del aire y no

la de la hoja.
4.4, Andlisis de datos.
El analisis de los datos se realizé en diferentes etapas:

La primera etapa consistié en conocer las condiciones microclimdticas que se presentaron
en los individuos de las tres especies estudiadas. Para esto se utilizaron dos técnicas: 1) un
analisis grafico con el cual se observaron las tendencias diurnas de cada variable
microclimatica (RFA, Tay DPV) y 2) un andlisis de varianza, para conocer si las variables
microclimaticas fueron diferentes entre especies y épocas (seca y hiimeda).

Como ¥, es una variable fisiolégica que presenta un gran efecto sobre g, se realizd un
andlisis general de éste. Tal andlisis fue similar al que se realizé sobre las condiciones
microclimaticas.

Asi mismo, se realizé un analisis general Gel COMpPORATMIELING iU de i cotduntvidad
estomatica, a través de un anlisis grafico.

La segunda etapa del anlisis consisti¢ en conocer si existian diferencias significativas
entre la conductividad estomatica de las épocas (seca y himeda) y las especies. Para ésto se
realizaron diversos analisis de varianza entre épocas y especies.

La tercera etapa consistié en conocer el efecto que presenta cada variable estudiada
(RFA, Ta, DPV y ¥} sobre la conductividad estomdtica. Esto se realizd utilizando dos

técnicas:
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La primera técnica que se utilizo fue un Andlists por Funcion Envolvente. En esta técnica
se utilizaron diferentes funciones matematicas para encontrar el mejor ajuste de los datos. El
primer paso consistié en discriminar todos aquellos datos que son afectados por alguna otra
variable distinta a Ia que sc desea realizar el ajuste. La discriminacién de los datos se realizo
cligiendo los puntos que darian la probable funcién envolvente y ajustando estos datos por
medio de la técnica de minimos cuadrados, Esta técnica tiene dos supuestos: 1) que la funcion
envolvente representa la respuesta dptima de g a la variable seleccionada (e.g. RFA), y 2) que
los puntos que caen por debajo de la funcidn selecionada son el resultado de un cambio de las
otras variables (e.g Ta, DPV y ¥y (Jarvis, 1976; Fanjul y Barradas, 1985; Jones, 1992).
Aungue algunas veces este método es dificil de cuantificar estadisticamente porque los datos
que se escogen para definir la funcidn envolvente tienen cierto error, su principal ventaja es ta
de generar informacion de la respuesta estomdlica a cada uno de los factores
microambientales.

Existen algunas funciones muy atiles para el ajuste de los datos, que han sido utilizadas o
recomendadas por algunos investigadores (Neilson y Jarvis, 1975; Fanjul y Barradas, 1985;
Jones, 1992). La funcién que se utilizd para realizar el ajuste de los datos de la radiacién
fotosintéticamente activa con g fue la propuesta por Warrit er al., (1980} y utilizada por Fanjul

y Barradas (1985) y Jones (1992), esta expresion es la siguiente:
g = ARFA/(B+RFA) (4)

donde g es la conductividad estomatica, RFA es la radiacion fotosintéticamente activa, A
representa el valor asintético de g o la conductividad estomatica méxima (gmax) que se puede
presentar y B indica la sensibilidad de g a los cambios en RFA.

Para conocer el efecto de la temperatura del aire sobre g se utilizdé como funcién
matemtica un polinomio de segundo grado, con el cual se realizé el ajuste de los datos, de
acuerdo con Neilson y Jarvis (1975), Jarvis (1976), Fanjul y Barradas (1985), el polinomio

utilizado fue el siguiente:
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g = a+bTa+cTa’ 5)

donde a, b y ¢ son constantes y Ta es la temperatura del aire. El rango térmico y las
temperaturas extremas (Tamn ¥ Tamax) de operacién estomética se calcularon a partir de la
resolucion de una ecuacién de segundo grado usando la siguiente férmula: Tamin, Tams = (- b
+ (b2 - 4ac)™)2¢, donde a, b y ¢ son las constantes encontradas en la ecuacién 5. Para
determinar la temperatura 6ptima y gmax fue necesario calcular la primera y segunda derivada
de la ecuacion 5. La primera derivada de esta ecuacion es g(Ta) = b + 2c¢Ta =>Ta éptima =
~(b/2¢) y la segunda derivada es g(Ta)” = 2¢ de donde si ¢ < 0 el punto encontrado sera un
méximo, si ¢ > 0 el punto serd un minimo, y si ¢ = 0 entonces de trata de un punto de
inflexién. En este analisis ¢ fue menor que cero, lo que implica que se trata de un punto
maximo.

Para encontrar el efecto de DPV y del ¥, en g se utilizd la siguiente funcion la cual
representa una recta y fue propuesta por Jarvis (1980) y utilizada por Fanjul y Barradas

(1985).
g = a+bDPV 6 (¥) 6)

donde a es la ordenada al origen, que sugiere un valor extremo en el cual se alcanza la gmax ¥ b
es la pendiente © Ja Sensibiaad que Present g 4 ius ambivs de DY v dei "1

La segunda técnica que se utilizé para analizar los datos, consistio en realizar un analisis
de regresién multiple. Esta es una de las aproximaciones més usadas en el analisis del efecto
de diferentes factores en la conductividad estomatica y puede proporcionar resiimenes muy

utiles de una gran cantidad de datos Jones (1992).



El modelo de regresion miltiple es el stguiente:

g =a+bRFA+cDPV+dTa+e'¥, +...

donde a, b, ¢, d y e son los coeficientes de regresion.

32
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5. RESULTADOS Y DISCUSION.
5.1. Analisis microclimatico.

Las condiciones microcliméticas que se presentaron en los individuos de B. cordata, D.
viscasa y S. praecox durante la época seca fueron muy similares (Fig. 2), no encontrandose
diferencias significativas entre los sitios de crecimiento de las tres especies (Apéndice 1A, 2A
y 3A). Esta misma situacion se presenté durante la época himeda (Fig. 2, Apéndice 4A, SA Yy
6A), lo cual, nos indica que los individuos de las tres especies, tuvieron condiciones
microcliméticas muy semejantes, en cada época del afio.

El comportamiento de los elementos microclimiticos fue de la siguiente manera: en
relacion a RFA se encontrd que se incrementa conforme transcurre el dia hasta alcanzar un
maximo y posteriormente disminuye. Durante la época seca la maxima RFA se presentd a las
11:00 hi mientras que en la época himeda ésta se presentd a las 12:00 h 1 (Fig. 2). Tay DPV
mostraron [a misma tendencia que RFA, ya que éstas se incrementaron conforme transcurre el
dia hasta alcanzar un méximo y posteriormente disminuyeron. Con relacién a Ta y DPV
encontramos que estos elementos alcanzaron su méximo hacia las 12:00 hl extendiéndose
hasta las 16:00 h! en la época seca, mientras que en la época himeda el maximo se presenté a
las 14:00 hi y se extendi6 hasta las 16:00 hl (Fig. 2) encontrindose un retraso de dos horas
entre las dos épocas (Fig. 2). El comportamiento de éstos dos elementes es muy similar y se
debe posiblementie a que LFV €5 aleclada en paric por 1a.

Por otro lado, cuando se realizo la comparacion de las condiciones microcliméticas de la
época seca con las de la época himeda se encontrd de manera general que existieron
diferencias significativas entre las dos épocas (Apéndice 7A, 8A, 94, 104, 11A, 12A y 13A),
debido a que durante la época hiimeda la presencia de humedad {lluvia, rocio, nubes, etc.)
modifica las condiciones microclimaticas.

En B cordata RFA mostr6 diferencias significativas entre las dos épocas (Apéndice 9A),
siendo la época seca la que presenté mayor intensidad de RFA (X = 836 + 36.92), que la
época hiimeda (X =652 % 39.38) (F = 1 1.5¢_a15), P = 0.0008). Sin embargo, el rango de RFA
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entre las dos épocas fue similar 0 - 2030 pmol m™ 5™, lo que nos indica que la diferencia entre
las dos épocas se debe a la presencia de nubes en ciertas horas del dia, que impedian el paso de
los rayos solares o a la posicion de 1a hoja en el dosel. Con relacion a la temperatura del aire
también se encontrd que ésta fue diferente entre las dos épocas (Apéndice 7A) siendo la época
seca la que presentd mayor Ta (F = 6.06 (.15, P = 0.0142) que la época himeda (26.56 £
0.35, 25.53 % 0.23 respectivamente). Al igual que las otras dos variables encontramos que
DPV fue estadisticamente diferente (Apéndice 8A) entre las dos épocas, siendo mayor en la
época seca que en la himeda (F = 16.32 (4 a15), P = 0.0001).

