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RESUMEN

La interpretacidn de algunas de las caracteristicas ecofisioldgicas de tres

gramineas c* fue estudiada en una sabana estacional.

En Trachypogon vestitus y reptocoryphium Lanatum (nativas) e Hyparnrhenia
suga (especie introducida) durante la estacidn himeda y seca, se midieron
en el campo: potencial hidrico, conductancia y transpiracidn foliar y fac-
tores de control microambiental. En el laboratorio se estudid el intercam-
bio gaseosa (COp y vapor de Hyy) en respuesta al déficit de presidn de va-
por v radiacién fotosintéticamente activa. También se obtuvieron curvas de
presidn-volumen para calcular los componentes del potencial hidrico foliar

total.

Los resultados indican que estas especies exhiben pocas diferencias cuando
la disponibilidad del agua en el suelo es alta (estacidn hlmeda), pero en
la estacidn seca existen diferencias que se pueden resumir en lo siguiente:
L. Lanatum exhibe un mayor ajuste estomidtico y altos valores de resisten-
cia al flujo de agua que las otras dos especies, lo que le permite reducir
pérdida de agua por transpiracidn y evitar caida de su potencial hidrico
cuando la demanda evaporativa es alta. El ajuste osmdtico estacional en
L, Lanatum también es menor que en T, vestitus e H. nufa; ademids presenta

un bajo mddulo de elasticidad de las paredes celulares foliares.

T. vestitus y en menor grado H., fUfd en la estacidn seca, tienen mayores
tasas de transpiracidén y menor resistencia hidrdulica, que permiten rapi-
das caidas de potencial hidrico foliar y potencial de turgor. Ademas T,
vestitus e H, rufa poseen células de paredes relativamente rigidas y ba-
jos valores de potencial osmdtico en el punto de pérdida de turgor. Es-
tas caracteristicas les permitiria un flujo de agua mayor en fase liquida.
Por lo tanto T, vestitus e H. ruga parecen ser especies mas tolerantes a
la sequia, mientras que L., Lanatum tienen caracteristicas de especies me-

nos tolerante (o mas evasora).



Bajo condiciones controladas, la capacidad fotosinté&tica de L, Lanatum es
relativamente baja, sin embargo la tasa fotosintética no muestra una ten-
dencia asintdtica ni variaciones en la conductancia, ni a la radiacidn fo~
tosintéticamente activa. T. vestifus e H. nufa presentan sus tasas de fo-
tosintesis maxima mayor que L, Lanatum, pero tienden a saturarse a valores
relativamente altos de conductancia estomdtica y radiacién fotosintética-

mente activa,

Finalmente, no se observaron diferencias significativas en la eficiencia
de uso de agua entre las especies investigadas, pero aunque los resultados
no son concluyentes pareceria ser que L. Lanatum tiene una eficiencia de
uso de agua mayor parcicularmente en las horas de la manana y cuando la

demanda evaporativa del ambiente es alta.

Todas las caracteristicas anteriores de estas especies, permitirian expli-
car los patrones de crecimiento y fenologia de las mismas. L, Lanatum,
que es una especie de floracidn temprana, posee mayor ajuste estomatico,
Valores de conductancia y transpiracidn foliar bajos, su potencial hidri-
co no alcanza valores tan negativos, flexibilidad en sus pares celulares
(bajo mb6dulo de elasticidad), eficiencia de uso de agua relativamente al-
ta, alta sensibilidad estomitica a la demanda evaporativa del ambiente y
la capacidad de mantener potenciales de turgor positivo durante la mayor
parte del dia explicarian parcialmente la habilidad que tiene esta espe-
cie para desarrollarse y reproducirse al fin de la estacidn seca y prin-
cipios de la himeda, antes que las demids especies analizadas en este tra-

bajo.

T. vestitus (especie intemedia) e H, rufa (especie tardia), casi no pre-

sentan ajustes estomidtico, tienen mayores valores de conductancia y trans-
. . » . . . - . .

piracidn foliar, mayor ajuste osmdtico, pared celular mas rigida, menor re-

sistencia al flujo de agua en la estacidn seca y mayor capacidad fotosinté- .

tica, Todo esto le conferiria a estas dos especies caracteristicas de

plantas tolerantes a déficit hidrico, lo que les permitiria continuar con

sus actividades metab&licas (aunque restringidas) durante la estacidn seca
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INTRODUCCION

Los 1lanos occidentales de Venezuela y particularmente los ubicados al Norte
del Estado Barinas, zona de nuestro estudio, se caracterizan por poseer cli
ma megatérmico con jsotermia anual. La diferencia entre la media del mes mas
frio y la del mes mis cilido es de s6lo 3°C. Su clima hidrico es marcadamen
te estacional, concentrandose las precipitaciones en siete a ocho meses del

ano.

A pesar de existir condicicnes climdticas similares la vegetacién de la zona
presenta dos tipos fisonémicos muy diferentes: sabana y bosque, cuya presen-
cia responderia a factores topograficos, geomorfoldgicos y/o edaficos dife-

rentes.

La sabana estacional que es la mejor representada, es uno de los ecosistemas
mas extensos de América del Sur, conformando un tipo fisondémico-ecolégico de
ecosistema natural exclusivo de zonas tropicales cdlidas y himedas. Su ca-
racteristica esencial es la de presentar una cubierta herbdcea dominada por
gramineas y ciperaceas perennes, con la tipica forma de crecimiento en ''maco
11a'", con un estrato arboreo abierto (Sarmiento, 1978). E1l suelo es po-
bre en nutrientes y la mayor acumulacién de materia vegetal viva y muerta se
produce en los niveles adyacentes a la superficie del suelo; entre ~20 cm vy
+ 20 cm,en la mayoria de los casos se encuentra mas de las dos terceras par

tes de la biomasa herbacea total del Ecosistema (Sarmiento, 1978).

Las sabanas estacionales se caracterizan por la alta diversidad de gramineas
con sindrome fotosintético C*. Estas especies sin embargo tienen patrones de
crecimiento, reproduccién y arquitectura diferentes. Un ejemplo de diversi-
dad ecoligicaen gramineas de la Sabana estacional lo constituyen las si-
guientes especies: Leptocoryphium Lanatum, Trachypogon vestitus e Hypaurhe -
nla naﬁa. Las dos primeras son nativas, mientras que H. fuga es originaria
del Africa y fué€ introducida a Venezuela desde el Brasil aproximadamente en
1920 como forrajera. Esta especie se encuentra ampliamente distribuida en

las sabanas de Venezuelta, como especie dominante compitiendo y desplazando a .
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algunas especies nativas, ya sea por accidn del hombre o por sus caracteris-—
ticas propias de alta agresividad. Es frecuente encontrarla en areas distur-
badas y algunos autores sugieren que parece ser favorecida por el fuego.(Dau-

benmire, 1972; Parsons, 1972).

Las tres gramineas en ''macolla’ son perennes y presentan una fase  anual de
semireposo (Sarmiento, 1978) con fenoritmos reproductivos diferentes: L,fanatum
es de floracidn precdz o temprana (abril-mayo), T. vestitus es de floracidn
intermedia (julio-agosto-septiembre), mientras que H. iufa la floracidn es

tardia (mediados de octubre-noviembre).

En cuanto a su amplitud ecoldgica las tres gramineas ¢4 son de sabana estacio-
nal, T, vest{tus y L. Lanatum pueden ocupar lugares mas secos que H, ruga, es-
ta aunque se encuentra en lugares mds hiimedos que las anteriores, no llega a

ocupar suelos hidromdrficos, (Sarmiento, 1978),

En la sabana estacional (donde se realizd este trabajo) uno de los elementos
ambientales determinantes(que mas influencia tiene) en las caracteristicas
estructurales y funcionales de la vegetacidn es el agua. El agua que se en-
cuentra disponible para las plantas actlia como regulador de las posibilidades
de establecimiento y persistencia particularmente de las especies hebdceas
perennes, sobre todo en la &poca seca cuando la disponibilidad en el suelo es
baja, por lo tanto estas especies, que presentan fenoritmos diferentes, debe-
rian poseer estrategias adaptativas distintas en cuanto a su balance hidrico
e intercambio gaseoso para cumplir con su ciclo.anual a pesar del dé&ficit hi-

drico estacional a que estin sometidas.

