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3.2.2.- VARIACIONES ANATOMICAS EN LAMINAS, DE HOJAS PENUL
TIMA Y DE BANDERA, PERTENECIENTES A TRES DIFERENTES
EPOCAS DE SIEMBRA.

~-La distancia entre vasos disminuye con las sucesivas
siembras, (fig.2-7) en funcibn, posiblemente, de la
evolucién en la anchura de la ldmina. Sin embargo,
es de destacar que a pesar de la mayor anchura de la .
hoja de bandera- ésta presenta . una distancia entre
vasos menor que la hoja pentdltima.

-Respecto al volumen del mes&filo, éste presenta iqual
que.. el peso especifico foliar un minimo en la segun-
da é&poca de siembra, para los dos tipos de hojas. fig.
2-8) . Es de destacar la similitud en la evolucidén de
los pesos especificos foliares y de los voldmenes del
mesSfilo en funcibén de la época de siembra, con laA;”‘
finicadiferencia en la hoja de bandera de la tercera
siembra, en la gue el elevado peso especifico foliar
pueder ser atribuirse, al menos en parte, al acimulo
de asimilados en la l&mina (ﬁié.ZfQ,apartado'3.3.2.)

-Bn ambos tipos de hojas (para el conjunto de medicio-
nes realizadas) se pueden establecer sendas correla-
ciones significativas (p=0.0l1), ajustables a una ecua
cidn polinémica de segundo grado, entre la superficie
de la limina y el volumen del meséfilo (fig.2-10). Se
observa en dicha figura  que tanto en las hojas de me
nor (32 siembra), como en las de mayor superficie (1@
siembra), se produce un incremento en sus valores cao-
rrespondientes de volumen del mes&filo. Este tipo de
relacién entre ambos pardmetros. podria -ser posible-
mente explicade por las condiciones de radiacidn ¥
temperaturas elevadas en las hojas pertenecientes a
la tercera siembra, y las de radiacidén y temperatura
mds bajas en las hojas de la primera siembrg_(ver dis
cusién). Es asi mismo interesante el paralelismo ob-



servado para ambos ajustes dentro del intervalo de va
lores medidos, lo que induciria a pensar en unas pautas
similares de comportamiento para ambos tipos de hoja,
aunque desplazadas en magnitud. Es decir, parece exis-
tir una diferencia de tipo cuantitativo entre ambos ti
pos de hoja, de origen posiblemente ontogénico.

-El cociente Area del Mes6filo/Area Foliar también mues
tra sus valores minimos, para ambas clases de hojas, en
la segunda siembra (fig.2-11).Para la primera siembra
la hoja de bandera presenta un valor aparentemente supe
rior al que le vendria dado por la evolucidn de dicho
cociente en la hoja peniltima. Sin embargo, tanto en
las siembras 22 y 32 esta tendencia se invierte. Para
averiguar las razones inmediatas de este comportamiento
hemos de analizar la evolucidn de los componentes de es
te cociente. ‘

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

-Respecto al nimero de secciones transversales celulares
(fig.2-12), y las dimensiones de la seccidén transversal
celular (fig.2-13): para la hoja pendltima parece que
es el nimero de secciones transversales celulares, mas
que las dimensiones de la seccién transversal celular
(ésta dltima casi no varia en las tres siembras), el

_que condiciona las variaciones en el cociente drea del
mesSfilo/drea foliar. En la hoja de bandera, el decre-
mento en dicho cociente, de la primera a la segunda
época 1e siembra, estaria b&sicamente originado por una
marcada disminucién en las dimensiones de la seccién
transversal celular. El1 ligero aumento del cociente
drea del mesSfilo/drea foliar, en el paso de la segunda
a la tercera época de siembra, seria el resultado de

un gran aumento en las dimensiones de la seccidn trans
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versal celular y una disminucibn en el nimero de seccio
nes transversales celulares.

-La relacién entre el volumen del mes6filo y las dimen-
siones de la seccidn transversal celular se ajusta,
considerando ambos tipos de hoja y las tres..&pocas de
siembra conjuntamente, a una regresidén lineal, positi-
va y significativa (p=0.01) (fig. 2-14). Considerando
Gnicamente la hctja de bandera, para las tres é&pocas de
siembra conjuntamente, se obtiene un coeficiente de co
rrelacién casi tan alto (R=0.822, 20 g.l., p=0.01),
mientras que para la hoja pendltima es bastante infe-
rior (R=0.4872, 16 g.l., p=0.05). Lo anterior, induce
a considerar que las variaciones en el tamafio de la
seccidn celular condicionan para la. hoja de bandera,
mucho mds que para la hoja pendltima, el volumen del
mesSfilo.

~La relacidén entre el nimero de secciones transversales
celulares y el volumen del mesSfilo, para el conjunto
de las hojas de bandera de las tres siembras, no es es
tadisticamente significativa; mientras que para la ho-
ja peniltima (las tres siembras conﬁuntamente) se
ajustaa una regresién lineal, positiva y significativa
(p=0.01) (fig. 2-15).

-Si consideramos conjuntamente el efecto del niGmero de
secciones transversales celulares y de las dimensiones
de la seccibén transversal celular, sobre el volumen .
del mes&Sfilo; mediante su ajuste a una ecuacién multi-
lineal deble:

Considerando la variable 12..Seccién transversal celular(u?)
la variable 22..Nfim.sec.transver. celulares/mm
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invirtiendo las variables:

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL
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3.2.3.- DIFERENCIAS EN LA CAPACIDAD FOTOSINTETICA, Y OTROS PA
RAMETROS FISIOLOGICOS RELACIONADOS, DE HOJAS PENULTIMA
Y DE BANDERA PERTENECIENTES A TRES EPOCAS DE SIEMBRA,
ASI COMO SU RELACION CON CARACTERISTICAS ANATOMICAS.

-La TABLA 2-2 presenta (a partir de-la serie” de valores
obtenidos) para el conjunto de los pardmetros fisiold-
gicos estudiados 1la existencia, o no, de diferencias
estadisticamente significativas a nivel de hoja (pendl-
tima/bandera) y de época de siembra (12,29,32); ademis
de testar las posibles diferencias de respuesta del ti
po de hoja frente a las distintas épocas de siembra
(andlisis de la varianza de dos factores, con estudio
de la existencia o no de interaccién entre los mismos).

- A fin de eliminar las posibles perturbaciones que 1la
difusién a nivel estom&tico pudiera: ejercer sobre los
valores medidos de fotosintesis neta, a saturacién de
luz (aun considerando el suelo a capacidad de campb),
la fig.2-16 muestra la relacién existente entre la con
ductancia estomatica de la hoja penfltima (las 3 siem-
bras conjuntamente) y de bandera (3 siembras) y sus ta
sas fotosintéticas correspondientes. Pazxa ambbs tipos
de hoja las relaciones son lineales, positivas y signi-
ficativas (pﬁb.OI en ambas). Los dos tipos de hojas
muestran practicamente la misma tendencia en su rela~ .
cién; sin embargo, para un mismo valor de conductancia
estom&tica la hoja penfiltima presenta una tasa foto-
sintética ligeramente superior. De todas formas, ambas
rectas de regresidn no son estadfsticamente distintas
pues F (de la comparacién de rectas)=1.40(2,36 g.l.)<
3.26 (p=0.05).