Tanto D. viscosa como S. praecox mostraron resultados similares a B. cordata con
respecto al microclima, ya que RFA y DPV fueron diferentes entre ¢pocas (Apéndice 10A,
1A, 12A y 13A). Sin embargo, Ta fue muy similar entre las dos épocas en ambas especies

{Apéndice 14A y 15A) (Fig. 2).
5.2. Andlisis del potencial hidrico de la hoja.

El potencial hidrico de la hoja presenté un comportamiento diferente en cada especie. En
S. praecox ¥ fue muy constante a través del dia tanto en la época seca (hojas que aparecen
después de la floracién durante la época seca) como en la hameda (Fig. 3). En B. cordata ‘¥;
disminuyé conforme transcurre el dia, hasta alcanzar un valor minimo, entre las 11:00 y las
13:00 hl en la época seca, mientras que en la época humeda se registr6 a partir de las 12:00
hasta las 16:00 hi (Fig. 3). D. viscosa mostré una tendencia similar a la presentada por 5.
cordata, ya que P, disminuy6 conforme transcurre el dia hasta alcanzar un valor minimo, el
cual se presentd entre las 12:00 y las 14:00 hl en la época seca, en tanto, que en la época
himeda se registr¢ desde las 13:00 hasta las 15:00 hl (Fig. 3). Al comparar el potencizl hidrico
de la hoja entre las dos épocas se encontrd que éste mostré diferencias significativas
(Apéndice 16A, 17A y 18A), presentando valores més elevados durante la época humeda que
en la época seca en las tres especics, debido a que en la época hiimeda existe una mayor

disponibilidad de agua en el sustrato que puede ser absorbida por las raices de las plantas.
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Figura 3. Potencial hidrico de la hoja ecn —e— B. cordata. —8— D. viscosay —&— 8. praecox,

durante un dia de la época seca, 6 de mayo (2} y himeda, 26 de septiembre (b). Los punlos representan
la media de dos hojas medidas y las barras representan la desviacion estandar de la media
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Cuando se compard el potencial hidrico entre especies s¢ encontrd que D. viscosa fue la
especie que presentd los potenciales hidricos mas bajos, seguida de B. cordata y 8. praecox
tanto en la época seca como en la época humeda (Fig. 3), siendo esta diferencia significativa
(Apéndice 19A y 20A). Asi mismo, D. viscosa mostré un mayor rango del ‘¥, seguido por B.

cordatay S. praecox.
5.3. Anilisis general del comportamiento diurno de la conductividad estomitica.

El comportamiento estomético diurno de las especies estudiadas fue diferente entre las
dos épocas, observandose que durante la época seca la conductividad estomdtica se
incrementd durante las primeras horas del dia y posteriormente disminuyo. Las tres
especies presentaron su mayor conductividad estomatica a las 08:00 hi con un valor de
101.15+17 88, 41.56+3.35 y 44.86+5.83 mmol m? s para B cordata, D. viscosa y S.
praecox, respectivamente. Después de esta hora la conductividad estomatica disminuy6 en
las tres especies, B. cordata y D. viscosa presentaron g bajas a partir de las 12:00 hasta las
18:00 hl, mientras que S. praecox presenté g cercanas de cero y de cero a partir de las 12:00
hasta las 16:00 h! y posteriormente ésta se incrementé parcialmente. La disminucién de la
conductividad estomatica posiblemente se debe al incremento de la temperatura del aire y
de la diferencia de presion de vapor, que se presenté a partir de las 12:00 v se extendid
hasta las 16:00 hl (Fig. 2). Al final del dia los estomas también fueron afectados por la
disminucién de la radiacion fotosintéticamente activa.

En la época hiimeda encontramos que las tres especics presentaron su maxima g entre
las 10:00 y las 11:00 hl (145.08+14.68, 136.68+10.86 y 179.69+36.02 mmol m™ s para B.
cordata, D. viscosa y S. praecox, respectivamente) y posteriormente  disminuyd
moderadamente sin liegar a valores tan bajos como en la época seca, lo cual, nos indica que

la apertura estomdtica fue mayor durante esta época (Fig. 4).
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Al comparar entre especies encontramos que en la época seca B. cordata fue la especie
que presenté mayor g seguida por D. viscosa y S. praecox. La mayor g que presentd 5.
cordata posiblemente se debe a que tiene raices mas profundas que le permiten obtener
mayor cantidad de agua, ya que estas raices tienen acceso al agua que se encuentra en capas
mas profundas, En tanto, que las bajas conductividades estomdticas que presenté S. praecox
se deben al cierre de sus estomas durante el transcurso del dia. En la época hiimeda las {res

especies presentan similares conductividades estométicas a través del dia.
5.4. CONDUCTIVIDAD ESTOMATICA.

Para conocer si la conductividad estomatica (g) fue diferente entre la época seca y la
himeda se realizaron alguntos anilisis de varianza. De este analisis s¢ obtuvieron los siguiénles
resultados: en B. cordata se encontrd que hubo diferencias significativas entre las dos épocas
(Tabla 1), observandose que en a época himeda la conductividad estomatica fue mas alta X
= 147.65+6.26 mmol m? s) que en 1a época seca (X = 60.17£2.60 mmot m™* s, lo cual es
logico ya que en la época hiimeda existe mayor disponibilidad de agua en el sustrato, que es
absorbida por las raices de las plantas. Esto provoca que cl contenido de agua en la planta sea
elevado, lo cual favorece la turgencia de las células guardas y con ello se mantienen abiertos

los estomas.

Tabla 1. Analisis de varianza de g de la época seca y himeda en B. cordater, con un nivel de
signilicancia del U.U>%s G& Provaouidad,

Fuente de suma de el cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signific.
Ent. gru. 785979 1 785979.0 154.102 0.0000
Den, gru.. 2091154 410 5100.3

Total 2877133 411
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En D. viscosa al igual que en B. cordata cuando se compar6 g de la época seca con la
himeda se encontré que mostraron diferencias significativas (Tabla 2). La conductividad
promedio que se presenté en cada €época fue muy diferente ya que en la época hiimeda la
conductividad estomética promedio fue de 145.43+5.96 mmol m” s, mientras que en la

época seca fue de 24.79+0.92 mmol m? s™'.

Tabla 2. Andlisis de varianza de g de la época seca y himeda en D. viscosa, con un nivel de
significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razon-F nivel de
variacién cuadrados i medio signific,
Ent. gru. 1480430.8 1 1480430.8 386.5%9 0.0000
Den. gru. 1550894.8 405 3829.4

Total 3031325.6 406

En 8. praecox al igual que en los dos casos anteriores se encontrd que hubo diferencias
significativas entre la conductividad estomdtica de las dos épocas (Tabla 3), ya que g de la
época hiimeda (X = 142.78£5.67 mmol m™ 5"} fue mayor que la que se presentd en la época
seca (X = 14.07+1.29 mmol m -~ s °).

Los resultados nos muestran que la diferencia que se presenta en la conductividad
estomatica entre la época seca y himeda entre las tres especies es bastante normal, ya que en
la época himeda existe mayor disponibilidad de agua en ¢l sustrato que es absorbida por las
raices de las plantas. Esto provoca que el contenido de agua en las plantas sea elevado, o cual
favorece la turgencia de las células guardas manteniendo abiertos los estomas. Otras
investigaciones realizadas en zonas tropicales han presentado resultados similares a los
obtenidos en este estudio en especies como Gmelina arborea Roxb., Tectona grandis L. f. en

Nigeria, Africa (Grace et al., 1982) y Anacardium excelsum en Panama (Meinzer et al., 1993).
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Tabla 3. Analisis de varianza de g de la época seca y humeda en S, praecox, con un nivel de
significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de gl cuadradoe razén-F  nivel de
variacidén cuadrados medio signific.
Ent. gru. 1155966.2 1 1155966.2 256.680 0.0000
Den. gru. 1400597.5 311 4503.5

Total 2556563.7 312

Al realizar la comparacién de g entre especies en la época seca, encontramos que el
analisis nos muestra que hubo diferencias estadisticamente significativas (P < 0.05) entre g de
las tres especies (Tabla 4). De éstas, B. cordata fue la especie que presentd mayor g X =
60.17£2.60 mmol m™ s) seguida por D. viscosa { X = 24.79+0.92 mmol m™ s') y S. praecox
(X =14.07£1.29 mmol m?s™)

Tabla 4. Analisis de varianza de g en B. cordata, D. viscosa y S. praecox durante la época seca, con
un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma gl cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signific,
Ent. gru. 189464.5 2 94732.26 152.561 0.0000
Den, gru. 308610.9 497 620.94

Total 498075.4 499
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Posiblemente la mayor g en B. cordata se debe a dos razones, la primera de ellas se
refiere a que los individuos de B. cordata se desarrollan en micrositios donde se almacena
mayor cantidad de agua en el sustrato, y segundo a que B. cordata desarrolla raices mas
profundas, lo cual le permite tener mayor posibilidad de obtener agua en capas mas profundas
del sustrato.

