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l.- INTRODUCCION

Los factores de la hoja que pueden potencialmen-
ta determinar la fotosintesis a saturacién de
luz, en condiciones de concentracidn de COp v Oy
atmosféricas, se pueden dividir en tres catego-
rias (BjSrkman 1581):

a) La capacidad de los pasos enzimdticos del me-
tabolismo fotosintético del carbono.

b) La capacidad para el transporte electrdnico y
la fotofosforilacién.

¢) La conductancia a la difusidn del COp, desde
el aire aire ambiental hasta los cloroplastos.

Las dos primeras categcrias de factcres pueden
influir sobre la fotosintesis neta, a saturacidn
de luz, tanto a presiones de CO; normales (atmos
féricas), como de saturacidn. La tercera catego-
ria sélo puede afectar "a la fotosintesis neta,
a saturacidn de luz, bajo condiciones de presién
de CO; limitantes. Cambios en cualquiera de es-
tas tres categorias de factores, parecen estar
asociados a variaciones en las caracteristicas
anatémicas de la hojia (BjSrkman 1981).



Antes de tratar sobre los factores de la tercera
categoria, hay que considerar el efecto de la pce
sidén parcial de COy (p(COj3),en lcs lugares de car
boxilacidén,sobre las tasas de fotosintesis. Nos
basaremos en el modelo de Farguhar y col. (1980) y
Farquhar y von Caemmerar (1982). Cuando la p(CO32)
es baja, la enzima RuBP carboxilasa-oxigenasa es-
td saturada respecto al substrato RuBP- . Un aumen
to de la p(CO2) comporta, inicialmente, una acti-
‘vacidén de la enzima. Por tanto, se produce una
respuesta casi lineal de la tasa de fotosintesis,
frente a la p(CO3) en el lugar de carboxilacidn.
La pendiente de esta recta serd proporcional a la
cantidad, (mdxima actividad), de la RuBP carboxila

sa-oxigenasa . En esta regidn, la tasa de fotosin
tesis viene determinada de forma aproximada por
la ecuacién:

A = R-(Cg -T) (1)

' ««..es el punto de compensacidn

A.....es la tasa de fotosintesis (tasa de asimilacidn)

K.....2s la "eficiencia de la carboxilacidén" (Xu y Edwards

Ce-...es5 la p{CO2) en los cloroplastos. A efectos de
cidlcule, sus autcres lo consideran igual a la
o{CO2) en los espacios intercelulares.

A superiores p(COj), si la tasa de carboxilacidn de

la RuBP aumenta lo suficiente, la capacidad de rege-

neracidn de la RuBP se convierte en un factor limi-

tante. Esta capacidad viene determinada por la poten

cialidad del transporte electrdnice, que depende,

en cambio, de la irradiancia absorbida. Entonces, las

tasas de transpcrte electrdnico, y de rageneracidn de

1977)



ATP, llegarén a ser independientes de la p(COp) . Asi
mismo, en esta rz2gidn,las tasas de regeneracidn del
NADPH y de la RuBP también serdn virtualmente indep-
dientes de la p(CCjy). Sin embargo, al aumentar la
p(CO3) todavia se: incrementa algo la tasa de fotosin-
tesis; puesto que aumenta la proporcidn de RuBP des-

viada de la oxigenacidén a la carboxilaciédn.

Seglin este modelo, el limite de la regidn de respues-
ta lineal se sitd@a hacia p(CO,) de 225-230 Mbar.

CONDUCTANCIA DIFUSIVA DEL COQ EN LA HOJA.

Bidsicamente, la transferencia difusiva del COj, desde
la atmésfera hasta los lugares de carboxilacidn, se

puede dividir en dos partes:

a) Una fase gaseosa. Es' la transferencia de CO; mo
lecular desde el exterior de la hoja hasta los es-

pacios intercelulares.

b)Una fase liquida. Consiste en la tréﬁéferéhcia de
bicarbonato y CO; molecular (disuelto) desde los es-
pacios aéreos intercelulares hasta los lugares de car
boxilacidn (incluyendo é&stos) (Longtreth y col. 1980,
Catsky y Tichd 1982, Farguhar y Sharkey 1982).

La via gaseosa estd controclada principalmente por la
ccnductancia estomitica (Ref. Farguhar y Sharkeyv 1982,
Tichi 1982, Solérovd y Pospisilovd 1983). La liquida,
por la conductancia del mesdfilo (residual o intrace-
lular). Esta dltima conductancia considera tanto las
propiedades f£isicas, come las morfoldgicas de: las pa

redes celulares, plasmalema, citoplasma, membranas



cloroplésticas,_estroma, asi como la reaccidn de
carboxilacidn de la fotosintesis (Jarvis 1971,
Longstreth y col. 1980, Catsky y Tich& 13982).

La tasa de fotosintesis neta (o absorcidn neta de
CCy) , puede representarse por la caida en la con-
centracidn de CO, (o p(CO,y) entre dos puntos de
la via de difusidn, multiplicado por la conductan
cla apropiadé (Jarvis 1971).

1.1.1.-CONDUCTANCIA ESTCOMATICA

Los estomas son en la practica v&dlvulas variables
que controlan la difusidén de vapor de agua, desde
los espacios intercelulares hasta la atmésfera
que rodea a la hoja. Por esta causa, inevitable-
mente, el estoma también gobierna la difusidn del
CO; (Bjdrkman 1981, Farquhar y Sharkey 1982). Como
una medida de la apertura estomitica se emplea la
conductancia estomitica a la difusién (Ref. Far-
quhar y Sharkey 1982, Tich& 1582, Solirovd y Pos-
pisilovd 1983). |

La dependencia de la fotosintesis frente a la con-
ductancia estomdtica a la difusidén del CCj, se ex-
presa de forma simple (cm/s, mm/s) mediante la
gcuacidén disefiada por Jarvis (1971). Cowan (1977)
ha introducido variaciones en la notacidén da la
conductancia. La mide en £lujos molares (mol.m™2.
s71). Cuando se considera el efecto del CO3 y el

Oy sobre el funcionamiento de la RuBP carboxilasa-
Oxigenasa, es mis apropiado emplear p(CO;) (Farquhar
Y Sharkey 1982):

A = g, (cg = cy) = gg (Cy - Cy) / P (II)



Y por lo tanto:

cy = Ca -~ A/gc (II1)

D6nde:
P........es la presidn total

Ca ¥ Ci..son las presicnes parciales de COz en el aire
y dentro de la hoja, respectivamente.

Ca ¥ Cj.-SONn las fracciones meolares o de volumen corres
pondientes.

A (JCOZ).fotosintesis neta (tasa de absorcidn o asimila

cidn neta de ce,
gge++....conductancia a la difusidn del CO,

Una forma simple, pero v&ilida, de expresar la anterior
ecuacidén, es mediante la ecuacidn de Gaastra (1959) (Ref.

Jarvis 1971):

Dénde:

Fgeeee.ss.85 la resistencia de la capa acherida de aire
~a la difusidn del CO;.

Tge++e...85 la resistencia estomdtica a la difusidn del
C0q:

En la ecuacién (II), a erectos de.c3lculo , la gz se la
suele dgnominar conductancia estomdtica. Se incluye en
la misma la conductancia de la capa adherida de aire
(Sobel 1980, Bjdrkman 1981).

La ecuacidén (II) estd basada en otra similar gue expre
sa la dependencia de la tasa de transpiracién (E) frente
a la conductancia a la difusidén del vapor de agua {Nobel
1380, Farquar y Sharkey). Por tanto, la conductancia a

la difusién del CO; ( 9o ), se calcula mediante la con-
ductancia a la difusidn del vapor de agua, dividida por
el cociente de las difusividades binarias vapor de agua/
aire y COz/aire (Farquhar y Sharkey 1982). En un princi-



pio, se tomé como valor de este factor 1.7, pero
actualmente se acepta 1.6 (Jarvis 1971, Farqﬁhar
y Sharkey 1982). Frecuentemente se toma como va-
lor 1.56 (Patterson 1978, Nobel 1980, BjSrkman
1981, Longstreth y Ncbel 1979, Longstreth y col.
1980), por la sola razdn de que &ste es el inver
so_del cociente de las raices cuadradas de los
pesos moleculares (VEEVVT§3(Farquhar y Sharkey
1982) . El1 hecho de qué 1.56 sea aproximadamente
correcto es puramente casual (Farguhar y Sharkey
1982)

Cuando los procesos de transferencia evolucionan,
desde una'fase de tipo molecular (el caso antef
rior) a una mezcla turbulenta, el cociente entre
las conductancias al CO2 y al vapor de agua, se

acerca a uno ({(Raschke 1979)s

Para la capa adherida de aire,.el cociente entre
las conductancias al vapor de agua y al COj se
considera 1.37, puesto que los coeficientes de
transferencia en una capa limitante laminar son
proporciocnales al cociente de las difusividades
binarias , elevado a la potencia 2/3 (Farquhar y
Sharkey 1982).

El agua gue se evapora de las surerficie interna
de la hoja por la transpiracidn, tiende a arras-
trar algunas moliéculas con &l. En esta situacién,
la cantidad de CO, gue sale fuera,por el flujo de
masas,se equilibra con ia de CO, que se difunde
& través del gradiente creado (Parkinson y Penman
1370} . Aunque este andlisis era algo inccrracto,
afortunadamente, el coeficizante de difusién bina-
ria que relaciona el CO; y el vapor de agua, es
aproximadamente igual al que relaciocna el COy y
el aire. Si consideramcs el efecto de la transpi-
racidn sobre el flujo de CO;, la fotosintesis (o



tasa de asimilacién) viene descrita por la siguien
te ecuacidén (van Caemmerer y Farquhar 1981):

: (c; -+ Ca)
A = gg (cg = ci) - = 5 A (V)
Y por lo tanto
oy = (gc - E/2) ca - A ,
e + £/2 (V1)

A concentraciones de CO2 ncrmales ( 340,#1-1-1),

en una hoja con una tasa de transpiracién de 5 mmol-
m~2+s~1l, una tasa de fotosintesis de 20 pmol-m~2-:s~1,
y una conductancia al COy de 0.2 mol'm~2-s”1, el efec
to de la transpiracién serd disminuir la cj en Jul-1"1
respecto a lo calculado por la ecuacidén (III) (Far-
quhar y Sharkey 1982).

Como concentracidn de CO3 en lcs espacios intercelula
~res (ci), se considera la de los lugares de evapora-

cién dentro de la hoja. En base a observaciones expe-
rimentales (Meidner 1975), analogias con la evapora-.
cidén (Cowan 1977) y c8lculos (Rand 1977, Tyree y Yia-
noulis 1980),se cree gque la mayor parte de la evapora
cidn tiene lugar en las proximidades inmediatas al es
toma. El CO3 se ha de difundir,a continuacidn, a tra-
v8s de los espacios aér=20s intercelulares. Esto pue-
de hacer supcner que la cj calculada es una sobreesti
Mmacidn de la concentracidn media de CO3, alrededor de

las células del mesSfilo (Meidner 197%). Sin embargo,
Laisk 1577

(Ref. Farguhar y Sharkey 1982) y Sharkey
Y col.

(1981) han verificado experimentalmente la va-
lidez del cilculo de la cj . Bajo condiciones en que
el intercambio gaseoso tiene lugar simétricamente, a
través cde ambas epidermis, la difer

ferencia de p(COy)

entre los lugares de evaporacién y el centro de la ho

ja puede ser aproximadamente de 1.5-2.5 pbar (Jarvis

¥ col. 1266, Ref. Jarvis 1971, Farguhar y Sharkey



l.1.1.1.

1982).

LIMITACICN ESTOMATICA DE LA FOTOSINTESIS.

En hojas con diferente capacidad fotosintéti-
ca, en funcidn de sus condiciones de desarro-
llo (luz, temperatura, ré&gimen hidrico,etc),
los valores de fotcsintesis neta, a saturacién
de luz,y los de conductancia estomdtica varian
coordinadamente, en relacidn ccn la capacidad
fotosintética intrinseca. En consecuencia, la
conductancia estomdtica,en cada caso,sbdlo im-
pone una limitacidn relativamente pequefia a

la fotosintesis neta, a saturacidén de luz
(BjSrkman 1981, Farguhar y Sharkey 1982). Es-
ta adaptacidn de los valores de conductancia
estomdtica a la capacidad fotosintética es un
factor importante. Permite la total expresidn
de una capacidad fotosinté&tica determinada,
con una transpiracidén minima (BjSrkman 1981,
Fargquhar y Sharkey 1982).

Los resultados experimentales sobre la contri-
bucién del estoma a limitar la fotosintesis son
abundantes:

A bajas irradiancias las tasas de fotosiInte-
sis se reducen. Aunque los estomas cierren has
ta cierto punto, la "limitacidn estomdtica"

de la fotosintesis se reduce (Fargquhar y von
Caemmerer 1982, von Caemmerer y Farguhar 1981).
Los estudios con plantas crecidas a bajas in-
tensidades de luz llevan a conclusiones simi-
lares (von Caemmerer y Farguhar 1381). Wong
(1979) (Ref. Farquhar y Sharkeyvy 19382), encuen-
tra gque la fctoinhibicidn reduce la tasa de
fotosintesis y la conductancia estomética, con

pocos cambios en la p(CO32) intercelular.



Al descender los niveles de nutricién nitro-
genada, la tasa de fotosintesis y la conduc-
tancia estomdtica bajan (von Caemmerer y Far-
quhar 1981, Wong 1379), descendiendo la "limi

tacin estomdtica”.

En Xanthium strumarium, un tratamiento pre-

vio con frio reduce la conductancia estomdti-
ca y la tasa de asimilacién, pero incrementa
la p(CO32) intercelular (Drake y Raschke 1974).
El cierre estomé&tico es, por tanto, de impor-
tanéia secundaria.

Dubbe vy col. (1978) calculan que aplicando
ABA (107°M) en Xanthium strumarium la "limita

cidn estomdtica" aumenta del 12 al 29%.

Los resultados experimentales no apoyan una
similitud de efectos entre el ABA y el estrés
hidrico. En los casos d&nde la p(CO3) interce
lular es mds superior durante el estré&s hidrico
que en los controles (Fargquhar y col. 1980,
Radin y Ackerson 1981, Wong y col. 1979), a
pesar de reducirse la conductancia estomitica,
este factor es de importancia secundaria. El
efecto inicial del estrés hidrico parece ser
una reduccidn en la capacidad de regeneracidn
de la RuBP; mientras gue la regidn de respues
ta lineal entre p(CO2) en los lugares de car-
boxilacién y la tasa de fotosintesis (ecuacidn
(I)) inicialmente no estuvo afectada (Fargquhar
Y Sharkey 1982). En consecuencia, la p(CO3) in
tercelular se reduce, pero la "limitacidn esto
mética" es menor que en plantas control. La
explicacidén es que la tasa de fotosintesis en
las plantas sometidas a estrés tiende a satu-
rarse a p(CCp) més bajas (von Caemmerer y Far-
quhar 1981, Farguhar y Sharkey 1932). Asi pues,
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el factor primordial,en todos los casos en que
el estrés hidrico induce una reduccidn en las
tasas fotosinté@ticas, parece ser una reduccidn
en la capacidad del mes&filo (Mooney y col.
1977, Jones 1973, Farqgquhar y Sharkey 1982).

La reduccidn en la conductancia estom&tica, por
una disminucién en la presidn ambiental de va-
por (humedad), si que parece ser la causa prima
ria de la reduccidn en la tasa de fotosintasis.
(Farguhar y Sharkey 1982). Sin embargo, Ball y
col. (Ref. Farquhar y Sharkey 1982) encuentran
que la capacidad para la regeneracidn de la RuBP
se puede reducir por causa de elevadas. transpi-

raciones.

Asi pues, excepto por causa del ABA, una disminu
cidn de la humedad ambiental, o algln efecto
transitorio, la reduccidn en la conductancia
estomitica raramente es la causa bdsica en la
disminucidn de las tasas de fotosintesis, prova-
cada por diversos motives (Farquhar y Sharkey
1982).

Por tanto, parece que la funcién basica de los
estomas es minimizar la pérdida de agua.(Cowan
1977); mientras s€lo marginalmente limita la
asimilacidén de carbonoc (Farguhar y Sharkey 1982).

Como consecuencia, los ajustes de la apertura es
tom&tica a ccrto plazc, asi como los de la fre-
cuencia y dimensiones estomiticas (ver apartado
1.2.), tienden a mantener relativamente constan-
te 1a p(CO3) en lcs espacios intercelulares
(Wong 1979, Bi&rkman 1981, Farguhar y Sharkey
1982).

En este sentido, se explican las correlaciones
Cbservadas entre la densidad estomdtica vy las ta

11



sas fotosintéticas (Yoshida 1979). Austin y
col. (1982) la encuentran entre distintas es-
pecies de trigo. Frecuentemente una elevada
capacidad fotosintética y/o de crecimiento
estd relacionada con altas densidades esto-
maticas (Beakbane y Majunder 1975, Yoshida
1979). Mott y col. (1982) indican que las
plantas anfiestomdticas estan asociadas a
elevadas tasas fotosintéticas.

1.1.2.~CONDUCTANCIA/RESISTENCIA DEL MESOFILO.

El COz, después de alcanzar una célula en
la interfase entre los espacios intercelula
res y el mesSfilo, se disuelve en el agua
presente en los poros de la pared celular.
Una vez en la fase liquida, diferentes pro-
Cesos participan en el transporte de COj
(tanto en la forma molecular como de bicar-
bonato) (Catsky v Tichd 1982, Longstreth vy
col. 1980). |

Por motivos précticos, la fase liguida de 1la
via de difusidn del CO3, a pesar de incluir
él'proceso de carboxilacidn, se estudia como
la fase gaseosa. Es decir, como una simple
difusién, empleindose unidades de ccnductan-
cia/resistencia a la difusién (Jarvis 1971,
Longstreth 1980, Patterscn 1978, Nobel 1980,
Nobel y Longstreth 1981).

El coeficiente de difusidén en la fase liIguida
es una 10¢ veces menor que en la fase gaseosa.
No obstante, la ccnductancia en la fase ligqui-
da o conductancia del mes68filo, axpresada por
unidad de area foliar, es de parecido orden de
magnitud que la conductancia en la fase gaseo-

sa. La razdn es la pequeifla distancia a atrave-

sar (pared celular-punto de carboxilacidn), y

12



la elevada superficie interna (interfase) (Ref.
Nobel y Longstreth 1981, Catsky y Tichd 1982).

La conductancia .del mesdfilo puede estudiarse
bastante adecuadamente,consideré&ndola sdlo co-
mo como la conductancia (o resistencia) resi-
dual global. Esta incluye el transporte &
transferencia del COz y la carboxilacibén (Jar
vis 1971):

A = Bc° B gy = 1/tyM (VIT)

Dénde:

Ac...es la diferencia en la concentracisn de
COy, entre el aire del ambiente (cjz) vy
después de la carboxilacidén (cjip¢)

ry....resistencia del meséfilo o intracelular
(residual)

rg....resistencia estomética - intercelular
{esta Gltima por lo ya visto es insigni
ficante)

L3....resistencia de la capa adherida de aire

De forma similar, considerando la conductancia:

A = gy (¢ = cype) = gu (Ci = Cipng) / P (VIII)

Esta ecuacidn es la m&s empleada de las dos ((VII),
(VIII)) para calcular la conductancia/resisteﬁcia
del mesSfilo (Ref. Patterson vy col. 1977, 1378,
Longstreth vy col. 1980, Nobel 1280, Ncbel y Longs
treth 1981, Catsky y Tichd 1982).

Como minimo se pueden considerar tres variaciones
metodoldgicas {(a partir de la ecuacidén (VI), pa-
ra calcular la conductancia/resistencia del mesé-
filo (Longstreth y col. 1980): 1) la ~onductancia

-

"residual", asumiendo que cjpy=0 (Nobel v col.
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1975); 2) la pendiente inicial de la relacién
entre la tasa de fotosintesis y cjp¢ (Jarvis
1971); 3) la pendiente de la linea que une el
punto de compensacidn (I') con la tasa de foto
sintesis a concentracidén ambiente de COj3, uti
lizando de nuevo la relacidén A/cip¢ del 22 ca
so (ver figura 12) (Longstreth v Nobel 1379).
El tercer método, aunque algo artificial, es
el Gnico que considera tanto el punto de com-
pensacidn del COj como la tasa de fotosinte-
sis a concentraciones de CO; ambientales.
(Longstreth y ccol. 1980).