-Respecto a los pardmetros fisicos que determinan la ca
pacidad fotosintética, la difusidn gaseosa (conductan-
cia estomdtica al COp, transpiracidn) a través de am-
bas epnidermis se mantierne a niveles relativamente cons
tantes y similares ﬁéia los dos tipos de hoja entre si,



170

en las dos primeras siembras, experimentando un brusco
aumento en la tercera siembra (fig. 2-17, 2-18). El in
cremento en la concentracidn de CO, en los espacios
intercelulares, especialmente para la tercera siembra,
vendria provocado por este aumento en la conductancia
estomdtica (fig.2-17, 2-19, 2-20).

-La resistencia del mes6filo en la hoja peniltima, al
contrario de lo que sucede en la de bandera, casi no
varia en funcidn de las sucesivas &épocas de siembra
(fEig. 2-20); por lo que el incremento, para las suce~
sivas siembras, de las tasas de fotosintesis en la ho
ja pentltima {fig. 2-21) estaria posiblemente rela-
cionado con un aumento en los valores de conductancia
estomdtica (fig.2-16). Para la hoja de bandera, mis
importante que la conductancia estomédtica (fig.2-16),
parece ser la resistencia del mesdfilo (fig.2-20, 2-
23) como determinante de las tasas fotosintéticas en

las sucesivas siembras.

3.2.3.1.- VARIACIONES DE LA CAPACIDAD FOTOSINTETICA EN HOJAS
DE BANDERA PERTENECIENTES A SUCESIVAS EPOCAS DE SIEM
BRA: EFECTO DE DIVERSOS PARAMETROS ANATOMICOS.

-Si analizamos para la hoja de bandera, considerando ca
da siembra independientemente, la relacidn existente
entre la conductancia estomitica y la fotosfntesis (
fig.2-22) - observamos que los valores de cada siembra
se ajustan a una regresibén lineal, positiva y signifi
cativa (p=0.05, excepto la de la 12 siembra). Para un
mismo valor de conductancia estomitica (dentro del
margen de valores registrados), las tasas de fotosin-
tesis de las hojas de la primera siembra son superioc-
res a las de la sequnda y tercera; lo que nos da una
idea de su diferente capacidad fotosinté&tica a nivel
de maquinaria. Por otra parte, es interesante obser-
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var la distinta pendiente de la recta de regresidn corres
pondiente a las hojas de la primera siembra respecto a
la de las otras siembras. Esta aparente cualidad de nece
sitar inferiores conductancias estomdticas, no limitantes
para la fotosintesis (a pesar de poseer la menor resistég
cia del mesb6filo de las tres siembras), podria estar de -
acuerdocon ciertas caracteristicas del mesdéfilo, como su
elevado cociente &rea del mes6filo/&rea foliar (fig.2-11),
asl como la mayor abundancia de espacios intercelulares
(ver apartado 3.4.). Esta caracteristica fisioldgica po-
dria presentarse como una respuesta. adaptativa a
la menor densidad estomdtica de las hojas de bandera per-
tenecientes a la primera siembra invernal (fig.2-4). Ana-
lizaremos finalmente la existencia o no de diferencias es
tadisticamente significativas entre las tres rectas de re
gresidn:

F(comparacidn 1~2 rectas)=20.67(2,8 g.1l.)>4.46 (p=0.05)
F (comparacidn 2-3 rectas)= 0.28(2,12g.1.)<3.88 (p=0.05)
F(comparacidén 1-3 rectas)= 3.37(2,12g9.1.)<3.88 (p=0.05)

Por lo tanto, entre las re ctas de regresibén de la prime-
ra y seqgqunda siembras hay claras diferencias significa-
tivas, mientras que no existen entre las rectas de regre-
sidn de la sequnda y tercera siembras ni,para el nivel
de significacidén fijado, entre las rectas de la primera
y tercera siembras (sin embargo , para un nivel de sig-
nificacién de p=0.1, F=2.81<3.37, por lo que si que se
considerarian ambas rectas diferentes).

~La relacidn existente entre la fotosintesis neta y la re
sistencia del-meséfilo, para las tres Epocas de siembra

independientemente (fig.2=24, se ajusta a una regresidn
lineal, negativa y significativa (p%0.0l1, para la segun-
da y tercera siembra). Se observa, debido a su mayor pen
diente, gque las condiciones de conductancia estomitica
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son menos limitantes que para las otrés dos siembras, en
especial respecto a la primera siembra (fig.2-19, 2-20).
La diferencia de pendiente entre la segqunda y tercera
siembra (de similar densidad estomdtica, pero muy distin
ta conductancia estomdtica) podria estar asociada a
una mayor apertura estomitica en las hojas de la terce-
ra siembra, sometidas a temperaturas y radiaciones mé&s
elevadas (ver anexo de tablas).

-L8gicamente, para el conjunto de mediciones sobre hoja
de bandera de las tres siembras existe una correlacidn
lineal (no es de tipo potencial, pues los valores medi-
dos estdn dentro de un intervalo de resistencias del me
s6filo relativamente bajas: corresponden a hojas recien
expandidas), negativa y significativa (p=£0.00l1). Es in-
teresante observar la disposicidn de los valores de re=
sistencia del mes6filo en funcidén de su pertenencia a
una u otra época de siembra (fig.2-23). Esto, puede es-
tar en relacibn, como veremos en el siguiente subapar-
tado (3.2.3.1.1.), con diferencias en magnitud del volu
men del mes6filo (por tanto, de la maquinaria fotosinté
vtica, por unidad de superficie), y posiblemente con la
superficie celular de intercambio gaseoso (8rea del me-
s6filo/&rea foliar).

3.2.3.1.1.~ INCIDENCIA DE DIVERSOS PARAMETROS ANATOMICOS, Y
OTROS RELACIONADOS, SOBRE LA RESISTENCIA DEL MESOFILO.

-Para el conjunto de las hojas de bandera de las tres
siembras se observa una correlacién lineal, negativa

Yy significativa (p=0.001), entre la resistencia del
mesdfilo de la lamina y el volumen del mismo (por uni-
dad de superficie (fig.2-25).

-Bisicamente, los factores que condicionan la magnitud
de la resistencia del mes&filo son de dos clases:

a) . Los relacionados con la cuantia y actividad de 1la
maquinaria bioquimica; que nosotros consideraremos de
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forma simplificada y a efecto de los cdlculos, como el
contenido de nitrdgeno, por unidad de superficie (mgN/
cm2 lamina) y de volumen (mgN/<m3 mes6filo) respectiva
mente. '

b) . La arquitectura celular: mayor o menor superficie
celular de intercambio gaseoso; que se puede expresar
mediante el cociente &rea del mes6filo/area foliar.

~La relacidn existente, para el conjunto de las hojas
de bandera pertenecientes a las tres siembras, entre
el nitrSgeno por unidad de superficie de l&mina y su
resistencia del mesb6filo es del mismo tipo, (lineal y
negativa), y casi de la misma significacidén (p=0.01),
(aunque l&8gicamente de "R" algo superior) que la ob-
servada entre la resistencia del mes6filo y el volu-
men del mismo (fig.2-25, 2-26). Es interesante obser-
var que para ambas regresiones la posicidn de las ho
jas en funcidn de su volumen de mes6filo, como de su
contenido en nitrdgeno, coincide respecto al nivel de
siembra considerado. Por otra parte, la relacidén en~
tre la resistencia del mes&filo y el % de nitrdgeno
(respecto a peso seco), para el conjunto de hojas de
bandera de las tres siembras, se puede considerar
inexistente (R=0.06, con 20 g.l.). Las correlaciones
parciales, para cada siembra independientemente, son
también casi inexistentes (R=0.08, 0.18, 0.13, con 5,
5y 8 g.1l. respectivamente) . La evolucidén para las
hojas pendltima y de bandera en el contenido de ni-
trdgeno (%,mgN/cmz) a lo largo de las tres siembras
esti reflejado en la fig. 2-27.