El objetivo del presente trabajo de tesis es conocer algunas caracteristicas
ecofisioldgicas en 1las tres especies de gramineas arriba mencinados
en relacién al déficit hidrico; caracterizar algunos mecanismos de
control al flujo de agua en el continuo suelo—plantq—atmésfera y
las estrategias de resistencia a periodos de sequia en las es-
pecies; analizar la respuesta fotosintética de estas gramineas ch

a variables ambientales, bajo condiciones controladas., Posiblemente
estas gramineas difieren en las respuestas ‘a los periodos de déficit

hidrico mediante el control de la apertura y cierre estomdtico, aumentando la



sensibilidad estomdtica a periodos de alta demanda evaporativa, ajustando
osmoticamente sus tejidos foliares, etc., lo que les permitiria mantener
turgor y asfi continuar con sus actividades metabSlicas, particularmente en

las especies que comienzan a crecer antes de la época hdmeda.

Hoy en dia, existe un conocimiento adecuado scobre la ecologia y caracte-
risticas fisiolégicas (balance hidrico) de élgunas especies de gramineas
de clima templado, en especial dé especies cultivadas, sin embargo, en
las sabanas tropicales los estudios sobre mecanismos de regulaciéon  del
balance hidrico, adaptaciones ecofisiolégicas y resistencia a la segufa

son relativamente escasos en gramineas de la sabana estacional.

Sanchez-Diaz y Kramer (1973), estimaron el potencial de tugor en hojas de
maiz y sorgo, sujeto a dé&ficit hidrico en condiciones controladas, median-
te mediciones de potencial hidrico y potencial osmbtico. Los cambios en
el.potencial de turgor fueron mads grandes en sorgo que en maiz, durante el
desarrollo del déficit hidrico, y tambi&n después del riego. Esto sugiere

que en sorgo la elasticidad de las paredes celulares baja mis que en maiz,

Turner (1975) compard el comportamiento estomidtico al déficit hidrico, eva-
poracidn (traspiracidn) del maiz en suelo con alto y bajo potencial hidrico,
mostrando ajuste osmdtico a bajos potenciales hidricos en maiz. Ademds, el

comportamiento estomatico no previene el desarrollo del déficit hidrico.

Henson, y col., (1982) en Pennisetum americanum, en tres tipos de experimen¥
tos de campo en la India, encontrd (1) ajuste osmético en la estacidn de
Crecimiento, (2) ajuste osmdtico durante las horas de la mafiana y (3) di-
ferente ajuste osmbético entre hojas del dosel y basal.

Maxwell vy Redmann ( 1978 ) determinaron, potencial hidrico foliar, po-
tencial osmético, potencial de turgor, contenido relativo de humedad vy

sus interrelaciones en una graminea x&rica: Agropyron dasysitachyum, de



un pastizal de Canadia. Esta graminea se encuentra entre las especies to-
lerantes a la sequia y su habilidad para ajustarse a fluctuaciones del
déficit hidrico en la estacidn de crecimiento probablemente se deba a
Cambios en la estructura del teijido o simples cambios en el potencial osmd-

tico.

Jones y Turner (1978), estudiaron la relaciones entre el potencial hidri-

co, osmdtico y de turgor y el contenido relativo de agua en sorgo con tres
regimenes diferentes de déficit hidrico. Encuentran ajuste osmdtico y el

potencial de turgor cero ocurre al mismo valor de contenido relativo de

agua (947) independiente de la historia del déficit hidrico.

En este estudio se hizo mayor énfasis en el comportamiento de las tres gra-
mineas C% (cuando el déficit hidrico se hace mids intenso en la estacidn
seca) evaluando la regulacidn estomidtica a las pérdidas de agua, ajuste os-
mdético y tolerancia a la sequia; asi como también la influencia de dos fac-
tores diferencia de presidn de vapor entre la hoja y el aire (DPV), radiac-
cidn fotosinté@ticamente activa (RFA), sobre el intercambio gaseoso bajo con-

diciones controladas de laboratorio.



MATERIALES Y METODOS
DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

UBICACION. La sabana en estudio se encuentra ubicada en el Hato Palma
Sola, situado mds o menos a 5 km al NE de Barinas (Lat. 08°36' 55";Lon.

70°12' 12"; Alt. 180 m,s.n.m.).

GEOLOGIA. Desde el punto de vista geol8gico, la zona de estudio estd
localizada sobre los sedimentos mis antiguos del cuaternario: (QIV) que
bordean los Andes Venezolanos, depositados sobre la formacidn Rio Yuca

"piedemonte andino'. Los sue-

(silva y col., 1971), formando parte del
los son arenosos, de perfil lateriticos y bien diferenciados, ricos en
Concreciones férricas y manganeso, con rodados y fracciones gruesas en

todo el Perfil, (Silva y col., 1971).

CLIMA. 1La zona presenta un clima tropical estacional AW (Silva y Sar-
miento, 1976), con un régimen biestacional donde se diferencia claramen~-
te una estacidn seca y otra himeda de aproximadamente 6 a 7 meses de dura-
.¢cidén. El promedioc anual de precipitaciones es bastante variable de un
afio a otro, y segin los datos obrnidos en la estacidn meteoroldgica de
Barinas (lLat. 08°36' 55", Lon. 70°12' 15", Alt. 180 m.s.n.,m.) para

los Gltimos siete anos: (1976-1982), el promedio anual de precipitacio-
nes es de 1.674 mm. La temperatura a lo largo del afio es uniforme, sien-
do la media anual de 26,5°C, con una madxima media de 31.3°C vy la minima

media de 22.3°C. (Tabla 1y 2).

- - - » -
Resumiendo, el clima del &rea de estudio es megatermico, con 1sotermia

anual marcada y neta estacionalidad hidrica.

VEGETACION,

La sabana en donde se realizd el estudio correspon-
diente a lo que Sarmiento y ~Momasterio ( 1975 ) han defi-

nido como ecosistema de sabana estacional. E1 tipo de

vege-
tacidn esg

una sabana parque, abierta con islotes ( matas )

de bosque decfduo y tambi&n Zrboles (Silva y Sarmiento, 1976).
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Las especies arbGreas m3s caracteristicas de esta sabana son: Bytsonina
cussifolia, B. coccolobifolia, Curatela americana, Bowdichia vingiliod
des, Palicurea rigida y Casearia silvestris; (Goldstein y col., 1983);
en el estrato herbaceo (50-100 cm de alto) contfnuo, las especies domi=
nantes son: Trachypogon vestitus, Leptocoryphium Lanatum, Axoncpus — ca
nescens, Trachypogon plumosws, Hyparhenia ruga.

DESCRIPCION DE LAS ESPECIES

‘Las especies estudiadas en este trabajo son las gramineas Ch4 Lepfocory

phium Lanatum, (H.B.K.)Nees, Trachypogon vestitus, Anders e Hyparrthenia
nufa, (Nees) Stapf. Las tres especies son gramineas en macolla, siendo
L. Lanatun y T. vestinus nativas, mientras que H. fuga es originariadel
Africa y fué introducida a Venezuela desde el Brasil como forrajera(Par
sons, 1972). Estas gramineas son perennes y presentan una fase anual

de semireposo (Sarmiento, 1978) con fenoritmos reproductivos diferentes:
L. Lanatum es de floracién precoz o temprana (abril-mayo ); T. vesti -
tus es de floracidn intermedia (julio-agosto-septiembre); mientras que

H. nuga la floracién es tardia (mediados de octubre-noviembre).

En cuanto a su amplitud ecolégica las tres gramineas son de sabana esta
cional, L. Lanatum y T. vestitus pueden ocupar lugares mas secos que f.
auga, la cual puede hallarse en lugar mds hiGmedos, pero sin llegar a

ocupar suelos hidromorficos. (Sarmiento, 1978).

TRABAJOS DE CAMPO

En el Hato Palma Sola, en la sabana del Estado Barinas se realizaron
los estudios de campo., Los trabajos de campo se realizaron con cada
una de las especies, en sitios elegidos previamente donde las mismas

se encuentran bien representadas y libre de influencias antrdpicas,



Las variables microclimdticas y respuesta de la planta fueron medidos si
mul tineamente cada dos horas aproximadamente, durante un curso diario (8

am-18 pm), tanto en la estacién himeda y seca del periodo 1982-83).

VARIABLES MICROCLIMATICAS

Para las mediciones de variables microclimdticas se ubjcaron torres de
mediciones a 50 cm (dosel de las gramineas) y 150 cm. de altura. Se

utilizaron dos psicrémetros y un pirandmetro.

la. Temperatura del aire y humedad relativa del ambiente

Pata la temperatura del aire (t°a) se utilizd la medida de temperatura
obtenido con el bulbo éeco del psicrOmetro Assman., El contenido de va-
por de agua del aire (presidn parcial) fue medido con el psicrdémetro de
aspiracidn Assman ubicado a dos alturas: 50 cm y 150 cm. Para obtener
la humedad relativa ambiental se utilizaron tablas (Bulleton of the U.S.
Weather Bureau No. 1071). Para calcular la diferencia de presidén de va-
por entre la hoja y el aire (DPV) se utilizd la presidn de vapor del

agua en el ambiente a 50 cm,

1b. Radiacidn Solar total.