Sin embargo Gaastra (1959) denominaba a la re
sistencia a la difusién en la fase liguida
(pared célular, plasmalema, citoplasma, mem-
branas Cloroplésticas,y eétroma), como resis-
tencia del mes&8filo. Por tanto, separa_ las
procesos puramente difusivos de los biogquimi-
cos (carboxilacidn, etc,): '

A = Ca"Cc

(IX)
ra + rg + rph

D6nde:
Ce..«.cOncentracidn de COp en =21 lugar de car-
boxilacidn.
Imee.rasistencia del mes8filo (exclusivamente
a la difusidén en la fase liquida).
Autores como Farguhar y Sharkey (1982) apovan
esta distincién, acufiando el término de"resisten
cia a la carboxilacidén" al referirse a la compo=-
nente puramente bicguimica. Otros autores como
Catsky y Tichd 1982) utilizan el términoc de re-
sistencia intracelular, resistencia del mesdfilo

{0 indistintamente ambos) para referirse a la r

't‘h
w o

sistencia residual (suma de la difusidn en la
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se liquida y de los procesos biogquimicos de la

fotosintesis). La maycria de autores aun emplea
el término-de resistencia del mesSfilo (ry) pa-
ra referirse a la resistencia conjunta de ambos
tipos de procescs (Ref. Patterson-y col. 1977,
1978, Longstreth y col. 1980, Nobel 1980, Nobel
v Longstreth 1981); aungque se estd abandonando

paulatinamente (Ref, Catsky y Tich&d 1982, Far-

quhar y Sharkey 1982) ( Tanto en la Introducciédn,
como en los Resultados de esta Tesis se ha uti-

lizado y citado a la rp en su sentido clésico).

Farquhar y Sharkey (1982) basdndose en las ecua
cices (I) v (IX) ., separa los dos comporentes de
la ryn, refiriendo la tasa de fotosintesis en fun
cidn de:
Ca - [ .
A = (X)
(rg + rg + rp + (Px)~L) P

Dénde:

P....es la presidn atmosférica
k....es la eficiencia de carboxilacidn (ver ec.(I)).
Ca.+.p(CO2) en el aire externo.
(Pk) -1 se puede considerar como una especie de"re-
sistencia a la carboxilacidén", aungue no
hay una analogia real entrs la resistencia
vy la cinética enzimé&tica.
En condiciones de p(C0O3) atmosférica,; saturacidn lu
minosa y dptimo térmico, la p(CO3) en 1los lugares
de carboxilacidn esti algunas veces dentro o cerca
de la regién "lineal.(ver fig.l). Sin smbargo, nor-
malmente la p(CC2) en los espacics intercelulares
esti justo [ y frecuentemente fuera) de la regidn
"lineal". La razdn estid en las limitaciones para la
regeneracisn de la RuBP o en la curvatura inherente
en la cinética de la RuBP carboxilasa-oxigenasa
(£ig. 1) (Fargquhar v Sharkey 1382).
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1.1.2.1.COMPONENTES DE LA CONDUCTANCIA/RESISTENCIA DEL
MESCFILO.

La contribucidén de las propiedades celulares a
la gy puede separarse de las anatdmicas mediante
el empleo de la conductancia celular (gugo11) /.Y
el cociente entre la superficie de pared celular
del mesdfilo y el drea foliar (AMSS/a):

M = Jdeell * (AMES/A) (XI)

La conductancia celular (gge13) incorpora todos
los factores intracelulares, incluyendo la difu-
sién a través de la pared celular, membranas,etc,
asi como los factores gquimicos y bioquimicos
(Longstreth y col. 1980, Nobel 1980, Nobel y Longs
treth 1981).

Generalmente la conductancia del mes6filoc se consi-
dera integrada por las conductancias de transporte,
carboxilacién y excitacién. Esta Jltima componente

se considera en condiciones de luz limitantes (Ref.
Catsky v Tichd 1982).

1.1.2.1.1.IMPORTANCIA RELATIVA DE LOS COMPONENTES DE LA CCN-
DUCTANCIA/RESISTENCIA DEL MESOFILO.

Segin Catsky y Tichi (1980), (1982), utilizando el
mcdelo de Chartier (1970) en hojas primarias de Pha-

seolus vulgaris, parece que el componente de trans-

porte es la parte principal de la resistencia del me
s6filo (ry). Los trabajos de Nobel y col. (Refs.Nobel
1980, Nobel y Longstreth 1981, ver apartado 1.3.1.1.)
también confieren gran importancia a las caracteris-
ticas anatdmicas {(ver ec. (XI)),y de transporte in-
tracelulear.



Sin embargo, hay pocas evidencias de que las
diferencias en la capacidad fotosintética,en-
tre especies, puedan atribuirse a diferencias
en el cociente AMeS/A (Ref. Bjérkman 1981, ver
apartado 1.3.1.1.).

Asi mismo, tampoco existen pruebas concluyen-
tes de que la mayor limitacidn a l1a fotecsinte
sis, en C3, esté causada por la transierencia
difusiva del CO3; de los espacios intercelula-
res a los cloroplastcs (en condicicnes ambienta
les naturales) (Bjdrkman 1981). Incluso, recien
tes resultados experimentales aportarian prue
bas en éontra. En este sentido, Fargquhar y von
Caemmerer (1982). indican que la concantracidn
de CO; en los lugares de carboxilacidn (co) se
aproxima a la de los espacios intercelulares
(cy) mucho mds de lo gque Gaastra (1959) supusc.
Por lo tanto, la resistencia de la componente del
transporte en la fase liquida (r; segln Gaas- .
tra 1959, ec.(IX)),podria ser despreciada para
la mayoria de situaciones previstas por los mo
delos de fotosintesis. Estas conclusiones se
apoyan en las detarminaciones de los cocientes
cl3/cl? en una amplia gama de plantas C3. Du=
rante la fotosintesis tiene lugar una discrimi
nacién en contra del isétopo mds pesado (Cl4).
Por consiguiente, la planta se enrigquece con el
isGtopo mis ligero (ci3) (Ref. Bj&rkman 1981,
Farghar v col. 1982, Waller y Lewis 1979).

Segin O~"Leary (1981), la base de esta discri-
minacién radicaria bdsicamente en la reaccidn
de carboxilacién. Utilizando un valor promedio
del 32 %, para la discrimacién per la RuBP car
boxilasa-oxigenasa, una p(COjp) externa de 330
Mbar, y una p(CO2) intercelular de 220 pbar,

17



Farquhar y col. (1982) han calculado que la
discriminacidn total seria del 22.8%.. Este
resultado coincide con el de la discrimina-
cidén media para las plantas C3 ( alrededor
de un 22.5% ). Por lo tanto, parece que la
reéistencia al transporte difusivo, entre
los espacios intercelulares y los lugares de
carboxilacidn en los cloroplastos, es despre
ciable. (Ref. Osmond y col. 1982).

Las correlaciones entre las tasas de fotosin
tesis neta y el contenido en RNA, nitrdgeno
proteico, metabolismo proteico (Ref. Catsky
y Tich& 1982, Evans 1983, ver apartado 1l.3.
3.2.) duraﬁte la ontogenia, también apoya-

rian indirectamente estas conclusiones.

1.1.2.1.2.CONDUCTANCIA/RESISTENCIA DEL MESOFILO EN PLAN-

TAS C4.

La conductancia del mesdfilo en las plantas
C4q4 es de diferente clase y maycr magnitud que
en las plantas C3 (Ref. Catsky y Tichd 1982,
Osmond y col. 1982). Como el CO, transportado
desde la atmdsfera es carboxilado con ayuda
de la PEP carboxilasa, la concentracidn de
CO07 en los lugares de carboxilacidn puede ser
considerablemente menor que en las plantas Cj
(Catsky y Tichd 1982). aAsi pues, la escasa
resistencia del mesdfilo (ry), caracteristica
de plantas C4, puede incluir una resistencia
guimica o de carboxilacidn muy pequefia (Lud-
low y Wilson 1971), gque representariaz sdlo la
carboxilacidn catalizada por la PEP carboxila
sa (Catsky v Ticha 1982).

-

Por tanto, con el transporte de carbono en
las plantas C4 ("bomba de CO3") se obtiene
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una resistencia de carboxilacidn muy pequeiia.
Sin embargo, la componente del Ciclo de Calvin,
en las mismas, puede alcanzar valores similares
a los de las plantas C, (Catsky y Ticha 1981,
1982).

CONDUCTANCIA/RESISTENCIA AL TRANSPCRTE EN LA FA-

SE LIQUIDA.

Es dificil separar la componente de transporte
de la puramente enzimética y fotoquimica. Nor-
malmente, los intentos realizados (ver ec. (IX))
ignoran la naturaleza de las fuentes y sumideros
de COy (Farquhar y Sharkey 1982, Catsky y Tiché&
1982) . No se han localizado con certeza los lugares
(dentro de la via principal del £lujo de COj),

en que el CC, de la fotorespiracidn , asi como

el de la respiracidn de las células no fotosinté
ticas, se integran (Catsky y Tichd 1982). Raspec
to a la difusidn del CO, desde la mitocdndria al
cloroplasto no parece gue sea grande, pues estos
orgdnulos estdn muy prdximos. Ademds, la tasa mi-
tocondrial de evolucidén del CO3 probablemente es
s6lo una pegqueila parte de la tasa de carboxila-
cién de la RuBP, en la mayoria de los casos (Far-
gunhar y Sharkey 15352).

Sin embargo, se han realizado varios intentos pa
ra separar la conductancia para el transporte de
CO, - de la conductancia quimica o de "carboxila-
ciZn" (Catsky y Tichd 1982). Lo md@s frecuente es
analizar, mediante un modelo matemdtico, la cur-
va que relaciona la fotosintesis neta respecto a
la irradiancia o a la concentracidn de CO; ambien
tal, el cual exprese tanto el transporte de COj,
como los procesos bicquimices (Chartier v ccl.
1970, Jones y Slatyer 1972, Chabot y Chabot 1979,
Farguhar y von Caemmerer 1982).
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Otro sistema para intentar estimar la imporx
tancia relativa de los dos componentes prin
cipales de la gy se ha basado en el anali-
sis de los pardmetros anatdmicos y citoldgi
cos de la ruta que el CO; efectida dentro de
la hecja. Rakhi (1971) estimaba la componen-
te de transporte de la conductancia del me-
s6filo (gM) como:

9M(anat) = D-S+f-K-L71 (XII)

Ddnde:
IM(anat) - -componente de transporte de la gy

D...eco...coeficiente de difusidn del COj en
agua.

S.........cociente entre la superficie inter
na y externa de la hoja (=AleS/a)

ﬁ.........coeficiente de solubilidad del COoy
en agua.

Kieeeeooooporcidn de la superficie interna
de la hoja cubierta por cloro-
plastos.

Le........distzncia media de la superficie de
las células del mesdfilo a los clo
roplastos (= distancia media del re-.
corrido, en la fase liguida, del
COy, desde la interfase a los luga-
res de carboxilacidn).

1.1.2.1.3.1.PAPEL, DE LA ANHIDRASA CARSONICA.

El CO3, después de disolverse en 2l agqua de los
pcros de la pared celular, se transporta princi
palmente como HCO3~. La cenductancia para el
transporte de iones a través de una membrana
lipidica es muy baja. De acuerdo con Nobel (1974),
rara la transferencia del HCO3™, puede ser de
2-10-4 mms~!. Mediante experimentos con modelos,
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1.1.2.1.4.

se ha podido ver que el COy se transporta a
través del plasmalema y de las membranas clo
roplisticas, presumiblemente en forma molecu
lar. Las conductancias observadas son del or
den de 2-3 mms~!(Catsky y Tich& 1982).

Un papel importante,en este facilitamiento de
la difusién lo puede jugar la anhidrasa car-
bénica, catalizando la lenta reaccidn COj +
H3Q@ _—= HCO3 (tj, 2= 14s). Esta enzima se ha
encontrado en las plantas Cj3;” iniciaimente en
el citoplasma y postericrmente también en clo
roplastos (Waygood y Clendenning 1951, Ever-
son y Slack 1968, Ref. Catsky y Tichd 1982,
Poincelot 1879).

RELACION ENTRE LA CONDUCTANCIA DE CARBOXILACICN

Y LA RuBP CARBOXILASA-OXIGENASA.

En condiciones de saturacidn luminosa se con-
sidera que el componente gquimico de la conduc
tancia del meséfilo (gM) es proporcional a la
actividad carboxilativa (Tenhunen y co0l.1280).

‘d

Si expresamos la carboxilacidn como CO; + A K.
ACOz, entonces la conductancia "guimica" viene
dada por la ecuacidn de Acock y col.{1971) (Ref.
Catsky v Tich& 1982):

g, = h-K.a (XIII)

gg...2s la componente”quimica” de la gm (hasta
cierto punto coincidiria con la Pk de la
ecuacidén (X)).

h....es el groscr del mesdfilo {(mm).
A....es la concentracidn del aceptor (mol-m'3L

K....as la tasa constante asociada con la enzi
ma (m3-mol~l.s—1ly,
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Tenhunen y col. (1980) indican gque el concepto

de gy puede ser confuso. Sin embargo, es un pa: :
rametro bastante utilizado por la literatura

sobre el tema (Ref. Catsky y Tich&d 1982).

1.1.2.1.5.RELACION ENTRE LA CONDUCTANCIA DE EXCITACION
Y LA EFICIENCIA FOTOQUIMICA.

A bajas irradiancias,la tasa de carboxilacidn
no estd limitada por la magnitud del transpor
te de CO; hacia los lugares de carboxilacidn,
en los cloroplastos, pero si por la tasa de
transferencia energética, es-.decir: por la.
magnitud de las reacciones fotoquimicas (Far-
quhar y Sharkey 1982, Catsky y Tich4& 1982,
ver inicio de la Introduccidn).

Esta limitacidn de la fotosintesis neta puede

ser expresada por la resistencia de excitacidn,

O su. inverso conductancia (Ludlow y Wilson
1971, Jarvis 13971): '

Je = &« I / Ca | (XIV)
Dénde:

Ja-+++.€5 la conductancia de excitacidn.
A .....es la eficiencia fotogquimica.
I .....es la irradiancia.

Ceevvoves la concentracidn de CC, en la su-
perficie de los cloroplastos.
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L 2.- FACTORES ANATOMICOS Y MORFOLOGICOS QUE CONDICICNAN
1A CONDUCTANCIA/RESISTENCIA ESTOMATICA.

La dependencia de la conductancia/resistencia estomid

tica. frente a las dimensiones, geometria y densidad

estomdticas, viene expresada, para'estamas m&s o me-

nos circulares, por la ecuacién de Penman y Schofield
(1951) (Refs. Wild y Wolf 1980, Ticha 1982):

1 .d 1
—— (Xv)

- +
n-D R.a<h 2N (a.-b)

rs-_-"

Dénde:

Fgeeewea.@5 la resistencia estomitica a la difusién (s/cm)
a , b....semilongitud y semianchura de la apertura estomidtica
N........densidad estomitica (ndmero estomas/cm2)
d........profundidad del tubo estomdtico (cm)
De.......coeficiente de difusién en el aire (cm?/s), del
vapor de agua (0.258) o del CO2 (0.165) (Wild y
Wolf 1980, Sclarovad y Pospisilovid 1983).
La anterior ecuacidn,ha sido empleada pcr diferentes auto
r¥es, en sus trabajos: Wild y Wolf (1980), Tich& (1982),
Yoshida (1978), Lloyd y Woolhouse (1978), Soldrovd y
Pospisilovid (1983).

Para estomas mds alargados se emplea la f£&6rmula de Parlan
ge Yy Waggoner {1970), utilizada por Tich& (1982):

rs = 1 d + ln(4a/b) (XVI)
n-D Mea-b T.a

La férmula reciproca,de la conductancia estomdtica serfa:
(Soldrovd y Paspisilovd 1983)

_Den fa‘b M -a
9s = +

1 d 1n (4a,/b)

(XVII)
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Asi pues, la conductancia estomdtica varia en funcidn
del nimero, forma y amplitud de apertura de los esto-
mas. Este iltimo pardmetro varia dependiendo de la
movilidad de las células de guarda, y &sta es funcidn
de factores ambientales e internos. (Farquhar y Sharkey
1982).

El parametro anatdmico bésico, gue determina en un mo-
mento dado la resistencia/conductancia estomdtica, es
la anchura del poro estomédtico.(Fargnhar vy Sharkey
1982, Bjdrkman 1981). La resistencia estomética aumen-
ta exponencialmente al disminuir la anchura del poro
(sigue una curva hipérbélica). : Por ello, la conductan
cia estomdtica (inversa de.la resistencia) es directa-
mente proporcional a la anchura del poro (Burrows y Mil
thorpe 1976, Larcher 1980). La m&xima anchura del poro .
estomdtico depende de la forma y propiedades de las pa
redes de las células de guarda. El flujo gaseoso, a tra
vés del estoma, estard limitado por este valor.

Para muchas plantas superiores, :.la superficie de poro
(suma del drea m&xima de todos los poros estomdticos),
supone el 0.5-1.2% de la superficie foliar. En plantas
de bosqués tropicales sobrepasa el 3%; en suculentas y
esclerdfitas supone sélo entre el 0.1-0.3%. (Larcher 1980).

Aprcximadamente el 40% de las especies de plantas supe-
riores son anfiestomdticas. Normalmente poseen mds este
mas an el envés, aunque an los cereales esta relacidn
se invierte. Alrededor del 50% de plantas superiores

son hipcstomdticas. Las hojas gque flotan a nivel del
agua son epistcmiticas ( Soldrovd v Paspisilova 1983)

El intercambio gaseoso entre el mes&filo de la hoja y
el ambiente no depende solo de la conductividad estom&
tica. Tamkién interviene el resto de la evidermis fc-
liar, cubierta pcr la cuticula. Diversos autores han in
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tentado separar estos dos ccmponentes, (estomdtico
y cuticular), de la conductancia epidérmica (Slavik
1958, Ng 1978, Ref. Soldrovd y Pospisilovad 1983), y
han observado que la resistencia cuticular alcanza
en drboles de hoja ancha el 2.5-3.5%, en dicotiledd
neas herbdceas el 2-10% y en gramineas el 6-10%,
del valor mé&ximo de la conductancia epidérmica (Lar
cher 1980).

Todas las caracteristicas estomlticas y epidérmicas
no son dnicamente especificas de cada especie. Va-
rfan de acuerdo con el h&bitat, e incluso, dentro
de una misma planta, respecto a la ontogenia y el
nivel de insercidén foliar (Tich& 1982).

1.2.1.-CAMBIOS ONTOGENICOS EN LAS CARACTERISTICAS ESTOMATICAS

El estoma es la principal via para el intercambio ga
seoso entre los espacios intercelulares de la hoja
Y la atmésfera que la rodea. Los cambios ontogénicos
en sus caracteristicas (densidad, dimensiones, res-
puesta) son unos pardmetros importantés en la deter
minacién de la actividad fotosintética de la hoja
(Yoshida 1979, Tich& 1982).

1.2.1.1.DENSIDAD ESTOMATICA

La densidad estomdtica, en plantas herbdceas, aumenta
en ambas superficies foliares (si son presentes), du-
rante la expandién de la hoja. Paralelamente se inicia
la formacidn del estoma (Schoch y Zinsou 1275, Gay y
Hurd 1975, Wild y Wolf 1980). Posteriormente desciende,
al principio ripidamente, y después, hacia el final de
la vida de la hecja, mds y m&s lentamente. En cierto
punto del desarrollio foliar, la divisidn de los esto-
mas cesa, pero su maduracidén continua (Lurie 1977). Co
rrientemente no se estudia el periodo de iniciacidn es

tomatica. Como consecuencia, solo se observa un descen
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so de la densidad estom&tica, en funcidén de la edad
(Rawsson y Craven 1975, Tschakalova y Hoffmann 1976,
Tschakalova 1976, Sestdk y col. 1978, Sarada y Ra=-
jeswara 1980).

El modelo de desarrollo de la densidad estcm&tica
no variaba al modificarse las condiciones ambienta-
les. Sin embargo, los valores absolutos de la densi
dad estomética eran diferentes (Tschakalova 1376,
con frio y humedad) (Lurie 1377, con oscuridad).

La evolucidn del cociente densidad estomdtica del
haz/densidad estomdtica del envés es diferente, de
pendiendo del tipo de planta (Tschakalcva 1976,
Sestdk y col. 1978, wild 1979, wild y Wolf 1980,
Sarada y Rajeswara 1980, Rawson y Craven 1975).

Por tanto, existe un desarrollo distinto de 1la
densidad estomdtica del haz respecto al envés, en
funcidén de la planta. En este sentido, Gay y Hurd
(1975) 1indican que en hojas de tomate,la inicia-
cidn del desarrollo estom&tico comienza antes en

la epidermis del haz. Ademds, los estomas iniciales
inhibirian en las células adyacentes su transforma-
cidn. (Gay y Hurd 1975).

DIMENSIONES™ ESTOMATICAS

Les estomas de hojas prirarias de Sinapis alba do-

blan su longitud durante la ontogenia (Wild y Wolf
1980) . Resultados similares se han obtenido en Pha-

seclus vulgaris (Soldrovd 1973). Sin embargo, Tscha

kalova (1976), en esta dltima especie, s&lo . obser-
va un pequeifio aumento en la longitud y anchura ,
Seguido por un ligero descenso. .En hcjas de avena
no se han observado cambios (Frommhold 1972). En
hojas de tabaco, la superficie media de los estomas

aumenta (Rawson y Craven 1975).
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Normalmente los estomas del envés son mayores que
los del haz (Rawson y Craven 1975, Tschakalova 1976
1976) . Estos Gltimos alcanzan antes su . tamafic f£inal
(Rawson y Craven 1975).