-La relacifn existente entre el contenido en nitrége-
no. por unidad de volumen (mgN/cm3) y la resistencia

del mes&6filo es casi nula, lo que refuerza la hipéte
sis de que las variaciones en resistencia del mesd

filo no vendrian propiciadas por una diferente activi
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dad de la "maquinaria fotosintética", sino m&s bien, por
variaciones en su cuantia. por unidad de superficie (fig.
2-25, 2-26) (R=0.12, con 19 g.l.). Considerada cada siem
bra individualmente, exceptuando en la primera, tampoco
se observa una correlacidén significativa entre ambos pa
rémetros (R=0.83, 0.23, 0.18, con 4, 4 y 7 g.1l. respecti
vamente) . La inexistencia de una correlacidn entre el %
de nitrSgeno y la resistencia del mesbéfilo (vista en pun
to anterior) refuerza esta hipdtesis.

~No se observan diferencias significativas para la cons
ductancia celular ni entre columnas (hoja pendltima,
hoja de bandera), ni entre filas (las tres épocas de
siembra), lo que también refuerza la hipdtesis del ante-
rior punto (TABLA 2-2).

-La relacifn existente, para el conjunto de las hojas de
bandera de las tres siembras, entre el cociente drea del
meséfilo/drea foliar y la resistencia del meséfilo (fig.
2-28) se ajusta a una correlacidén de tipo lineal, nega-
tiva y significativa (p=0.05); aunque de menor magnitud
que la establecida entre la resistencia del mes6filo -y
el contenido en nitrdgeno por unidad de superficie
(fig.2-26), lo que nos indicaria una menor influencia
relativa de dicho cociente sobre la resistencia del me-
sb6filo.

Para averiguar el efecto relativo de ambas variables (Ame/
A, mgN/cmz), supuestamente independientes, sobre la resis
tencia del mesdfilo (variable dependiente) emplearemos
una regresién multilineal doble:

Considerando la variable 19.Nitrdgeno por superficie(mgN/cmz)
la variable 29.Area del Mesdfilo/Area Foliar. ..
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INFLUENCIA DE LA REGRESION = 47.11 %
INFLUENCIA DEL ERROR = S52.89 %4
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 1) = 33.88 %
INFLUENCIA DE LA VARIABLE (¢ 2) = 10.98 %

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

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

44,.0% %
3.09 Z

Invirtiendo las wvariables

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCQEMENTAL

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

28.26 %
18.85 %

Vemos por tanto gque para el conjunto de hojas de ban-
dera, pertenecientes a las sucesivas siembras, las re-~
sistencias del mesdfilo de sus laminas estédn mis in-
fluidas (el triple) por las variaciones en la cuantia
de la maquinaria bioquimica, que por las del cociente
area del mesdfilo/&rea foliar.

-La relacidn existente entre la resistencia del mesdfi-
lo y el peso especifico foliar se ajusta a una corre-
lacidn lineal, negativa y signifcativa (p=0.05); aun-
que de menor magnitud que la existente entre la resis-
tencia del meséfilo y el volumen del misme (f£ig. 2-25,
2-29) . Los valores de peso especifico foliar para la
tercera siembra estdn cliramente desplazados hacia la
derecha, posiblemente por un actimulo de asimilados
(£ig.2-6, 2-8).

-Las condiciones ambientales durante el desarrollo de
las laminas en las sucesivas siembras: temperatura

media y radiacidn incidente (acumulada) estén expues-
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tas de forma escueta en las fig. 2~30,y 2-31; y més
ampliamente en el anexo de tablas (medias, para ambos
pardmetros ambientales, de diferentes intervalos. pre
vios a los dias de medicidén). LSgicamente, tanto la
radiacidn incidente, como la temperatura ambiente

(. medias de la acumulada diaria y diaria, respectiva-
mente), se incrementan- paulatinamente para las ho-
jas pertenecientes a las sucesivas siembras.



v

¢-¢ YIdYdL

VCOH 3 O4IL T4 NAD3S
0~ vuaraIs 3d voodd V1 3d TVIONTUZAIA 0I0FAAT *NOIDOVHIINI

OAI3EBOTJTUSTS OU = *s'u
* %

o~ V¥IANVE 30 X VRIZINNIA VLOH :SVYNWNTI0D %1 19p upIoBOTITUSTIS 9P [3ATU = ;
-~ VYEWAIS 3d SVO0da STI :SVIld %G 19p UQTOEDTITU3TS 3p [DATU = »
* ¥ ¥ ‘s'u * % * * % * % * % * ¥
69 9'g 8€0°0 9‘¢ 69 #'g Lzt 0zt %6 003S 0S3d %
# P ‘s'u % _ _ ‘s*u % % % 011J0STH" T0A
'Y 76T €1 Lt AN 6y 8‘g JONTO0ULIN
» *s'u % % * _ - ‘s'u % % VNIKVT dNS
1°¢ 899°0 0‘ot 6°G1 €‘C G's 96 JONIO0ULIN
‘s°u % ‘s 'u % ‘siu % % 7 % ‘s‘u PN VYNIWVT 003S
100°0 62€°8T 096°0 601 0‘0 teot 69 0°0 8¢t 0S3d NI N %
s'u *g°u ‘s'u ‘s'u *geu *g'u % 2 ‘g*u *s*u wIinin
SER‘O L29‘0 %60°0 9€Z°0 s‘o €0 1‘6 L0 ) VIONVIONANOD
* % * * % ‘s*u % * % % * % * % OTI40S TN
6°L 'L Syl €1 vy 'y 6°€T 6°L LL VIONALSIST
% # * % % ¥ * o ¥ % * % o e ¥ ¥ _ O 9viIaTa
z'ot 9‘01 961 L8 z'ot 962 8‘g z'st 0‘yY ¥3INI [*00]
*s*u EYE"S ‘s'u % % - R *s*u ‘s°‘u % %
2000 05 L%0°0 9'cs 01 00 s NOTOVHIASNVAL
‘g u * ¥ ‘g-u ¥ x _ _ ‘s u *s'u ¥ x VOILYWOLSH
S10°0 Lt 000°0 A4 L0 0‘0 rAK | VIONVIONANOD
‘s*u P ‘s'u * ‘s'u * ¥ P *stu * ¥ VLIN
AR VAR A L1 19 %1 UM 19 61 86 SISIINISOLOd
C1eBoc‘t) | C'1'foefr) | (CtrBoge‘t) | (C1U80€fT) (" 1°80€°2) ("1°80g°1) (‘1°30¢€°2)
SYNWNT00 €-7 SV1I4 | -1 SVIId | €-1 SVIId | ('1°32€°1) ("1°3z€‘2) _ NOID [ SYNWATOD VID | _ SVII4 VID
FLSVIINOD ALSVIINOD ALSVYINOD ALSYYINOD SYNKNT0D SV11d OVYALNI NTIIIIQ , 4, | NTHAIIA 4,

NOIDOVYAINI V1 3d NOIOVWILSI NOJ

SO0J0ID0T0ISId SOYLINVYVd

‘(VHIANVE X VHILTIONId VOOH X VHIWAIS Id VI0dd) STHOLOVA SOQ IQ VZNVINVA VI 3d SISITVNV



178

9T-¢ *9Id
(S/7W3) VIILVWOLS3 VIINYLINAGNOT
g €°C | S | 8°l L'l Sl E°L 1°1 6° L’
1 " } } ' } } } } 1
| X96L°€ + 6¥T°2T = X ma
'S € # 5 2 O DJqus}g [+DuJopuog op ofoH 1 e g
XSEE'P + 885°CT = X o |-
'S £ X 'S 2 ® puqueys | M of oy pmpynuey o ©° . B
]
m
)
o |
Ly (n
=z
m
6t —
>
N
12 C
3
(@)
et
€2 mw
™ N
X N
4+ gz 3
1965°0 = 4 6DJGUBIS £ DJBpupg Bp U—.OI ...... essenassress . —.Q%
X 697z9°0 = u 6pJquBES £ bupj[nuey of oy <
+ Lé