Los valores bajos de g de S. praecox posiblemente se deben a que en esta época los
estomas de §. praecox se cierran al medio dia, lo cual provoca que la g disminuya o sea nula
en eslas horas.

Al comparar g de las tres especies en la época himeda se encon;r() que éstas no
mostraron ninguna diferencia significativa (Tabla 3). La conductividad estomatica promedio
de B. cordata fue de 147.65£6.25 mmol m™s”! mientras que en D. viscosa fue de 145.43£5.96
mmol m?s” y en S. praecox fue de 142.78+5.66 mmo! m? s, lo cual muestra que g fue muy
similar entre las especies. Esto nos indica que cuando la disponibilidad de humedad es alta, los

individuos de las tres especies mantuvieron abiertos sus estomas, favoreciendo la transpiracion

y con ello posiblemente el intercambio gaseoso.

Tabla 5. Analisis de varianza de g en B. cordata, D. viscosa y 3. praecox durante la época himeda,
con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma g L cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signific.
Ent. gru. 2519 2 1259.54 0.1867 0.8459
Den. gru. 4734036 629 1526.28

Total 4736555 631
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5.5. RESPUESTA DE LA CONDUCTIVIDAD ESTOMATICA A LOS FACTORES
AMBIENTALES Y FISIOLOGICOS.

5.5.1. Anailisis por funcién envolvente.
a) Radiacidn fotosintéticamente activa.

Al relacionar la radiacion fotosintéticamente activa con la conductividad estomdtica
encontramos que los datos muestran una gran dispersion, tanto en la época seca como en la
época hiimeda, en las tres especies estudiadas (Fig. 5). Tal dispersion se debe a que la
conductividad estomatica es afectada por diversas variables microambientales y fisiologicas al
mismo tiempo (Warrit ef al., 1980, Whitehead et al., 1981, Fanjul y Barradas, 1985 y Jones,
1992).

Sin embargo, al considerar solamente los valores maximos de g {envolvente) y realizar un
ajuste por minimos cuadrados de estos datos (de acuerdo con la ecuacidn 4 en materiales y
métodos), se encontrd que existe una relacion hiperbdlica entre g y RFA (Fig. 5). Al
considerar solamente los valores maximos de g al variar RFA suponemos que en esia
respuesta las demas variables (Ta, DPV, ¥, eic.) se encuentran en estado éptimo de operacién
estomatica. Esta respuesta de g a las variaciones de RFA ha sido descrita en numerosas
investigaciones que se han realizado tanto en zonas tropicales como en zonas templadas y
tndac han encantrado resultados similares (Jarvis, 1980; Warrit et al., 198(); Whitehead et o,
1981; Kaufmann, 1982a; Fanjul y Barradas 1985; Grantz y Zeiger, 1986; Grantz y Meinzer,
1990; Pitman, 1996).

La respuesta de g a RFA sc debe a dos procesos: el primero de ellos se refiere a que el
aparato estomatico presenta un fotoreceptor (flavonoide) que le permiten responder a la luz
(Sharkey y Raschke, 1981a y b, Shimazaki e/ al., 1986, Mansficld, 1986). Esto significa que el
flujo foténico de RFA que incide en las hojas estimula al fotoreceptor, el cual, favorece el
flujo de iones (K') hacia el interior de las células guardas, generando un gradiente de

concentracion de solutos entre el protoplasma de las células y su entorno, originando un flujo
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de agua hacia el interior de ellas. Esto aumenta su turgencia provocando la apertura de los
estomas (Sharkey y Raschke, 1981a y b; Shimazaki et al., 1986; Grantz y Zeiger, 1986;
Mansfield, 1986). El segundo mecanismo esta relacionado de una manera indirecta ya que la
fotosintesis disminuye la concentracién de diéxido de carbono (CO;) intercelular, lo cual
provoca que €l estoma se abra para obtener CO; durante el intercambio gaseoso (Raschke,
1975; Sharkey y Raschke, 1981a y b; Mansfield, 1986; Jones, 1992).

De acuerdo, con el ajuste realizado se encontré que la sensibilidad de g a RFA fue
diferente entre especies y épocas (B indica la sensibilidad en la tabla 6, de acuerdo, con la
ecuacién 4 en materiales y métodos). Las tres especies estudiadas mostraron una mayor
sensibilidad durante la época himeda que durante la época seca (Fig. 5, Tabla 6). B. cordara
mostré una sensibilidad cuatro veces menor en la época seca que en la época himeda (Fig. 5a
y b, Tabla 6). Mientras que D. viscosa present6 una sensibilidad siete veces menor durante la
época seca que en la época hitmeda (Fig. 5c y d, Tabla 6), Por dltimo S. praecox mostré una
sensibilidad nueve veces menor durante la época seca que en la himeda (Fig. 5e y f, Tabla 6).
Los resultados nos muestran que durante la época hiimeda se necesitan pequefias variaciones
en la densidad de flujo de RFA para que g responda, mientras que en la época seca se
necesitan variaciones mucho mayores para que ¢sta responda.

La gran sensibilidad que presentaron los individuos de las tres especies en la época
himeda puede deberse a que durante esta época las plantas presentan elevados potenciales
hidricos, ya que la disponibilidad de agua en esta época es mayor. Esto provoca que las células
guardas presenten una rapida turgencia favoreciendo la apertura estomatica.

Al comparar la sensibilidad de la conductividad estomética entre las especies estudiadas
se encontrd que durante la época seca D). viscosa y B. cordata mostraron similares
sensibilidades, mientras que S. praecox mostrdé menor sensibilidad a los cambios de RFA,
aunque si consideramos dos veces el valor de sus respectivos errores estandar, entonces las
tres especies muestran sensibilidades similares en esta época (Fig. 5, Tabla 6). En tanto, que en
la época himeda D. viscosa fue la especie que presenté la mayor sensibilidad (Fig. 5d)
seguida de S, praecox (Fig. 5f) y por Gltimo B. cordata (Fig. 5b). Al igual que en la época seca

si consideramos los errores estandar de la época himeda encontramos que la sensibilidad fue
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muy similar entre ellas (Tabla 6). De las tres especies estudiadas se encontrd que S, praecox
fue la especie que presentd la mayor variacion en la sensibilidad de una época a la otra (Fig. 5e
y f, Tabla 6).

Tabla 6. Parametros estimados de la ecuacidon de una hipérbola {ecuacién 4) que se utilizé para
realizar el ajuste de la envolvente de la conductividad estomatica en funcidn de RFA, a partir de los
datos obtenidos con el porémetro en B, cordata, D. viscosa y S. praecox, en la época seca y himeda
de 1996.

EPOCA SECA EPOCA HUMEDA
ESPECIE A B r? A B r?
(mmol m 'z} Gmol mla™) (mmol mtat) {umol m sy
B. cordata 177.4t21.2 272.312 90.2 0.79 332.9+24.3 65.4114.5 0.71
D. ViSCOS& 77.4% 8.1 270.5+ 61.1 0.87 323.B112.6 36.8% 5.7 0.84
5. praecox 85.8+13.0 509.41143.3  0.92 327.5£23.5 S6.3113.2 0.7

Asi mismo, estos ajustes nos muestran quc g responde significativamente en los primeros
400 umol m? s (flujo de radiacién fotosintéticamente activa), mientras que flujos mayores a
este valor muestran que g presenta una respuesta minima. Esta respuesta parece ser muy
comiln entre las diferentes especies de plantas ya que en diversas investigaciones se han
encontrado resultados muy similares, por ejemplo, Warrit ef al. (1980} encontraron que los
estomas de diversas variedades de manzana alcanzaron su gna hacia los 400 ymol m?s!ylo
mismo sucedié con otras especies como Gmelina arborea Rox., Tectona grandis L. f, en
Aftica (Whitehead e/ al., 1981; Grace et al., 1982), y Coccoloba liebmanii Lindau y Jacquinia
pungens A. Gray, en México (Fanjul y Barradas, 1985).

En relacién al valor méximo de g (A tepresenta gma €0 Tabla 6, de acuerdo, con Ia

ecuacién 4 en materjales y métodos) se encontrd que las tres especies mostraron mayor
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conductividad estomatica en la época hiimeda que en la época seca (Fig. 5, Tabla 6), lo cual, A
se explica en funcién de la disponibilidad de agua que existe en la época hiimeda.