En trigo, Tschakalova y Hoffman (1976), no encuen-
tran correlacidn entre la edad de la hoja y el ta-

mafio de los estomas o de sus pOrcs.

El nimero de estomas por hoja aumenta sélo en los
dias siguientes al inicio del desarrollo foliar.
Se estabiliza poco después en un valcr mds O menos
constante (Gay y Hurd 1975).

1.2.2.-LAS CARACTERISTICAS ESTOMATICAS EN RELACION AL NIVEL
DE INSERCION FOLIAR. '

Las diferencias entre las sucesivas hojas de una mis
ma planta no reflejan, necesariamente, variaciones
debidas a.la edad (Tichd 1982; ver apartado de la in
troduccidn 1.3.2.)

lLas variaciones en la densidad y el tamafio estomdti-
co, en funcién del nivel de insercidn foliar, se pue

den expresar como gradientes (Tichd 1982).

1.2.2.1.DENSIDAD ESTOMATICA

Normalmente 1la densidad estomdtica aumenta desde las
hojas basales a las apicales (en ambas epidermis)
(Bressau y col. 1978, Ackerson 1980, Carlscn y col.
1981, Tichd 1982). Los resultados en trigo muestran
la misma tendencia (Frank v col . 1973, Dunstone y col.
1973). Asi mismo, en &rboles aumenta hacia =21 &pice
de la corona (Aussena y Ducrey 1977, Marshall y Koz-

lowski 1977).

27



Resultados opuestos han sido obtenidos en: Phaseo-~
lus vulgaris (Tschakalova {(1976) y en Triticum aes-

tivum (Tschakalova y Hoffmann 1976 de la 1%hoja a la
928 o0 de bandera; Frimmel 1977 de la 1%hoja a la 62

o de bandera).

En plantas de disposicidén foliar helicoidal, exis-
te gran variabilidad en la densidad estomética
(respecto al nivel de insercidn) (Harte y Hansen
1971, Elids y Kozinka 1976).

Gay y Hurd (1975) no encuentran diferencias entre
las sucesivas hcjas de Licopersicon esculentum,

crecidas en ambiente controladec. Lugg y Sinclair
(1979), para Glycine max en condiciones de campo,

encuentran los valores miaximos en las hojas de in

sercidn media.

Per lo general, la densidad estomidtica del haz y
del envés presenta la misma tendencia respecto a
los gradientes de insercidén (Turner y Begg 1973,
Tschakalova 1976, Yoshida 1978). Tschakalova y

Hoffmann (1976) encuentran los mismos resultados
para Triticum aestivum. Sin embargo, Lugg y Sin-

clair (1979) cbkservan variaciones del cociente
densidad estomdtica del haz/envés en las sucesi-
vas hojas.

1.2.2.2.DIMENSIONES ESTOMATICAS

Normalmente se observa una evolucidn opuesta a la
de la densidad estom&tica (Ref. Tichd 1982). Dis-
minuye de tamafio desde las hojas basales a lésapi—
cales (Tan vy Dunn 1975, Elids y Kozinka 1976, Mar
shall y Kozlowski 1977, Papdnek 1978, Elkiey y col.
1379, Sandanam y co0l.1981l). En trigo, Tschakalova

v Hoffmann (1976) y Frimmel (1977), también obser-

van esta evolucidn opuestza.
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Sin embargo, en algunas especies s6lo se han regis
trado ligeras variaciones en la longitud estomiati-
ca: Avena sativa (Frommhold 1971), Medicago sativa
(Ptackova 1977).

El nGmero total de estomas por hoja aumenta desde

las hojas de la base hasta las de insercidn media.
Seguidamente vuelve a descender (Pazourek 1973, Yo
shida 1978, Tichd 1982 y Dustone y col. 1973; este
Gltimo en trigo).

©1.2.3.-DISTRIBUCION DE LOS ESTOMAS EN LA LAMINA.

Incluso dentro de una misma l&mina foliar,la densi-
dad estom&tica es muy variable (Pazourek 1966). De
todas formas, el desarrollo estomidtico parece tener
lugar sobre toda la lamina, y no en dreas preferen=
tes (Lurie 1977).

Normalmente, la densidad estomd@ticz superior se en-
cuentra cerca de la punta. La densidad menor hacia

la base; mientras gque la densidad de la zona media

es intermedia (Pazourek 13970, Eliids y Kozinka 1976,
Braga 1977, Yoshida 1978, Miranda y col. 1981) (pa-

ra hojas con expansién basal).

En otras especies,la densidad estomética mixima se
encuentra en la base, decreciendo hacia el &dpice
(Liang y col. 1975, Majid y col.1978). En hcjas
alargadas la densidad estcmdtica desciende en la re
gidn apical. Sus valores maximos se encuentran en
la zona media (Pazourek 1973, Queiroz de Vilhena
1978). En otros casos, s8lo se han encontrado dife
rencias minimas: en Vitis (DUring 1980), Magnclia
Y Ligustrum (XutiIkx 1973). También exist=n diferen-
cias entre el borde y el centro de la limina, pero
normalmente no son>significativas (DUiring 1980).
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panto en el haz, como en el envés, los gradientes
en la densidad estomdtica son andlogos (Tan y Dunmn
1975; .Majid y col. 1978, Yoshida 1978); aungue tam
pién se han descrito tendencias opuestas (Pazourek
1973, McCree y Davis 1974, Milthorpe y Penman 1967;
este {dltimo en trigo).

Los gradientes de longitud estomdtica normalmente
son opuestos a los de densidad (Tam y Dunn 1975,
Eli&s y Kozinka 1976). En algunos casos, las dife-
rencias en la longitud del estoma y de la cé&lula
de guarda, son muy pequefias (Kutik 1973, Majid y
col. 1978). |

Como resultado de todos estos cambics, la relacidn
superficie de un poro/drea foliar correspondiente
se mantiene constante en toda la lamina (Tichd 1923).

Los gradientes de densidad y tamafio estom&tico,den-
tro de la ldmina,difieren en funcidén del nivel de
insercidn foliar. (Tichd 1970, Pazourek 1973, Huzuldk
Yy Elids 1975). En hojas compuestas, las diferencias
de densidad estomdtica entre foliolos parecen peque-
Ras (Ptackovi 1977).

1.2.4.-EFECTO DE LOS FACTORES AMBIENTALES SOBRE LAS CARACTE-
RISTICAS ESTOMATICAS.

La evolucidn ontcgénica del tamafio y densidad estomd-
ticas viene influida {normalmente de forma cuantitati
va), por los factcres ambientales. Asf mismo, las di-
farencias por el nivel de insercién foliar pueden mo-
dificarse (Boardman 1977, Tich& 1982),

1.2.4.1.INTENSIDAD DE LUZ.

Normalmente, la densidad estomitica Y el nGmero total
de estomas por hoja, estin correlacionados positiva-
mente con la irradiancia (Hanan 1971, Bjdrkman 1975,
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-Gay vy Hurd 1975, Volkenburg y Davies 1977, Wild 1979,
Jarvis y Morison 1381, Jurik y col. 1%82) (Refs. Board-
man 1977, Tich& 1982). Para trigo los resultados son
similares (Dunstone y col. 1973, Kazemi y col. 1978).

El modelo de la evolucidn ontogénica en la densidad
estomdtica, parece que no es afectado cualitativamente
por las condiciones de irradiancia durante el 5recimieg
to. Por contra, la magnitud de la. densidad estomdtica
si que varia (Wild y Wolf 1980).

Una mayor irradiancia, durante 2l crecimiento, pro@o-
ca un aumento en el cociente frecuencia estomdtica haz/
envés (Volkenburg y Davies 1977, Sestdk y col. 1978,
Wild y Wolf 12980).

En hojas totalmente expandidas, la variacién en los
niveles de irradiancia afectd. especialmente a las més
jévenes (Gay y Hurd 1975, Wild y Wolf 1980).

Asl mismo, parece que existe un ligero efecto positivo
de lcs niveles de radiacidn,durante el crecimiento, so
bre el tamafio de los estomas (Volkenburg y Davies 1977,
Wild y Wolf 1980).

El gradiente de densidad estomédtica, respecto al nivel
de insercién foliar, parece gue nc se altera al variar
la intensidad de luz durante el desarrollo ({(Pazouresk
1970, Gay y Hurd 1975). Sin embargo, al aumentar la
irradiancia puede acentuarse este gradiente (Pazourek
1270, 1973). A bajas irradiancias la pendiente. del
gradiente se aplana (Pazocurek 1970, 13974).

El niémero total de estomas por hcja esti en relacidn
directa con los niveles de irradiancia durante el cre-
cimiento. El1 gradiente se conserva en el nimero total

de hojas respecto al nivel de insercién foliar
{Pazourek 1970).
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Las altas irradiancias pueden provocar la formacidén

de hojas anfistomdticas. Lo contrario lleva a la for
macidén de estomas en una sola cara de la hoja: hojas
hipostomd&ticas en tomate (Gay y Hurd 1975).

TEMPERATURA

La temperatura parece estar relacionada negativamen-
te con la densidad estomidtica y la longitud del poro.
En términos absolutos esta relacidn es menos fuerte
que la establecida con la irradiancia (Wilson y Coo-
per 1%969a, Volkenburg y Davies 1977). Lo anterxior es
t4 de acuerdo con la similitud en la respuesta de la
planta frente a elevadas irradiancias y bajas tempe-
raturas (Charles-Edwards y Charles-Edwards 1974, Lich
tenthaler 1980). Sin embargo, Kemp y Cunningham (1981)
llegan a resultados opuestos en Distichlis spicata.

EZn trigo, Frank y col. 11973) encuentra que'al pasar
de 102 a 189C (temperatura de crecimiento) aumenta
algo la densidad estomitica,y de 182 a 272C disminuye

'claramente. Por otra parte, Wilson v Cooper (1969a)

1.2.4.3.

en Lolium perenne y Volkenburg y Davies (13977) en é&i

versas plantas, encuentran relacidn entre bajas tem-
peraturas y menores tamafios de pore.

21 caricter del gradiente de densidad estcmédtica, res
pecto a la insercidn de la hoja, no parece gue se al-
tere. Lo mismo se observa para el nimero total de es-
tomas por hoja:. Ias ambientes calurosgs y secos
aumentaban la perndiente de estos gradientes (Frank v
col., 1973, en trigo).

HUMEDAD DEL SUELO, HUMEDAD DEL AIRE ¥ ESTRES HIDRICO.

La humedad del ambiente interno y externo de la hoja,
es un factor importante en la determinacidn de los gra
dientes (de insercidn foliar), de la densidad y tama-

Ao estomdtico (Tichid 1982} . En ccondiciones &ridas
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aumenta la densidad estomdtica y los gradientes de
~ insercidn foliar son m&s acentuados (Migahid y Aabu
Raya 1952, Manning y col. 1977). Los ambientes hi-
medos minimizan las diferencias entre sucesivas
hojas (Ticha 1982).

La densidad estomatica de las hojas superiorés es
la mds afectada por el contenido hidrico de la ho-
ja, o por el aporte hidrico. Las hocjas inferiores
de un tallo, al ser mds turgentes gus las superio-
res, son menos sensibles a los cambios en el conte
nido hidrico (Migahid y Abu Raya 1552). La dura-
cidn del estrés hidrico y la &poca en que tiene lu
gar, son también importantes (Ackerson 1980).

La importancia del éporte hidrico en la planta, pa
ra la formacidn de los gradientes de densidad esto
matica, fue esbozado por Zalenskii (1904) y Salis-
bury (1927) (Ref.Tich& 1982). Mds recientemente ha

sido puesta de manifiesto por los experimentcs de

Migahid y Abu Raya (1252) con Vicia faba y Wilson

{1977) en Panicum.

El estrés hidrico provoca un aumento en la densi-
dad estomi&tica, pero reducé-las dimensiones y su-
perficie de los estomas. Como consecuencia, la su
perficie del aparato estomdtico, por unidad de

drea foliar, o el nimero tctal de estomas por ho-

ja no cambia (Rawson 1980).

Los gradientes de densidad estcmitica, dentro de
una misma lamina foliar, pueden ser modificados
{(cualitativa y cuantitativamente) por factores
ambientales como la irradiancia (Pazoursk 1970,
Elifs y Kozinka 1976, During 13980), el ecotipo
(Pazourek 1973) y el aporte hidrico (Gindel 1969,
Ref. Ticha 1962).
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Otros factores biolSgicos y ambientales pueden modi
ficar la densidad estomdtica, aunque el caricter de
los gradientes de insercidn se conserve: salinidad
en el substrato (Gausman y Cardenas 1968, Kemp y
Cunningham 13981), ploidia (Dunstone y col. 1973,
Tan y Dunn 1975, Byrne y col. 1981).

1.2.4.4 EFECTO DE LCS FACTORES AMBIENTALES SOBRE EL INDICE
ESTOMATICO.

El iIndice estomdtico es un pardmetro mids estable
que la densidad estomitica. Es el cociente entre
el nimero de estomas por unidad de superficie (S),
Yy el namero de células epidérmicas. (E) "en la mis-
ma superficie (300x(S/(E+S))) (Ref. Tichid 1982).
Mediante este Indice se ha visto que la proporcién
de estomas no varfa,entre hojas crecidas al sol o
a la sombra (Tich& 1982).

21 incremento en la densidad estomd@tica de plantas
crecidas en suelo: seco, cémparadas con las creci-
das en huimedo; o en hojas menores en relacién a las
mayores, son debidas principalmente a diferencias
en el crecimiento de las cé€lulas epidérmicas. Esto
es, a diferencias en el espaciamiento de los esto-
mas y no en la proporcidn de estomas desarxrcllados.
Las variaciones en la densidad estomdtica,dentro de
una misma hoja, tambi&n se deben a &sto (Tichd 1982)

1.2.5.-CAMBIOS CNTOGENICCS EN LA CONDUCTANCIA ESTOMATICA
MAXIMA.

No existen. trabajos en gue todos los par&metros es-
tomaticos comentados anteriormente, s2 determinen a
lo largo de la ontogenia de la hoja. Asi pues, para
la ontogenia foliar, se carece de astimaciones de
la conductancia/resistencia estomdtica basadas en
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la anatomia estomi&tica (Tich&d 1923).

La tendencia de los cambios ontogénicos en la conduc
tancia/resistencia estomdtica, es similar a la de 1la
fotosintesis neta , transpiracidén y conductancia/re-
sistencia del mes&filo. Aumenta hasta un valor méxi-
mo, seguido por un suave descenso (Woodward y Rawson

1976, Constable y Rawson 1980, Solédrovd y Pospisilo-.

vd 1983). Para trigo ha sido estudiado por Rawson y
col. (1976), Jones {3977), (1979), Marshall‘y_Biscoe
(1980), .Fisher v col. (19381).

-

La densidad estomdtica aumenta s6lo en los estadios
muy iniciales del desarrcllo foliar. Posteriormente,
la densidad estom&tica desciende a causa de la répi-
da expansidn foliar. Paralelamente se forman nuevos
estomas a partir de las células estom&ticas madres,
durante mds o menos tiempo (Tichd 1982). En el ini-
cio de la expansidn foliar,la dilucidn en la densi-
dad estomidtica se compensa sobradamente por el aumen
to en el tamafio estomdtico. Posteriormente, el area
estomdtica por unidad de superficie feoliar, y por
tanto,también el drea potencial de poro estomético
descienden. Este descenso ocurre, principalmente,
al final de la expansién foliiar (Rawson y Craven
1975, Tich& 1982, Scldrovd y Pospisilovd 1983).

Estos cambios cuantitativos en las caracteristicas
estomiaticas,aparentemente estuviercn acompafiadas
por un fuerte y opuesto incremento en la conductan-
cia estcmitica. Este incremento condujo hasta un va
lor maximo, alcanzado antes por la conductancia del
envds, £l incremento en el tamafio del poro y en la
distancia entre estomas explicaria parcialmente es-
te incremento. Z1 factor principal es el gradual de
sarrollo de la capacidad del estoma a abrirse. Di-
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cha capacidad,estd relacionada con un incremento
en la elasticidad de las paredes de las células de
guarda (Solarovd y Pospisilovd 1983). En algunos
casos los estomas no comienzan a abrirse hasta que
alcanzan su tamafio mdximo. (Rawson y Craven 1975,
Solirovd 1380, Solirovi y Pcspisilovid 1983).

El valor inicial de la conductancia estomdtica,

el posterior desarrollo, su valor mdximo, asi

como el tiempo y momento en que lo alcanza, depen-
de la especie y de sus condiciones de desarrollo.
Los factores ambientales que influyen sobre el de-
sarrollo del estoma repercutirdn, l3gicamente, so-
bre la conductancia/resistencia estomitica (Rawson
y Craven 1975, Sol&rovad y Pospisilovd 1983).

Algunos autores encuentran asociados temporalmente:
los mdximos de conductancia estomitica, fotosinte-~
sis neta y transpiracidn. Para hojas totalmente ex
pandidas se ha observado en: Festuca arundinacea
(Jewis y Woledge, Ref. Soldrov4 y Pospisilovi 1983),

Calopogonium mucunoides (Ludlow y Wilson 1971), Gly-

cine max (Rawscn v Woodward 1976), Triticum aestivum

(Fisher y col. 1981). El méximo de fotosintesis, an-
tes de la expansidn foliar, ha sido observado espe-

ciazlmente en dicctileddneas:Phaseclus vulgaris {(Fra-
ser y Bidwell 1374, Catsky y col. 1976), Pisum sati-
vum (Smillie 1962, Ref. Solarovd y Pospisilova 1983),

Cucumis sativus (Horpkinson 1964, Ref. Soldrovd y Pos

pisilovd 1983), Sorghum almun y Glveine javanica
(Wilson y Ludlow, Ref. Ludlow y Wilsen 1971), Glvcine

wightii (Ludlow y Wlscn 1971), Nicotiana tabaccum vy
Helianthus annuus (Rawscn y Wocdward 1976) v Gessy-

-

pium hirsutum (Constakle y Rawscn 1980).

Contrariamente, en otras especies no se na okservado
una coincidencia temporal entre los mdximos de conduc
tancia estomética , (en ambas epidermis),y de Zatosinte
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sis neta: Gossypium hirsutum (Constable y Rawson

1980), Helianthus annuus (Rawson y Constable 1980),

Phaseolus vulgaris (Catsky y col. 1976), Sorghum .
almun (Wilson y Ludlow 1970, Ref.Ludlow y Wilson
1971). En otras especies no se han encontrado di
ferencias temporales claras. Posiblemente sea a
causa de mediciones demasiado espaciadas (Solaro-
va y Pospisilovd 1983). Por otra parte, las dife-
rencias- varietales, ambientales y de cultivo, in-
fluencian el desarxzollo de la conductancia estcm&
tica (Rawson y Woodward 1976, Rawson y Constable
1980) .

Los cambios ontogénicos en la conductancia esto-
midtica tambisn dependen del tiempo de vida de 1la
hoja (Soldrovad y Pospisilova 1983). En hojas de
vida corta (especialmente en las de ontogenia lo-
calizada en la fase vegetativa de la planta), la |
conductancia estomdtica desciende répidamente
(Rawson y Woodward 1976, Catsky y col. 1976, Sola
rovi 1980, Constable y Rawson 1980). En hojas de
larga duracidn (hojas de &rboles, arbustos), la
maxima conductancia estomdtica se alcanza durante
la expansidn foliar,o simultdneamentz a la super-
ficie midxima. Seguidamente, este valor se mantie-
ne constante, o desciende muy lentamente, de acuer
do con cambios en los factores ambientales: dispo’
nibilidad hidrica, ontogenia de la planta o agen-
tes patdgenos (Solirovd y Pospisilovd 1982). Los
seguimientos en estas hojas, por largos periodos
de tiempo, son dificiles. Se acostumbra a extrapo
lar los rasultados de hojas con distinta posiciédn
relativa (Cline y Campbell 1976, Federer v Gee
1376, Federer 1980, Rocberts y col. 1981).

Los cambios en la conductancia estemdtica, duran-
te la ontogenia d=2 la planta, dependen tanto de



la edad de la hoja y ce la planta, como de su es
tado de desarrollo (Woodward y Rawson 1976, Sola
rovd y Pospisilovd 1983).

La conductancia estom&tica puede alcanzar otros
médximos secundarios durante la ontogénia foliar.
Normalmente estén relacionados con la floracidn
o con la formacidén de la semilla (Fraser y Bid-
well 1974, Woodward y Rawson 1976, Lordrovid y
Pospisilovd 1983).

Una prolongacidn artificial de la vida de la ho-
ja ( decapitando la planta,.o astabilizando ‘la
irradiancia primitiva de la hoja, mediante corte
de hojas), compcrta un retraso en el descenso de
¥d conductancia estomdtica (Soldrova 1980).

1.2.6.-LA CONDUCTANCIA ESTOMATICA EN RELACION AL NIVEL DE

INSERCION FOLIAR.

Cada hoja se forma en una fase distinta de la on-
togenia de la planta. Cada "momento ontogénico"
de la planta se caracteriza por un diferente nume.
ro de hojas precedentes (produciendo fotosinteti-
zados), asi como diferentes ambientes a nivel de
raiz,y de agua y nutrientes disponibles.BHay gue
considerar también las condiciones ambientales
estacionales. Incluso en una cimara de creci-
miento varian ciertos factores ambientales cc-

mo la irradiancia (Soldrovd y Pospisilovd 1983).