179

SOOI¥HNISNVYL ONV 130 svIa

Sh1 ort GEl OEl sel 02t Stl ott So1 0ot G6 06
! ] ] ] ] | ] [l ] ] ]
1 1 T 1 ¥ 4 [ i I I L
+
puJapuoq 2p ol oy
pwryinuad of oy .........
4

¢l

vl

9

8°1

2

b2

3 YIONVLIJNGONG3

(S/wWd) VIILYWOLS

L1-2

D14




180

Gv1

-+

ovi

GET

T

0€El

SOOIYYNISNYYL ONV 130 SvIa

G2l

oct

SI1 011 S0t

00t

S6

06

.
.
.
.
.
.
.
I
-
h
.
.
.
.
.
.
.
.
.
.

-

o

L

ton
LT
.......
..........
.......
e
.ee
......

........

pJapuoq ap ol oy

pw 1y [nuad

e

..........

2l

vi

g1

81

0e

ce

Ve

92

8¢

oE

(szwa/6n) NOIJVYIJSNVYL

81-¢ "Oold




181

sri

ari

]
-

SeEl

M|
[

Oet

|
L

SOOIYINISNYYL ONV 730 SvIa

Sel

o2t

SIt

——

gtt

-

sot

——

got

S6

e

06

eseosscstucssessssnel

pJapunq Bf O ..

pugynuad vl oy

0ae

gt

0ee

cee

ore

0se

092

aLe

082

61-¢C

(uddy s3YVINTITYIINI SOIIVAST [202)

"DI4




182

4.2 1

m

1
N
m

i

N

@3/9) gII40S3N 130 VIINILSISIY

2.2

hnu.:::’oumou.
.a"'..‘
-,-".... onlpum
|locao-o-uo--':-':::-o.oct' —1L
‘-,..... L
. ...,...- +
O
E Jroceoctoncecens _1.-
-~ O
<
-~ O
2 O
cC C
23 +
g o
= ™
g Q
I
-+
L 1 L 1 1 l 1
1 | ) H ' 1 | ) 1 i
-+ (5] [/a] - m @® o -
™ m o

85 100 105 110 115 120 125 130 135 140 145
DIAS DEL ANO TRANSCURRIDOS

80

2-20

FIG.




183

Srl1

L

ort

L o

GET

0€

I

SOOIYYNISNYYL ONY 130 svIa

G2l

e

0ct

—p—

ST1

o1t

S0

-

-

I

got

S6

-l

06

foseercaameservoenaf
s

P

e
ot
-

o
.t

.t
.t

.
ot
.
.

.t
-t
.
.
.

s
foesarmosans]
]

.....

o
.

.ot
.
.
.
-----
.

LT TRRT PYRTTRRYTRY |

§oe

pJspuoq ap of oy

pwyjinuad of oy .......

El

1A

Gl

9t

(A

8l

61

0e

| £

ce

ge

ve

(sgu/2031ouwn) YI3N SIS3INISOLOS

1¢-¢

D14




184

(S/W3) V3IILVWOLS3 VI3INVLI3NANO3J

S'¢ €2 [°2 6°I L't S°1 €t [°r 6° A
t - + t i } i } —
e
» .\\\\ ............
!\\\ ....... i
Pl +
e
\\ ............... * -
. .

-
ot
o
o
o
o

.
o®
0
0
o

o
ot
K3
-
oo

s
o
o

. X168°G~%2S°L =K 5 LS69°0=4 DUQWA[S DJUIDIB| + wweeene -
X282 9-G%6°S =X Gz€8' 0=4 puquats opunfag «
+ X8ZTU'€-€96°GT=X ' 0G6G°0=Y DJqudls ouauldy O

[¥81710M 30 YY3ONVE VIOH

2t

vi

gt

8l

a2

ce

ve

¢e-¢

(sgu/20JTown) VI4N SISILINISOL04d




185

Wa/s) QI140S3IN 130 VIINILSISIY

Ly E'Y 6'€ S'E '€ L2 g2 65°1

-t
o
g
—t
e und
o

i
———
———
e
-
L
——
T

oJdquats DJU3JJB] &

plquats opunbag » + T
oJlquBsls ULwE«L& (o}

€458 °0-=4 X199 "E-88L '62=A ; T
[48170X 30 V430NVE VIOH ”

ol

el

4!

al

81

02

22

ve

92

82

£€C—¢

(scuwy/20Jt1ewn)y VIIN SIS3INISOLO04

“DId




186

: pZ-¢ "OId
(Wo/s) 01I140S53W 1130 VIINILSIS3Y
2l
n
)
o
vl 7
-
N
-—
3l m
0p)
-t
o))
8l =
m
—
>
0e
N\
-
3
O
¢
0
&)
T1°9-%€°8E=X L096°'0-=4 DJGUals DUBQUB| e + L b2 ANy
X6L°€-88°62=K LGZ6°0-=d DJquars opunfag — — _ _wc
KZ9°€-9€°8Z=X T819°0-=4 DJQuals pJauwl.d )
A
-~ 32

4
iy & s e o e d




187

(2WP/EWD) 0T140S3IW 130 NIWNTIOA

L'l 91 S°1 vt €t 2l

| | [l ]
¥ ' ¥ ]

L od
A——

] | . ] —)
i I 1 '

°t

1

DJAqud s DJUBOUB] + L

puquats opunbeg » *
DJQUSS DuBWf.g o

8SY9 "0-=4 X096 "2-0L0 "L=A , *
[HE17104 30 VY3ONVE VIOH

GZ-¢

81

| =

Ve

Le

E'E

g°e

6°E

A 4

1 /

8°f

D14

(Wa/s) 071140S3dW 130 VIINILSIS3d




188

. \ 9¢-¢ 914
(2wo/bwy yroH N3 ONJ90MLIN
L2 g2* €2° 12° 61° | A% | Gl *
} } } } } “ —4 4 } } } } 8"l
m
12
f—
wn
p2 —
m
5
te O
>
€ o
E
€°E
=
9'ce WU
O
M
. T 6 =
DUQUB S DJUBOUB| 4+ * (-
puquais ppunbeg 4 . A T 2%
ULQEU«O DLGE«L& 0o mv/
E€99 '0-=Y X110 °91-552 "9=A | sT S m
INGITI0M 30 V¥3IONVE VIOH >
4+ 8y




189

SOOIYYNISNVYL ONV 130 SVIa

st Ol SET  OEr s2T o2t SIT Oty sor ool 66 08
1 L ] ] . | - | | [l L 1 ]
¥ t I | | ¥ 1 LB ¥ J |
1 1
h/' .
// : oJspunqy N 2wo/bu — — 4
// 3tnued -y N 2wo/bu ...
puspuog ofoy N ¥ ---— T
ougyfnued ofoy N ¥ —- 4
T _— - | 4
!
M e, T
I S 1
................... NT s
............... N =
........... RS 1
G B
i 1 M |
-

g2

'€

9°t

L 2 4

8’y

2's

YIOH N3 ON3J0MLIN 30 X

- 4 0

- S1°

- 61°

- 1e”

L L

LZ-Z "D1d

2wa/Bw) yroH N3 ON3OOMLIN 30 OOIN3LINGD




Cn

Sl

or1

GEl

OEl

SOOTYYNISNVYL ONV 130 SvId
el 02l STl ott Got

0ot

G6

06

B

.