Al comparar gma. cntre las tres especies, se encontré que durante la época seca B. cordala
presentd mayor gma. que S. praecox y D. viscosa, donde la diferencia de B. cordata con
respecto a las otras dos especies fue de 51.5 y 56.3% respectivamente (Tabla 6). Esta
diferencia puede deberse a que B. cordata desarrolla raices més profundas, lo cual le permite
absorber mayor cantidad de agua. En la época humeda las tres especies mostraron similar gmax
siendo ligeramente mayor en B. cordata que en las ofras dos especies 1.6 y 2.8%
respectivamente (Tabla 6). De las tres especies estudiadas, se encontré que S. praecox y D.
viscosa fucron las especies que presentaron ¢l mayor incremento de gma. de la época seca a la

hiimeda, mientras que B. cordata mostrd un incremento mas moderado (Tabla 6).

b) Temperatura del aire.

El efecto de Ta sobre g se describié a partir del ajuste que se realizé con la ecuacion 5 en
materiales y métodos. En este ajuste se encontrd que existe un rango de temperaturas que
favorecen la apertura estomatica (este rango se generé a partir del ajuste de los datos con la
ecuacion 5 de materjates y métados), asi mismo se observé que las temperaturas extremas o
cardinales (altas y bajas) producen el cierre de los estomas. El rango de temperaturas fue
diferente para cada especie y para cada época del afio. En B. cordata durante Ia época seca el
rango térmico de operacion estomatica TUE Q€ 31 “C Ul GIPSIaiuas Lativiiius 20y a0 g,
mientras que en la época htimeda el rango térmico fue de 18 °C entre los 15 a los 33 °C (Tabla
7), donde se muestra una diferencia de 13 °C entre los rangos de las dos épocas, siendo la
época himeda la que presenta el rango mds estrecho (Fig. 6ay b).

Asi mismo, en B. cordata durante la época seca se encontré que existe un rango de
temperaturas que favorecen la conductividad estomatica (rango de temperatura donde los
valores de Ia conductividad estomatica fueron altos), este rango se registré entre los 17 y los
31 °C (Fig. 6a), siendo la temperatura 6ptima de 24.1 °C (T: abla 7); en esta época el cierre de

los estomas se presento cuando la temperatura fue menor o igual a 9 °C y mayor o igual a 40
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°C. En la época de lluvias el rango de temperaturas que favorecieron la conductividad
estomatica fue diferente al de la época de secas, ya que éste estuvo entre los £9.5 y 29 °C (Fig.
6b), mientras que la temperatura éptima fue de 24.2 °C (Tabla 7), siendo muy similar a la que
se presentd en la época seca; el ciemre de los estomas en esta época se presentd cuando la
temperatura fue menor o igual a 15 °C y mayor o igual a 33 °C.

En D). viscosa el rango de temperaturas de operacion estomatica se presento entre los 13y
los 33 °C en la época seca y de los 16 a los 31° C en la época himeda, siendo el rango térmico
de 20 °C en la época seca y de 15 °C en la época himeda, lo cual muestra una diferencia de 5
°C entre las dos épocas (Tabla 7) (Fig. 6¢ y d).

Durante la época seca el rango de temperaturas que favorecen la conductividad
estornética estuvo entre los 17 y los 29 °C, mientras que la temperatura 6ptima fue de 23.1°C
(Tabla 7), en esta época los estomas se cerraron a Ta menores o iguales a 13 °C y mayores o
iguales a 33 °C. En la época himeda las temperaturas que favorecieron la conductividad
estomatica estuvieron entre los 20 y los 27.5 °C, y la temperatura éptima fue de 23.9 °C (Tabla
7), en esta época los estomas se cerraron a Ta menores o iguales 16 °C y mayores o iguales 31
°C.

En 8. praecox el rango de operacién estomatica fue de los 8 a los 32 °C en la época seca y
de los 16 a los 32 °C en la época hiimeda, siendo el rango de temperatutas de 24 °C en la época
seca y de 16 °C en la época hiumeda. lo cual nos muestra una diferencia de 8 °C entre las dos
épocas, siendo més amplio el de la época seca(Fig.6e y f) (Tabla 7).

En esta especie, en la época seca el rango de temperaturas que favorecieron g estuvo entre
los 15.5 y los 24 °C, mientras que la temperatura 6ptima fue de 20.1 °C (Tabla 7), el cierre de
los estomas en esta época se presenté por debajo o igual a los 8 °Cy por arriba o igual a los 32
°C. En la época himeda el rango de temperaturas que favorecieron g estuvo entre los 20 y los
28.5 °C, en tanto que la temperatura optima fue de 24.3 °C, habiendo una diferencia de 4 °C
entre la temperaturas &ptimas de las dos épocas, Los estomas en esta época se cerraron a los
16 y 32 °C para la temperatura mis baja y alta respectivamente (Tabla 7).

Igualmente Neilson y Jarvis (1975) encontraron en Picea sitchensis (Bong.) Carr, en

Escocia que la conductividad estomética presenta variaciones de acuerdo con la temperatura
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Figura 6. Relacién entre la conductividad estomatica (g) y la temperatura del aire (Ta) en 8. cordata (a y
b), D. viscosa (cy d) y S. praecox (e y ), durante la época seca (a, ¢ ¥ ¢) y himeda (b, d y f) de 1996
La curva representa la envolvente de la nube de puntos, dada por una funcion polinomial cuadratica,
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de cada estacion, ya que en verano (julio-agosto) las conductividades estomaticas méaximas se
presentaron entre los 5 y 10 °C, mientras que en otofio (octubre-noviembre) éstas se mostraron

entre los 0 y los 20 °C y en inviermno y primavera se presentaron entre los 0 y los 5 °C.

Tabla 7. Valores derivados de la resolucion de una ecuacion de segundo grade y de la primera y
segunda derivada de la ecuacién 5, que se utilizd para el ajuste de la envolvente de la conductividad
estomatica en funcion de la temperatura del aire, de los datos obtenidos con el porémetro en B.
cordata, D. viscosa y §. praecox durante la época seca y himeda.

EPOCA SECA

Tagia Tanax RT Taupt Teax

(°c) (°C) (°C) (°c) (mmol m™? &%)
ESPECIE
B. cordata 9.0 40,0 31,0 24.12 135,63
D. viscosa i3.0 23,0 20.0 23,12 57.44
5. praecox 8.0 32.0 24.0 20.06 39.00

EPOCA HUMETDA
Tagin Tagux RT Tagpe Janx_
{°C) (°c) (c) (~C) {mmoL m- s )
ESPECIE

B. cordata 15.0 33.0 18.0 24.18 311,94
D. wviscosa 16.0 31.0 15.0 23.90 323.82
5. praecox 16.0 32.0 16.0 24.34 309.64

RT = rango térmico, Tagp = Temperatura del aire dptima.
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Al comparar entre especies encontramos que durante la época seca, las tres especies
mostraron diferentes rangos de temperatura de operacion estomatica, siendo el rango de B.
cordata mas amplio que el de D viscosa y S. praecox (11 y 7 °C respectivamente),
particularmente en relacién con las temperaturas elevadas (Fig. 6, Tabla 7). Cuando se
compar6 el rango de D. viscosa con el §. praecox se encontrd que estos fueron diferentes,
siendo 4 °C mas amplio el rango de S. praecox que el de D. viscosa. Los resultados nos
muestran que S. praecox y B. cordata registraron valores de g mayores que cero en
temperaturas mas bajas; que D. viscosa (Fig. 6, Tabla 7), lo cual nos demuestra que los estomas
de 8. praecox y B. cordata responden a temperaturas més bajas que los estomas de D. viscosa.
Asi mismo, B. cordata presenté valores de g mayores que cero en temperaturas mas elevadas
que las otras dos especies (Fig. 6, Tabla 7).

La diferencia entre los rangos de las dos épocas puede deberse a que los individuos se
aclimatan (adecuan) a las condiciones existentes en cada época del afio, y como en la época
seca se presentaron temperaturas mas extremas que en la época himeda (Apéndice 21A), ésto
puede explicar la diferencia entre los rangos de operacién estomatica de cada época del afio.

Diversas investigaciones indican que los estomas se cierran cuando las temperaturas son
extremas (altas y bajas), y ésto se debe a diferentes procesos. Los estomas se cierran a
temperaturas bajas probablemente porque estas temperaturas disminuyen la tasa de respiracién
de las células, lo cual, origina una disminucién de la energia que se utiliza para el transporte de
iones potasio al interior de las células guardas (Neilson y Jarvis, 1975). Por otro lado, el cierre
de los estomas a temperaluras elevadas puede (everse @ dos Mecanismos: ) una respuesia
indirecta al estrés hidrico, y 2) un aumento en la tasa respiratoria que puede provocar un

incremento en la concentracién de CO; intercelular (Salisbury y Ross, 1994).
¢) Diferencia de presion de vaper hoja-aire.
Cuando se relacioné la diferencia de presion de vapor hoja-aire con g encentramos que se

establece una relacién negativa, ya que al aumentar DPV, g disminuye. Este comportamiento

se presenta en las tres especies estudiadas tanto en la época seca como en fa himeda (Fig. 7).
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La respuesta de g a DPV ha sido reportada en numerosas investigaciones con multiples
especies tanto silvestres como cultivadas y todas han mostrado el efecto negativo de DPV
sobre g (Warrit, ef al.,, 1980; Kaufmann, 1982a; Fanjul y Barradas, 1985; Grantz y Zeiger
1986; Guehl y Aussenac, 1987; Grantz y Meinzer, 1990).