Los cambios en la conductancia estomé@tica (y otros
pardmetros fisioldgicos), a lo largo del gradiente
de insercidén (con mediciones simultdneas), son si-
milares a los ontogénicos (Ref. Solirovi y Pospisi
lovd). Sin embargo, alguncs autores obtienen resul
tados opuestos (Scheringer y Chabot 1977, Elids
1979).
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Existen pocos trabajos en que se estudie siste-
m&ticamente gran parte de las hojas de una plan
ta a lo largo de varios estadios de su desarro

llo (Ishihara 1979). aAbundan més lis mediciones de

conductancia estomdtica de las hojas en una so-
la fase del desarrollo de la planta (Schlesin-
ger y Chabot 1977, Woledge 1977, Garland y Brau
son 1977, Beadle y col. 1978, Hatfield y Carl~-
'scn 1978, Diiring 1978, Eli&s 1979, Lurie y col.
1979 y Jones 1977; este Gltimo en trigo). Sin
embargo, la maycr parte de trabajos séla compa=
ra la conductancia estomdtica de 2 -0 3 hojas
(Ref. éolércvé Yy Pospisilovd). En trigo podemos
mencionar los trabajos de Denmead y Millar (1976),
Peisker y Apel (1976), XKirkham y Smith (1978).

En las, comunidades vegetales existen gradientes
de factores ambientales (especialmente la irra-
diancia), que provocan variaciones en los facto
res internos. Lo anterior puede repercutir so-

bre el gradiente general de insercidn foliar, o
sobre su evolucidn (Kanemasu y col. 1974, Naga-
rajah 1975, Hatfielid y Carlson 1978).

1.2.7.-HETEROGENEIDAD DE LA LAMINA EN RELACION A LA CON-
DUCTANCIA/RESISTENCIA ESTOMATICA.

Kanemasu y col. (1974) observan,en hcjas de Sor-
ghum bicoclor, conductancias estomdticas menores

en la base de la l&mina, gue en su ounta. Ademés,
las diferencias entre la conductancia estomética

del haz v del envés, fueron menores en la base.

Zobel y Liu (1980), consideran gue la irradiancia
es responsable de las variacicnes en la conductan
cia estomdtica, a lo largo de la l&mina. En Elaeis
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guineensis,encuentran valoras superiores de con

ductancia estom&tica kacia la punta de la lami-

na.

1.2.8.-CAMBIOS ONTOGENICOS EN LA RESPUESTA DE LA CONDUC-
TANCIA/RESISTENCIA ESTOMATICA A LOS FACTORES IN-
TERNOS Y AMBIENTALES.

Durante la ontogenia de la hoja, no s8lo pueden
variar las caracteristicas anatdmicas del apara-
to estomdtico (Tich& 1982), y los valores méximos
de la conductancia estom&tica (Solarova y Pospi-
silova 1983), También evoluciona. la respuesta del
estoma frente a los factores internos vy ambienta-
les (Syvertsen y col. 1981, Ackerson 1981, Soléaro
vad y Pospisilovi 1983).

1.2.8.1.CURSO DIARIO DE LA CONDUCTANCIA ESTOMATICA.

Los valores maximos diarios de la conductancia

‘éstomética, normalmente aumentan a medida que la

hoja se expande. A continuacidn, alcanzan un maxi
mo constante, descendiendo posteriormente . duran-
te la senescencia de la hoja. Asi mismc, este ma-
ximo es mavor en las hojas superiores. Los valores
maximcs diurnos, y minimos nocturnos se registran
en las hojas casi totalmente expandidas. Esto es

raflejo de un funcionamiento Sptimo de los esto-

mas en esta fase (Turner 1974, Burrows y Milthor-
pe 1976).

Durante el pericdo de expansién foliar, los esto-
mas cierran tan nherméticamente como en las hojas
maduras. Sin embargo, los estomas de hojas senes-—
centes no cierran ni abren totalmente (Burrows Yy
Milthorpe 1976). Krizex y Milthorpe (1973), en
Xanthium strumarium, observan gue,en la oscuridad,
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los estomas de las hojas superiores cierran més
herméticamente que los de las inferiores. Jodo

(1973) , encuentra en hojas superiores y medias,
de Nicotiana tabacum, gque los estomas abren an-

tes del amanecer.

La apertura estomé&tica media, asi como la dura-
cidn diaria de la misma, disminuye de las hojas
superiores a las inferiores en Zea mavys, Nico-

tiana tabacum y Sorghum bicolor (Jodo 1973, Tur

ner y Begg 1973). Las miximas aperturas diarias
se alcanzaban mds tempranamente en las hojas in
feriores de Nicotiana tabacum (Jodo 1973) y Sor-

ghum bicolor (Kanemasu y col. 1974). En Gossy-

pium hirsutum se han obtenido resultados opues-
tos (Ackerson 1981).

Después de aléanzar la maxima apertura diaria,
los estomas de las hojas inferiores de Oryza sa-
tiva (Ishihara y col. 1978a, 1978¢c, Ishihara
1979), Sorghum bicolor (Kanemasu y col. 1974) y

Zea mays (Turner 1975). Las diferencias en el
curso diario de la conductancia estomé&tica de
Qrvza sativa, en relacidn al nivel de insercidn

foliar, fueron mds acentuadas en lcs dias solea
dos (Ishihara y col. 1971, Ref. Ishihara y col.
1978a) . Respuestas similares se han obtenido al
eliminar parcialmente el sistema radicular (Ishi
hara v col. 1978b). En el mismos sentido, bajo
un ligero estré&s hidrico, las hojas inferiores
de Nicotiazna tabacum muestran cierre estomdtico

al medicdia (Jodo 1973).

En Crvza sativa, desde el ahijamiento hasta la

emergencia de la panifcula, los valores médximos
diarios de la conductancia estomitica se mantu-
vieron constantes (en hojas de nivel de inser-
cidn foliar similar). A partir de este momento,



los valores méximos diarios disminuyen. Adem&s,
el estoma cierra antes por la tarde (Ishihara y
col. 1971, Ref. Ishihara y col. 1978a).

En condiciones ambientales adecuadas, el curso
diario de la conductancia estomética esti rela-
cionado con la irradiancia. Las variaciones on-
togénicas,en el curso diario de la conductancia
estomidtica, pueden explicarse, parcialmente, por
diferentes respuestas frente a la irradiancia
(Soldrova y Pospisilova 1383).

1.2.8.2.INTENSIDAD DE LUZ.

El modelo de dependencia de la conductancia estg
matica frente a la irradiancia (Ref. Farguhar vy
Sharkey 1982), £fue similar para hojas de edades
diferentes en: Medicago sativa (Hodgkinson 1974),
vy Phaseolus vulgaris (Catsky y Tichd 1980, Sola-
rovd 1980). Tampoco varia para hojas de diferente

insercién en Zea mays (Catsky y col. 1373), Triti-
cum aestivum (Denmead y Millar 1976); o en las ho
jas superiores de Gossypium hirsutum, durante di-

ferentes pericdos de crecimiento (Ackerson y col.
1977).

A una irradiancia determinada, la conductancia =s
tomdtica aumenta. después de la aparicidn de la hg
ja. Alcanza su méximo hacia la madurez de la hoja,
v desciende durante la senescencia (Turner 1974,

Soldrova y Pcspisilova 1983).

La hipérbola que expresa la relacidn entre la irra
diancia v la conductancia estom&dtica, presenta zo-
as de respuesta casi lineal en las hojas jévenes
vy maduras, frante a las senescentes de'Phaseoclus

vulgaris (Catsky y Tichi 1980, Solidrova 1980).
En hojas recientemente emergidas o senescentes de
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Acer rubrum y Quercus rubra (Turner y Heichel

1977), o Phaseolus vulgaris (Soldrova 1980),

la conductancia estom&tica no responde a lcs
cambios en la irradiancia.

En Nicotiana tabacum, los cambios ontogénices

en la conductancia estomética fuercn similares,
independientemente del nivel de irradiancia du
rante el crecimiento. Unicamente, los m&ximos
diarios de conductancia estomatica,se alcanza-
ron algo mds pronto en plantas crecidas bajo al-
tas irradiancias (Rawson y Woodward 1976).

En un cultivo de Zea mays, las hojas de inser-
cidén infericr tenian conductancias estomiticas
menores. Este efecto fue mé&s acusado en las
partes sombreadas de las hojas (Stigter y col.
1977). ‘

1.2.8.3.ESTRES HIDRICO.

Al descender el potencial hidrico de la hoja,
el cierre estomdtico comienza a partir de las
hojas inferiores, hacia. las superiores, en:
Beta wvulgaris (Lawlor y Milford 1975) y en

Gossypium hirsutum (Jordan y col. 1975, Acker-
son 1980, Radin 1981).

El potencial hidrico critico (para el cierre es
tomdtico), fue superior en las hojas inferiores,
raspecto a las superiores. De forma similar, en
comunidades de Nicotiana tabacum, Sorghum bico-

lor, Zea mavs (Turner 1974a) y Picea sitchensis

(RBeadle y col. 1978), las hojas de los niveles
inferiores oresentaban el cierre estomdtico a

potenciales hidricos mayores.

Por contra, en las hojas m&s jovenes de Citrus

sinensis, la conductancia estom&tica comienza a

— e m e
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descender a potenciales hidricos mayores que

los de las mas viejas (Syvertsen y col. 1981).

Resultados similares se han obtenido en Came-
lia sinensis (Sandanam y col. 1981).

La disminucidén del potencial hidrico provoca- ..

ba un incremento en los niveles de ABA de. to-
das las hojas, pero especialmente en las supe
riores de Gossypium hirsutum (Jordan y col.

1975, Ackerson 1980), Oryza sativa , Pennise-

tum americanum .y Triticum aestivum (Quarrie

y Henson 1981). Por otra parte, .en Phaseolus
vulgaris (Eze y ccl. 1981), QOryza sativa, Pen-

nisetum americanum y Triticum aestivum (Qua-

rrie y Henscn 1981), los niveles de ABA acumu

lados disminuian al envejecer las hojas. Pare

ce, por tante, que el comportamiento ontogéni

co en el aclimulo de ABA, (frente a un descenso

en el potencial hidricc) ,no se corresponde con
el modelo de cierre estomdtico inducido por

un descenso en el potencial hidrico (Soldrova

y Pospisilovd 1983).

Bajo similares niveles de irradiancia, la res-
puesta d= la conductancia estomatica frente al
potencial nidrico era diferente. Dependia de
la situacidén de la hoja (Jerdan y cil. 1875,
en Gossvpium hirsitum). Asi pues, la respues-

ta del estoma al potencial hidrico, entre las
hojas superiores e inferiores, estaba sdélo
parcialmente asociada con la irradiancia duran
te el desarrollo foliar. Los factcres fisiclo-
gicos del envejecimiento justificaban el resto

(Soldrova y Pospisilova 1283).

Las hojas de plantas m&s viejas, parecen pres=
sentar pctenciales criticos supericres (Jones

y Rawson 1379 en Sorghum bicolor). Frente a un
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descenso similar del potencial hidrico, las

hojas més viejas de Avena  sativa disminuian
mds su conductancia estomitica (Sandhu y Hor
ton 1977).

Por contra, los estomas de Triticum aestivum

eran menos sensibles al descenso del potencial
hidrico al envejecer la planta (Frank y col.
1973), o la hoja de bandera (Jones 1977).

En Picea sitchensis el pctencial critico va-

rid con la estac;§n. Era mayor en julio, que - -
en octubre y noviembre (Beadle y col. 1978).

Asi pues, el potencial critico puede variar

en funcidn de la edad de la hoja , de la plan
ta y del nivel de insercidn foliar. Sin embar
go, el cardcter bdsico de la respuesta de la
conductancia estomdtica frente al déficit hi-
drico, no parece que cambie (Soldrovd y Pospi
silova 1983). Los resultados de Lawlor vy Mil-
ford (1975) con Beta vulgaris, crecida en con

diciones de humedad relativa del 100%, son
una excepcién. Al disminuir el potencial hi-
drico, la cenductancia estomdtica én las plan
tas jévenes disminuia de £forma curvilinea, y
en las maduras de forma lineal. En hojas de
insercidén media de Glycine max, la conductan-

cia estomdtica desciende antes y mds gque en
las hojas superiores (Stevenson y Shaw 1971).
Por contra, tanto en las hojas jdvenes comc
en las viejas de Coffea arabica, disminuyé de

forma similar la conductancia estcomética (Nu-
nes 1976). En las hojas pertenecientes a plan
tas jovenes de Glycine max y Helianthus annus

-

la conductancia estomdtica disminuia menos
gue en las plantas viejas (Sionit y Kramer
1376, Silvius y col. 1977). Resultados opues-



tos obtenia Hofdcker (1976) en Vitis wvinifera,

al descender la humedad del suelo.

Después de regar, la conductancia estomidtica
se recupera mis ripidamente en las hojas jéve
nes que en las viejas de Triticum aestivum
(Frank y col. 1973).

Al aumentar el ndmeroc de periodos de estrés
hidrico, los estomas de Gossvpium hirsutum

responden menos a las variacicnes del poten=-
cial hidrico, especialmente lcs estomas de
las hojas superiores (Ackerson 13980). En ave-
na sativa el efecto parece ser el contrario
(Sandhu y Horton 1977). '

El descensc en la conductancia estomdtica, a
causa de la salinidad del substrato, fue mas
pronunciado en las hojas maduras, que en las
joévenes de Nicotiana tabacum (West y Black
1978). '

Bidsicamente, la variacidn en los niveles de
irradiancia,s6lo tiene importancia en los cam
bios ontogénicos de la conductancia estomdti-
ca maxima diaria. Los cambios ontogénicos en
la respuesta de la conductancia estomética
frente a déficits hidricos transitcrios, ex-
plicarian otros cambios en la evolucién dia-
ria de la conductancia estomdtica. Un ejemplo
puede ser el descenso, por la tarde, de la
conductancia estomdtica, en las hojas mas in-
fericres de una planta (Solarovi y Pospisilo-
vad 1983).

1.2.8.4.TEMPERATURA.

Giurgevich y Dunn (1978), (1979) indican varia
ciones estacionales en la respuesta de la ccn-
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ductancia estomdtica, frente a la temperatura,
en Spartina alternifolia. Sin embargo, no esti

claro si la causa fue ontogénica o provocada
por cambios ambientales. Hay que considerar
gue la dependencia de la conductancia estom&-
tica,frente a la temperatura, es muy‘sensible
a las condiciones térmicas existentes lcs dias
previos a la medicidén (Bjdrkman y col. 1978).

1.2.8.5.APORTE DE NITROGENO ¥ CONCENTRACION DE CO2.

Plantas de Glvcine max, crecidas en aire enri-

quecido con CO3, presentan un descenso en la
conductancia estomdtica, especialmente en las
hojas superiores (Hofstra y Hesketh 1975)

El efecto de elevadas dosis de nitrSgeno (von

Caemmerer y Farquhar 1981), fue m&s pronuncia-
do en las hojas superiores que en las inferio-—
res de Oryza sativa. Esto era.mis evidente porx

la mafiana,: hasta alcanzar la mdxima apertura
diaria (Ishihara y col. 1978).
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~1.3.~ RELACIONES ENTRE LA ANATOMIA FOLIAR Y LA CAPACIDAD

FOTOSINTETICA.

Al tratar las relaciones entre la anatomia de la ho
ja y su capacidad fotosintética, hay que conside-~
rar dos aspectos bdsicos (BjSrkman 1981) :

El primero, concierne a la cantidad de aparato foto
sintético, por unidad de &rea foliar. En la medida
en que un aumento en el grosor de la hoja, o en el pe
so especifiéo foliar (SLW) refleja.incrementos en
el contenido de "catalizadores); potencialmente limi
tantes de las tasas fotosintéticas (como RuBP car-
boxilasa y transportadores electrdénicos), por uni-
dad de &rea foliar, puede esperarse que la capaci-
dad fotosintética, a saturacidn de luz, también
aumente. Tanto las tasas de fotosintésis a concen-
traciones de CO; limitantes, como de saturacidn,
pueden ser afectadas por tales cambios (refs.Board-
man 1977, Bidrkman 1981).

El segundo, se refiere a la superficie interna to-—
tal de las cé&lulas del mesdfilo, expuesta  a los es
pacios intercelulares (AM€S), por unidad de &drea fo
liar (A): AME€S/A. Un incyemento en el cociente AMES/
A implica un aumento de la superficie disponible pa
ra la transferencia por difusidn del CO,, desde los
espacios intercelulares, hasta los aceptores en las
cdlulas del mesdfilo (lugares de carboxilacidn)
(Nobel y col. 1375, Nobel 1976, 1977, 1980, Nobel y
Longstreth 1981). Si asumimos gque la conductancia
de este transporte v transferencia por difusidn del
CO, es potencialmente limitante de la fotcsintesis,

un aumento en el cociente AM®S/A puede provocar un
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incremento en las tasas de fotosintesis, bajo condi
ciones de presién parcial de CO3 limitantes. Obvia-
mente, la variacién de este cociente no afectaria a
la fotosintesis neta a presiones parciales de CO,

de saturacién. (Bjdrkman 1981, Sasahara 1982).

Por otra parte, en ausencia de cambios.en el tamafio
y forma de las células, un aumento en el grosor del
mesSfilo foliar estaria inevitablemente acompafiado
por un incremento proporcional de los cocientes en-
tre el volumen del mesSfilo (VM®S) y el &drea del me
s6filo (AMeS), respecto al irea foliar (A); mien-
tras que los cocientes del V'®S y AM®S  regpecto al
volumen foliar (V), pueden permanecer constantes
(BjSrkman 1981). Inversamente, cambios en el tamaifio
y forma de las células del mes6filo, pueden tener
efectos considerables en algunos de estos pardme-
tros (ames/a, vMes,/a, ames,v, vt®S/y), adn en la
ausencia de un cambio en el grosor del mesb6filo. En
este sentido, una reduccién a la mitad en el didme-
tro de las células hace que se doble el cociente
AMeS /a  pero no afecta a los cocientes V"e€S/p y ve€S/
V (para un mismo grosor del mesdfilo); mientras que
un cambio en la forma de las células, desde una esfé
rica, a otra cilindrica (con lcs extremos semiesfé-
ricos), no repercute sobre el cociente AM®S/A, pero
provoca un significativo incremento en los cocien-
tes V'®5/a y v"®S/v (Nobel 1980, Nobel y Longstreth
1981, Bjdrkman 1981)

De forma ideal, en la bidsqueda de relaciones entre
los pardmetros estructurales de la hoja y los cam-

bics funcionales, en los factores gue determinan

49



1.3.1.~-

la capacidad fotosintética, la "arquifgééaéé tfid&
mensional” se deberia considerar siempre como un
complejo conjunto de componentes, y no como unida-
des individuales. En la préctica, en ausencia de
té&cnicas descriptivas apropiadas, que permitan com
parar las complejas diferencias en la estructura
foliar; se han de emplear parametros simples (como
los enumerados en las dos anteriores p&ginas), al
buscar las posibles relacicones estructurales/fun~
cionales (Jellings y Leech 1982).

Quéda claro que la anatomfa foliar est4 ccmpues—
tahgdf una serie de variables (parametros anatdmi-
cos), superpuestas a las diferencias intracelula-
res, y que todos estos factores pueden tener una
influencia en la funcidn y capacidad fotosintética
de las hojas (Ncbel 1980, Nobel y Longstreth 1981,
BjSrkman 1981). Es eviaente,'por tanto, que para
una correcta interpretacidn de la capacidad y ta-
sas fotosintéticas, por unidad de &rea foliar, se
precisen adecuadas descripciones de estas caracte-
risticas anatfmicas y celulares (Jellings y Leech
1982).

INFLUENCIA DE LOS FACTORES AMBIENTALZES, DURANTE EL
CRECIMIENTO, SOBRE LA ANATOMIA FOLIAR Y LAS CARAC-
TERISTICAS FCTOSINTETICAS RELACICNADAS.

El factor ambiental gque m&s influencia tiene sokre
la anatomia foliar es la intensidad luminosa duran
te el desarrcllo de la hoja (Boardman 1577, BjSrk-
man 1981, Nobkel 1980, Nobel vy Longstreth 1981).
Sin embargo, también la temperatura y las relacio-
nes hidricas, durante el crecimiento,etc, pueden

tener efectos importantes sobre la anatomia foliar
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(Nobel 1980, Nobel y Longstreth 1981, Lichtenthaler
1980) . Cualguier cambio en la temperatura, aporte
hidrico, nutricién mineral, al igual gque la aplica-
cidén de herbicidas, fitohormonas, reguladores del
crecimiento, furngicidas, etc., origina en la hoja
respuestas de crecimiento, del mismo tipo gue las
de plantas crecidas a altos o bajos niveles de

luz (ref. Lichtenthaler 1980).

Los parémetros ambientales pueden afectar a la
anatomia foliar, mediante cambios en el nimero de
capas de células del meséfilo, o en las dimensio-
nes y formas celulares (ref. Lichtenthaler 1980,
Boardman 1977, Bjérkman 1981).