Fue medido con un Pirandmetro LI-COR modelo LI 2008 y un integrador LI-
COR modelo LI-500, Estas-mediciones se realizaron tomdndose la radia-
cidén solar incidente durante un lapso de 5 minutos (No. de impulsos en
el integrador). Para el cdlculo de la Radiacién.Solar se usd la siguien-

te férmula:
Rs=|N2 impulsos/0.1896 impulsos/watt.h.m 2]|60 min.h !/tmin|={Watt.m™?]

El pirandmetro fué colocado en la torre microclimitica a 150 cm de alty

ra.
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VARIABLES DE RESPUESTA DE LAS PLANTAS

2.a. Potencial Hidrico foliar: wf
Cuando se corta un tallo o peciolo,la columna de agua se retira inmedia
tamente de la superficie cortada del tallo, debido a que el agua del sis
tema de conduccidén o xilema en la planta estd sometido a una presidn ne-
gativa (tensién). Si al mismo tallo cortado se le aplica una presién po
sitiva igual a la tensidn a que estaba sometida el agua antes de la exci
sién del tallo, el agua volverd a la superficie cortada.Este esel princi
pio basico de la bomba de Scholander, utilizado para medir el potencial

hidrico de las hojas de estas gramineas. EIl método de equilibrio de pre
sién, descrito por Scholander y col.,(1964) que se usa para medir poten-
cial hidrico de hojas y tallos, consiste de una camara donde se encierra

la muestra con una entrada de nitrdgeno gaseoso U otro gas inerte. La

entrada del nitrégeno a la camara se gradua con una llave y la presion -

en la camara se puede leer en un mandmetro, hasta la necesaria para ha
cer retornar la columna de agua hasta la superficie cortada y expuesta a
la presién atmosférica. Ademds, consta de una lupa binocular que facili
ta la observacion del momento preciso cuando el agua aparece en la super
ficie. Uno de los supuestos de esta técnica para medir potencial hidri-
co es que el potencial hidrico del tejido foliar y del xilema en los ta
11os estan en equilibrio, y de que el potencial osmético del agua en el

xilema es muy pequefic y por lo tanto despreciable
Mediciones en el Campo

Para realizar las mediciones utilizamos una Bomba de Scholander PMS
modelo 600, con todos sus accesorios (tapones de goma, sacabocados, etc).
Durante el ciclo diario realizado en el campo, el potencial hidrico se
midid a las 7 am y luego cada dos horas a partir de las 8 am y hasta 18
pm; ademds, se midié a las 7 pm (puesta del sol). La primera medicidn

de la mafana (7 am) se realizaba en macollas que al final del dfa ante

rior eran herméticamente encerradas en bolsas de plastico hasta el momen
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to de su medicidn; de esta forma se obtendria mejor el potencial hidrico
del suelo. En la mayoria de las veces, las muestras que se extraian pa-
ra las mediciones de potencial hidrico, se trataban de que fueran de los
mismos ejemplares donde se realizaban las otras mediciones: Ks y T° fo-

liar.
2b. Conductancia Foliar: Ks

E1 flujo de vapor de agua desde el interior de la hoja hasta el aire tur
bulento que rodea las hojas es esencialmente un proceso de difusidon. Pa
ra describir este proceso se usa una ecuacion derivada de la primera ley
de Fick

Flujo = At donde AC = es la diferencia de concentracién de

R la sustancia y R es la resistencia.
‘De acuerdo .con esta ley, el flujo de una sustancia es igual a un coefi-
ciente de proporcionalidad multiplicado por una fuerza; en este caso con
creto el-flujo es igual al gradiente de concentracidn de vapor de agua(AC)dividido
PorlaIESiStéhCié(R)-Si en esta ecuacién el flujo es la transpiracién,ve
mos que los factores que afectan a la tasa de transpiracion son la dife-
rencia\Qe concentracién de vapor de agua entre el interior de 1a hoja vy
el aire que lo rodea y la resistencia a la difusién de vapor de agua. Es
ta resistencia difusiva es variable y consta de varias resistencias y u-
‘sando 1a analogia de un circuito eléctrico tenemos las vias de difusidn

de vapor de agua:

ua. en jg;/.\' JRV;_Q\{ I % Vapor de a?ues.
e

cut. 7 en el ai
""e5’° " R Loliar turbulento

R.'To-r;u. '

Siendo Rei la resistencia difusiva de los espacios intercelulares, Rest.
la resistencia estomidtica, Rcut. la resistencia cuticular v Rel. es 1la
resistencia de la capa limite que rodea a la hoja. Rei- es muy

pequernia comparado con las otras dos y por lo tanto es ignorada.
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Entonces en la hoja la relacidn entre las Resistencias serfa:

Rest. x Rcut.
Rest. 4+ Rcut.

. R foliar =

Generalmente se usa el concepto de Resistencia para interpretar las re-_
laciones que describe el proceso de difusidn y para representar las vias
de difusidn entre la hoja y el aire. En los estudios de comporta-
miento estomdtico y de transpiracidn en la planta se usa generalmen-
te lavconductancia (Ks) que es 1/R; es decir que Ks es una medida de
la facilidad con que el vapor de agua difunde desde el interior de la
hoja hasta el aire que lo rodea. El uso del término conductancia presen
ta ciertas ventajas tales como: a) la relacién entre conductancia (ks)y
transpiracién (DFT=KsAC) es lineal; b) evita interpretaciones erréneas
de datos que pueden surgir de graficos de resistencia versus algin fac
tor; ademds, el uso de resistencia puede sugerir efecto de umbral y sa-
“turaciSn cuando no existen. (Meinzer, 1982). En el presente trabajo

se usa el término Conductancia (Ks).

Mediciones en el Campo

Para realizar las mediciones de conductancia (Ks) en las-tres espe
Cie§ estudiadas en el campo, utilizamos un Porémetro de Respuesta Dina-
mica (no ventilado). Este Pordmetro estd provisto de un Medidor de Re-
sistencia Foliar LI-COR 60 y un sensor de humedad (en camara) L1-
COR 20S, con un termistor para medir temperatura foliar. Ademds, cuan- .

ta con un sistema de desecante y un crondmetro manual.

La hoja se introduce en la camara que contiene el sensor de humedad re-
lativa que funciona en un rango fijo y estrecho; y el termistor para de
terminar la temperatura de la hoja. El aumento de la hbmedad relativa
(después quekse ha bajado la humedad a valores de aproximadamente 15-20%
mediante aire seco que circula por un tubo prévio paso por el desecante)
debido a la transpiracién de la hoja que esta en la camara, es detecta-

do por un microamperimetro. Con el crondmetro se mide el tiempode tran
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sito que tarda la humedad en recorrer una porcién (20-60) de una escala
arbitraria que va de 0 a 100. Al mismo tiempo (antes de sacar la hoja

- de la cdmara) se registra la temperatura foliar en microamperes.

Calculos

Para el calculo de conductancia (Ks): 1) Es necesario transformar los
microamperes en grados centigrados. Esto se realiza mediante la ecua -

cién de calibracidn:

or _ M A-18.5
t°C = T35

*2) Con un factor de correccidn (obtenido por calibracién a 25°C) se nor

malizan los valores de tiempo de trdnsito a una temperatura de 25°C:

|nt°—3.“0)
0.704

Fcorreccién = ef

'3) Este factor de correccién calculado, se multiplica por el tiempo de
trénsito obtenido en el campo, y de esa manera se obtiene el tiempo de
transito (At) corregido que se introduce en la ecuacién del tipo R = A+
B x At (obtenido en la calibracién del porémetro a 25°C) para obtener

los valores finales de resistencia foliar. 4) Por Gltimo, se obtieneel

inverso de la resistencia foliar que es igual a la conductancia (Ks=1/R)

La ecuacidon para realizar el cdlculo final de resistencia varia debido
a que al final de cada ciclo diario (en ambas épocas) en el laboratorio
se realiza la calibraciéon del porémetro, la que arroja pequefias diferen
cias en la ecuacidén (vease calibracién). Para las mediciones de Ks, en
las gramineas estudiadas, se calculé un factor de correccién para lasho
jas, ya que estas debido a su escaso ancho (promedio) no llegaba a cu

brir completamente el area de abertura del pordmetro, por lo tanto:

Superficie abertura pordmetro
Superficie que cubre la hoja

Fac. de correccidn =
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Las mediciones de conductancia foliar (Ks) en el campo se realizaron duran-
te un ciclo diario (8 am-6 pm) a intervalos de 2 horas siendo coinciden
te con las mediciones de microclima, potencial hidrico y temperatura fo
liar, etc. Estas mediciones de Ks., se realizaba en ambas superficies
foliares (adaxial-abaxial) y se traté de que siempre las hojas medidas

fueras del mismo individuo para las distintas horas.