La respuesta estomatica en relacidén con DPV es muy generalizada entre las especies y
tiene una gran importancia fisiologica, ya que cuando aumenta DPV se produce un incremento
en la tasa de transpiracion, por lo que los cstomas se cierran al aumentar DPV para evitar la
pérdida de agua (Guchl y Aussenac, 1987).

El ajuste de la envolvente de los datos nos muestra que los estomas fueron mas sensibles
en la época hiimeda que en la época seca, en las tres especies estudiadas (Fig. 7, Tabla 8), lo
cual, se observé al comparar los valores de las pendientes entre las dos épocas (b indica la
sensibilidad de g a DPV en la tabla 8, de acuerdo, con la ecuacion 6 en materiales y métodos).

El rango de DPV de operacién estomética varid en las dos épocas (rango que surge a
partir del ajuste de los datos, de acuerdo con la ecuacion 6 de materiales y métodos), siendo en
todos los casos mas estrecho en la época himeda que en la época seca. En B. cordata este
rango fue de 5.2 kPa cn la época hiimeda y de 6.9 kPa en la época seca. En D. viscosa y §.
praecox los rangos de operacion estomatica fueron de 5.3 y 4.8 kPa en la época secay 4.7 y
4.6 kPa en la época himeda, respectivamente.

Estos resultados nos muestran que en la época himeda el rango de operacion de la
conductividad estomdtica de las tres especies se situé en rangos de DPV més estrechos que en
la época seca. Esto puede deberse a que DPV que se presentd en los sitios donde se realizaron
las mediciones fue diferente entre las dos épocas, lo cual fue corroborado con un andlisis de
varianza (Apéndice 8A, 10A y 12A).

Al comparar entre especies encontramos que el rango de DPV en el cual se presenta la
conductividad estomatica en la época seca fue mayor en B. cordata seguido por el de D.

viscosa y S. praecox. En tanto, que en la época hameda el rango fue muy similar entre las tres

especies (Fig. 7).



g (mmol m?s™)

Figura 7. Relacion entre la conductivida
(DPV) en B. cordata {(a y b), D. viscosa
himeda (b, d y ) de 1996. La linca recta represen

400

300

200

100

400

W
o
(=]

]
o
o

100

400

300

Latalal
AVl

100

a)
I ‘;'{ "
L EL T Wb WA
. A P T S
A S,
oy, XA
1 l T | T I T I T | T
c)

53

funcion lineal.

DPV (kPa)

d estomitica (g) v la diferencia de presion de vapor hoja-aire
(c yd)yS. pragcox (e y f), durante la época seca (a,cy €) ¥
ta la envolvente de la nube de puntos, dada por una




54

Tabla 8. Pardmetros estimados de la ecuacién de la recta (ecuacién 6) que se utiliz para realizar el
ajuste de la envolvente de la conductividad estomatica en funcion de DPV, a partir de los datos
obtenidos con el porémetro en B. cordata, D. viscosay S. pragcox, durante la época seca y himeda.

EPOCA SECA EPQOCA HUMEDA
a b r? ) a b r?
ESPECIE
B. cordata 186.9%42.7 -26.8%0.7 0.98 508.2t 8.9 - 96.2£2.9 0.97
D. viscosa‘ 85.1+2.4 ~15.840.6 0.92 600.5£15.6 -127.7+4.9 0.93
§. praecox 79.232.0 -16.510.5 0.96 579.7 10.3 -123.6+3.1 0.97

La diferencia entre rangos puede deberse a que la respuesta a DPV depende de varios
factores tates como: las condiciones de crecimiento, la especie y particularmente al contenido

de agua de la planta,
d) Potencial hidrico de la hoja.

Al tratar de relacionar el 'W; con g se encontrd qUe no Iue POSIDIE A]USIAT IHEUNA U va
envolvente con un coeficiente de determinacién aceptable tanto en la época hiimeda como en
la seca, en las tres especies estudiadas, a excepcion de D. viscosa en la época seca, donde ¥,
tuvo un efecto positivo sobre g de la siguiente forma g = 25.15 (‘F) + 101.8 =077 (de
acuerdo, con la ecuacién 6 en materiales y métodos).

Asi mismo, las especies mostraron diferentes rangos de ¥y para cada €poca, siendo
siempre mas amplio en la época seca excepto en S, praecox (Fig. 8), lo cual es normal ya que
en la época humeda existe mayor disponibilidad de agua debido a que la precipitacién es

mayor durante esta época.
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Figura 8. Relacign entre la conductividad estomatica (g) y el potencial hidrico de la hoja (*¥) en B.
cordaia (a y b}, D. viscosa (c v d) ¥ S. praecox (¢ y ), durante la época seca (a, ¢ v ¢) v himeda (b, d
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Al comparar los rangos de ¥, de operacidn estomatica entre las tres especies,
encontramos que D. viscosa fue la especie que presentd los ‘¥; mas bajos seguida de B,
cordata y S, praecox tanto en la época seca como en la himeda (Fig. 8). Esta variabilidad
entre especies se debe a que cada una de ellas utiliza diferente mecanismo de sobrevivencia
para tolerar o evadir la sequia. D. viscosa es una especie que tolera la sequia, ya que presenta
potenciales hidricos muy bajos, lo cual, le permite sobrevivir bajo condiciones de baja
disponibilidad de humedad en el ambiente. B. cordara también presenta potenciales hidricos
bajos, lo cual, le permite tolerar la sequia pero en menor grado que D. viscosa, y por Gltimo S.
praecox € una especie evasora ya que presenta potenciales hidricos muy altos y deja caer sus
hojas en la época seca.

Las especies para evitar su desecacion y mantener potenciales hidricos altos generalmente
utilizan diferentes mecanismos de resistencia a la sequia. Dentro de los mecanismos que
utiliza cada especie podemos citar que S, praecox muestra los siguientes: 1) pérdida de sus
hojas durante la época seca, 2) almacena agua tanto en tallos (tallos suculentos) como en un
bulbo subterrineo, 3) enrolla sus hojas al medio dia en época de secas (estas hojas aparecen al
final de la época seca después de su floracién) cuando la temperatura del aire y la intensidad
de la radiacion son muy altas, 4) cierre estomético al medio dia durante la época seca y 3) el
tono de sus hojas es verde claro, lo que puede origina una mayor reflexién de radiacién debido
a su mayor albedo. Los mecanismos de B. cordata son: 1) posible desarrollo de raices
profundas, 2) presencia de pubescencia en las hojas, 3) cierre estomitico al medio dia, 4)
durante la época seca desarrolla hojas con tonos mas claros y 5) disminuye significativamente
su area foliar (datos sin publicar). D. viscosa muestra los siguientes mecanismos: 1) presenta
hojas inclinadas, 2) cierra sus estomas al medio dia durante la época seca y 3) posiblemente
posee ajuste osmotico.

Posiblemente ¥, no tuvo ningin efecto sobre g durante cada época debido a que la
variabilidad del ‘¥, fue muy pequefia en cada una de éstas, pero cuando se realizo un andlisis
anual se encontré que ‘P, presenté un efecto positivo sobre g (Tabla 9), ya que al aumentar ¥,

se incrementa g en las tres especies estudiadas (Fig. 9).
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Figura 9. Relacion entre la conductividad estomatica {g) y el potenciat hidrico de la hoja (¥, en B. cordata
(a), D. viscosa (b) y S. praecox (c), durante 1996. La linea recta representa la envolvente de la nube de

puntos, dada por una funcién lineal.
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Tabla 9. ParAmetros estimados a partir de la ecuacidén de una recta {(ecuacion 6 en materiales y
métodos), que se utilizd para realizar el ajuste de la envolvente de la conductividad estomadtica en
funcién del potencial hidrico de la hoja a partir de los datos obtenidos con el porometro en B. cordaia,
D. viscosay §. praecox, en el periodo de mediciones (época seca y hiimeda).

Parametro a b r
Especie
B. cordatea 485.1 % 11.5 217.2 t 8.1 0.98
D. viscosa 579.7 t 13.6 169.5 ¢ 6.1 0.96
5. praecox 500.0 t 14.1 250.0 + 13.6 0.96

5.5.2. Analisis de regresién miltiple.

a) Epoca seca.