A través de los efectos sobre la conductancia/re-
sistencia del meséfilo (o intracelular), estos
cambios en la anatomia foliar afectan tanto a la
cépacidad fotosintética (Crookston vy col. 1975,
Boardman 1977, Patterson 1977, 1978, Nobel 1980,
Nobel y Longstreth 1981, Sasahara 1982), como a
la eficiencia hidrica (Nobel 1980, Nobel y Longs-

treth 1981).

INTENSIDAD DE LUZ.

El aumento del groscr del mesdfilo ( y en %.res-
pecto 2 los otros teiidecs de 1a hoja), asi como
del peso especifico foliar (SLW), como respuesta
al incremento en los niveles de irradiancia duran
te el desarrollo foliar, generalmente ruede atri=-
buirse, tanto a un alargamiento de las células
(en sentido vertical), como a un incremento de
células mesofilicas en las secciones foliares. Es
te alargamiento celular es el origen del pronun-
ciado parénquima en empalizada, caracteristico de
las hojas de sol pertenecientes a plantas C3. El

principal resultado, es un aumentc de la densidad
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de empaquetamiento (V'®S/V), v por consiguiente una
reduccidn de los espacios intercelulares (Refs.
Boardman 1977, Chabot y col. 1979, Lichtenthaler
1581, Araus 1981, Bj6rkman 1981, Ball 1982, Jurik
1982). Por otra parte, las células del meséfilo seg
rin menores (en sentido vertical),_méé densamente
dispuestas y tambi&n habridn menores ramificaciones
vasculares en las hojas que crezcan a baja intensi-
dad de luz (Bj6rkman y col. 1972, BjSrkman 1975,
Charles-Edwards y Ludwig 1975, Crookston y <ol.1975,
Nobel y col. 1975, Sestdk y col. 1978, Patterson y
col. 1978, Bjdrkman 1981).

Segin Charles-Edwards y col.(1%74), estas diferen-
cias en el grosor de las hojas estaban asociadas a
cambios en el tamafio de las cé&lulas del mesdfilo,
mis gue a variaciones en su nGmero. Nobel y col.
(1975) y Friend (1966), explican este aumento de
grosor en la hoja por incrementos en el nimero y ta
mafio de las células del mes6filo. En este sentido,
Verbelen y De Greef (1979) indican que la luz pare-
ce tener un efecto dual en el desarrollo de la hoja:
activaria el periodo de intensa divisidén celular, y
finalizado éste, induciria la expansidn celular.
Friend y Pomeroy (1970), trabajando con hojas de
trigo, observan que al incrementar la intensidad lu
minosa durante el crecimientc, las células del mesd
£ilo fueron més gruesas; mientras que a bajas inten
sidades de luz, las c&lulas del mesdfilo aumentaban
en longitud y nlmerc, siendo por otra parte mds lo-
buladas.

Jurik y c¢o0l.(1379) y Chabot y ccl.(i979), encuen-
tran que existe una correlacidn positiva entre la
integral de radiacidn recibida por la planta y su
peso especifico foliar . Apuntan que seria la ra-
diacién total recibida durante el dia, y no las in-
tensidades maximas alcanzadas (durante el crecimien
to), la que llevaria a la adgquisicidn, por la hoja,
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de las caracteristicas morfoldgicas y anatdmicas co
mentadas anteriormente. En esta sentido, resultados
obtenidos por Barden (1977) y Araus y Basseda (1980),
asi como las indicaciones de Friend (1966) (relacio-
ndndolo ccn el fotoperiodo), apoyarian esta hipSte-
sis.

Existe poca informacidn cuantitativa sobre el efec-

to de los niveles de luz, durante el crecimiento, en
el didmetro de las células del mesdfilo (eje mernor).
Bjérkman y col.(1972) en Atriplex trianqularis, Cha-

bot y Chabot (1977) en Fragaria vesca, Chabot y col.

(1979) en Fragaria virginiana y otros autores, no en

cuentran diferencias claras en el didmetro de la cé-
lula. Sin embargo, Ballantine y Forde (1370) observa
ban una ligera diferencia en Glycine max y Wilson y

Ccoper (1969b) encuentran una influencia significati
va. en algunos genotipes de Lolium perenne. Otros

autores, como Wild (1979) en Sinapsis alba y Senger

y Fleischhacker (1978) en el alga unicelular Scenes-
desmus obliquus, observan una marcada influencia de

los niveles de irradiancia, sobre el didmetro celu-
lar. En todos los casos, esta influencia es de senti

do positivo.

El conjunto de todos estos resultadcs sugiere que un
incremento en los niveles de luz, durante el creci-
miento, puede tener un efecto mayor en V™®S/A que en
AMeS/n, 1o que coincide con los resultadosde Chabot
y Chabot (1377), Chabot y ccl. (1979). Nobel y col.
(1375), Nobel (1980) y Nobel y Longstreth (1981) con
hojas de Plectranthus parviflorus, indican que el
incremento en ATeS/A fue bisicamente un resultado

del aumento en la longitud (en sentido vertical), de
las dos capas superiores del parénquima en empaliza-
da, con pocos cambios en el diadmetro de las células.
Por otra parte, en el parénquima lagunar se observd

un gran aumernto en el nimero de células (por seccidn
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foliar), mientras que el difmetro de las mismas ca-
si no varia. Los resultados de Nobel (1976) con Hyp
tis emoryi y Nobel (1977} con Adiantum decorum, apgQ

yan lo anterior.

Nobel y col. (1975), Nobel (1976), (1977), (1980),
Nobel y Longstreth (1981), Crookston y col. (1975},
Charles~Edwards y Ludwig (1975), Patterson y col.
(1977), (1978): encuentran una correlacién (especial
mente significativa en los trabajos de Nobel), en-
tre el cociente A™®S/A y la tasa de fotosintesis ne
ta, a saturacién de luz (medida en condiciones de
presidn parcial de CO, limitante, temperatura épti-
ma y baja presidén de Op: 0-~10 mbar O,). Camo conse-
cuencia de lo antericr, el aumento del cociente
AMES/A repercutiria en un incremento de la eficien-
cia hidrica de la hoja (Ncbel 1980, Nobel y Longs-
treth 1981). Por otra parte, las tasas de fotosinte
sis neta, a saturacidn luminosa, referidas a unidad
de superficie de células mesofilicas (a una determi
nada presidén parcial de COy, en los espacios inter-
celulares, limitante), permanecia basicamente cons-
tante, sobre una amplia gama de regimenes luminosos

Este resultado, les lleva a concluir (especialmente
a Nobel), gue el incremento en las tasas de fotosin
tesis neta, referida a drea foliar, estaba causado
por un aumento en la superficie celular del mesdfi-
lo, y no por cambios intrinsecos en la capacidad fo
tosintética de las hojas.

Sin embargo, se puede obtener una constancia simi-
lar en las tasas de fotosintesis, si la referimos a
velumen del mesdfilo (BjSrkman 1981). Asi mismo, hay
que considerar la escasa correlacidn existente en
tre el cociente AM®S/A y las tasas fotosintéticas
(por superficie 2de hcja), y la poca constancia en-
tre dicho cocientz y las tasas fotosintéticas, refs
ridas a superficie de meséfilo, observada en diver-

aas eaneciaes: 3unce v c¢ol. (1977) en Glvcine max,
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Jurik y col. (1979) en Fragaria virginiana, Oquist

y col. (1981) en Betula verrucosa y especialmente

Chabot y Chabot (1977) en Fragaria vesca, una espe-

cie de sombra.

Por otra parte, entre las diferentes especies exis-
ten grandes diferencias en: el diametro medio de las
células del meséfilo (Bj&rkman 15981). Por ejemplec,

Adiantum decorum e Hyptis emoryi, debido a su peque

fio didmetro celular medio, poseen un cociente ATES/
A (y posiblemente también, un cociente ATCS/yTes),

mucho mayor que Plectranthus parviflorus, para un

mismo grosor de mesSfilo (Nobel 1976, 1977). Si asu
mimos la hipbtesis de gue la difusién del COjp, des-
de los espacios intercelulares hasta el cloroplasto,
(seria la componente de la conductancia del mesdfilo,
o intracelular, denominada por Catsky y Tichd 1982,
comc conductancia de transperte), ejerce la mayor 1li
mitacidn sobre la fotosintesis, un menor tamafio celu
lar podria implicar un aumento en las tasas de foto-
sintesis. Las observaciones de Wilscn y Cooper (1967),
(1970), sobre la existencia, para diversos genotipos
de Lolium perenne, de una correlacidén negativa, entre

las tasas de fotosintesis (a saturacién de luz), y el
tamafio de las células del mesdfilo, apoyarian esta su

posicidn.

Sin embargo, no existen pruebas concluyentes que indi
quen que el cociente AM™®S/A sea el factor oprincipal,
que expligque las diferencias en las tasas fotosinté-
ticas de especies distintas; o gue el transporte difu
sivo del COZ' desde los espacios intercelulares a los
clorcplastos, imponga la mayor limitacién a la foto-
sintesis, en plantas C3 crecidas en sus condicicnes
luminosas naturales (Bjdrkman 1981). Incluso, recien=
tes resultados sobre la discriminacidn en la absor-
cidén de los isétopos del carbono (‘gomentados en la
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primera parte de la introduccién), cuestionarian la
importancia relativa de la resistencia a la difusidn
del CC, en la fase liquida (O0"Leary 1981, Farguhar y
col. 1982). Parece pues, que el aumento =2n las tasas
fotosintéticas, s6lo puede tener lugar si los incre-
mentos en V'€S/aA y especialmente en AMES/A estan '
acompaniados por aumentos (por superficie de hoja),
en las cantidades de RuBP carboxilasa, componentes
de la cadena de transporte electrdnico, asi como
otros constituyentes gque determinan las tasas foto-
sintéticas al nivel cloroplastico (BjSrkman 1981).

Del mismo modo, parece que-en plantas gque poseen un
gran potencial de adaptacidn a elevados niveles lu-
minosos, la cantidad de los componentes mencionados
en el parrafo anterior, referida a superficie o volu
men del mes8filc, permanece mds o menos constante,
béﬁo -una amplia gama de regimenes luminosos (Board-
man 1977, Bjdrkman 1981). El mecanismo alternativo
de respuesta, seria un incremento en la concentra-
cidn de estos componentes, en los cloroplastos o cé-
lulas, al aumentar el nivel de luz durante el creci
miento. Sin embargo, es probable que exista, de for-
ma intrinseca, un limite superior, por encima del
cual no pueda aumentar la concentracidn de dichos
componentas: por ejemplo, hay evidencia de que la
concentracidén de RuBP carboxilasa, en los cloroplas-
tos, alcanza el limite de solubilidad de esta protei
na (BjSrkman 1981). También es posible gque la distri
bucién espacial de los aceptores enzimdticos de CO,,
sea un aspecto importante en la captura eficiente
del CO,, especialmente a presiones limitantes del
mismo. En este sentido, para una utilizacidn eficien
te de las bajas concentraciones intarcelulares de
CO,, es necesaria una cierta relacidn entre el nime-
ro de lugares de carboxilacidn, 2l &rea cloroplasti-
ca y la superficie de la pared celular (Rakhi 1971,
BjSrkman 1981} (ver apartado 1.1.2.1.3.). Un aumento
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1.3.1.2.

concomitante, d2 los- niveles de los componentes del
sistema fotosintético y de la superficie de las pare-
des celulares del mesofllo, puede servir para mante—

ner un balance adecuado entre ambos tipos de facto-
res (BjSrkman 1981).

-TEMPERATURA

Chabot y Chabot (1977), trabajando con Fragaria vesca,

encuentra gue las hojas gruesas, de bajas densidades
de mesSfilo, se convierten en mds finas y densas al
aumentar la temperatura de crecimiento (de 10/20 a
30/20), y'ademas se incrementan las tasas fotosinté-
tlcas, a saturacién de luz. Al elevar aun m&s la tem-
peratura (30/20 a 40/30), las hojas serin mds gruesas
y densas (sea por una respuesta especifica a las al-
tas temperaturas, o por el estrés de las altas trans-
piraciones), pero hay un aumento en los dafios celula-
ras y anomalias en las vias metabdlicas. La evolucidn
del peso especifico foliar (SLW) fue opuesta a la del
grosor, mientras que las correlaciones entre diversas
variables anatdmicas y la fotosintesis fuercn insigni
ficantes (Chabot y Chabot 1977).

De todas maneras, no hay que confundir los efectos
de las temperaturas extremas, con los producidos por
temperaturaé fisioldgicamente més normales. En el ran
go de temperaturas moderadas, otros autores también
han indicado que con el aumento de las temperaturas
uuaeSCLende el grosor de las hojas: Charles-Edwards Yy
col. (1L974), Pieters (1974), Peet (1975, Ref.Chabot y
Chabot 1977), Xemp y Cunningham (198l). Por otra par-
+e, diversos autores observan, junto con el grosor,
un descenso en el SLW al aumentar la temperatura de
crecimiento (Woledge y Jewiss 1969, Van Volkenburé %
Davies 1977, Nelson y col. 1978); resultado opuesto

o
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al encontrado por Chabot y Chabot (1977).

La falta de sensibilidad y magnitud en la respuesta
anatémica, asi como las bajas correlaciones entre
anatomia y fosintesis, al variar la temperatura (en
comparacién al efecto de la luz), sugieren gque la
mayor influencia de la temperatura de crecimiento,
sobre la fotosintesis, es de tipo biogquimico (Bjdrk
man y <col. 1978, 1980, Chabot y Chabot 1977, Berry
y Bjérkman 1980, Dornhoff y Shibles 1976): como cam
bios en la concentracidn enzimética (Sawada y col.
1574) , destrucccidén de membranas y pigmentos. por
altas (Berry y col. 1975) o bajas temperaturas (Kim
ball y Salisbury 1974), cambios en el tamafio del su
midero (Chabot y Chabot 1977).

Sin embargo,. Nobel (1980) y Nobel y Longstreth (1981),
indican gque por efecto de una elevacidén de la tempe-
ratura durante el crecimiento (10 a 40eC), se produ
cia un incremento del 40% en el cociente AMES/A de

Plectranthus parviflorus y Fragaria vesca .Se debe a

la disminucidén en el tamafio de las c&lulas, aunque
también désciende el grosor de la hoja. Ademds, se-
glin Charles-Edwards y ccl. (1974), Nobel (1380) y No
bel y Longstreth (1981), la conductancia celular
aumenta concomitantemente con la elevacidn de la tem
peratura durante el crecimiento, hasta aproximada-
mente los 25-309C (en C3), disminuyendo a continua-
cién. Este resultado "bilateral", hace concluir a No
bel y Longstreth (1981) que la temperatura durante
el crecimiento influye a la vez, sobre los ccmponen
tes anatdmicos (AMeS/aA, grosor meséfilo) y los subce
lulares {conductancia celular: bioquimicos, etc.) de
la conductancia del meséfilo (o intracelular).

Por otra parte, Ncbel (1980), indica que el incremen.
to en la eficiencia hidrica, en hojas de Plectranthus

parviflorus, al aumentar la temperatura de crecimien-




to podria estar ligado, en parte, al aumento en el
cociente AMeS/a,

1.3.1.3.-ESTRES HIDRICO

Al descender el potencial hidrico del suelo (-0.2 a
-12 bars), el cociente AMeS/A de Plectranthus parvi

florus aumentaba alrededor del 40%, y el de Encelia
farinosa, cerca del 50%, a causa de la formacién de
mis capas de cé&lulas mesofilicas menores; mientras
que para Gassypium hirsutum, este cociente no varia-.

ba pricticamente, aunque la hoja fue un 24% mds fina
en las condiciones de mayor sequedad (Nobel 1980, No
bel y Longstreth 1981). En Pisum sativum, bajo condi

ciones de estrés hidrico, tambi&n se formaban hojas
Amés finas, con células menores (Manning y col. 1977),
aunque las hojas mds gruesas correspondian a condi-
ciones hidricas intermedias.

Se puede resumir, que como respuesta al estré@s hidri
co, se produce una reduccidn en el tamafio de las cé-
lulas, aunque los cambios en el cociente AMeS/p, de-
penden aparentemente de las especies (Nobel 1980, No
bel y Longstreth 1981). La conductancia celular dis
minuye tanto en Plectrathus parviflcrus como en GOSsy-—

pium hirsutum al aumentar el estxés hidrico.

Por tanto, el estrés hidrico, al igual que la tempe-
ratura, parece tener una influencia mdltiple sobres
los componentes anatdmicos y subcelulares de la con-
ductancia del mesSfilo (o intracelular) (Nobel y Longs

treth 1981).
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1.3.1.4.-SALINIDAD DEL MEDIO

Cuando se incrementaba la salinidad en Gossypium
hirsutum, el cociente a™€S/aA aumentaba un 50%, a cau-
sa de un alargamiento en vertical de las células del
parénquima en empalizada (Nobel 1980, Nobel y Longs-

treth 1981). Por contra, en Atripliex patula ssp. has-

tata, se provoca un incremento en todas las dimensio-
nes de la célula,,y esto se traducia en pocos cambics
en el cociente A™®5/A , aunque las hojas fueran mis
gruesas por efecto del aumento en la salinidad {(Longs
treth y Nobel 13979, Nobel y Longstreth 1981). Por
otra parte, Kemp y Cunningham (1981}, trabajando con
Distichlis spicata (planta C4), observaron que al

aumentar la salinidad se formaban hojas mds gruesas,

aunque. no variaba significativamente el cociente cita-

do anteriormente.

Nobel (1381) y Nobel y Longstreth (198l), concluyen,
que las variaciones en salinidad pueden afectar, tan-

to .al cociente AM®S/aA, como a la conductancia celular,

segin las especies. Por tanto, la salinidad influye
(como la temperatura y el estrés hidrico), sobre las
componentes anatémiceos y subcelulares de la conduc—
tancia del mesS8filo (o intracelular).
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1.3.2.~ VARIACICNES DE LA ANATOMIA FOLIAR EN FUNCION DE SU
NIVEL DE INSERCION.

Las hojas superiores de una planta, muestran, por lo
general, en relacidn a las hojas de insercidn infe-

riores, las siguientes caracteristicas (Tichi 1982):

En la epidermis del haz y del envés, no sélo una su
perior densidad y un menor tamafio estomdtico, sino
también tricomas y células epid&rmicas mencres y -~
ademds una mayor densidad de tricomas y capa de ce-
ra més desarrollada.

En el mesdfilo, una menor distancia entre vasos, pa-
redes celulares mds gruesas, células del mesSfilo me
nores y en mayor nlimero respecto a superficie foliar,
mi&s parénquima tipicamente en empalizada asi comc
menos parénguima esponjoso, menores espacios interce
lulares y el tejido de funcidn mecdnica (esclerénqui
ma) mds desarrollado

Todo lo anterior, lleva a la conclusidén de que las
hojas superioresvmuestrén una. estructura mas xeromoOr
fa que las inferiores. Zalenskii (1904, Ref.Tich&
1282), sugeria que esta tendencia xeromérfica se po-
dfa deber al hecho, de gque las hojas de diferente ni
vel de insercidén, se desarrcllaban bajo distintas
condiciones ambientales (luz, temperatura, apcrtes
hidricos y de nutrientes), a partir de distintos pri
mordios foliares. Destacaba, sobrz todo, el efecto
del aporte hidrico, presumiblemente deficiente, so-
ore las hojasAdispuestas en las extremidades, cdmo
causante de las caracteristicas xeromdérficas. Esto,
se puede resumir en la denominada "ley de Zalenski”
(Picha 1966): la estructura anatfmica de cada una de
las hojas del mismo tallo, estd en funcidn de su dis
tancia al sistema radicular (Ref. Tichd 1982, Sasaha
ra 1982).



El alargamiento (en sentido vertical), en el tamafio

de las células del mesdfilo, al descender en el ni-

mero de insercidn foliar, podria tener como funcién

el incremenentar o mantener el cociente AMeS/a,  .Es-
ta - se traduciria en una constancia de las tasas fo

tosintéticas, a saturacién de luz, para las sucesi-

vas hojas (Sasahara 1982).

1.3.3.- EVOLUCION DE LA CONDUCTANCIA/RESISTENCIA DEL MESQFILO
(INTRACELULAR) Y SUS COMPONENTES, DURANTE LA ONTOGE- !
NIA DE LA HOJA.

La conductancia/resistencia del mesdfilo (intracelu- .
lar o residual: ver apartado 1.1.2.) a la difu- ‘
sidn del CO;3, asi como sus componentes (conductancias/
resistencias de transporte, carboxilacidn y excita-
cidén) (Catsky y Tchd 1982), evolucionan durante la on
togenia de la hoja en relacidn a cambios anatdmicos

y ultraestructurales.

1.3.3.1.CAMBIOS ONTCGENICCS EN LA CONDUCTANCIA TGTAL DEL MESO-
FILO {(INTRACELULAR).