Calibracion

Después de realizar cada una de las mediciones de campo, se realizé en
el laboratorio la calibracién del porémetro de respuesta dindmica, para
obtener la ecuacién de Resistencia a 25°C. Para ello, se utilizé una
placa de calibracién, perforada con distintas densidades de poros (8,15,
30, 60 y completamente abierta), con su base de acrilico; papel de fil-
tro; agua destilada y una cdmara Percival (Modelo E-30B) para mantener
la temperatura constante a 25°C, medido con un termémetro de mercurio

colocade en su interior.

Sobre la base acrilica de la placa de calibraciéon se colocé tiras de pa
pel de filtro Whatman N2 50 humedecida, de mis o menos 10 cm de largo,
de manera que los extremos libres pudieran llegar a una caja de Petri
conteniendo agua destilada. Un papel de filtro grueso se humedece y se
coloca sobre las tiras y con una varilla de vidrio se elimina el exceso
de agua de la superficie. Luego, se fija la placa de resistencia saobre
el papel humedecido y es ajustado de manera que la placa quede en estre
cho contacto con el papel himedo. Posteriormente se monta el sensor
(completamente seco) y se coloca sobre una de las porciones de la placa
sin perforaciones. El conjunto es introducido en 1la cdmara ambiental
Percival a la temperatura de calibracidn deseada (25°C) y se deja equi-

librar por aproximadamente una hora.

El sensor colocado sobre el sitio sin perforacién, se ajusta en el micro
amperimetro a 100, poniendo el interruptor en CAL. Se bombea aire seco

hasta que la aguja baje hasta 10 (interruPtbr en HUM 1). Luego, se po-
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ne el sensor sobre las perforaciones y con el crondmetro se mide el tiem
po de transito entre 20 a 60 (HUM 1) en el microamperimetro. Generalmen
te se realizan cinco o mds mediciones en cada perforacién, de manera que
no haya demasiada variacién entre los tiempos de transito. Con los da-
tos de Resistencia extraidos'del Manual de Instrucciones del aparato (pg
rometro) para 25°C y los tiempos de trédnsitos medidos para cada densidad
de perforacién se ajusta una ecuacién de la forma At = A + B.R. Luego,
despe jando R obtenemos el valor de la Resistencia que vamosa utilizar pa
ra obtener los valores de Ks de las mediciones de campo, siendo Ks = 1/R

-1
en cm.s

2.c., Temperatura foliar: T°f

Termocuplas de calibre 36 de cobre-constantan fueron colocados en la su-
perficie inferior de la hoja. En la unién de referencia a 0°C utiliza -
mos un compensador electrénico OMEGA MCJ. La diferencia de voltaje lo
registréﬁos en un microvoltimetro digital DATA PRECISION Modelo 258. La
corriente eléctrica generada es proporcionala.lé diferencia de temperatura.
La respuesta e€s aproximadamente lineal: N°C-0M Vv v ¢/grados centigrados son
0.039 puv. La conversidon de los microvoltios en grados centigrados son
realizados mediante tablas, La medicion de la temperatu
ra foliar se realizé con por lo menos tres termocuplas en cada individuo.

(tres hojas).
2.d. Densidad de Flujo Transpiracional: DFT

La densidad de flujo transpiracional (DFT; mg cn ? s7Y), con los valores

obtenidos en el campo, se calculé mediante la ecuacién:
DFT = (ph-(paxHR/100)) x Ks

donde:
ph es la densidad de saturacién del wvapor de agua a la temperatu

ra de la hoja (mg/cm’) (asumiendo saturacién a esa T°f).
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Pa es la densidad de saturacién del vapor de agua a la temperatu-
ra del aire (mg/cm?).
HR es la humedad relativa del ambiente (50cm) (%)

Ks es la conductancia foliar {(cm/seg)

Se utilizaron tablas para la obtencién de las densidades de saturacién

de vapor de agua de la hoja y el aire.
2c. Diferencia de Presidon de Vapor entre la hoja y el aire: DPV

La diferencia de presidn de vapor entre la hoja y el aire (DPV; KPa) se

calculd utilizando la siguiente ecuacidn:

DPV = Ph - (Pa x HR/100)

donde:
Ph = presidn de vapor de saturacidn a la temperatura de la hoja
(KPa)
Pa = presién de vapor de saturacién a la temperatura del aire
(KPa)
HR = humedad relativa (%)

TRABAJOS DE LABORATORIO -

Los mismos se llevaron a cabo en los laboratorios del Grupo de Ecologia

Vegetal de la ULA, en la Facultad de Ciencias de Mérida.
1. COMPONENTES DEL POTENCIAL HIDRICO DEL TEJIDO FOLTIAR
Mediante las curvas de Presion-Volumen (Tyree Y Hammel; 1972), se esti-

maron los componentes del wf (potencial hidrico foliar) para las tres

especies estudiadas.
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Al finalizar cada ciclo diario tanto en la estacién himeda como seca, se
extrajeron muestras para curvas de presion-volumen de la siguiente mane
ra: las hojas son cortadas y el extremo cortado es puesto inmediatamen-
te en.un recipiente con agua; una vez dentro del agua se vuelve a cor-
tar un poco el extremo bajo agua, para evitar que queden burbujas de ai
re en el extremo cortado previamente. Las hojas con su recipiente ge
encierra en bolsas pldsticas y transportadas al laboratorio, donde son
puestas en lugar oscuro durante mds o menos doce horas, para permitir
que las hojas alcancen completa saturacidén. Transcurrido este tiempo,
las hojas son extraidas del recipiente y la porcidn sumergida es corta-
da y el resto se pesa con una precision de 1 mg, para determinar su pe-
so saturado. Luego las hojas son insertadas en un tapén de goma Yy se
coloca en la camara de presidn. EIl corte en la hoja se observa a tra -
vés de una lupa binocular montado sobre la camara. La presién dentro
de la camara se aumenta gradualmente a una tasa constante de 0.01 MPa/
seg. (Ritchie y Hinkley, 1975). E1 valor de la presion se lee en el
momento en que aparece la brimer gota sobre la hoja cortada. Esta pre

sion se registra como el potencial hidrico del xilema (y_), luego se

disminuye lentamente la presidn pafa evitar que el tejidg se dafe. In-
mediatamente la muestra se pesa enuna Balanza Mettler PN 163, conla pre
cision de 0.001 g. La muestra luego se pone en algdn lugar como  para
que transpire libremente. Cada 20-30 minutos se vuelve a medir el po-
tencial hidrico y se pesa rapidamente (peso fresco). Este procedimieh—
to se repite varias veces hasta que luego de por lo menos 8-10 horas,
las determinaciones de potencial hidrico no varien demasiado. Por Glti
mo la muestra se colocd en estufa BLUE M (Modelo OV 18A) a una tempera-
tura de 80°C durante 24 horas o hasta peso constante. La muestra extrafl
da de la estufa es pesada para obtener el peso seco de la misma y conte

nido de agua total de la muestra.

Para su mejor interpretacién se grafica 1/yf versus Ve que es el cambio

total de contenido de agua (agua extraida), para cada valor de Yf.
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Las curvas de Presidn-Volumen (Figura 1), permite la estimacién de impar
tantes pardmetros en estudios de relaciones hidricas de las plantas. Es

tos parametros que se calculan en este trabajo son:

100
1 =  Potencial osmético a completa saturacidn

w

0 ,
wﬂ =  Potencial osmético en el punto de pérdida de turgor
wp =  Potencial de turgor

CRH(ppt) = Contenido relativo de agua en el punto de pérdida de turgor
E
Ns

M&dulo de Elasticidad

It

il

Nimero de osmoles de solutos presente en la hoja por gramo
peso seco.

Para calcular los pardmetros citados se procedié de la siguiente manera:

1) Se obtiene el contenido total de agua de la muestra: Vt

Vt = peso saturado - peso seco

2) El cambio total de contenido de agua para cada valor de Yf medido,
Ve, fué calculado sustrayendo el peso fresco en ese punto del peso
saturado; ’ \

Ve = peso saturado - peso fresco

3) Los datos obtenidos anteriormente (1,2) fueron utilizados para gra-
ficar la relacién entre Ve y 1/yf. El grafico tiene dos fases: a)
relacién exponencial cuando la pérdida total de agua de la muestra
es pequefia; y b) relacidn lineal ocurre cuando grandes cantidades

de agua han sido extraidas de la muestra.