Al relacionar la conductividad estomatica con las variables ambientales y fisiologicas
seca, las variables que tuvieron un efecto significativo sobre g fueron Ta, DPV y RFA (Tabla
10).

RFA y Ta presentaron una relacién positiva con respecto a g, mientras que DPV mostré
una relacién negativa. Esto nos indica que el aumento de Ta y de RFA favorecié la apertura
de los estomas, mientras que el aumento de DPV provoco el cierre de éstos. Por otro lado, ¥,
no presentd ningiin efecto sobre g. En general, los resultados obtenidos concuerdan con lo que
ha sido reportado por otros autores (Wartit ef af., 1980; Whitehead ef al., 1981; Fanjul y

Barradas, 1985; Grantz y Meinzer, 1990, entre otros), quienes mencionan que RFA favorece
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la apertura de los estomas y con ello g (Jarvis, 1980; Warit et al., 1980; Whitehead et al.,
1981; Kaufmann, 1982a; Fanjul y Barradas, 1985; Grantz y Meinzer 1990; Jones, 1992;
Barradas ef al., 1994), mientras que el incremento de DPV provoca el cierre de éstos, lo cual
disminuye g (Jarvis, 1980; Warrit ef al., 1980, Landsberg y Butler, 1980; Kaufmann, 1982a;
Fanjul y Barradas, 1985; Grantz y Meinzer, 1990; Jones, 1992).

Tabla 10. Efecto de las variables ambientales y fisioldgicas en la conductividad estomética de B.
cordata durante la época seca, de acuerdo con el andlisis de regresién miltiple, con un nive! de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante 53.225 18.420 2.889 0.0044
Ta 4.900 1.418 3.454 0.0007
DPvV -47.223 5.938 -7.952 0.0000
RFA 0.026 0.003 7.644 0.0000
Yy -2.311 4,512 -0.512 0.6091
& (AJU.) — ©.TE£863 &= - 13.30 w - 172

Con relaci6n a la temperatura del aire encontramos que existe cierta discrepancia en el
efecto que produce sobre g, ya que algunas investigaciones indican que Ta presenta un efecto
positivo sobre g (Schulze et al, 1974; Neilson y Jarvis, 1975), mientras que otras
investigaciones indican que no tiene ningin efecto sobre g (Kaufmann, 1976; Whitehead er
al., 1981). Esta discrepancia en el efecto de Ta sobre g puede deberse a que cada investigacién

ha utilizado diferentes especies, o que puede originar que cada especie responda de manera
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distinta. Asf mismo, el efecto de Ta se confundié mucho con ¢l efecto de DPV en las primeras
investigaciones que se realizaron, lo cual, aument¢ la incertidumbre de ésta situacion. Sin
embargo, en los Gltimos afios de manera general se acepta que existe un rango de temperaturas
que favorecen la conductivida estomatica, éste rango varia dependiendo de la especie y de la
época del afio (Whitehead ef al., 1981; Fanjul y Barradas, 1985; Jones, 1992; Barradas e/ al.,
1994). Ademas, se ha observado que las temperaturas extremas (altas y bajas) provocan el
cierre de los estomas (Neilson y Jarvis, 1975; Jarvis, 1980; Fanjul y Barradas, 1985; Jones,
1992; Salisbury y Ross, 1994).

Con relacién a ¥ la literatura cita que una reduccién del potencial hidrico de la hoja
provoca un decremento en la conductividad estormnatica (Jarvis, 1980; Ludlow, 1980; Hand et
al, 1982; Kaufmann, 1982b; Fanjul y Barradas, 1985; Hale y Orcutt, 1987; Jones, 1992).

En D. viscosa encontramos una respuesta muy semejante a la de B. cordata ya que las
variables que tuvieron un efecto significativo sobre g fueron Ta, RFA y DPV (Tabla 11). Ta
y RFA mostraron una relacién positiva con g, mientras que el DPV tuvo una relacion
negativa. El W, no tuvo ningun efecto significativo sobre g, lo cual puede deberse a que ‘¥, fue
muy constante durante esta época, s decir, aunque varia a través de! dia, esta variacién se
presenta en un rango muy estrecho, lo cual no afecta la apertura y cierre de los estomas.

S. praecox es una especie caducifolia que pierde sus hojas en la época seca, y que durante
esta época presenta su floracién y posterjormente desarrolla algunas hojas, las cuales fueron
medidas, de estas mediciones se realizé un analisis de regresion maltiple y se encontré que las
variables que tuvieron un cfecto significativo sobre g fueron DPV y ¥, presentando ambas
variables una relacién negativa con g. Esto significa que los estomas de S. praecox responden
a DPV y al potencial hidrico de la hoja, lo cual nos indica que al aumentar DPV y al disminuir
¥, se produce el cierre estomdtico. Como en esta época la disponibilidad de humedad en el
sustrato es muy baja o nula, las plantas presentan bajos potenciales hidricos, lo cual, provoca

el ¢ierre de sus estomas.
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Tabla 11. Efecto de las variables ambientales y fisiologicas en la conductividad estomatica de D.
viscosa durante la época seca, de acuerdo con el andlisis de regresion maltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante 14.676 11.027 1.330 0.1848
Ta 2.713 1.103 2.459 0.0148
DPV -24.119 4.518 -5.337 0.0000
RFA 0.009 0.001 8.635 0.0000
¥y -3.532 2.065 -1.710 0.0888
R (AJU.) = 0.7296 EE = 6.74 n = 195

Para S. praecox es muy importante mantener su estatus hidrico durante la época seca ya
que cierra sus estomas ante cualquier sefial externa (DPV) que demande la pérdida de agua.
Esto tiene una gran importancia fisioldgica para la planta, ya que le permite evitar su
docenanibn v ron alln Jo muarta B acte andlisic (Tahla 19} Fa y RFA nn mactramn ningpin
efecto significativo sobre g, y puede deberse a que en la época seca las hojas de S. praecox
cierran sus estomas y enrollan sus hojas al medio dia, cuando la radiacién fotosintéticamente
activa y la temperatura del aire presentan sus valores mas elevados, lo cual evita la captacién
de radiacién solar, el sobrecalentamiento y la pérdida de agua.

Como la conductividad estomatica de S. praecox, alcanzé su méximo en el rango de 0 -
400 umol m? s' de RFA se decidié eliminar todos los datos mayores a este valor, y
posteriormente se realizé un andlisis de regresién multiple sobre los datos restantes, de este

andlisis se encontré que nuevamente DPV y ‘¥, tuvieron un efecto negativo sobre g, pero
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también se encontré que RFA tuvo un efecto significativo, siendo este positivo (Apéndice

22A). En este andlisis nuevamente Ta no mostrd ningin efecto sobre g.

Tabla 12. Efecto de las variables ambientales y fisiolégicas en la conductividad estomitica de S
praecox durante la época seca, de acuerdo con el analisis de regresion miltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -34.586 18.122 -1.908 0.0595
Ta 1.679 0.999% 1.679 0.0965
DFV -14.476 3.832 -3.776 0.0003
RFA 0.001 0.001 0.670 0.5045
¥, -57.953 8.092 -7.161 0.0000
R? (AJU.) = 0.8181 EE = 5.83 n=95
b) Epoca himeda.

En la época de lluvias también se reatizaron andlisis de regresién muiltiple para conocer el
efecto de las variables microclimaticas y fisioldgicas sobre g. En B. cordata se encontrd que
las variables que tuvieron un efecto significativo sobre g fueron Ta, DPV y RFA, mientras
que ‘¥;no tuvo ningin efecto sobre g (Tabla 13). Las variables que tuvieron un efecto positivo
fueron Ta y RFA, mientras que DPV tuvo un efecto negativo. El 'y no tuvo ningun efecto
sobre g y posiblemente se debe a que éste fue muy constante durante esta época; ya que

aunque varié en el transcurso del dia, su rango de variacion fue muy pequefio lo cual no afectd

ag.
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En esta misma época D). viscosa mostrd resultados muy similares a los de B. cordata, ya
que Ta, RFA y DPV fueron las variables que presentaron un efecto significativo sobre g,
mientras que ¥; no tuvo ningun efecto (Tabla 14). Donde Ta y RFA mostraron un efecto

positivo sobre g, mientras que DPV present$ un efecto negativo sobre g.