= -

pJspunq

pwrq [nuad

-

v

............

1°1

2l

€1

vl

gl

L1

8°1

6°1

(UNBw/2036wy v13N SISILNISOLOS

,LZ-¢

"DId




191

,.LT—C °"DId

SOOIYYNISNVYL ONV 130 svia
Stl ort GET OEl Gel oct St 1181 SOt 00t S6 06

i 1 1 | i ] i [ { ! | *
1 T 1 1 T T 1 1 1 1 1 v e
O
o
4 A
o
c
o
18z 3
Z
o
—
+ >
m
4+ 2€ r
x
m
4 tn
=]
: M
lo. [
R + 9 §
m .... ~
P z
o 4
H T =
i e,
2
i 4 ¥ i
(=]
4 5
@
L0
+ vy g
paepung bl oY e N
pwiynuad ol oy 1 <
o,
1 e




192

Y /Souy

8I L1 ] | St A . El

2l

——
=
-

———
-

L
T
—_——
e uad
——
———
——

DUGUB S DUBOUB] + .

puquais opunbag « d
~ buquefs busmiud O
¥OLY "0-=4 XOE2Z '0-859 "9=A »
1¥81710X 30 VY3ONVE VIOH |

8C-¢C
8-l
)
m
12 un
| —
wn
pz2 —
m
5
te O
>
E O
m
—
€€
=
m
g W
o
M
. et
6
()
2
0
N
St O
3
S/

8y

*D1a




193

AQO\mEV.m<qum 03I4I33dS3 0S3d

S°'9 1'g LS €£°S 6°f S°y Iy L°E

| | (1 ] [
] L) L]

-t
L
—

e o

E°E

ahen
L o
' -

DJUqUBIS DJIBOJB] + .

puquais opunbeg | .
DUqUAS DuswiJdd O
66805 "0-=Y X2S¥ "0-LI¥ ‘G=A
I¥8IT0M 30 VY3ONVE VIOH

6C-¢ °"Old

8°l

[°e

A 4

S°¥

8°v

(W3/S) 0O71I140S3W 130 VIINILSIS3IY




194

0t-¢ "D1a

SOQIYYNISNVYL ONV 130 Svid
Svi ort Getl get Sel oct 144 ott SOl aot S6 06

{— } i } i i } } } + i 8
<+ 6

—

T

+ 0l

i

L B

>

42t @

=

>

4 e ©

.

X

2

+ 1A} =

(12]

4ot >

x

m

=

4 91 0

o ]

z
pJspunq of oy —— 4 L1

pwyypnued of oy ®

+ 81




195

1 A

ort

GET

(114

SOOTYUNISNVYL ONV 130 SVIO
a2l aet SIit att Sol

oot

S6

06

-

aah

g
L g
b
-
-

pJepuoq O Of <oy

owgynuad of oy

-

a0e
Gee
0se
sLe
00

G2t

0se -

GLE
0oy
T4 4
asy
1A 4
00Ss

(P2w3/183) S3INV SVIOQ ST VIO3W "INI “Ovy

1e-¢

‘D14




3.3.- EVOLUCION DE LAS TASAS DE FOTOSINTESIS NETA A SATURA-

CION DE LUZ, Y OTROS PARAMETROS RELACIONADQOS, EN
HOJAS DE BANDERA PERTENECIENTES A UNA SIEMBRA DE PRI-
MAVERA DE Triticum aestivum L. C.V. Kolibri.

Durgnte los meses de mayo y junio de 1982 se han estu-
diado en hojas de bandera de Triticum aestivum L. c.v.

Kolibri 1la evolucidn en las tasas de fotosintesis ne-
ta a saturacidén de luz, asi como de los restantes pa-
rametros fisioldgicos, morfoldgicos y anatdmicos especi
ficados en el apartado general.

Las mediciones, en nimero de 16, (a intervalos de 2-3
dias y 6 hojas aproximadamente por medicidn), abarcaron
desde la total expansidén de la lamina (21-5-82), hasta
el final de su senescencia (26-6~82) , relaciondndose és
tas, en cada momento, con los dltimos estadios del perio
do reproductivo de la planta, asi como con el llenado
del grano:

196

21-5-82....total expansion lamina....l108 dias de la siembra

25-5-82....emergencia espiga.........112 dias de la siembra

30~5-82....antesis(estam.amarillos)..1l17 dias de la siembra

05-6-82....inicio llenado grano......123 dias de la siembra

21-6-82....final llenado grano.......139 dias de la siembra
26-6-82....muerte de la hoja.........1l44 dias de la siembra

Paralelamente, se midid (a intervalos de 3 dias), el pun

to de compensacién (21% Oy y 2221°C) sobre laminas es-
cindidas de hojas de bandera pertenecientes a la misma
siembra.

A partir del inicio del llenado del grano (5-6-82) se
guardaron, secdndose por estufa (100°C durante 24h.), la
vaina de la hoja de bandera, el tallo envuelto por la
misma, la estipe y la espiga correspondientes a las plan
tas sobre cuya lamina se realizaron las mediciones. Los
pardmetros medidos sobre la vaina, el tallo, la estipe y
la espiga vienen detallados en el apartado general.
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3.3.1.- EVOLUCION DE LAS TASAS DE FOTOSINTESIS NETA A SATU-
RACION DE LUZ EN HOJAS DE BANDERA: ACCION DE LOS FAC-
TORES LIMITANTES PRIMARIOS.

3.3.1.1.-EFECTO DE LOS FACTORES FISICOS (CONDUCTANCIA/RESIS
TENCIA ESTOMATICA PARA EL CO,, TRANSPIRACION) QUE CON-
DICIONAN LA DIFUSION GASEOSA.

-En nuestras condiciones de cultivo: con un adecuado ré
gimen de aporte hidrico, las tasas de transpiracién y
conductancia egtomética no disminuyeron de forma acu-
sada hasta casi el final de la senescencia (fig. 3-1).

-Las correlaciones entre las tasaé de fotosintesis de
un lado y la transpiracidn y la resistencia estomédtica,
(para el cojﬁnto de laminas medidas).soﬁ estadistica-
mente inexistentes ( fotosintesis-transpiracidén ) o po
co consistentes ( fotosintesis-resistencia estomdtica )
(fig. 3-2) si la comparamos con las relaciones estable
cidas entre la fotosintesis y otros factores ( ver
apartado 3.3.1.2.).

-Asi mismo, la concentracidn de CO; en los espacios in-
tercelulares permanece,a lo largo de casi toda la evo-
lucidn, relativamente constante ( entre 260-275 ppm),
aumentando ligeramente en el transcurso del tiempo, y
'de forma mi&s brusca hacia el final de la senescencia
(fig. 3-3). Esto nos indicaria que el descenso en la
tasa de fotosintesis neta, en el transcurso del tiem-
po, no vendria mediatizado ni por la magnitud, ni por
las variaciones de la resistencia estomdtica al inter-
cambio gaseoso. Incluso, ni al final de la senescencia
el incremento en la resistencia estomédtica supone un
factor limitante para la fotosintesis. En este sentido,
la correlacidn existente entre las tasas de fotosinte-~
sis neta y laos valores correspondientes de concentra-
cidn de CO; en los espacios intercelulares (para el con
junto de laminas medidas), significativa al 1 %¥°, es ng



gativa (fig. 3-4). lo que apoya la consideracién de que
las concentraciones de CO, en los espacios intercelu-
lares, registradas a lo largo de la evolucidn de la 13
mina, no limitarian las tasas fotosintéticas a satura-
cién de luz ( ver apartado 3.3.1.2. ).