Normalmente, la mayoria de trabajos sobre el tema.en-
cuentran una evolucidn paralela de la conductancia es
tomdtica, del mesdfilo, y las tasas de fotosgntesis
neta, en funcidn de la edad de ia hoja (Ludlow y Wil-
son 1971, Woodward y Rawson 1976, O"Toole y col. 1977),
con el resultado de gue la concentracidn de COz, en
los espacios intercelulares permanece constante duran
te gran parte de la ontcgenia foliar (Davis y McCree
1978, Goudriaan y van Laar 1873, Constable y Rawscn
1980, Farquhar y Sharkey 1982, Evans 1983). En trigo,
la evolucién conjunta de estos pardmetros se ha estu-
diado por autores como: Osman y Milthorpe (1971), Raw

-

son y col. (1976), Shmat“ko v <ol. (1979), Evans(1983).
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Sin embargo, tambi&n se han encontrado los méximos de
conductancia del mes6filo, antes (Constable y Rawson
1980), o después del midximo en conductancia estom&ti-
ca (Catsky y col. 1976). Genéféimente, todos los
autores coinciden_en que hay un paraleliémo éhtre
la conductancia del mes6filo y la fotosintesis, duran
te toda la ontogenia foliar.

El descenso de la fotosintesis neta, con la edad de
la hoja, es debido, por tanto, a una disminucidén en
las conductancias estomiticas y del mesdfilo.

‘Pero ., la correlacidn entre la conductancia del mesd-
filo y la fotosintesis neta,normalmente es superior a
la establecida entre la conductancia estomatica y la
fotosintesis. (Aslam y col. 1977). La correlacién supe
rior, establecida con la conductancia del mesdfilo,
sugiere gue los cambios en esta conductancia son més
importantes que los de’la conductancia estoméatica, a
la hora de determinar la evolucidn de la fotosintesis
neta con la edad (Aslam y col. 1977, Catsky y Ticha
1982, Aslam 1978; este Gltimo en trigo). Aslam y col.
(1977), apoya sus conclusiones en el hecho de que las
variaciones en la resistencia del meséfilo, son cuan-
titativamente mis importantes que las de la resisten-
cia estomdtica. También Woledge (1972), trabajando
con Lolium, encuentra que tanto la conductancia del
mesbfilo, como la estomédtica,descianden al envejecer
la hoja; pero la primera disminuye mds acusadamente.
Samsuddin e Impens (1979), encuentran similares cam-

bios ontogénicos en Hevea.

Normalmente, los cambios ontogénicos o de insercidn
{en hojas de diferentes edades a lo largo de los ni-
veles de insercidn foliar), en la conductancia del me
séfilo sélo son ligeramente modificados por los facto
res ambientales e internos, durante el crecimiento o
las mediciones (Catsky y Tichd 1982). Entre estos
factores tenemos: potencial hidrico
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(Adams y ¢0l.1977), vernalizacién (Woledge 1979),
dcido giberélico (Little y Loach 1973); irradiancia
(Woledge 1972 , Rawson y Woodward 1976, Catsky y Ti
chd 1980), altos niveles de nutrientes (Rawson y
Wocdward 1976), estrés hidrico (Moorby y col. 1975),
polucidn (Srivastava y col. 1975). Tampoco se han ob
servado diferencias considerables en los cambios on-
togénicos de la conductancia del meséfilo, entre va-
riédades de una misma especie (Aslam y col. 1977,

Catsky y Tich& 1382)., o

Generalmente, los factores de estrés, como por ej.

la sequié> aceleran la senescencia foliar, y por ta§>
‘to el descenso en cdnductancia del meséfilo . (Hauscom
III v Ting 1977). Una respuesta similar puede indu-
cirse por el desarrollo del fruto (Wocdward y Rawson
1976), o por el nivel de asimilados de la hqja (Lazan y
col. 1983, en hoja bandera de trigo). Fraser y Bid-
well (1974) indica, en base a un trabajo con Phaseo-
lus, que hay un comportamiento intrinseco del inter
cambio gaseoso de cada hoja, aunque &ste pueda modi-
ficarse por hechos que tienen lugar, durante el desa
rrollo, en otras partes de la planta, como la emer-
gencia de la hoja subsecuente o la floracidn.

Resultados similares se han encontrado en plantas
con hojas de larga duracidn, como Abies (Little y
Loach 1975). Sin embargo, Syvertsen y Cunningham
(1977) indican gque inicialmente,la conductancia del
mesdfilo. de Larrea -, una vez que estuvo la hoja to-
talmente expandida, no se modificd con la edad

de la misma. Por otra parte, Bauer y Bauer (1980),
encuentran conductancias del meséfilo mencres en ho-
jas juveniles de Hedera, en comparacidn con las adul
tas. Dunn (1973), obtiene resultados similares en

plantas esclerdéfitas.



Las diferencias en la conductancia del mes&filo,
entre sucesivas hojas de la misma planta (considéra—
das simulté4neamente), no reflejan cuantitativamente
la evolucidn de dicho parimetro debida a la edad.
Los cambios en la conductancia del mes&6filo (y otros
parametros fotosintéticos), durante la ontogenia de
la khecja, o con el nimero de insercidn foliar, son bi
sicamente similares (Ludlow y Wilson 1971, Catsky y
Tich& 1982), y reflejan los cambios en la fotosinte-
sis neta, frecuentemenﬁe mencionados en la literatu-
ra (Refs.. Sestdk.y Catsky 1967, Catsky¥ y Tich4d 1982).
Una tendencia similar puede también observarse ‘en
la evolucién de la conductancia del mesSfilo en el
transcurso del ciclo bioldgico de la planta ( Giur
gevich y Dunn 1978, 1979, Linder y Troeng 1980). Sin
embargo, puede ser modificada por cambios en el am-
biente de la planta y de la comunidad vegetal: som-
bra (Woledge 1977, 1978), temperatura (Mocre y col.
1973) , radiacién (Taylor y Pearcy 1976), estrés hi-
drico (Shmat"ko y co0l.1979, en trigo), o variaciones
en los factores enddgenos de la planta, como la flo-
racidn y fructificacién (Frank y Barker 1976, Wood-
ward y Rawson 1976, Hall y Brady 1977).

Respecto a las plantas C4, la tendencia general en
lcs cambios ontogénices de la conductancia del mes&-
£ilo, es similar a la descrita en las Cs (Slat-'
yer, 1970, Ludlow y Wilson 1971, Constable y Rawscen
1986). Asf mismo, las diferencias relativas en la
conductancia del mesSfilo, entre hojas con distintos
niveles de insercidn. (medidas simultineamente), son
Similares a las encontradas para plantas Cs (Slatver
Yer 1970, Catsk¥ y Tichd 1982).
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1.3.3.2.EVOLUCION ONTOGENICA DE LOS COMPONENTES DE LA CONDUC

TANCIA/RESISTENCIA DEL MESOFILO (INTRACELULAR).

La informacidn disponible sobre los cambios ontogéni
cos en los componentes individuales de la conductan
cia del meséfilo es bastante escasa (Catsk§y y Ticha&)

Usando el modelo de Chartier (Chartier y col. 1970),
Catsky y Tich& (1980), que indica gque el componente de
transporte era la porcidn principal (60-75%) de la re
sistencia global del meséfilo,}durante toda,la'ontogg
nia de hojas primarias de Phaseolus vulgaris. A pesar
de las grandes diferencias, el incremento en la con-
ductancia de la carboxilacidén, después de finalizar
la expansidn foliar, estaba de acuerdo con un aumento
e las tasas de la reaccién de Hill, yn~de la fotcfos-
forilacién no ciclica (Zima y col. 1981). Diferencias
similares en la conductancia de transporte y la de
carboxilacidén se pueden esperar de hojas con distin-
tos niveles de insercién (medidas simultdneamente)
(Catsky v Ticha 1970). De todas formas, los resultados de
Catsky vy Tich&d (1980) ,pueden ser criticados en base

a los trabajos sobre discriminacidn de isdtcpcs de
carbono (O“Leary 1981, Farguhar y col. 1982, Farquhar

-

y Sharkey 1982) (ver apartado 1.1.2.1.1.).

Las conductancias de transporte y carboxilacidn pue-
den ser modificadas por los factores ambientales. En
este sentido, Prioul (1971) ,trabajando con Lolium mul-

tiflorum, indica gue tanto la conductancia de trans=-
porte, como la de carboxilacidn, descienden  (indepen-
dientemente de la posicién de la hoja}l,en funcién de
una disminucién de la irradiancia durante el crecimien
to (ver apartado 1l.3.1.l1l.).

Utilizando la f5rmula de Rakhi (1971), Tich& y Catsky

(1977) tenemos ,para Phaseolus,un corto descenso en
el ccmconente de transporte de la conductancia del me

ON



s6filo (calculado>a partir de la anatomia foliar),
desde el inicio ael desarrollo de la hoja, seguido por
un ligero incremento. Si comparamos este componente de
transporte con la conductancia del meséfilo, determina
da mediante IRGA, estcs autores concluyen que la estruc
tura de la hcja puede limitar el transporte de co, en
las hojas maduras, cercanas a su capacidad fotosintéti-
ca méxima.
Los cambios ontogéniccs en la fotosintesis neta,
principalmente el descenso de la misma en relacién

al envejecimiento de la hoja, se asocian frecuen
temente a una reduccién en la actividad de las enzi-
mas relacionadas con la fotosintesis, como por ejem-
plo RuBP carboxilasa (Moorby y col. 1975, Fleck y Di
Marco 1982), anhidrasa carbdnica (Moorby y col. 1975).
En plantas C3, se ha sugerido que la actividad de la
anhidrasa carbdénica se asocia con el componente de
transporte de la conductancia del mes&filo, mientras
que la de la RuBP carboxilasa lo estid con el compo-
nente de carboxilacién (Catsky y Tich& 1982). La re-
lacidén entre estos parametros, fue sefialada inicial-
mente, para Lolium multiflorum, adaptado a diferentes

regimenes luminosos, por Reyss y Prioul (1875). Pos-
teriormente, se han publicado resultados mé&s comple-
tos, como los de Tsel niker y col.(198C) y la revi-
sidn de Catsky y Tich& (1982), Estos Gltimos, sefialan
el peligro de comparar parimetros medidos "in vivo"
(fotosintesis neta y otros pardmetros relacionados),

con las actividades enzimdticas, medidas "in vitro”.

La informacidn sobre los cambios ontogénicos,en la ac
tividad de la anhidrasa carbdnica, es muy escasa (Cats
k¢ v Tichd 1982). Chang (1975) encuentra que la acti-
vidad de la anhidrasa carbénica, en hojas jdvenes de
algcddn, fue similar a cualquier nivel de CO,, mien-
tras que en hojas adultas y senescentes, la actividad
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de la anhidrasa carbdnica, es dependiente de la con
centracidén de COy. A concentraciones de CO2 atmosfé
ricas, durante la ontogenia de la hcja, la activi-

dad de la anhidrasa carbénica aumentaba hasta un -
mé&ximo (probablemente posterior al miximo de foto-
sintesis neta), descendiendo a continuacién (Chang
1975). La evolucién, a lo largo del gradiente de in-
sercién foliar, mostraba dos mdximos. Al elevar la
concentracién de CO, hasta 1000 em3/m™3, los cambios ontg
génicos y de insercidn fueron menores (Chang 197S5).

No existe evidencia directa de cambios ontogénicos -
en la conductancia de carboxilacidn (Castky y Ticha
1982) , aunque si que existen pruebas indirectas, de
dgg aspectos relacionados (Ludlow y Wilscn 1971).

En primer lugar,. los cambios ontogénicos en la ca
pacidad enzim&tica global para la fotosintesis, so-
bre todo en RuBP carboxilasa, (Ref. Zima y Sestik
(1979) , pueden indicar cambios similares en la con-
ductancia de carboxilacidn. En segundo lugar, duran
te la senescencia de las'hojas, la fotosintesis neta
esti correlacionada con el contenido en RNA y protei
na, con el metabolismo proteico y con el contenido
en nitrdgeno proteico. En este sentido, Evans (1983),
trabajandc en hojas de Yandera de trigo, encuentra
nicamente correlacidn, entre la fotosintesis v el
contenido en nitrdgeno. Estas correlaciones refuer-—
zan la hipdtesis sobre la importancia de la conduc-
tancia de carboxilacidn, dentro de la conductancia
del mesdfilo. Adem&s, las citogquininas (que previe-
nen la degradacidn proteica), también retardan el
declive de la fotosintédsis, durante la senescencia
(Ref. Fleck 1983).

Con algunas limitaciones, los datos de la bibliogra
fia sobre cambios ontogénicos en la eficiencia foto
gquimica, pueden ser interpretados en términos de



conductancia de excitacidén (Ludlow y Wilson 1971,
Jarvis 1971, Catsky y Tich& 1982). El valor de

la eficiencia fotoquimica aumenta con la edéd, has-
ta un miximo, que tiene lugar en momentos dife-
_rentes segin las especies: diversaé pratenses»c3 V4
C4 (Ludlow y Wilson 1971), habas (Tsuji y col.
1978a, 1979, Catsky y Tich& 1980), manzanc (Watson y
Landsberg 1979). La eficiencia fotogquimica, normal-
mente es superior en plantas C4 respecto a las Cj
(Ludlow y Wilson 1371). Una tendencia similar, en
los cambiocs ontogénicos de la eficiencia fotoquimi-
ca fue observada por Yamaguchi y Friend (1979), en
plantas de café creciendo al 100% y al 25% de la luz
solar, en invernadero. Pero las plantas crecidas
en camara de cultivo, presentaban superior. eficien—
cia fotogquimica, tanto en hojas jévenes como senes-
centes. Los cambios en la eficiencia fotogquimica de
hojas pertenecientes a diferentes niveles de inser-
cidén (medidas simult&neamente), normalmente son si-
milares a los observados durante la ontogenia de la
hoja (Catsk§ y Tich& 1982). Sin embargo, Ludlcw y
Wilson (1971), en varias de sus especies estudiadas,
no encuentran diferencias en la eficiencia fotoqui-

mica.

1.3.3.3.CAMBIOS ONTOGENICOS EN LA ANATOMIA Y ULTRAESTRUCTURA
FOLIAR EN RELACICN A LA CONDUCTANCIA/RESISTENCIA
DEL MESCFILO (INTRACELULAR).

En la literatura actual disponible, no existe ningdn tipo
de informacidn respecto a los cambios ontogénicos,
sobre la conductancia de las distintas estructuras
individuales, gque atraviesa el CO2 en su recorrido
(Catsky y Tichd 1982). Sin embargo, un andlisis de
diversos parfimetros fisico-quimicos y citoldgicos,

Puede proporcionarnos cierta infcrmacidn en este



sentido, obteniéndose conductancias mds bien inferio

res a las consideradas reales (segin Catsky y Tich&
1982, en la realidad serian varias veces superiores).

Se ha visto (Nobel 1974), que las principales estruc
turas gue limitan el fluio de CO3, desde los espacios
intercelulares, a los lugares de carboxilacidn en el
plésticés. Sus conductancias, calculadas a partzgwae la
12 ley de Fick, pueden valer, para ambas, alrededor de
3-4mms~ ! o menos (Nobel 1974, Catsk$ y Tichd 1981). Las
raestantes estructuras, tales como la pared celular y es-
pecialmente el citoplasma y el estroma de los cloroplas-
tos pueden tener una conductancia mucho mayor, entre 10
y 100 mms '. (ver figura adjunta) |

MPor ctra Qartey hay ciertas evidenciés, a partir de es
tudios citolS8gicos y anatdmicos, de que la superficie
foliar interna (A™®S), puede variar con la edad de la
hoja (Turrell 1965, Ref. Catsky y Tichd 1982) (Ticha y
Caﬁsky 1977) . E1 cociente AMES/A, aumenta muy répida
mente durantes  la ontogenia de la hoja, hasta justo
después de la expansidn £foliar, y a partir de enton-
ces mds lentamente (Tichd y Catsky 1977). Este aumen
to en AMeS/a,se tréducia en un incremento en la com-
ponente de transporte, de la conductancia del mesdfi
lo (calculada segin la formula de Rakhi 1971).

Las paredes de las cé&lulas del mesSfilo pueden en-
grosarse durante la ontogenia de la hoja, lo gue ha
ria disminuir la conductancia a su través {(Catsk? y
Tichd 1982). Por contra, la vacuolizacidn de las cé-
lulas del mesdfilo, puede disminuir la distancia de
los cloroplastcs a la pared celular, y por tanto,
aumentar la conductancia del citopiasma (Catsky y
Tichd 1982). Una respuesta similar puede ser induci-
da por la formacidn de almiddn (central) en los clo-

roplastos (Catsky y Tichd 1982).
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El nimero de cloroplastos por célﬁia} tanto en el
parénquima en empalizada como en el lagunar, aumenta
de 2 a 10 veces durante la ontogenia foliar (Possin-
gham y Saurer 1969, Whatley 1980, Wild y Wolf 1980).
Asi mismo, el didmetro medio de los cloroplastos
aumenta,duranta el desarrollo de la hoja, 3-4 veces
(Wieckowski 1967, Ref. Catsky y Tich& 1982, Whatley
1980). El incremento en el nimero y tamafio de los
cloroplastos puede contribuir a una mejor cobertu-
ra, ;por los mismos, de la superficie interna de la
hoja, y por lo tanto, a un incremento en la componen
te de transporte (seglin f£Ormula de Rakhi 1971] de 1la
conductancia del mesSfilo (Catsky y Tichd 1982).

Otro factor, que varia en funcidn de la edad de la
hoja, puede ser el achatamiento de los cloroplastos
iluminados: Miller y Nobel (1972) han demostrado que
la capacidad de los cloroplastos iluminados para acha
tarse, dumenta durante el desarrollo de la hoja, pam

ralelamente al nmerc de tilacoides estromiticos porwclo
roplasto. El movimiento de los cloroplastos -y los cambigé
en la viscosidad del citoplasma, asi como las corrien-
tes dentro del mismo, pueden ciertamente contribuir al
suministro de CO02 a los centros de carboxilacidn; aun-
gque no existe informacidn scbre sus cambios ontogéni-
cos (Catsk§ y Ticha 1982).

Durante la senescencia de la hoja, la disminucidn en

el tamafio de los cloroplastos, degraddndose el sistema
de tilacoides estromidticos (lamellas); asi como el aumen
to de los espacios intercelulares (Jacch y col. 1973),
puede traducirse en un aumento global de la conductan-
cia de transporte . Esto 'estaria de acuerdo con los
resultados de Tich4d y Catsky (1977) (utilizando la £f6r-
mula de Rakhi 1971), para el conjunto del parénquima en
empalizada. Sin embargo, el incremento en la conductan



cia de transporte, puede ser enmascarado por un descen
so mis acusado en las conductancias quimicas (carboxy-

lacidn, excitacidn (Tich& y Catsky 1977, Catsky y Ticha
1982).
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2.1.~ MEDIDAS DE INTERCAMBIQ GASEQSO.

Las mediciones de fotosintesis neta, a saturacidén de
luz, se realizaron sobre hojas sin escindir, mediante
un sistema de intercambio gaseoso abierto provisto de
IRGA (Sestak y col. 1971, Araus 198l:Tesina). La dife-
rencia de concentracidén entre el aire de referencia y
el de la muestra, después de pasar por la cémara foto-
sintética, no excedid los 30-40 ppm. La saturacién lu-
mincsa se obtuvo mediante radiacidn solar directa (su-
perior siempre a los 1300~l400‘PE-m“2-s'1.

2.1.1.CALCULO DEL INTERCAMBIO DE CO5.

En un sistema abierto, la tasa de intercambio de COj
puede venir dada por la siguiente expresibén (Gaastra
1959):

Ddnde:

F..es la tasa de intercambio (o densidad de f£lujo)
(L3.z-2.771).

J..es el flujo de aire a través de la cdmara fotosinté
tica (L3-T-1).

A..es el Area foliar (normalmente una sola cara) (L2)

C..es la diferencia en la concentracién de CO3z antes
de entrar y al salir de la cdmara fotosint&tica

(L3-1.-3).
Normalmente es preferible expresar el intercambio de
COy en términos de flujo de masa o de fraccidén molar de
CO,. En este caso, es necesario conocer la temperatura
v la presién atmosférica durante la determinacidn. Las
unidades en que se expresa F son arbitrarias. Las que
se han empleado en este trabajo son: mgCO5+dm~2-h~1 y
pmolcoz-m'z-s‘l (ésta Gltima mds empleada hoy dia).

Considerando el intercambio de COz en términos de flujo
de masas y teniendo en cuenta los factores de conversidn,
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la f6rmula anterior queda del siguiente modo (Sestak y
col. 1971, Keys y col. 1977):

P o= C(ppm) *J (m3h~1) -44:2730K.P (mb)

A(dm2).22,414- (T2C+2739K) -1013 (mb)
Doénde:

T..es la temperatura en grados Kelvin bajo la cual fue ca
librado el medidor de flujo v a la cual se realiza la
medida (si ambas fueran muy distintas se introduciria
una correccidn).

P..es la presién barométrica (mb) durante la determinacidn.
El medidor de flujo tiene que estar calibrado a 1013 mb
= 760 torr. Por comodidad normalmente en las mediciones
se considera la presidn barométrica como 1013 mb.