4) Ajustando los puntos de la parte lineal de la curva a la ecuacidn
de una recta (1/\[)TT = A + B x Ve) se obtiene el { osmético de satu-

.. 100
racién (¢ ), cuando Ve = 0.
o



Figura 1. Relacidn entre el reciproco de la presidn aplicada
1/yf, y el volumen de agua extraido de las muestras,

Ve.

A = reciproco del potencial osmbtico (¢°) en el
punto de plasmolisis incipiente

B = reciproco del potencial osmético a completa
saturaciodn (w;oo)

C = punto de plasmolisis incipiente (Yp = 0)

C' ='Ve en el punto de pérdida de turgor

Vo = Volumen de agua simplasmica

Vt = volumen total de agua a completa saturacion
existente en la muestra

DE = fraccidn de agua apoplastica de la muestra

CD = volumen de agua simplasmica que queda en la

muestra después de ser alcanzado el punto
de plasmélisis incipiente.
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| /Y f(MPa)

Volumen de



5)

7)
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E1 potencial osmético en el punto de pérdida de turgor (wﬁ) se obtie~
ne subjetivamente seleccionando el valor de Ve correspondiente al pun
to donde la curva se hace lineal. Ese valor de Ve(ppt) es introduci-
do en la ecuacidén de regresidon anterior (1/¢%= A+ B x Ve) obtenién-

dose el P osmdtico en el punto de pérdida de turgor.

El contenido relativo de humedad en el punto de pérdida de turgor (CRH
(vt - Ve)

(ppt)) se obtiene de la razén: CRH Tt

y sustituyendo Ve por

Ve (ppt) se obtienen CRH(ppt).

Moédulo de elasticidad (E), fueron utilizados los puntos correspondien
te a la parte exponencial de la curva. En este trabajo el mbédulo de
elasticidad se calculd utilizando el método de Warren-Wilson (1967),

citado en Wilson y col.(1979), donde, se asume que existe una relacidn
linear entre Yp y el contenido relativo de humedad, y la pendiente de
esa relacion esigual a tan a. Entonces moédulo de elasticidad puede

calcularse de la siguiente manera:

E = CRH (ppt) x tan O

- (También se han calculado E, con otros métodos siendo el de Warren-Wil

son el que resultd mds adecuado para estas gramineas).

.SISTEMA DE INTFRCAMBIO GASEOSO

Para medir fotosintesis neta (FN), densidad de flujo transpiracional

(DFT) y conductancia foliar (Ks) a variaciones en diferencia de vapor
de agua (DPV) entre la hoja y el aire 'y radiacifn fotosintéticamente

activa (RFA), se utilizd un sistema de medicidén de intercambio gaseoso.

Los componentes de este sistema abierto (el aire no se recicla) de in
tercambio gaseoso son: el Higrémetro Termoeléctrico EG + G Modelo
880 para medir contenido de humedad del aire que circula por el siste

ma; el Analizador de Gas Infrarrojo (IRGA) Beckman Modelo 865 que mi
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de la concentracidn de €02 circulante; la cubeta o camara de asimila-
cién, semejante a la desarrollada por H.A. Mooney y col.(1971). La
cubeta consta de un radiador y un ventilador que permite controlar la
temperatura foliar en la cubeta mediante el bombeo de agua a distin -
tas t° a través del radiador y con el ventilador se mezcla el aire y
se mantiene consfante la capa limite de la hoja. Esta cubeta presen-
ta orificios que permiten introducir termocuplas para controlar las
t° del radiador y foliar, y también la conexidn del sensor cuntico.
En la cubeta (cdmara) se puede introducir la planta (pequefia) o parte
de ella y luego se sella la misma para evitar pérdidas o entradas de
aire del medio que lo rodea. Sus paredes son de '"Plexiglas'' forradas
interiormente con vidrio y teipe de Tefidn, para evitar que las pare-
des edsorban vapor de agua; 1a capacidad aproximada de la cubeta es de
10 litros,
ET sistema neumatico: el flujo de aire en el sistema se obtiene del exte-
rior, y este aire pasa primero a través de dos tambores que sirven como
reservorio para amortiguar los cambios de (02 ambiental. Posteriormente
este flujo se divide en dos corrientes; una que pasa a través de un humi-
ficador de 1000 ml de capacidad y la otra a través de un tubo desecante
(CaSO.). Para controlar la humedad del aire que entrard a la cubeta de
asimilacién se mezclan las dos corrientes en distintas proporciones de
aire seco y saturado controlados con dos valvulas micrométricas. EIl flu
jo de aire que entra a la cubéta se controla con un flujimetro lo que
nos permite hacer pasar por la cubeta un litro de aire por minuto. Al
pasar el aire a través de la cubeta la planta modifica la concentracion
de C02 y su contenido de humedad de acuerdo a las condiciones ambientales
que estemos variando (luz, t; DPV)., Esa corriente de aire alterado que
sale de la camara pasa a través del higrémetro de punto de rocio que mide

el contenido de humedad.

Diferencias en el punto de rocio del aire que entra y que sale de la ca
mara se debe a la transpiracion de la planta. Después que sale del hi -
grometro el flujo de aire pasa por un desecante (igual al anterior) an-

tes de pasar por el analizador de gas infrarrojo, ya que el vapor de a-
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gua absorve radiacién infraroja, por lo tanto interfiere en la determina-
¢ién de la concentracidn de C02. Ademds de este flujo de muestra, existe
otro de referencia que describe el mismo recorrido pero sin pasar por la
cAdmara, Periddicamente se conecta este flujo de referencia al analizar-
dor de gas infrarojo para comparar las concentraciones de C02 de referen-

¢ia con la muestra.

Las termocuplas de temperatura del radiador, temperatura foliar y las me-
diciones con el higrdometro, analizador de gas se encuentran conectados a
un registrador de cartas Cole-Parmer Mdelo 8373-30. Los accesorios nece-
Ssarios que presenta el sistema de intercambio gaseoso son: bomba de aire
(preferentemente de membrana); tubos inertes y de buen difmetro y flujime-

tro bien calibrado.

Este sistema nos permite hacer las mediciones en el laboratorio y ver el

efecto de cambios de factores ambientales individuales.

Para poder analizar los datos que se obtilenen en el sistema, se debe re-

gistrar la siguiente informacidn:

- flujo de aire que se mide: muestra o referencia

- cambios en los parametros (RFA, t7 DPV, etc.)

— Punto de rocio del aire (entrada y salida de la camara)
- Velocidad del flujo de aire

-~ Velocidad del registrador de carta

- hora,

Una vez finalizadas las mediciones en la camara, la muestra se extrae y se

mide e] 3rea foliar con medidor de Area foliar Li-Cor modelo LI-3000. Ade-
mis, en nuestro trabajo, medimos el potencial hidrico de las hojas de 1la

macolla que eran intriducidas en la cimara y las gue quedaban afuera.
Antes de cada serie de mediciones en la camara de intercambio gaseoso es

necesario calibrar el analizador de gas infrarojo, previo calentamiento
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del aparato. La calibracidn consiste en hacer pasar 255 ppm de C02 por
la celda de referencia del analizador y sellar la misma. El mismo pro-
cedimiento por la celda de muestra y calibrar el 0 en el aparato y en
el registrador de cartas. Luego se pasa 348 ppm de C02 por la celda de
muestra durante aproximadamente unos dos minutos. De esa manera se ob-
tiene el valor en partes por millon de CO02 que vale cada division del

registrador de cartas, necesario para los calculos posteriores.
Ecuaciones y calculos para obtener:

FN, DFT, Ks y DPV de las mediciones en la camara de intercambio gaseoso

son:

‘Tasa de fotosintesis neta (FN; mg €02 dm—g h—l)

- -1
_ . _ 44 mg mmol ! 273 Pa 60 min h
PN = £ min) x (CasCe) w1 X 530X 107 w1 mmol™T X TA X760 X A (dm?)

-Donde:

f " es el flujo de aire (1 min ') a traves de la cubeta

Ca-Cc es la diferencia de concentracion de €02 (ppm 6 ul 17') entre el

aire ambiental (Ca) y el aire que sale de la cubeta (Cc).
Ta es la temperatura del flujimetro (25°C) + 273 = °K
Pa es la presidén barométrica de Mérida (640)
A es el area foliar en dm®

- =1
Tasa de Transpiracién (DFT; mg cm s )

DFT = f (DVCA— pva)
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Donde :

3 -1
f es el flujo de aire en cm s

pvc y pva son las densidades de vapor de agua (mg cm—3) en el aire

que sale de la cubeta y entra en la cubeta.