-La evolucidn en los valores de conductancia estomdtica
y transpiracidn del haz. respecto al envés, desde la to
tal expansidn de la lamina hasta su senescencia, es
para ambos par@metros bastante paralela; siendo las mag
nitudes registradas en el envés del orden del 50% y ca-
si el 60%, respectivamente, de las medidas en el haz
(fig. 3-5, 3-6).

-La radiacidn incidente, considerada como integral de la
radiacidn incidente diaria, no parece que ejerza un
efectoclaro en la evolucidn de los valores de conductan
cia estomdtica y transpiracién (fig. 3-7, 3-8).

~ Respecto a la temperatura ambiente (media diaria) se
observa un paralelismo en los picos y depresiones de
la evolucidn de la temperatura ambiente y la transpira-
cidn y en menor grado de la conductancia estomd@tica
(fig. 3~7, 3-8); explicable éste Gltimo, posiblemente,
por un cierto nivel de dependencié de la conductancia
estomitica (considerada en términos de variable inde~
pendiente) respecto a la transpiracidn. Por otra parte,
el paralelismo entre los mdximos y minimos de la tempe
ratura ambiente .media diaria, y la transpiracidn, im-
plicaria una respuesta de tipo inmediato (y no acumula
tiveo) de la transpiracidn frente a la temperatura.

19



3.3.1.2.~ EFECTO DE LOS FACTORES BIOQUIMICOS (INTEGRANTES DE
LA CONDUCTANCIA/RESISTENCIA DEL MESOFILO A LA DIFUSION
DEL CO3) .

-Los valores de resistencia del mesdfilo son de una mag
nitud 6 veces superior a los originados por la resisten
cia estomdtica, manteniendose esta relacidn bastante
constante a lo largo de casi toda la evolucidn de la
l8mina (fig.3-9).

-Logicamente, existe una correlacidn muy estrecha. (p=.
0.001), expresada mediante una ecuacidn de tipo potencial
negativo, entre las tasas de fotosintesis neta y sus
valores correspondientes de resistencia del mesdfilo
(para el conjunto de laminas medidas) (fig.3-10).

-Mediante una ecuacidén multilineal estimamos la influen
cia relativa de la resistencia estomltica y del meséfi-
lo sobre las tasas de fotosintesis neta (para el conjun
to de todas las ldminas medidas) . Considerando la resis
tencia del mesdfilo como variable primera y la resis-
tencia estomdtica como variable segunda obtenemos los
siguientes resultados:

COEFFICIENTS
I B(I) VARIANCE TVALUE
28.004

0
1 -1.980 0.015 -~16.393
2 -4.3500 1.396 -3.809

INFLUENCIA DE LA REGRESION = 85.94 %
INFLUENCIA DEL ERROR = 14.06 %
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 1) = 72.81 %
INFLUENCIA DE LA VARIABLE ( 2) = 12.20 %

COEFICIENTES DE DETERMINACION INCREMENTAL

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

83.64 %

2.29 %
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-Las variaciones en los niveles de radiacién incidente,
(considerada como integral de radiacidén incidente dia-
ria), no parece que ejerzan un efecto apreciable en la
evolucidn de la capacidad fotosintética de las laminas
(fig. 3-11).

.

3.3.1.2.1.~ EVOLUCION DE LOS NIVELES DE NITROGENO DE LA LA-
MINA Y SU RELACION CON LA ACTIVIDAD FOTOSINTETICA.

-La evolucidn en las tasas de fotosintesis neta a satu
racidén de luz, a lo largo de la senescencia de la lami
na, logicamente estd estrechamente correlacionadax
(p=0.001) con sus correspondientes niveles de nitrdge-
no (%, mgN/émz)_'para el conjﬁnto de laminas medidas
(fig. 3-12, 3-13).

-Una correlacidn aun superior se obtiene al relacionar
el contenido en nitrdgeno (%, mgN/cmz) del conjunto de
l3minas medidas, con sus correspondientes valores de
resistencia del mesdéfilo (fig. 3-14, 3-15).

~Los valores méaximos de fotosfntesis y contenido en ni-
trdgeno (%, mgN/cm2) se obtienen durante la antesis
(30-5-82), precedidospor un suave y paulatino descen-
so de los mismos (fig. 3-16, 3-17).

~-Hacia la mitad del periodo de llenado del grano (ver
apartado 3.3.2.) se observa un corto y ligero incre-
mento de ambos pardmetros (fotosintesis, niveles de ni
trdgeno, seguido por un brusco declive final (fig. 3-
16, 3-17).

-A partir de la observacidn de la evolucidn en el % de
nitrdgeno (sobre peso seco, de la ldmina (fig. 3-16),
y en especial de su mitad superior respecto a la in-
ferior (fig. 3-18), se desprende que la madurez de la
ldmina no coincide con su mé&xima expansién, sino que
es algo posterior; coincidiendo en nuestro caso con la
antesis.
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-Aunque inicialmente la mitad superior de la lamina esté
mds . adelantada en su desarrollo (% de nitrégeno supe- .
rior) que la inferior, toda la lamina alcanza los va-
lores maximos de % de nitrdgeno simultaneamente (fig.
3-18).

-La senescencia de la lé&mina, a partir del primer tercio
de llenado del grano, (ver apartado 3.3.2.)es mds patente
en la mitad superior de la lé&mina (fig.3-18, 3-19), aun-
que las diferencias absolutas en contenido de nitrégeno
(%, mgN/cmz), entre ambas mitades, permanezcan bastante
constantes hasta justo antes de la senescencia final, en
que el contenido en nitrS6geno de ambas mitades converge
hacia valores finales similares.
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3.3.2.- POSIBLES INTERACCIONES EN LA EVOLUCION DE LAS TASAS
FOTOSINTETICAS, EL PESO ESPECIFICO (DE LAMINA, VAINA,
TALLO Y ESTIPE) Y EL LLENADO DEL GRANO: SU RELACION
CON LA SENESCENCIA DE LA LAMINA.

-Los valores de peso especifico foliar y % de peso seco
de la lamina parecen mostrar en lineas generales una
evolucidn paralela hasta justo antes de la senescencia
fina (141 dias a partir de la siembra); lo que sugiere
que las variaciones en peso especifico foliar de la 13
mina estarian originadas, en parte, por un acimulo
de materiales de reserva (fig. 3-20). En este sentido,
existe una correlacién lineal, positiva y significati-
va (p<0.01) entre ambos par&metros considerando el
conjunto de laminas medidas (fig. 3-21).

-Las variaciones en el peso especifico de la l&mina. a
lo largo de su senescencia parecen en cierto grado 1li
gadas a las oscilaciones diarias de la radiacidn inci-
dente (considerada como radiacidn acumulada), en espe-
cial hasta la primera mitad del llenado del grano (fig.
3-22, 3-23).

-La evolucibén en los valores de peso especifico de la
lamina y de la vaina durante el llenado del grano

son muy similares; aunque con variaciones mucho més
acusadas en la vaina (fig. 3-24), coincidiendo, para am
bas partes de la hoja,su peso especifico méaximo a los
137 dias de la siembra (fig. 3-23, 3-24).

-Durante el periodo de llenado del grano la evolucidn
en el peso seco de otros componentes de la espiga es
minima (fig. 3-25), lo que indicaria que el principal
y casi exclusivo sumidero de la espiga, durante este
periodo, estaria constituido por el grano en crecimien
to.