Tabla 13. Efecto de las variables ambientales y fisioldgicas en la conductividad estomatica de B.
cordata durante 1a época himeda, de acuerdo con el anilisis de regresion miltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -25.056 45.819 -0.546 0.5851
Ta 22.117 2.989 7.397 0.0000
DPV ~153.777 13.261 -11.596 0.0000
RFA 0.035 0.008 3.924 0.0001
Y, -6.736 23.457 -0.287 0.7743
R? (AJU.) = 0.4921 EE = 66.94 n = 199

En S, praecox encontramos que las Unicas variables que tuvieron un efecto significativo
sobre g fueron Ta y DPV (Tabla 15), donde Ta tuvo un efecto positivo sobre g, mientras que
DPV present6é un efecto negativo. Esto implica que la temperatura del aire favorecio la

apertura de los estomas.
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Tabla 14. Efecto de las variables ambientales y fisiolgicas en la conductividad estomatica en D.
viscosa durante la época himeda, de acuerdo con el anilisis de regresion maltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -162.890 41.815 -3.895 0.0001
Ta 29.345 2.878 10.193 0.0000
DPV -169.563 10.911 -15.540 0.0000
RFA 0.035 0.008 4.365 0.0000
Y, -4, 668 18.916 -0.2486 0.8054
R (AJU.) = 0.5961 EE = 54.53 n = 192

Tabla 15. Efecto de las variables ambientales y fisiolégicas en la conductividad estomética de S
praecox durante la época himeda, de acuerdo con el anélisis de regresion miltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
indenendiente estandar significancia
Constante -171.398 43.180 -3.968 0.0001
Ta 32.467 2.648 12.258 0.0000
DPV -190.898 12.172 -15.682 0.0000
RFA 0.009 0.007 1.266 0.2071
¥, -9.776 32.175 -0.303 0.7616
R (AJU.) = 0.6272 EE = 50.48 n= 175
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El potencial hidrico de la hoja en esta época no tuvo ningin efecto sobre g. Esto se debe a
que fue muy constante durante el dia, probablemente a la gran disponibilidad de agua en el
sustrato y almacenamiento de grandes cantidades de agua en sus tallos, lo cual provoca que las
plantas mantengan altos potenciales de agua, manteniendo constante el potencial hidrico de la
hoja.

La RFA no tuvo ningin efecto sobre g, de acuerdo con el anilisis de regresién multiple
(tabla 15). Sin embargo, como g alcanzé su valor méximo en los primeros 400 pmol m?stde
RFA se decidi6é discriminar todos los datos mayores a este valor, y con los datos restantes se
realizé un anélisis de regresidn mualtiple (Apéndice 23A). Con este andlisis se encontraron
resultados muy similares al analisis donde se consideraron todos los datos (Tabla 15), donde
Ta y DPV mostraron un efecto significativo sobre g, mientras que RFA y ‘¥, no tuvieron

ningn efecto.
<) Anual.

Se juntaron los datos de ta época seca y himeda de cada especie, y se realizaron analisis
de regresion multiple, para conocer como las variables ambientales y fisiolégicas afectaron la
conductividad estomitica de manera anual. En B. cordara se encontrd que todas las variables
estudiadas tuvieron un efecto significativo sobre g (Tabla 16). Ta, RFA y ‘¥, presentaron un
efecto positivo sobre g, mientras que DPV tuvo un efecto negativo.

Este andlisis nos muestra que el aumento de Ta y RFA favorecieron la apertura de los
estomas, lo cual se habia encontrado tanto en la época seca como en la hiimeda. Pero también
se encontré que ¥ favorecio la apertura de los estomas, lo cual no se habia presentando en
ninguna de las dos épocas del afio por separado. Esto sugiere que el ‘s fue muy constante en
cada época, pero cuando se analiza considerando las dos épocas juntas encontramos que el ‘¥,
varia ampliamente, permitiendo una mayor g en la época himeda que en la seca, lo cual es

detectado por el analisis y ésto indica que ¥, tiene un efecto significative sobre g.
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Tabla 16. Efecto de las variables ambientales y fisiolégicas en la conductividad estomdtica de B.
cordata durante el afio de 1996, de acuerdo con el analisis de regresién mitltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -96.806 32.451 -2.983 0.0030
Ta 25.067 2.213 11.324 0.0000
DPV -144.576 9.457 -15.287 0.0000
RFA 0.021 0.006 3.393 0.0008
¥, 37.363 11.263 3.317 0.0010
R® (AJU.) = 0.4629 EE = 61.92 n = 369

En D. viscosa encontramos que las variables que tuvieron un efecto significativo sobre g
fraran Ta NPV v W Tahla 17} misatene que lo BEA no precent? ninglin afante DondaTa o
¥, tuvieron un efecto positivo sobre g mientras que DPV present6 un efecto contrario. Aunque
RFA no tuvo ningan efecto significativo sobre g al 95% de significancia, si to fue al 90% de
significancia.

En §. praecox encontramos gue las variables que tuvieren un efecto significativo sobre g
fueron Ta, DPV y ¥, (Tabla 18), donde Ta y ‘¥, tuvieron un efecto positivo, mientras que

DPYV tuvo un efecto negativo, en tanto que RFA no present6 ning(in efecto sobre g.
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Tabla 17. Efecto de las variables ambientales y fisiologicas en la conductividad estomética de D.
viscosa durante e! afio de 1996, de acuerdo con el anilisis de regresion miltiple, con un nivel de

significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -307.022 26.177 -11.728 0.0000
Ta 43.284 1.805 23.969 0.0000
DEV -193.660 7.699 -25,151 0.000¢C
RFA 0.009 0.005 1.824 0.0689
¥, 82.598 6,469 12.768 0.0000
R? (AJU.) = 0.6894 EE = 47.47 n = 387

Como g alcanzé su méximo valor a los 400 pmol m? s se decidié eliminar todos

aquellos datos mayores de este valor, y posteriormente con los datos restantes se realizé un

analisis de regresién multiple (P < 0.05) para conocer si RFA tenia un efecto sobre g, y con

este nuevo analisis se encontré que RFA

24A).

presentd un efecto significativo sobre g (Apéndice
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Tabla 18. Efecto de las variables ambientales y fisiclogicas en la conductividad estomatica de .
praecox durante el afio de 1996, de acuerdo con el andlisis de regresion miltiple, con un nivel de
significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valor-t nive! de
independiente estandar significancia
Constante -302.785 39.374 -7.680 0.0000
Ta 40.417 2.212 18.264 0.0000
DEV -200.932 9.207 -21.822 0.0000
RFA 0.009 0.006 1.432 0.1533
¥, 63.487 23.858 2.661 0.0083

R? (AJU.) = 0.6508 EE = 52.82 n = 270
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6. CONCLUSIONES. -

Los cambios en la radiacién fotosintéticamente activa afectaron la conductividad
estomitica de las especies vegetales Buddleia cordata HBK, Dodonaea viscosa L. Jacg. ¥

Senecio praecox L. de una forma hiperbdlica, tanto en la época seca como en la himeda.

La sensibilidad de la conductividad estomdtica a la radiacién fotosintéticamente activa

fue mayor durante la época hiimeda que en la seca en las tres especies estudiadas.

La conductividad estomitica de las especies fue afectada por la temperatura del aire en
una forma parabélica, donde se observaron dos situaciones: 1) el cierre de los estomas se
present6 en las temperaturas cardinales (altas y bajas), las cuales, fueron diferentes para cada
especie y €poca del afio, y 2) se observd una temperatura Gptima para la conductividad
estomitica, siendo muy similar en la época hiimeda en las tres especies y diferente en la época

seca.

La conductividad estomatica de las tres especies estudiadas disminuyé al aumentar la
diferencia de presion de vapor entre la hoja y el aire tanto en la época seca como en la

humeda.

El efecto del potencial hidrico de la hoja sobre la conductividad estomatica no se observé tanto
en la época seca como en la himeda. Pero cuando éste se considerd de manera anual se
observd que la conductividad estomatica decrecia conforme los valores del potencial hidrico
disminuian. Esto nos muestra que en sitios como la Reserva del Pedregal de San Angel, es
necesario realizar mediciones del potencial hidrico todo el afio para conocer su efecto sobre Ia

conductividad estomatica de las especies perennifolias,
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Con_relacion al potencial hidrico de la hoja encontramos que D). viscosa desarrolld
potenciales hidricos muy bajos, mientras que los de B. corelata fueron intermedios y los de S,
praecox fueren altos, lo cual, nos indica que D. viscosa es una especie que tolera la sequia,
mientras que B. cordata es una especie que medianamente la tolera y S. praecox es una

especie que la evade.

La conductividad estomatica fue mayor durante la época hiimeda que en la seca en las
tres especies estudiadas, lo cual se debe a que existe mayor dispenibilidad de humedad durante

la época de lluvias.
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7. RECOMENDACIONES.

Es necesario realizar mayor cantidad de mediciones tanto en mayor nimero de especies
como en mayor namero de individuos para formular modelos matemdticos que simulen y

pronostiquen la conductividad estomética del sistema bajo diferentes condiciones ambientales.