La transformacidn de mg'C02~dm‘2'h'1 en umolCO,-m~2-s71 es

inmediata:
1 mgCO, 1000 ugCO, 1 pmolCO, 100 dm? 1 h
0.6313 = x x X X
dm2 - h 1 mgCOy 44 ugCo, 1 m? 3600 <

'«1.2.CARACTERISTICAS TECNICAS DE LA CAMARA DE INTERCAMBIO GA-
SEOSO. '

Las explicaciones bdsicas sobre las caracteristicas técnicas
del sistema de intercambio gaseoso estdn desarrolladas en mi
TESINA (Araus 1981).

El Gnico elemento nuevo introducido en el sistema fue la cé&-
mara de intercambio gaseoso para hojas (especialmente de gra
mineas) sin escindir. La camara fue disefiada por el Doctor D.
Arturo Caballero v Ricardo Simonneau (1981) y modificada pos
teriormente por Luis Tapia y José Luis Araus en base a lcs
requerimientos del protocolo experimental establecido. Se

adjunta una planta y seccién a escala 1:1.

Esta cdmara pertenece al tipo de las que presentan el acondi- @gécu%
v V

Cionamiento de aire y la ventilacidén incorporada. Son las uﬂ%’
lizadas normalmente en condiciones de campo y circuitos ablar




tos (Sestak 1971). Esta construida con metacrilato de
1 cm. de espesor (80% de transmitancia), con una base
rectangular (recipiente) de 116 mm x 350 mm por 63
mm de altura.

En la parte inferior se sitlla el serpentin de cobre,
protegido de la radiacién solar directa por una plancha
de pldstico negro. En una de las paredes laterales es-
tid la toma de aire, el cual ha de atravesar el elemento

intercambiador de calor.

El ventilador estd dispuesto de forma que aproveche al

mdximo la superficie intercambiadora del serpentin, ade
mids de crear dentro de la cdmara una corriente de aire

que garantice la homogeneizacidén del mismo y disminuya

al méximo la resistencia de la capa adherida de aire

(rg) .

En la parte superior de la cadmara se dispone la hoja:
sobre fondo negro para realizar curvas de saturacidn de
luz, o sobre aluminio reflectante para trabajar a satu-
racidn de luz (este Gltimo fue nuestro caso). La toma
de aire para el IRGA se sitda en un lateral de la parte

superior.

Los termopares de temperatura seca y hGmeda se situaron
respectivamente debajo de la hoja y en una pequefia con-
cavidad situada en la base de la camara, protegido de

la radiacién solar directa.

2.1.3.PUNTOS DE COMPENSACION DE CO,.

Los puntos de compensacién del CO3, al 21% de 0p se midie
ron a 22¥19C con un sistema de intercambio gaseoso cerra
do descrito por Fleck (1983: TESIS).

2.1.4.TRANSPTRACTION, CONDUCTANCIA/RESISTENCIA ESTOMATICA Y DEL
MESOFILO.

La resistencia estomitica (s.cm™!) a la difusién del va-
por de agua y la transpiracién (pg-cm“z-s“l) se midieron
mediante un autoporémetro de la casa LI-COR (modelo LI-
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1600), a la entrada y salida de la cdmara de inter-
cambio gaseoso. La humedad relativa durante las medi-
ciones se £ijd en el 54%.

La cubeta del autoporémetroc posee un ventilador que re
duce la resistencia de la capa de aire adherida hasta
aproximadamente 0.15 s-cm™! (r,). Esta resistencia es
descontada por el aparato al calcular la resistencia

estom&tica.

La resistencia del mes6filo a la transferencia del CO3
se calculd segin el método de Jarvis (1971), Wueuscher
y Kozlowski (1971) y otros (Ref. Longstreth y Nobel
1979) . La (COp) intercelular se calcula como:

(CO2) intercelular = (CO2) atmosférico - P-rg
Dénde:
(CO2) atmosférico..es la concentracidn del CO, a la sa
lida de la camara de intercambio ga

seoso (mg-cm~3).

Pivetiiieineoannes .es la absorcidén de CO3 o "fotosinte-
sis neta (mgCOz-cm~2.s5-1).

Fgeeeveeeasaseaso..@5 la resistencia estomidtica (s-cm~1).

Si asumimos que la concentracidn de CO, dentro de los
cloroplastos (en los lugares de carboxilacidn) es
igual al punto de compensacidn nos gqueda:

(COz) intercelular - [0

P

Fqeeseseeeeeareass.8S la resistencia del mesdfilo ( o
intracelular) (s-cm~1).

Neeeeeseie.....es el punto de compensacidn (mg-cm~3).



2.2.- ESTUDIO MORFOLOGICO Y ANATOMICO.

La superficie de la ldmina se calculé a partir de foto
copias por el método de la pesada. La superficie de la
vaina, tallo envuelto por la misma y estipe se realizé
a partir del célculo de su difmetro medio (media de la
base, medio y punta) y de su longitud, asimildndolos a
cilindros. En las mediciones de los difmetros se utili

z6 un "pie de rey".

Para las mediciones de los pardmetros anatémicos se fi-
j6é una porcidén de 1 cm de largo, de la zona media de la
ldmina. Se £ij6é en hidrato de cloral y FAA (el segundo
como testigo del primero). El hidrato de cloral, al trans
parentar las estructuras, permite una mejor observacidn
general de los tejidos. Las muestras transparentadas se
observaron vy fotografiaron en el microscopio Sptico
(30x). A partir de las fotografias se calcularon las
densidades estomdticas y de tricomas del haz y del envés.

A continuacidén se realizaron cortes transversales con

un microtomo de "Ranvier". Las medidas de los parémetros
anatémicos del mesdfilo (volumen, dimensiones y nadmero

de secciones transversales celulares) se realizaron so-
bre fotografias del 292-32 vyaso a partir de la vena cen-
tral (355 x de ampliacién total). Las dimensiones de las
secciones transversales celulares (perimetro y superficie)
se calcularon asimildndolas a elipses. De cada hoja se rea
lizaron 2 fotografias (ambos lados a partir de la vena
central). En cada fotografia se midieron las dimensiones
(al .azar) de 20 secciones transversales celulares. Para

cada hoja el valor de un pardmetro fue la media de los

resultados de las dos fotografias.

El cociente AMeS/A se estimé mediante el producto del pe-
rimetro medio de una seccidn transversal celular (en mm.),
por el nimero de secciones transversales celulares/mm. de
corte transversal. ELl volumen del meséfilo (cm3+dm~2) me-
diante el producto del grosor del mesSfilo (en mm.) por
10.
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Las observaciones mediante el microscopio electrénico
de transmisidn fueron realizadas a partir de muestras
incluidas en "Spurr". La metodologia que he empleado
es la utilizada actualmente por otros autores (Parker
y Ford 1982) para la observacién de l&minas de trigo.
En la preparacidn de muestras para el microscopio elec
trénico de transmisidén se obtuvieron cortes semifinos

(2-5 p de grosor) que se tifieron con azul de metileno.

Se realizaron asi mismo observaciones con el microsco-
pio electrdnico de barrido ("Scanning”"). La metodologia
empleada para realizar las preparaciones fue desarrolla
da por los Doctores Ramén Fontarnau y Roberto Bargalld
(Técnica "go-go") del Servicio de Microscopia Electréni
ca de la Universidad de Barcelona. Con su consejo intrd
duje las modificaciones necesarias hasta la consecucidn
de unos resultados adecuados con el material vegetal uti
lizado:

- Fijacién: En gluteraldehido en tampdn fosfato sddico
durante 3 horas, sometida la muestra a un ligero vacio
(mediante trompa de agua). -
~.Lavado:Por tres veces sucesivas en tampén fosfato s&di
co 0.2 M (pH=7.4). Tiempo minimo para cada lavado 10 mi--
nutos.

- Postfijacidn: En 0sO4 al 2% en tampdn fosfato sddico
0.2 M (pH=7.4) durante 3 horas.

- Lavado:Por dos veces sucesivas en alcohol etilico del

50%. Tiempo minimo para cada lavado (e inicio de deshidra

tacién) 1/2 hora.
- Glicerinizacidn: Por tres veces sucesivas 1/4 glicerina

pura-3/4 alcohol 50%. Tiempoc minimo 172 hora.

- Criofractura: En nitrégeno liquido.
- Glicerinizacién: Por tres veces sucesivas 1/2 glicerina

pura-1/2 alcohol 50%. A continuacidén tres cambios mds con

3/4 glicerina pura-1/4 alcohol 50%. Tiempo minimo en cada

Paso 2 horas.
- Glicerinizacidén: Por tres veces sucesivas 9/10 gliceri-
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na pura-1/10 alcohol 50%. Tiempo minimo en cada paso 3
horas (agitando frecuentemente). Seguidamente 3-4 pasos
por glicerina pura, con el mayor tiempo posible en cada
paso.

~ Montaije sobre el "stub": Se ha de eliminar previamente

el exceso de glicerina. Para ello se ponen las muestras
sobre un papel de filtro y seguidamente se introducen en
alcohol absoluto unos segundos, agitando la muestra. Se
observa con la lupa binocular si se ha eliminado el exce
so de glicerina. En caso contrario se repiten las anterio
res operaciones de este punto. Seguidamente se puede pa-
sar a observar. No es necesario metalizar, aunque para
trabajar a mads de 2000x es conveniente. Por exceso de

glicerina las muestras pueden aparecer brillantes.

OTRAS MEDICIONES.

El andlisis del contenido en nitrSgeno org&nico de la 13
mina vy de la vaina se realizd mediante el método Kjeldahl.
Los resultados se refirieron a: % sobre peso seco, mgN/cm2,
mgN/cm3, mgCO2-mgN~l.h=1, umolCOj-mgN~1.s~1.

La conductancia celular se calculd mediante el cociente

coductancia del mesSfilo/AMeS/a,

El tratamiento de datos se realizd con la ayuda de un mi-
niordenador HP-85 y posteriormente con un HP-87 con "plo-
tter". El conjunto de programas estadisticos empleados
fue el de la casa Hewlett Packard.
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2.4.-MATERIAL VEGETAL Y CONDICIONES DE CULTIVO

El material vegetal utilizado ha sido Triticum aestivum L.

c.v. Kolibri cultivado en los Campos Experimentales de la
Facultad de Biologia, Universidad de Barcelona.

El trigo se sembrd en cuadrados de 1.75m x 1.75m. La den-
sidad de plantas fue de 34.6 plantas/mz. Se realizaron 3
siembras: las 2 primeras invernales y la tercera de prima

vera.

El abonado de fondo, similar para las tres siembras consis
tid en: 400 kg.Ha"l de superfosfato de cal. en las dos pri
meras siembras y 1000 kg-Ha‘l en la siembra de primavera.

Para las sucesivas siembras, las fechas de siembra, asi co
mo los correspondientes regimenes de abonado de cobertera

fueron:
PRIMERA SIEMBRA: 31 de octubre de 1981.

12...11/1/82..20 kg de Nitrdg/Ha Nitrato Potdsico-Nitrato Amonico(l:1
22,..20/1/82..20 Rg " "ot oronomomomomomomomonmoimomomonowm o
32...27/1/82..20 kg " "voTotonomomomomomomonmomomowomomon oo
42.,.15/2/82..10 kg de nitrbg/Ha Nitrato Amonico
59... 2/3/82..20 kg "t v enwrwowmomw oD
62...12/3/82..30 kg " morvonwommonm mowomonon
7°... 2/4/82..30 kg " " vt rvwowrwnmmononm

g "-16/4/82..30 kg WM omowonmoNonononnowowonon
92...28/4/82..30 kg de nitrdg/Ha Nitrato Potdsico-Nitrato Sodico(l:1l

1o 10 10 | 0

10

Total de nitrSgeno nitrico y amoniacal: 210 kg/Ha.
SEGUNDA SIEMBRA: 14 de noviembre de 1981.

E1l abonado de cobertera coincide en dosis y fechas de aplica

cidén con el de la 12 siembra.
TERCERA SIEMBRA: 2 de febrero de 1982.
12.,. 5/3/82..30 kg de Nitrdg/Ha Nitrato Potdsico-Nitrato Sédico(1l:1;

2°,.. 2/4/82..30 kg " " " "

32...15/4/82..30 kg
42.,.27/4/82..30 kg de nitrdg/Ha con 15 : 15 : 15

(e}
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52...25/5/82..40 kg de nitrdg/Ha con Nitrato Aménico.
Total de nitrSgeno nitrico y amoniacal: 160 kg/Ha.

El agua no fue un factor limitante. E1 régimen de rie-
go se adecud a las caracteristicas de cada estacidn y
de la ontogenia de la planta. El sistema de riego fue

a manta.

Las malas hierbas se eliminaron por escarda manual. Con
tra los insectos se empled Dipterex (2grames de sustancia
activa/litro de agua), Perfekthion (lcc/l) y Metasystox
(lcc/1). Como fungicida se empled el Bayleton (6cc/17 1)

Las condiciones de irradiancia, temperatura y humedad re
lativa se registraron diariamente durante todo el desarro

llo de las sucesivas siembras.

Otros aspectos concretos del material y metodologia utili:
zados { mediciones y toma de muestras) estén detallados en
el inicio del apartado 3. (RESULTADOS). )



3.

RESULTADOS
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3.- EVOLUCION DE DIVERSOS PARAMETROS FISIOLOGICOS, MORFOLOGICOS
Y ANATOMICOS EN Triticum aestivum c.v. KOLIBRI Y SU RELACION
CON FACTORES ONTOGENICOS Y AMBIENTALES.

Durante los meses de abril a junio de 1982 se estudid la
evolucidn de las tasas de fotosintesis neta, a saturacién
de luz, en la lamina de hojas de Triticum aestivum c.v.Ko

libri cultivado en los Campos Experimentales de la Facul
tad de Biologia. Las mediciones, en hojas sin escindir,
fueron realizadas "in situ" mediante un sistema de inter
cambio gaseoso abierto provisto de un IRGA (unas 6 hojas
por medicién y dia), en condiciones de capacidad de campo,
Yy con una temperatura de la hoja de 22}1.592C y una hume-
dad relativa, aproximada, del 50%.

Paralelamente a la fotosintesis se midieron los valores
de resistencia estomitica (s/cm) y de transpiracidén (ug/
cm2s), mediante un autopordmetro de la casa LI-COR, (mode-
lo LI-1600), a la entrada y salida de la c&mara de inter-
cambio gaseoso. La humedad relativa para estas mediciones

se fijo en el 54%.

Después de las mediciones de intercambio gaseoso se cal-
culd para estasimismas hojas su peso fresco, superficie,
(mé&todo de la pesada); guardindose una porcién de 1 cm.
de longitud de la zona media de la hoja (fijada en hi-
drato de cloral y FAA) para su posterior estudio anatd-
mico. El resto de la hoja medida fue secado en la estufa

(1002C durante 24 h.).

A partir de las mediciones de intercambio gaseoso realiza
das y de los andlisis efectuados sobre las muestras reco

gidas se calcularon los siguientes parémetros:

A.- FISIOLOGICOS

A.l.~ En lidmina.

- Fotosintesis neta, a saturacién de luz (umolCO,/m3s;
mgCO,/dm2h)

- Conductancia estomidtica, para el CO,, a través del
haz (cm/s)




- Conductancia estomdtica, para el CO5, a través del
envés (cm/s)

- Conductancia estomdtica total, para el CO, (cm/s)

- Conductancia del mes&6filo, para el COy (cm/s)

Resistencias a la difusidén del CO,, del haz, envés,
total estomdtica y del mesdfilo (inverso de los an-
. teriores parametros (s/cm)

- Concentracidén de CO, en los espacios intercelulares
(ppm)
- Transpiracidn de la hoja por el haz (ugHzo/cmzs)

- Transpiracidn de la hoja por el envés (ugHzo/cmzs)

- Transpiracién total de la hoja (ugH,0/cm2s)

- Conductancia celular, para el CO;, del mesdfilo (cm/s)

% Nitrbgeno, mitad inferior de la ldmina (método

Kjeldahl)
- % NitrBgeno, mitad superior de la lamina (método
kjeldahl) -
- % NitrSgeno global de la lamina (mé&todo Kjeldahl)
~ mg Nitrbgeno / cm2 mitad inferior de la lamina

- mg Nitr6geno / cm® mitad superior de la ldmina

- mg Nitrdgeno / cm? de limina

- mg Nitr&geno / cm3 de mes6filo de la lamina

- % peso seco de la l&mina

A.2.~- En vaina (Gnicamente para las hojas de bandera de
la tercera siembra)

- § Nitrégeno global de la vaina
- mg Nitrdgeno / cm2 de vaina

A.3.- En espiga (Gnicamente para la tercera siembra)

- Incremento en peso de la espiga ( gr. peso seco)
- Llenado del grano ( mg. peso seco/grano)

- Evolucién en el peso seco de glumas zﬁqlgmelas por
espiguillas (mg glumas , glumelas/espiguilla)

B.~ MORFOLOGICOS

B.l.~- En limina

' ' s 2
- Superficie de la lamina (cm™)
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Anchura de la l&mina (mm)

Longitud de la lamina (mm)

- Peso especifico foliar, mitad inferior de la l&mina
(mg/cmé)

- Peso especifico foliar, mitas superior de la lamina
(mg/cm<)

- Peso especifico foliar global, de la l&mina (mg/cmz)
- Densidad estomdtica del haz (estomas/mm2)

- Densidad estomdtica del envés (estomas/mmz)
Densidad estomdtica total de la l&mina (estomas/mmz)
Densidad de tricomas en el haz (tricomas/mmz)

- Densidad de tricomas en el envés (tricomas/mmz)

B.2.- En vaina (Gnicamente para las hojas de bandera de
la tercera siembra)

- Superficie de la vaina (cmz)

- Longitud de la vaina (mm)
Didmetro de la vaina (mm)

- Peso especifico de la vaina (mg/cmz)

B.3.- En espiga (pertenecientes a la tercera siembra)

- Longitud de la espiga (mm) .
- Numero de espiguillas por espiga

- NGmero de granos por espiga

B.4.- En tallo (correspondientes a las espigas de la ter-
cera siembra)

- Peso especifico de la seccidn de tallo envuelto por
la vaina (mg/cm2)

~ Peso especifico de la estipe (mg/cmz)

C.- ANATOMICOS

C.l.- En lamina

- Distancia entre vasos (mm)
-~ Volumen del mesSfilo (cm3/dm2)




- Seccidn transversal celular (uz)

- NGmero de secciones transversales celulares, por mi-
limetro

- Area del mes6filo / area foliér de la lamina.

- Anchura del mes6filo / distancia entre vasos

- Morfologia vy disposicidn celular en el mesdfilo
de hojas vegetativas y de bandera ‘{secciones longi-
tudinales y transversales)

- Observaciones cualitativas, mediante microscopioc e-
lectrdnico de transmisién y barrido, sobre la dispo-
sicidn, densidad, morfologia, dimensiones y estructu
ra de los cloroplastos (s8lo para hojas desarrolla-
das durante el periodo vegetativo y de bandera).

El estudio de todos los anteriores parimetros enumerados
se ha llevado a cabo en funcidn de las siguientes lineas

de investigacidn:

3.1.EVOLUCION DE DIVERSOS FACTORES FISIOLOGICOS, MORFOLOGI
COS Y ANATOMICOS, EN SUCESIVAS HOJAS, PERTENECIENTES A UNA
SIEMBRA DE PRIMAVERA DE Triticum aestivum L. C.V. KOLIBRI.

3.2.VARIACIONES FISIOLOGICAS, MORFOLOGICAS Y ANATOMICAS EN
HOJAS PENULTIMA Y DE BANDERA, DE Triticum aestivum L. C.V.
KOLIBRI, PERTENECIENTES A TRES DIFERENTES EPOCAS DE SIEM-

BRA.

3.3.EVOLUCION EN LAS TASAS DE FOTOSINTESIS NETA, A SATURA-
CION DE LUZ, .Y OTROS PARAMETROS RELACIONADOS, EN HOJAS DE
BANDERA, PERTENECIENTES A UNA SIEMBRA DE PRIMAVERA DE Tri-
ticum aestivum L. C.V. KOLIBRI.

El conjunto del material fotogrdfico, producto de las ob~-
servaciones microscdpicas, se ha recopilado en una seccidn

apartes

3.4 .0BSERVACIONES SOBRE LA MORFOLOGIA, ANATCMIA Y ULTRAES-
TRUCTURA DE LAMINAS PERTENECIENTES A HOJAS (DEL PERIODO VE
GETATIVO Y DE BANDERA) DE Triticum aestivum L. C.V. KOLIBRI.
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3.1,- EVOLUCION DE DIVERSOS PARAMETROS FISIOLOGICOS, MORFOI.:.QK‘£
GICOS Y ANATOMICOS, EN SUCESIVAS HOJAS PERTENECIENTES
A UNA SIEMBRA DE PRIMAVERA DE Triticum aestivum L. C.V.
KOLIBRI.