- . 2
A es el area foliar en cm

Para calcular povc o pva se hace a partir del punto de rocio (PR) del aire.

Mediante una tabla se obtienen los valores de densidad de vapor de satura-

cion correspondiente a las temperaturas registradas.

Conductancia foliar (Ks, cm.s ')

DFT

ks = (‘ovh= pvc)

Donde:

p vh es la densidad de vapor de agua dentro de la hoja (mg/cm®)

(densidad de saturacidn correspondiente a la temperatura foliar)

"pvc es la densidad de vapor de agua del aire que sale de la cubeta

(mg/cm®) .

Diferencia de presidn de vapor entre hoja-aire (DPV, KPa)

‘DPV = pvh - pvc

Donde :
ovh = presién de vapor de saturacién a la temperatura de la hoja (KPa)
ovec = presidn de vapor de saturacidon a la temperatura del aire que sa-

le de 1a cubeta.

En los cdlculos de TN y DFT en L. lanatum, la superficie foliar se tomd por

el haz y envés de las hojas, ya que en ambas superficies las conductancias

. son muy parecidas., En T. vestitus y H. rufa solamente se utilizd la super-

.~ ficie del envés de las hojas porque en ambas especies la conductancia

haz no es apreciable,

del
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. Material Vegetal

- Las gramineas eran trasplantadas en potes y transportadas al laboratorio.

Generalmente se tomaban individuos adultos, bien desarrollados y con a-

. bundante follaje. Las mediciones de laboratorio se realizaban antes de

los 3 6 4 dias siguientes al transplante, ya que las especies eran muy

- afectadas por los cambios de temperatura entre la zona de estudio y el

- laboratorio.

. Procedimientos experimentales

Dentro de la cubeta {camara) se introducia una cierta cantidad de follg

. je necesario para producir diferencias en la concentracidén de didxido

de carbono entre el aire que entra y sale de la camara. Las hojas eran

i dispuestas de manera semejante a su disposicidn en los ejemplares del

. campo y que todas recibieran radiacién fotosintéticamente activa (RFA).

+ Una vez colocada la muestra en la cubeta, y ya funcionando el sistema

de intercambio gaseoso, la condicidn de equilibrio se alcanzaba en apro

. ximadamente una hora a dos horas, para cada lectura, la condicidon de e-
. quilibrio se obtenfa cuando las diferencias en la concentracidn de did-

| xido de carbono del aire que entra y sale de la camara se mantiene cons

tante.

. Para obtener diferencias de presidn de vapor entre el aire y la hoja (DPV)

se cambiaba la humedad en el flujo de aire de entrada a la camara.

Las variaciones en la radiacién fotosintéticamente activa (RFA) se con-
siguio interponiendo mallas plasticas entre la fuente de luz y la cama-
ra. La temperatura foliar se mantenia constante bombeando agua (a la tem
peratura deseada) a través del radiador de la cubeta y con el ventilador
del mismo se mezcla el aire, controlandose de esta manera la temperatura

foliar.
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. RESULTADOS
A RELACIONES HIDRICAS DE LAS ESPECIES EN EL CAMPO

1. CURSOS DIARIOS DE VARIABLES AMBIENTALES Y RESPUESTA DE LAS PLANTAS

Las mediciones de respuestas de las especies en el campo, se realizaron
con el objeto de evaluar el papel de los éstomas y la de resistencia al

flujo de agua en fase lTquida sobre la regulacidn del balance hidrico.

~ En la Figura 2, se encuentran representadas las variables que describen
' el comportamiento de las especies estudiadas durante el dfa 16-9-82, un
" dia tipico de la estacion himeda en la sabana estacional, con nubosidad
f durante las horas de la tarde. Las variables medidas durante el curso
# diario son:- potencial hidrico foliar (Yf), conductancia foliar (Ks),den
m sidad de flujo transpiracional (DFT), diferencia de presidn de vapor en

tre el aire y la hoja (DPV) y radiacién solar (Rs),

Leptoconyphium Lanatum, Trachypogon vestitus e Hypathenia iuga, tienen

un Yf en las primeras horas de la mafiana (7 am) practicamente igua]es.

En L. Lanatum, la caida del Yf es menos pronunciadaque las otras dos es-

pecies hasta llegar al medio dia, para alcanzar su punto mas negativo

de -1.47 Mpa. a las 16 hs. La recuperacion es rapida y casi completa du
t rante las horas de laE;;rde. La conductancia foliar (Ks) a las 8 hs. es

la menor de las tres especies, y ya a las 12 hs. alcanza su valor maximo

1

de 1.21 cm.s para declinar paulatinamente hacia el final de tar

- de. La densidad de flujo transpiracional (DFT), coincide bien con la cur-
© va de Ks y tambi&n con la de DPV,

El DPV presenta su pico maximo a las 14 hs. con valores de 2.001 Kpa. Al
aumentar el DPV, aumenta el DFT y también la Ks como consecuencia de un

aumento de la apertura estomdtica alrededor del medio dia. L. Lanatum,



Figura 2. Curso diario en L. Lanatum (o), T. vestitus
(0) e H. nuga (A}, de potencial hidrico fo-
liar (Yf), conductancia foliar (Ks), densi
dad de flujo transpiracional (DFT), diferen
cia de presidn de vapor hoja-aire (DPV) y
radiacién solar (Rs), realizado el 19-9-82,
estacidn hdmeda.
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presenta una mayor Ks en el haz de la hoja que en enves, lo que presupone
una mayor densidad de éstomas por area foliar en el has(y enved o un com

portamiento estomatico diferente de los estomas del haz.

En T. vestitus, la caida del Yf es rapida hasta las 10 hs, alcanzando su
punto mas negativo de -1.87 Mpa a las 12 hs., siendo este valor el mas ne
gativo de las tres especies. La recuperacidn en horas de la tarde es ca-
si completa y muy rapida. El Ks, alcanza su pico maximo a las 10 hs. con

-1 . . .
un valor de 1.12 cm.s pero ya al medio dia comienza a decrecer lenta =

mente. La curva del DFT, se corresponde con la de Ks, con su pico que se
produce dos horas despues y coincide con el Yf que alcance su valor mas
negativo. El DPV tiene su pico maximo de 1.92 Kpa a las 12 hs. (coinci-

de con el Yf mas negativo), estando desplazado con respecto a Ks.

E1l yfen H,rufa exhibe una tasa de disminucién mias rapida durante las prime
ras horas de la mafiana (-0.79 Mpa a las 8 hs) que las otras dos especies.
Luego la caida es mis lenta y progresivamente alcanza su punto mas negati
vo de -1.37 Mpa a las 16 hs. La recuperacidn es rapida y casi completa

al final de la tarde. H. nufa es la especie que tiene valores mas positi-
vos de yf durante el ciclo diario. Las curvas de Ks, DFT y DPV coinciden
ei, Sus picos maximos a las 12 hs, con valores de 1.09 cm.s 15.168 ug.

-2 =1 .
cm .S y 1.95 Kpa respectivamente.

La mdxima radiacidn solar alcanzada el dia 16-09-82 fue de 696.2 W.m—2 en-

tre las 10 y 12 hs. ya que en la tarde se presentd nublado (Tabla 4, Apén-
dice A). Comparando las tres especies en este diIa de la &poca hiimeda, pue-
de observarse que T. vistitus alcanza los valores mias negativos de Yf pero
su recuperacidn es mas rapida que las otras dos especies, pero a las 18 hs,
no ha subido su Yf mientras que las otras dos especies exhiben una recupe-
racidn casi completa. L. lanatum y H, rufapresentan valores mis constantes
y positivos en las horas del medio dfa en su Yf, L. lanatum alcanza valores

mids altos de Ks, sin bajar demasiado su Yf,

La conductancia foliar en las tres especies tiende a seguir la curva de
radiacidn solar (Rs). T. vestitus alcanza su valor maximo mis temprano

(10 hs), mientras que H. rufa y L. lanatum lo hacen a las 12 hs; es decir,
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que T. vestitus abre sus estomas mds temprano y comienza a cerrar también

mids temprano. No hay una diferencia temporal en los picos maximos de DFT,

En la Tabla 1,2 y 3, (Apéndice A) se encuentran los valores de las varia-
bles medidas el 16-9-82, en las Tablas 9, 10 y 11 (Aéndice A) variables

medidas, otro dia de la estacidn hiumeda (23-7-82).

En la Figura 3, se encuentran representadas las mismas variables de la Fi-
gura 2, obtenidos el dia 8-3-83, un dia de la estacidn seca. Debe desta-
carse que estas variables fueron medidas una semana y media despu€s de una

lluvia de mediana intensidad caida en la zona de estudio.