-El momento de aparicidn de los pesos especificos méx-
imos, tanto para la lamina como para la vaina, (137
dias a partir de la siembra) coincide con una marcada
inflexidn en las tendencias de las tasas de fotosinte-
sis de la lamina (fig. 3-26) y de contenido en nitrd
geno (mgN/cmz) de la lé&mina y la vaina (fig. 3-27):
es decir, con el inicio de la r&pida senescencia final
de la hoja.

Respecto a la evolucidn en el peso especifico del ta
llo (segmento envuelto por la vaina) y de la estipe
(fig. 3-28) se observa un desplazamiento en el tiem-
po de sus valores maximos: para el tallo se regis-
tra a los 135 dias de la siembra, mientras que para

la estipe, aunque de forma mds ligera, tiene lugar el
dia 137; a partir del cual ambos pardmetros experi-
mentan un claro descenso, coincidente hasta el dia

139 con el final del llenado del grano. Las evoluciones
en ambos pesos especificos, del dia 135 al 137, aunque
opuestas, parecen muy similares en magnitud (légicamen
te algo menor para el peso especifico de la estipe),
como si se tratara de un trasiego de asimilados hacia
la espiga; y que por otra parte la exportacidn de asi-
milados por parte de la l&mina y la vaina de la hoja
de bandera decreciese en magnitud a partir del dia

135 , lo que explicaria el descenso en el peso especi-
fico del tallo a partir del citado dia, asi como el in
cremento en el peso especifico de la lamina y la vaina
hasta alcanzar sus valores m&ximos el dia 137 (fig.3-
24) . Por otra parte, el incremento .casi nulo en el lle
nado del granc durante el intervalo del dia 135 al

137 (su tendencia, ligeramente negativa, puede debersé
a la variabilidad de la muestra),no justifica el descen
so en el peso especifico del tallo a partir del dia 135.
La explicacidn podria estar en las condiciones ambienta
les durante esas fechas: el maximo de temperatura media
diaria (ambiente) se registrd el dia 135; las cuales

224
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repercutirian negativamente en la exportacidén y trasie-
go de asimilados, exacerbando, por otra parte,los pro-
cesos respiratorios (fig.. 3-22). En el mismo sentido,
la evolucidén de las temperaturas méximas y minimas dia-
rias, asi como de la humedad relativa (calculada a par-
tir de las temperaturas seca y himeda mdximas), en
especial los walores registrados el dia 135, apoyarian
dicha suposicidén (fig. 3-29).

-Por otra parte, en la evolucién de los puntos de compen
sacién ( 21% ). para la l&mina de la hoja de bandera
se observa un claro incremento de los mismos a partir
del dia 135, coincidiendo con 1los pesos-especificosf(de
lamina y vaina) mayores de toda su evolucidn (fig.
3-30).
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3.3.3.- INFLUENCIA DE DIVERSOS PARAMETROS MORFOLOGICOS Y ANA-.
TOMICOS SOBRE LA DENSIDAD ESTOMATICA DE LAMINAS DE
HOJA DE BANDERA.

~Para la l&mina de la hoja de bandera (3°siembra) existe
una correlacidn lineal, negativa y significativa (p=0.01)
entre la densidad estomdtica y la distancia entre vasos
(ambos pardmetros medidos en la zona media de la hoja)
(fig.3-31). Si consideramos conjuntamente las ldminas de
las hojas de bandera medidas en las tres épocas de siem
bra la correlacidn es algofsuperior (fig. 3-32).

-Asi mismo, la distancia entre vasos estd correlacionada
de forma positiva , lineal (3°siembra) o potencial (las
tres siembras conjuntamente) y significa-
tiva con la superficie de la hoja (ﬁéo,OI)(fig.3-33,3-34).

-Adem&s, y -emrparte como consecuencia de lo anterior,

hay una correlacidn negativa, lineal (32siembra) o po-

tencial (las tres siembras conjuntamente) -
-y significativa (p=0.01), entre la superficie de la

lamina y su densidad estomdtica (fig. 3-35, 3-36).

-A pesar de la existencia de las anteriores correlaciones
negativas entre la densidad estomdtica, por una parte, y
la distancia entre vasos y la superficie de la l&mina por
la otra, la evidente correlacidn existente entre el nime-
re de estomas totales de una lamina y la superficie de la
misma se ajusta,.estrechamente, a una regresidn de tipo
lineal (p=0.001), tanto para las laminas de las hojas de
bandera de la tercera siembra como para las laminas de
las tres siembras conjuntamente. El incremento en la "R"
al pasar de un ajuste lineal a uno polindémico de segundo
grado es casi nulo: en el caso de las laminas de la ter-
cera siembra (dnicamente) pasa la "R" de -0.8966 a -8977.

(fig. 3-37, 3-38).
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3.4.-OBSERVACIONES SOBRE LA MORFOLOGIA, ANATOMIA Y ULTRAES-
TRUCTURA DE LAMINAS PERTENECIENTES A HOJAS (DEL PERIO-

DO VEGETATIVO Y DE BANDERA) DE Triticum aestivum L. C.
V. KOLIBRI.

3.4.1.-ASPECTOS MORFOLOGICOS Y ANATOMICOS DE LA LAMINA.
3.4.1.1.EPIDERMIS.

a) Evolucidn morfoldgica de la epidermis de sucesivas
hojas, de una siembra de primavera, de Triticum
aestivum L. c.v.Kolibri (correspondientes al apar-
tado 3.1.).LAMINAS 1-3.

Se observa que un claro dimorfismo (haz-envés),no

comienza a aparecer hasta la tercera hoja; estable
ciéndose a partir de la cuarta hoja la cuticula
festoneada en el envés, con células epidérmicas
mds alargadas y de mayor superficie que las del
haz (estas Gltimas de forma prismatica). Asi mismo,
el envés presenta una densidad de tricomas muy ba-
ja. Por otra parte, las células epidérmicas de am-
bas caras, sufren un progresivo descenso en super-
ficie, hasta la hoja de bandera. Lo mismo parece
que sucede respecto a la longitud de los estomas
(c€lula de guarda y accesoria).

b) Evolucidn morfoldgica de la epidermis de hojas pe-
niltima y de bandera, pertenecientes a tres épocas
de siembra sucesivas (correspondientes al apartado
3.2.) LAMINAS 3-5.

La morfologia de la epidermis, para una misma hoja,
no parece sufrir variaciones en funcidén de la épcca
de siembra. Unicamente se observan células epidérmi
cas mayores en las léminas de la primera siembra.

También parece observarse una ligera disminucidn de
la longitud de los estomas , en las sucesivas siem-

bras.
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c) Diferencias morfoldgicas entre la epidermis del haz

d)

e)

y del envés, en hoja de bandera. LAMINA 6.

Se observa en el haz una elevada densidad de trico-
mas; existiendo un marcado dimorfismo en los mis
mos: los que se disponen en las "crestas" de los 16
bulos (en la vertical de los vasos), y otros meno-
res, dispersos en ias invaginaciones de los 1ldbulos.
Los estomas en el haz, se disponen en dos filas, en.
tre vasos,( a ambos lados de las invaginaciones).
En el envés, la superficie es mucho m&s plana; es-
tando también los estomas dispuestos en dos filas,
entre vasos. NO parece que exista dimorfismo entre
los estomas del haz y del envés.

Variaciones en la disposicién estomdtica del haz,
.entre hojas del periodo vegetativo y hojas de bande
ra. LAMINA 7.

En la lamima perteneciente al periodo vegetativo,
los estomas estdn alojados en ldhulos mucho mds pro
fundos que en la de la hoja de bandera. El brillo
general que se observa en la fotografia de la hoja
de bandera, corresponde a la capa cérea que recubre

la cuticula.