Se han estudiado las tasas de fotosintesis neta a sa-
turacién de luz, asi como los demds pardmetros fisiold
gicos, morfologicos y anatomicos ,especificados en el
apartado general, en l&minas (unas 6 por medicién) to-~-
talmente expandidas de sucesivas hojas de Triticum
aestivum L. c.v. Kolibri pertenecientes a una siembra

.de primavera. Las mediciones se efectuaron en cada mo-
mento sobre la iltima hoja con la limina totalmente
-expandida, abarcando desde el final del periodo vegeta
tivo hasta poco antes de la emergencia de la espiga
(hoja de bandera). Las lé&minas medidas correspondie-
ron a las de.las seis hojas presentes en el tallo flo
ral al final de su elongacién:

12 hoja.. 6-4-82..periodo vegetativo.63 d. desde siembra
28 noja..22-4-82.."double ridge".....79 4. desde siembra
32 hoja..29-4-82..tallo con 1.nudo...86 d. desde siembra
42 hoja.. 8-5-82..tallo con 2 nudos..95 d. desde siembra
52 hoja..16-5-82..tallo con 4 nudos.103 d. desde siembra
62 hoja..21-5-82..preemerg.espig-5n.108 d. desde siembra

Las hojas 52 y 63 correspondieron respectivamente a la
hoja penfiltima y a la de bandera. Las mediciones realiza
das sobre estas dos hojas han sido también consideradas

en los apartados 3.2. y 3.3..



3.1.1.- EVOLUCION DE DIFERENTES PARAMETROS MORFOLOGICOS Y ANA

TOMICOS EN SUCESIVAS HOJAS, PERTENECIENTES A UNA SIEM-
BRA DE PRIMAVERA DE Triticum aestivum L. C.V.KOLIBRI.

-La TABLA: 1-1 presenta (a partir de los valores obteni-
dos), para el conjunto de los pardmetros morfolégicos y
anatdmicos estudiados, la existencia o no de diferen-
cias estadisticamente significativas entre las sucesi-
vas hojas; aparte de exponer la homogeneidad de varian-
za de las seis muestras de cada parametro (mediante un
an8lisis de. la varianza de un factor, y el test de Bart
lett, respectivamente).

-La superficie de la l&mina aumenta de la primera a la
tercera hoja, (especialmente de la 22 a la 329) disminu
vyendo en las sucesivas hasta la hoja de bandera (fig.
1-1).

-Respecto a dos componentes bdsicos que condicionan la
superficie de la lamina: la anchura de la l&8mina, (cal-
culada en su punto medio) - y su longitud, esta Gltima |
sigue una evolucién bastante paralela a la de la super-
ficie, mientras que la anchura de la ldmina aumenta en
las sucesivas hojas (fig.1l-1l).

-La densidad estom&tica aumenta especialmente de la
primera a la segunda lamina y posteriormente, aunque en
menor cuantia, en la cuarta y en la de bandera (fig.l-
2) . Excepto en la primera hoja y en la de bandera 1la
diferencia absoluta entre las densidades estomédticas
del haz, respecto al envés permanece constante.

~La deﬁsidad de tricomas aumenta en las sucesivas hojas
Y en especial, de forma acusada, a partir de la tercera
hoja (fig. 1-3).ver apartado 3.4.1..

~El peso especifico foliar en lineas generales aumenta
de la primera a la tercera hoja, disminuyendo después
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hasta la hoja pendltima y aumentando bruscamente en 1la
de bandera (fig.l1-4). El brusco aumento de este parame
tro en la hoja de bandera puede estar en relacidén con
un superior acimulo de asimilados (fig. 1-20, y aparta
dos 3.2.2., 3.3.2.).

-La distancia entre vasos disminuye acusadamente de la
primera a la segunda hoja, manteniéndose constante has
ta la peniltima, y disminuyendo nuevamente en la hoja
de bandera (fig. 1-5).

=El volumen del mes6filo disminuye de forma continuada
desde la primera hoja hasta la de bandera, y de forma
especial de la pen@ltima a la de bandera (fig. 1-6).
La evolucidén del volumen del mes6filo guarda muy poca
relacién con la del peso especifico foliar; incluso
para las tres primeras hojas y la de bandera apare-
cen opuestas.

~-El cociente Area del MesSfilo/Area Foliar se mantie-

ne bastante estable hasta la cuarta hoja, disminuyen-
do claramente, a partir de la misma, hasta la hoja de
bandera (fig. 1-7).

-De forma general, y a pesar de las difencias ontogéni-
cas entre las sucesivas hojas, parede observarse una
respuesta homogénea (en especial a partir de la terce
ra hoja) . en los pardmetros morfoldgicos y anatdmicos,
frente a un aumento en los niveles de radiacidn inci-
dente y temperatura ambiente durante el desarrollo de
las sucesivas laminas (fig.1-8); asi como una disminu-
ciédn en la humedad relativa. Una informacidén deta- -
llada sobre las condiciones ambientales de radiacidn
incidente (acumulada), temperatura ambiente, temperatu
ras mdximas y minimas y humedad relativa, durante el
desarrollo de las laminas, se encuentra en el anexo de
tablas. De la tercera hoja a la de bandera hemos vis-
to que se observa una disminucidn erm la longitud y su-
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perficie de la lamina, un aumento en la anchura de la
misma, un incremento en la densidad de tricomas y es-
tomdtica; asi como un descenso en la distancia entre

vasos.y un incremento en el peso especifico foliar. en
el paso de la hoja peniiltima a la de bandera. El des-
censo en volumen del mesSfilo, asi como en las dimen~-
siones de sus cé&lulas (subapartado 3.1.1.), parece te
ner una explicacidn de tipo ontogénico (ver apartado

3.2.2. y Discusidn), aunque no se ha de descartar el

efecto de la temperatura (ver Discusidn).

3.1.1.1.~ PARAMETROS ANATOMICOS QUE CONDICIONAN EL VOLUMEN DEL
MESOFILO, ASI COMO EL COCIENTE AREA DEL MESOFILO/AREA
FOLIAR.

=El tamafio de la seccidn transversal celular disminuye
de forma continua para las sucesivas hojas, excepto
en la tercera; acabando con unos valores cercanos a la
tercera parte de los iniciales en la hoja de bandera
(fig.1-9).

-El nlmero de secciones transversales celulares (por
milimetro), no presenta una evolucién clara para las
sucesivas hojas. Presenta dos miximos: el primero para
la segunda hoja y el segundo en la cuarta hoja. De to-
das formas las diferencias no suponen, en ningin caso.
mds de una quinta parte sobre los valores méximos (fig.
1-10).

-Respecto a la importancia relativa de estos dos parame
tros sobre el cociente &rea del meséfilo/area foliar,
la evolucidén de este cociente (fig.1-7) es bastante si
milar a la de la seccidén transversal celular (fig.1-9).
Unicamente se observa el efecto del nimero de secciones
transversales celulares en un amortiguamiento del des-
censo en el cociente &drea del mesdfilo/drea foliar en
las sucesivas hojas; especialmente en el paso de la terx
cera a la cuarta hoja. Considerando ambos pardmetros



92

anatémicos conjuntamente, come variables independientes
en un ajuste multilineal en el gue la variable depen-
diente sea el cociente drea del mes6filo/&rsa foliar,..
se obtiene:

Considerando la variable 12.N{im.sec.transver.celulares/mm
la variable 22.,Seccidn transversal celular

INFLUENCIA DE LA REGRESION
INFLUENCIA DEL ERROR

44.956 4
T5.04 4

INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 1)
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 2)

8.30 %4

ST 37 K

Se ha de tener en cuenta que la variable seccidn trans-
versal celular, aunque se exprese en unidades de super-
ficie (uz), nos da una idea del volumen dé la célula vy
no de su superficie externa, lo que explica su influencia

relativamente baja, asi como el tamafio tan grande del
error,

-~Respecto a la influencia de ambos parametros ambientales
sobre el volumen del mesb6filo, (fig.l1-6) tambié&n parece
que sea la seccién transversal celular la responsable bia-
sica en la evolucidn del volumen del mesSfilo; suavizando
algo su descenso el nimero de secciones transversales ce-
lulares. Consider .mr.: conjuntamente el efecto del ndmero
de secciones transversales celulares y de las dimensiones
de la seccidn transversal celular sobre el volumen del

mesSfilo, mediante su ajuste a una ecuacidn multilineal
doble:

Considerando la variable 12.Seccién transversal celular (uz)

la variable 22a,Niim.sec.transver.celulares/mm



INFLUENCIA DE LA REGRESION = 86.77
INFLUENCIA DEL ERROR = 13.03
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ¢ 1) = 4,27
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 2) = -9.,42

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

INFLUENCIA DE LA VARIABLE ¢ 1) POR SI S0LA

-’

in

%

%

s
in

INFL.DE LA VAR. { 2) TENIDA(S) EN CUENTA LA(S)

Invirtiendo las wvariables:

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 1) POR SI SOLA™ -
INFL.DE LA VAR. ( 2) TENIDA(S) EN CUENTA LA(S) ANT.

-De" los anteriores resultados se desprende

Wi

ANT .

que el prin

cipal pardmetro responsable de la evolucién del volumen

del mesdéfilo, asi como del cociente drea del mesdfilo/

drea foliar, es la dimensidn de la seccidn transversal

celular (ver asi mismo, el apartado 3.4.1.).
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'ANALISIS DE LA VARIANZA DE UN FACTOR (6 SUCESIVAS HOJAS)

TABLA 1-1

94

iTEST DE BARLETT PARA PROBAR LA HOMOGENEIDAD DE VARIANZA DE LAS 6 MUESTRAS: VER SI HAY
'DIFERENCIAS SIGNIFICATIVAS ENTREiMEDIAS CUADRADAS

PARAMETROS MORFOLOGICOS Y ANATOMICOS

ANALISIS DE LA VARIANZA

TEST DE BARLETT

MUESTRAS NO HOMOGE-

F (5,32g.1.) PROB.F x* (5g.1.) ?Ros.x‘ NEAS niv.sig.al 5%

SUPERFICIE 10,1531 'o,oooo 3,869 0,5684

%ggg;zun 12,6713 0,0000 4,4475 10,4869

ﬁﬂﬁ?ﬁiA 25,6930 | 0,0000 9,5936 10,0876

gggz;gég gi;' 22,9735 0,0000 11,5606 |0,0413 X
gigiggfgngggg 16,1457 | 0,0000 3,2578  [0,6603

gigiégégoiigg 25,0389 | 0,0000 4,6746 | 0,4569

gggi;ngngRE 75,3529 | 0,0000 33,6178 |0,0000 X
e EspECL 5,0798 | 0,0015 7,7207  |0,1723

gizgéNCIA 21,2178 .| 0,0000 17,0055 | 0,0045

::: F (5,30g.1. x* (5g.1.)

Zgggg?go 46,5887 | 0,0000 7,5133 - |0,1852

il Sg?gégﬁﬁzm‘ 4,6106 | 0,0040 0,9232  |0,9685
sﬁi.sfiggéng' 39,9633 | o0,0000 6,3906 | 0,2700

AREA MESOFILO/ 5;1981 3,1843 0,6716

AREA FOLIAR

0,0015
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3.1.2.- EVOLUCION DE LAS TASAS DE FOTOSINTESIS NETA A SATU
RACION DE LUZ, Y OTROS PARAMETROS RELACIONADOS, EN SU
CESIVAS HOJAS PERTENECIENTES A UNA SIEMBRA DE PRIMA-
VERA DE Triticum aestivum L. C.V. KOLIBRI.

~Las tasas de fotosintesis neta a saturacidén de luz
(referidas a superficie) muestran un claro méaximo en
la segunda hoja, a partir del cual desciende para la
siguiente hoja, y se mantienen:reletivamente constan-
tes hasta la hoja penidltima, descendiendo algo en 1la
de bandera (fig.l-11). '

-La conductancia estomdtica total, asi como las parcia
les del haz y del envés, aumentan a partir de la se-
gunda hoja hasta la hoja de bandera (fig. 1-12).

-Del mismo modo, la transpiracidn, tanto total como
parciales, aumenta: suavemente en las cuatro primeras
hojas y de forma méas brusca en las dos dltimas; po-
siblemente por las condiciones de radiacidn y tempera

tura (consultar anexo de tablas) (fig. 1-13).

-La concentracidén de CO, en los espacios intercelulares
a partir de la segunda hoja experimenta un progresivo
aumento, con una evolucidn claramente opuesta a la de
las tasas fotosintéticas, lo gue sugiere gue las con-
centraciones de CO; en los espacios intercelulares,
por 1o menos a partir de la tercera hoja, no son limi-
tantes para la fotosintesis. Un descenso en las tasas
de fotosintesis (aumento en la resistencia del meséfi-
lo), unido a un incremento en los valores de conductan
cia estomatica justificarian el incremento en la con-
centracidn de CO; de los espacios intercelulares (fig.
1-14).,

-Para el conjunto de mediciones de las sucesivas ho jas
la correlacidn existente entre la conductancia estomé-
tica y sus correspondientes tasas de fotosintesis neta
es practicamente nula (R=0.000) (fig.1-15), lo que apo-



ya la hipdtesis del dltimo punto. Sin embargo, consi
derada cada sucesiva hoja individualmente el resul-
tado es algo diferente . (fig.l1-16).Se observa gque pa-
ra la segunda hoja, y en menor medida para la terce-

ra, sus tasas de conductancia estomdtica resultan 1i.

mitantes para la fotosintesis. Para el resto de ho-
jas, su escasa pendiente, asi como susno Significati
vos coeficientes. de correlacidn (R, , para los grados
de libertad existentes, indican unas valores de con-
ductancia estomdtica no limitantes de la fotosinte-
sis para aquellas hojas concretas. Los coeficientes
de correlacidn son para las sucesivas hojas:R=0.4785
(4 g.1.), R=0.9818 (4 g.l.), R=0.8820 (4.g9.l.), R=

0.4123 (4 g.1.), R=0.3873 (5 g.1.), R=0.6957 (8 g.l.).

~La resistencia del mesdéfilo l6gicamente presenta
"una evolucidn, para las sucesivas hojas, opuesta a
la de las tasas fotosintéticas (fig.1-17). Por otra
parte, la relacidn entre las tasas fotosintéticas y
las de resistencia del mesdfilo, para el conjunto de
mediciones de las sucesivas hojas, se ajusta bastan-
te bien .(como cabria esperar) a una ecuacidn de ti
po potencial (fig.1-18). Este resultado apoyaria la
hipbtesis de los dos Gltimos puntos respecto a que
ni la conductancia estomdtica, ni la concentracidn
correspondiente de COy en los espacios intercelula-
res resultan limitantes.de la fotosintesis (por 1lo
menos en gran medida) en las sucesivas hojas. Uni-
camente en las mediciones de la primera hoja pare-
ce que la conductancia estomdtica esté implicada en

un descenso de sus tasas fotosintéticas.

-La conductancia celular aumenta a partir de la pri=-
mera hoja, manteniéndose bastante constante, aunque
con tendencia a disminuir de la segunda a la cuarta
hoja (hay que considerar la elevada magnitud relati-
va del error estandar), aumentando en las dos Glti-
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mas (fig.1-19).

-Respecto al % de peso seco - sobre peso frescode la la-
mina, é&ste va aumentando en las sucesivas hojas, y de
forma especial en la de bandera. (fig. 1-20).

-Para averiguar el efecto relativo de los dos par@metros
badsicos que condicionan las tasas fotosintéticas { la re
sistencia estomdtica y la del mesdfilo ' realizaremos
un ajuste multilineal de segundo grado. Considerando 1la
resistencia del mesdfilo como variable primera, y la re
sistencia estomdtica como variable segunda, obtenemos

" los siguientes resultados:

INFLUENCIA DE LA REGRESION ?4.23 %

INFLUENCIA DEL ERROR S.77 %4
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 1) = P1.77 %
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 2) = -.02 %

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

INFLUENCIA DE LA VARIABLE ¢ 1) POR SI SOLA = 87.40 %

INFL.DE LA VAR.( - 2) TENIDA(S) EN CUENTA LA{S) ANT. = 10.82 %
Invirtiendo las wvariables:

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

INFLUENCIA DE LA VARIAEBLE ¢ 1) POR SI SDLA L 00 %

INFL.DE LA VAR. ( 2) TENIDA(S) EN CLUENTA LA(S) ANT.

F1.23 %
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3.1.2.1.~ EVOLUCION DEL CONTENIDO EN NITROGENO (%,mgN/cm2)
EN SUCESIVAS HOJAS PERTENECIENTES A UNA SIEMBRA DE
PRIMAVERA DE Triticum aestivum L. C.V. KOLIBRI, Y SU
RELACION CON LA RESISTENCIA DEL MESOFILO.

~-El contenido en nitrdgeno de la l&mina, (% sobre pe
so seco) desciende desde la primera hoja hasta la
tercera, manteniéndose estable hasta la pendltima, y
descendiendo bruscamente en la de bandera (fig. 1-21).
Este comportamiento podria estar relacionado con un
incremento sucesivo en los niveles de radiacién, asi
como un descenso en los valores de humedad relativa
(ver tablas del anexo y Discusidn).

-Si referimos el contenido de nitrSgeno respecto a
unidad de superficie de lamina, el descenso es mis
paulatino y constante, no seguido dnicamente por la
hoja tercera (fig. 1-22).

-Si comparamos los valores de la relacidn contenido
en nitrdgeno (por unidad de superficie)-resistencia
del mes&filo, correspondientes a las mediciones de
las cinco primeras hojas, respecto a la ecuacién
obtenida por el ajuste para todos los valores de la
hoja de bandera (ver apartado 3.3.1.2.1.) hasta su
senescencia, vemos que casi todos los valores de
las hojas anteriores a la de bandera se disponen
por debajo del citado ajuste, especialmente los de
la segunda hoja (£fig.1-23). La misma relacidn,

para el conjunto de valores de las seis hojas,
Se ajusta a una correlacidn de tipo potencial, ne-
gativa y significativa (R=-0.4909, con 39 g.l. p=
0.01%).

=Si realizamos las mismas comparaciones que en el
Punto anterior, pero considerando el contenido en
nitrdgeno respecto a peso seco: para la primera
Comparacidn (fig.l-24) los valores de las cinco

Primeras hojas , aunque en general por debajo, tien
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den a distribuirse m&s homugéneamente,que en el an-
terior punto, a lo largo del ajuste para la hoja de
bandera. Es de destacar que los valores de la se~
gunda hoja continuan siendo los que se disponen més
alejados ‘'por debajol; acercidndose paulatinamente
los valores de las sucesivas hojas - hacia los de la
funcidn obtenida para la hoja de bandera. Por otra
parte, es significativo de que todos los valores me
didos para la primera hoja - se dispongan por encima
de dicha funcidén. La misma relacidén, pero para el
conjunto de valores de las seis sucesivas hojas, se
ajusta a una correlacidn negativa, de tipo poten=
cial, y mé&s significativa que la obtenida con el
nitr6geno . por unidad de superficie (R=-0.6928, con
39 g.l., p=0.001) (f£fig.1-25).

-El nitrbgeno por unidad de volumen aumenta desde la-
primera a la tercera hoja, manteniéndose seguidamen-
te bastante constante hasta la hoja de bandera (fig.
1-26). De todas formas, la magnitud de los errores

estandar resta validez a las tendencias observadas.



TABLA 1-2

ANALISIS DE LA VARIANZA DE UN FACTOR (6 SUCESIVAS HOJAS) 1 1 2

TEST DE BARLETT PARA PROBAR LA HOMOGENEIDAD DE VARIANZA DE LAS 6 MUESTRAS: VER SI HAY
DIFERENCIAS SIGNIFICATIVAS ENTRE MEDIAS CUADRADAS

PARAMETROS FISIOLOGICOS

ANALISIS DE LA VARIANZA TEST DE BARLETT MUESTRAS NO HOMOGE-
F (5,32g.1.) PROB.F Xt (5g.1.) PROB.X* | NEAS niv.sig. al 5%

FOTOSINTESIS 4,3742 0,0038 12,5682 0,7662

NETA

CONDUCTANCIA

ESTOMAT . HAZ 8,2569 0,0000 10,3959 0,0648

CONDUCTANCIA _

EST. ENVES 4,3617 o,oq39 8,5613 0,1279

CONDUCTANCIA - agin |

ESTOMAT . TOTAL 7,6980 0,0001 5,9666- 0,3095

TRANSPIRA- " | :

CION HAZ 12,3273 - 0,0000 12,0128 0,0346 | X

TRANSPIRA-

CION ENVES 5,6087 0,0008 7,1149 0,2122

TRANSPTRA- ,

CION TOTAL 10,7772 0,0000 11,0386 0,0506

{co,) 1NTER _

GELULAR 26,6154 0,0000 | 5,6765 0,339Q

RESISTENCIA , _

MESOFTLO 7,4498. 0,0001 - 6,9290 0,2260

CONDU -

cELULgANCIA 1,8752 0,1284 6,1517 0,2917

XN EN PESO

SECO LAMINA 19,5109 0,0000 6,0935 0,2972

NITRO

suP,Liﬁ;‘gi ) 7,5437 0,0001 12,5757 0,0277 X

—— .

NITROGENO/ -

VOL.MESOFIIG 1,7211 0,1602 7,1057 0,2129

———

X PESO SECO 68,3758 0,0000 . 5,5298 | 0,3547

N ———— .
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