En L. lanatum, el Yf durante las horas de la manana decae progresivamente
hasta el medio dfa, y llega a su punto mas negativo de -2,12 Mpa a las 14
hs. La recuperacidn es también lenta, sin alcanzar los valores obtenidos
a la manana (diferencia de -0.56 Mpa). Las curvas de Ks, DFT, se corres-
ponden bien v sus picos maximos son coincidentes a las 14 hs, excepto DPV

cuando ya el potencial hidrico ha llegado practicamente a su valor mis ne-

gativo,

En T. vestitus, el Yf decae lentamente al aumentar la radiacidén en las ho-
ras de la manana, llegando a su valor mds negativo de -2.52 Mpa a las 14
hs. Al disminuir la Rs, comienza la recuperacidn progresiva sin 1legar a
los valores de la madana. Las curvas de Ks y DFT se corresponden muy bien
y sus picos coinciden (14 hs) con el maximo de Rs y se encuentran desfasa-

do con el maximo DPV,

En H. rufa el Yf decae ripidamente en las primeras horas de la maflana y
luego progresivamente hasta alcanzar su valor mids negativo de -2.15 Mpa a
las 14 hs. La recuperacidn es lenta e incompleta, y como durante la caida,
tiende a seguir la curva de Rs, El DFT alcanza su pico miximo a la misma
hora que la Ks (1.0 cm s—l) y DPV. Pareceria que H. rufa, responde mis a

las variaciones en el DPV.



Figura 3. Curso diario en L. Lanatum (¢, T. vestitus
(o) y H. nuga (A}, de potencial hidrico foliar
(yf), conductancia foliar (Ks), densidad de
flujo transpiracional (DFT), diferencia de pre
sion de vapor hoja-aire (DPV) y radiacidn so-
lar (Rs), realizado el 8 de marzo del 83, es-
tacibn seca.
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Comparando las tres especies en la época seca, observamos que T. vestitus
es la que alcanza valores mas negativos de yf. La recuperacion del Yf al
final de la tarde es incompleta, siendo L. Lanatum la que llega a valores
mas positivos. T. vestitus es la que alcanza valores mas elevados de Ks y

DFT, luego H. auga y los mds bajos L. Lanatum,.

En las Tablas 5,6 y 7 (Apéndice A) se encuentran resumidos los parametros
graficados en la Figura 3, y en las Tablas 12, 13 y 14 (Apéndice A) para-
metros medidos en otro dia de la estacion seca: 3-2-83. Los valores de
este dia son menores, debido posiblemente a la menor disponibilidad de a-
gua en el suelo que el dia 8-3-83. En la Tabla 8 (Apéndice A) se resumen

las variables microclimaticas del dia 8-3-83. (Estacidn seca).

Comparacidon entre época hGmeda y seca

Al comparar los resultados de ambos dias encontramos que el Yf de las espe-

cies en la &poca seca descienden a valores mids negativos (Tabla 3). La cai-
da durante las primeras horas de la manana no ofrecen gran diferencia, mien-
tras que la recuperacidn por la tarde es incompleta en la época seca, y com-
pleta en la hiimeda. TLos valores de Ks en la estacidn seca tienden a ser un

Poco inferior que los de la estacidn himeda, y los maximos son alcanzados

después del medio dfa, mientras que en la estacidn hiimeda ocurren antes.

Tabla 3. Valores minimos de potencial hidrico foliar (yf) y maximos de con
ductancia foliar (Ks), densidad de flujo transpiracional (DFT) y—
diferencia de presion de vapor agua-aire (DPV), para las tres es-
pecies, en la estacidn himeda (sept/82) y la estacidn seca (marzo

83).

TF Ks_ DET . Y
Especie (-MPa) (em.s 7) (g em “s 7) (KPa)

EH ES EH ES EH ES EH ES
L.Zenatum  1.47 2.12 1.1200 0.5709 15.929 12.622 2.001 3.176
T.vestitus 1.87 2.52 1.1217 1.1195 14.468 24,751 1.924 3.215
H. nugo 1.37 2.15 1.0962 1.0000 15.168 22.109 1.950 3.524
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Algo semejante ocurre con el DFT, pero los valores alcanzados son mayores

en la estacidn seca que en la himeda debido a la mayor demanda evaportativa
(DPV) entre las 10 y 16 hs, que coincide con las horas de maxima Rs. alcan-~
zada y con los Uf mas negativos en las tres especies. En la estacion hime-
da, tos vatores de DPV son menores y la Rs. maxima dura solamente de 11 a

13 hs y luego decae ya sea como consecuencia de la nubosidad o lluvia.
2. RESISTENCIA HIDRAULICA

Para los dias 16-9-82 y 8-3-83 se realizd también el c3lculo de la resisten-
cia hidraulica (Rp) al flujo de agua en fase liquida, desde la rafi a las
hojas, para detectar cambios entre las especies en ambas épocas. la Rp fué
calculada como la pendiente inicial de la relacidn entre cambios en el po-
tencial hidrico foliar AYf con cambios en la tasa de transpiracidn, A DFT

(Richter 1973, citado por Whitehead vy col,,1981); por lo tanto:

= Myt
Rp = R0FT
En la Figura 4, se grafica 1la tasa de transpiracidn versus

el potencial hidrico a diferentes horas de la mafana hasta las 14 hs. (yf
mas negativo), para L. Lanatum, T. vestitus y H. aufa. La resistencia hi-
draulica fué calculado como la pendiente de la regresién lineal de  esos

‘puntos. Los valores absolutos de la pendiente se encuentran en la Tabla 4.

Tabla 4. Medidas de la Resistencia Hidraulica (Rp) en las tres especies,
durante la estacidn himeda (10-9-82) y estacién seca (8-3-83).

Cpoca Hiameda Epoca Seca
. -1 2
Leptocoryphium lanatum 0.094 MPy g ‘em's 0.131 MPa U g .cm .s
Trachypogon vestitus 0.151 " " 0.055 " "

Hyparrhenia rufa 0.096 " i 0.066 “ i




Figura L.

Relacidn entre el potencial hidrico foliar (yf)
y tasa de transpiracion (DFT) en las tres espe-
cies: L. Lanatum le), T. vestitus (o) y H. rufa
(A). Estacion himeda (16-9-82) (—-) y Esta -
cién seca (8-3-83) (---). Los valores indivi-
duales no se grafican. Ver Tabla 15 (apéndice
A) para ecuaciones de regresién y coeficiente
de correlacién (r).
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L. lanatum durante la estacidn seca, aumentd su resistencia. En las otras
dos especies la resistencia disminuye, pero los Yf en el punto de intercep-

o 3 L) 1 - - -
cidn sobre el eje’y’ son mids negativos que en la estacidn hiimeda,

En la época himeda en L. lanatum y H. rufa los potenciales  hidricos para un
mismo DFT no son tan negativos como en T. vetitus, mientras que en la &poca
seca los Yf son mas negativos en las tres especies L. lanatum es el que me-

nos varia en su Rp entre &poca hiimeda y seca.

En las tres especies, tanto en la estacidn hiimeda y seca, se presenta hyste-
resis en la relacidén del potencial hidrico foliar y DFT entre las horas de

la manana y la tarde como puede obsservarse en la Figura 5a v b.

En la época himeda, los Yf en las tres especies son practicamente iguales al
amanecer (7 hs) y durante la tarde cuando la tasa de transpiracién decrece
la recuperacidon del Yf es total; en L. Lanatum e H. nufa es menos rapida que
en T. vestitus.

En la época seca, al amanecer los Yf de las tres especies estudiadas son si-
milares siendo los Yf al amanecer en H. hufa y L. Lanatum un poco mas negati
vos. Durante la tarde, en las tres especies, la recuperacion de]‘wf, cuando
el DFT disminuye, no alcanza a los valores de la mafiana, posiblemente debido
a que las condiciones de equilibrio entre { suelo y la planta se alcanza mas

lentamente durante la época seca.