Como la conductividad estomética de los individuos es un factor muy importante en el
proceso de la evapotranspiracidn, es necesario realizar mediciones de la conductividad
estomatica de las especies dominantes de la regi6n junto con las demas variables y pardmetros
de la evapotranspiracién para conocer la evapotranspiracién del sistema para realizar

simulaciones y predicciones de ésta ante diferentes condiciones ambientales.

Es necesario generar mayor cantidad de datos en el campo en diferentes especies de
diversas comunidades vegetales del tropico templado para conocer si otras especies de sitios
mas secos o mas hiimedos tienen respuestas semejantes a las encontradas en este trabajo con

respecto a las diferentes variables microambientales y fisiologicas.
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Apéndice 1A. Anilisis de Varianza de la temperatura del aire que sc presentd en B. cordata, [, viscesay
§. praecox en la época seca, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de gl cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 41.272 2 20.635 0.936 0.3928
Den. gru. 11176.623 507 22.044

Total 11217.895 509

Apéndice 2A. Anlisis de Varianza de la diferencia de presion de vapor hoja-aire en B. cordata, D.
viscosa y § praecox en la época seca, con un nivel de significancia del 0.05 de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrade razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signil.
Ent. gru. 0.641 2 0.320 0.283 0.7540
Den. gru. 575.756 507 1.135

Total 576.398 509

Apéndice 3A. Analisis de Varianza de la radiacién fotosintéticamente activa en B. cordaia, .
viscosa v S. praecox en la época seca, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 6.449 2 322469.5 1.199 0.3023

Den. gru. 1.363 507 268892.0

Total 1.369 509



80

Apéndice 4A. Analisis de Varianza de la temperatura del aire que se presentd en B. cordata, D.
viscosay 5. praecox en la época himeda, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 18.819 2 9.409 0.899 0.4074
Den. gru. 6581.880 629 10.464

Total 6600.699 631

Apéndice SA. Anilisis de Varianza de la diferencia de presién de vapor hoja-aire en B. cordata. D.
viscosa y S praecox en la época himeda, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de e. L cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 0.876 2 0.438 $¢.883 0.4139
Den. gru. 312.003 629 0.496

Total 312.879 631

Apéndice 6A. Analisis de Varianza de la radiacion fotosintéticamente activa en 8. cordata D.
viscosa y §. praecox en la época himeda, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g. I cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 1.690 2 844979.1 2.684 0.0691

Den. gru. 1.951 620 314818.7

Total 1,968 622
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Apéndice 7A. Analisis de Varianza de la temperatura del aire entre la época seca y hameda en B.
cordata, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de gl cuadrado razdn-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 110.542 1 110.542 6.062 0.0142
Den. gru. 7567.944 415 18.236

Total 7678.487 416

Apéndice 8A. Analisis de Varianza de la diferencia de presion de vapor hoja-aire entre la época seca
y himeda en B. cordata, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrade razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 14.541 1 14.541 16.329 0.0001
Den. gru. 369.561 415 0.890

Total 384.103 416

Apéndice 9A. Analisis de Varianza de la radiacion fotosintéticamente activa entre la época seca y
himeda en B. cordata, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de e L cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 3.522 1 3522124.3 11.511 0.0008

Den. gru. 1.269 415 305981.5

Total 1.305 416
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Apéndice 10A. Analisis de Varianza de la diferencia de presion de vapor hoja-aire entre la época
seca y himeda en [, viscosa,con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de e L cuadrado razon-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 18.106 1 18.106 24,444 0.0000
Den. gru. 303.694 410 0.740

Total 321.800 411

Apéndice 11A. Analisis de Varianza de la radiacion fotosintéticamente activa entre la época seca
y hiimeda en D. viscosa, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrade razén-F nivel de
variacidn cuadrados medio signif,
Ent. gru. 5.392 1 5392493 20.749 0.0000
Den. gru. 1.065 410 258887

Total 1,119 411

Apéndice 12A. Analisis de Varianza de la diferencia de presién de vapor hoja-aire entre la época
seca y himeda en S. praecox, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 11.542 1 11.542 16.734 0.0001
Den. gru. 214.503 311 0.689

Total 226.045 312
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Apéndice 13A. Anilisis de Varianza de la radiacién fotosintéicamente activa entre la época seca
y hameda en §. praecox, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razon-F nivel de
variacion cuadrados medio sighif.
Ent. gru. 1538774 1 1538773 4.743 0.0302
Den. gru. 67979638 302 324435

Total 99518412 303

Apéndice 14A. Anilisis de Varianza de la temperatura del aire entre la época seca y himeda en [,
viscosa, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de gl cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 48.646 1 48.646 3.279 0.0709
Den. gru. 6082.659 410 14.835

Total 6131.306 411

Apéndice 15A, Analisis de Varianza de la temperatura del aire entre la época seca y himeda en §.
praecox, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razon-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 1.487 1 1.487 0.113 0.7410

Denr. gru. 4107.85%9¢% 311 13.208

Total 4109. 386 312
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Apéndice 16A. Analisis de Varianza def potencial hidrico de la hoja entre la época seca y himeda
en B. cordata, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrade razon-F nivel de
varacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 2.345 1 2.345 25.308 0.0000
Den. gru. 34.947 377 0.092

Total 37.293 378

Apéndice 17A. Anilisis de Varianza del potencial hidrico de la hoja entre la época seca y himeda
en D, viscosa, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 27.368 1 27.368 173.5086 0.0000
Den. gru. 61.517 390 0.157

Total 88.885 391

Apéndice 18A. Analisis de Varianza del potencial hidrico de la hoja entre la época seca y himeda
en §. praecox, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacién cuadrados medio signif.
Ent. gru. 0.126 1 0.126 5.917 0.0156

Den. gru. 5.939 271 0.021

Total 6.066 2718
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Apéndice F9A. Analisis de Varianza del potencial hidrico de la hoja en B cordata, D. viscosay .
praecox en la época seca, con un de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de g L cuadrado razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 145.300 2 72.650 510.72 0.0000
Den. gru. 65.718 462 0.142

Total 211.019 464

Apéndice 20A. Andlisis de Varianza del potencial hidrico de la hoja en 8. cordata, D. viscosay §.
pragcox en la época himeda, con un nivel de significancia del 0.05% de probabilidad.

Fuente de suma de e L cuadrado mzén-F nivel de
vanacién cuadrados medio sigmif.
Ent. gru. 72.578 2 36.289 642.20 0.0000
Den. gru. 32.322 572 0.056

Total 104.900 574

Apéndice 21A. Anilisis de Varianza del rango de la temperatura del aire que se presento en los
meses de la época seca y himeda de 1996. Los datos fueron proporcionados per la estacion
metereolégica de Ciudad Universitaria. UNAM, México. D. F,

Fuente de suma de g L cuadrade  razén-F nivel de
variacion cuadrados medio signif.
Ent. gru. 81.900 1 81.900 15.48 0.0043

Den. gru. 42.320 8 5.290

Total 124,221 9



Apéndice 22A. Efecto de las variables ambientaies y fisiologicas en la con
de §. praecox durante la época se
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ductividad estomatica

ca con datos menores de 400 umol m? s de acuerdo con un
analisis de regresion miltiple, con un nivel de significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente emor valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -34.792 21.303 ~-1.633 0.1150
Ta 2.216 1.311 1.6%0 0.1033
DPV -17.548 5.738 -3.057 0.0053
RFA 0.051 0.007 7.318 0.0000
¥, -38.844 11.545 -3.364 0.0025

EE. = 3.167 n=230

R? (AJU.} = 0.9431

Apéndice 23A. Efecto de las vanal
S. praecox durante la época hume
analisis de regresidon maltiple, con un nl

bles ambientales y fisiolégicas en la conductividad estomatica de
da con datos menores de 400 pmol m? 5!, de acuerdo, con un
ivel de significancia de 0.05% de probabilidad.

Viuiable coeficiente enor valor-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -165.314 68.002 -2.431 0.0178
Ta 31.696 5.818 5.447 0.0000
DPV -175.646 28.737 -6.112 0.0000
RFA -0.050 0.034 -1.455 0.1503
¥, 24.683 29.216 0.844 0.4012

R? (AJU.) = 0.4536 EE. = 30.000 n=71
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Apéndice 24A. Efecto de las variables ambientales y fisiolégicas en la conductividad estomatica de
S. praccox durante el afio de 1996 con datos menores de 400 pumol m? s, de acuerdo con un
analisis de regresion multiple, con un nivel de significancia de 0.05% de probabilidad.

Variable coeficiente error valoi-t nivel de
independiente estandar significancia
Constante -251.092 50.333 -4.988 0.0000
Ta 44,765 3.078 14.540 0.0000
DPV -232.042 14,570 -15.925 0.0000
RFA ~0.144 0.042 -3.424 0.0008
¥, 121.142 33,447 3.621 0.0004
R? (AJU.) = 0.6869 EE. = 50.291 n = 101