Estoma del haz y recubrimiento céreo. LAMINA 8.

En las técnicas cldsicas para microscopia "Scanning}
los procesos de deshidratacidn (mediante disolven-
tes orgdnicos), normalmente eliminan la capa cérea

depositada encima de la epidermis.

3.4.1.2.,MESOFILO.

a)

Caracteristicas generales del meséfilo de la lamina,
v su evolucidn en la disposicidén y dimensiones celu-
lares. LAMINAS 9-11.

En la evolucidn de una hoja del periodo vegetativo a
una de bandera, se produce una clara disminucidn en

la anchura del mes&filo, asi como en sus dimensiones
celulares. Las diferencias entre una hoja de bandera,
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b)

c)

perteneciente a una siembra invernal, y otra de pri
mavera, son menos evidentes. Quizds.algo mids grueso
el mesd6filo de la perteneciente a la siembra de pri
mavera (segln época; ver apartado 3.2.), asi como
una mayor densidad celular en esta dltima. Un aspec
to importante,es la disposicidén celular laxa (sec-
cidn transversal) del mesdfilo en la hoja vegetati
va, respecto a la hoja de bandera de su misma siem-
bra; asi como de esta Gltima respecto a la hoja de
bandera de la siembra de primavera. Esta ltima ho-
ja, aparte de su mayor densidad celular, presenta
una disposicidén del mesdfilo alrededor de los vasos
mucho mas acentuada.Es decir, parece ‘existir una

" evolucidn hacia la disposicidn anatémica de tipo

"Panicoide", tipica de ambientes secos y cdlidos,
y que suele estar relacionada con mayores capacida-

des fotosinté&ticas (ver Discusidn).

Seccidén longitudinal del mes&filo. LAMINAS 12-14.
En las secciones longitudinales, las células del ma-
s6filo aparecen'polilobuladas.‘Observéndolas median-
te el microscopioc de "Scanning" adquieren su verdade
ra configuracién y disposicidn espacial (observando-
se ademds los espacios intercelulares). Los cloro-
plastos dentro de las células se situan periférica-
mente, con el nlcleo, por lo general, en la unidn en
tre ldbulos.

Parénquima de la vaina. LAMINAS 15-17.

Los cloroplastos del parénquima de la vaina de los
vasos, son menores que los del mesSfilo (tipico de las
C3. Sin embargo, en la hoja vegetativa, estos cloro-
plastos alcanzan dimensiones bastante mayores gque los
correspondientes en las hojas de bandera (ver también
lamina 9). Este hecho, podria tener su explicacidén en
el menor recubrimiento de la vaina, por parte del mesd
filo, en las hojas vegetativas (llegaria mds luz al pa
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rénquima de la vaina. Ver discusidn). En el parénqui
ma de la vaina de hojas de bandera, se han observado
amiloplastos. Las células del paréngquima de la vaina
son, en seccidn longitudinal, mucho mds alargadas
qgue las del mesdfilo.

d) Estoma y cédmara subestomidtica. LAMINA 18-20.
Se observa la estructura del estoma (cortes longitu-
dinales y transversales), asi como la morfologfa del
conjunto estoma-cimara subestomdtica.

3.4.2.-CARACTERIZACION DE LOS CLOROPLASTOS DEL MESOFILO DE
LA LAMINA.

3.4.2.1.MORFOLOGIA Y DISPOSICION DE LOS CLOROPLASTOS EN HQ
JAS VEGETATIVAS Y DE BANDERA.LAMINAS 21-23.
Los cloroplastos en la hoja del periodo vegetativo -
son mids alargados y estrechos (tipico de menos luz),
gue los de bandera; en especial, respecto a los de
la hoja de bandera de primavera. En &sta, la morfolo
gia de sus cloroplastos le permiten una mayor posibi
lidad de empagquetamiento de los mismos en la perife-
ria de la c&lula (en densidad y en profundidad). Ge-~-
neralmente, los cloroplastos se disponen en una sola
capa en la periferia de la c&lula, perc no es extra-
fio observar en las hojas de bandera algunos cloro-

plastos en segundo término.

3.4.2.2.ESTRUCTURA CLOROPLASTICA EN HOJAS VEGETATIVAS Y DE
BANDERA. LAMINAS 24-29.
En las hojas vegetativas, los cloroplastos presentan
granas con relativamente pocos tilacoides y abundan-
tes plastogldbulos osmiofilicos, aunque de manor ta-
mafio que los de la hoja de bandera. Asi mismo presen
tan mids material laminar en las secciones (sobre to-
do en las longitudinales), que las de la hoja de ban
dera. Los granos de almiddn son escasos O inexisten-

tes.
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Los cloroplastos de la hoja de bandera muestran al-
go menos de material laminar (tilacoides), asi como
una densidad y tamafilo mayor en los plastogldbulos
osmiofilicos; valores demasiado elevados para tra-
tarse de una'hoja recién expandida. Los granas son
aparentemente muy grandes. En las hojas de bandera
de primavera son frecuentes los granos de almidén
de gran tamafio.

3.4.2.3.DISPOSICION DE LOS GRANAS EN EL CLOROPLASTO. LAMI
NA 30.
En secciones longitudinales de la hoja de bandera,
parece observarse una disposicidén de los grana en
el cloroplasto de cara a una optimizacidén de la cap
tacidn de luz. Los granas mds lejanos a la pared ce
lular (mitad interior del cloroplasto), se disponen
en forma de pantalla, mientras que los mds cercanos
a la misma estan situados perpendicularmente a la
pared.
Es interesante también observar, que los cloroplas-
tos situados en sequnda fila respecto a la pared ce
lular, presentan granas tipicos de ambientes poco

luminosos.

3.4.2.4.SEPARACION DE LOS COMPONENTES ESTRUCTURALES DEL
CLOROPLASTO EN UN MEDIO HIPOTONICO. LAMINAS 31-33.
Sometidos a un medio hipotdnico, los cloroplastos
adquieren una gran turgencia, por el hinchamiento
del estroma. Esto produce su separacidn respecto'al
material md&s consistente (tilacoides, granas, gra-
nos de almiddén). Una fase posterior en este proceso
lleva a la rotura de la membrana cloropléstica, con

la liberacidn de sus componentes.

3.4.2.5.DENSIDAD CLOROPLASTICA. LAMINA 34.
Se presenta una comparacidn (seccidn longitudinal)
entre la densidad de cloroplastos en una hoja de



bandera de una siembra invernal de Triticum monococcum

cultivado en Inglaterra y otra de Triticum aestivum

c.v. Kolibri, en siembra de primavera, cultivado en
Barcelona. Por otra parte, la morfologia de los clo-
roplastos del trigo cultivado en Inglaterra (alarga-
dos y estrechos), frente a los del trigo cultivado en
Barcelona (mds cortos y anchos y con m&s acimulo de
almiddn), responden claramente en el primero a unas

condiciones de menos luz durante su crecimiento.

La LAMINA 35 es completamente independiente de las an-
teriores, presentando unas microfotografias de una di-
visidén mitocondrial y de unos puentes plasmodésmicos,

respectivamente.
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RELACION DE SIMBOLOS UTILIZADOS

estoma

tricoma

vaso

célula epidérmica
célula bulliforme
vaso transversal
cuticula festoneada
cé@lula de guarda
célula subsidiaria
ostiolo

capa cérea

cdmara subestomdtica
amiloplasto

mesbfilo

parénquima de la vaina
recubrimiento cutinico
grana sombra

membrana nuclear
ribosoma

tonoplasto

pared celular

lamina media
plasmalema
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