3. CURSOS DIARIOS DE POTENCIAL BIDRICO FOLIAR DE TURGOR Y POTENCIAL OSMOTICO

Con los cursos diarios de yf obtenidos en el campo en los dfaé 16-9-82 (&po-
ca himeda) y 8-3-83 (época seca) y las curvas de presidn-volumen (pendiente
de la porcién lineal) realizadas durante esos respectivos meses, fueron cal=-
culados el potencial osmdtico (QT) y el potencial de turgor (yp) con el obje
to de estimar el tiempo durante el dia en que las células de las hojas pueden
perder turgor. Para calcular el potencial osmético se procedié de la siguien
te manera: con el inverso del Yf medido en el campo, utilizando el grafico

de P-V se obtiene el valor de Ve para ese Yf. EI1 valor del Ve asi calculado



Figura 5. Potencial hidrico foliar (Yf) versus Densidad
de flujo transpiracional (DFT) (Histeresis) pa
ra las tres especies: L. Lanatum (e), T. vesti
tus (o) y H. nufa (A). Las flechas indican la
direccion de las mediciones a traves del dfa.
a) estacién himeda 16-9-82, b) estacidn seca

8-3-83.
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por medio de la ecuacidn obtenida con los puntos de la porcidon lineal del
grafico, se obtiene el inverso del QT,al Yf medido en el campo para las
distintas horas del dia. Para corroborar esta forma de obtener matemati-
camente el valor de %T se obtuvo también el QT graficamente. Con el in-
verso del yYf medido en el campo se extrapola en la grafica de P-V y se
proyecta hasta cortar a la curva. Ese punto obtenido se proyecta sobre
la prolongacién de la parte lineal que mide el potencial osmdtico de sa-
turacidn de la curva; obteniéndose en la ordenada el inverso del ¢# para
el potencial hidrico foliar dado. Los valores del potencial osmético cal
culado en ambas formas, practicamente son iguales. El yp fué derivado co
mo la diferencia entre Yf y wr' El ym (potencial matrico se asume como 0

t

y por lo tanto se desprecia) .

En las Tablas 16 a 21 (Apéndice A) se resumen las mediciones obtenidas pa
ra el dia 16-9-82 de la estacidn himeda y el dia 8-3-83 de la estacidn se
ca.

En las figuras 6 a, b y ¢ se muestran los cursos diarios de yf, QTy Up

Durante la estacidn himeda el Yp en ninguna de las tres especies llega a
0, en las horas que Yf es mas negativo. En L. Lanatum el Yp varia de a-
cuerdo a las variaciones en el Yf, mientras que el QT permanece con pocas
variaciones. En T. vestitus, el yp decae en las primeras horas de la ma
fiana hasta las 10 hs y luego permanece casi constante hasta las 18 hs.
mientras que el y1sufre variaciones de acuerdo a lo que ocurra con el‘wf.
En H. nuga el Yp es positivo pero apenas por encima de 0 y varia muy poco
a lo largo del dia. EI wn se encuentra apenas por debajo de los valores

de Yf y varia de acuerdo a los cambios de este {ltimo.

Como puede observarse en las Figuras 6 a, b y ¢, en la estacidon himeda se
mantiene un turgor positivo, lo que les permitiria a estas plantas mante-
ner abiertos sus estomas, y obtener una adecuada asimilacion de CO, lo que

redundaria enel crecimiento de las mismas.



Figura 6.

Curva diaria de potencial hidrico foliar (yf)
(—), potencial de turgor estimado (¥p) (o),
potencial osmdtico estimado (¥f) (---) en la
estacion himeda (16-9-82). a) L. Lanatum, b)

T. vestitus y c) H. ruga.
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En la estacidn seca (Fig. 7) el Yp en las tres especies llegan a ser, coin-
cidiendo generalmente cuando el Yf se hace mls negativo alrededor del medio
dia (12 a 14 hs.). El Yp mids negativo se encontrd en T. vestitus (-0,10 MPa),

luego en H. rufa (-0.03 MPa) y L. lanatum (-0,01 MPa).

Con el método usado y la calidad de las curvas obtenidas no se puede resol-
ver diferencias de 0,01 MPa. Aqui habria que mencionar la posibilidad de
ajuste osmdtico diurno que ha sido detectado en otras situaciones y que no
se midid en este estudio. En L. lanatum, el Yp varia de acuerdo a las varia-
ciones en el yf, mientras que el Y, varia un poco, es decir no ofrece una fa-

se de cambio detras del Yf para mantener el Yp encima de cero.

En T. vestitus el Yp también varia de acuerdo a los cambios en el Yf y el ¥y
varia también, pero trata de mantener el turgor. La variacidn en el Y, en-
tre la manana y la tarde es ampiia (* -0.6 MPa), pero la caida en Ur al me-
dio dia podria deberse solamente a la deshidratacidn del tejido y por lo
tanto el Yp no puede ser mantenido parcialmente por encima de cero., Esto

parece encontrarse solamente en esta especie.

En H. rufa ocurre algo muy semejanté a T. vestitus es decir que el Yp varia
de acuerdo a los cambios en Yf o Yq. En las tres especies en la estacidn
seca en las horas del amanecer (7 am.) se consiguen Yp mas altos y lo mismo
al atardecer. En la horas del medio diIa no consiguen mantener un turgor
positivo (Figs. 7a, by c). Reci®n a partir de las 14 hs., comienzan a ce-
rrar sus estomas estas plantas y posiblemente debido a la falta de turgor
para mantenerlos abiertos y ya para el final de la tarde presentan la recu-
peracién del Yp, sin llegar a los valores de la mafiana, Para otro dia de
la estacidn seca (3-2-83) ocurre practicamente lo mismo que el 25-3-83, En
L. lanatum y H. rufa el Yy (osmdtico) se mantiene muy constante a través
del dia y la caida y recuperacidn del Yp se debe a cambios‘en el Yf, En
las tablas 22, 23 y 24 (Apéndice A) se encuentra resumido los valores para

el dia 3-2-83 y en la figura 1 del apéndice A su representacidn grafica.



Figura 7. Curso diario de potencial hidrico foliar (pf)
(-——), potencial de turgor estimado (¥p) (o),
potencial osmbtico estimado (%) (---) en la
estacioén seca (08-3-83). a) L. Lanatum, b) T.
vestitus y c) H. ruga.
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B. COMPONENTES Y CARACTERISTICAS DEL POTENCIAL HIDRICO DEL TEJIDO FOLIAR

Con la técnica de presidn~volumen (PV) (Tyree y Hammel, 1972), se realiza
ron analisis de ¥ y CRH en hojas de las tres especies estudiadas, con el
objeto de estimar parametros relacionados con algunas de las adaptaciones
fisioldégicas que les permiten aestas gramineas C4 sobrevivir durante la

estacibn seca en la sabana.

Los pardmetros obtenidos con la técnica de P-V, incluyen el potencial os-
mético a completa saturacidn (¢§00), el potencial osmbético en el punto de
pérdida de turgor (Y , ppt), el midulo de elasticidad del tejido (€)yel
ndamero de osmoles de soluto presente en la hoja por kilogramo de peso se-
co (Ns/Ps), y el porcentaje de retencidn de agua osmética en plasmblisis

incipiente (VP/Vo).

Las curvas de presién volumen fueron realizadas durante la estacion hime-
da y seca, como se explica en la metodologia. Con los datos asi obteni -
dos se realizdé los graficos, (Fig. 8, 9, 10 a y b), convirtiendo el U
en su reciproco versus el Ve para cada valor de yYf, como lo describen

Tyree v co0l.,,1978. EI Ve (cambios en el volumen de agua de la muestra o
volumen de agua extraida y pesada) fue obtenido por sustraccién del peso
fresco a un dado Yf, del peso saturado asumiendo 1 gr/cm® de densidad

(Parker,y col., 1982).

Con los puntos comprendidos en la parte lineal del grafico de P-V,se rea

liza una regresion lineal (ajuste) y se obtiene una ecuacidn de la forma:
1/%= A+ B (Ve) (1)

Cuando el Ve = 0, la intercepcidn con el eje Y representa el reciproco

del %;00. El y: (en el punto de pérdida de turgor) fué estimado subjeti
vamente tomando el valor de Ve cuando el yp (potencial de turgor) aproxi
ma el valor de 0, es decir en el punto cuando la curva se hace lineal. En

ese punto la presidn hidrostatica medida por la cdmara de presion es debi



Curvas de Presién-Volumen (a y b) y diagrama
de Hofler (c y d) mostrando las variaciones
de potencial hidrico goliar (e), potencial
osmético (A) y potencial de turgor (o) en fun
cién del volumen de agua extraido (Ve); en L.
Lonatum durante la estacion himeda (3-6-82) vy
seca (24-2-83). E1 potencial de turgor es
positivo y los otros dos negativos.

Figura 8.
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Figura 9.

Curvas de Presidn-volumen (a y b) y diagrama

de Hofler (c y d) mostrando las variaciones

de potencial hidrico foliar (e), potencial
osmbtico (A) y potencial de turgor (o)en fun
cion del volumen de agua extraido (Ve); en
T. vestitus durante la estacidén himeda (3-6-82)
y seca (24-2-83). EIl potencial de turgor es
positivo y los otros dos negativos.
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Figura 10.

Curvas de Presidon-volumen {(a y b) y diagrama
de Hofler (c y d) mostrando las variaciones

de potencial hidrico foliar (e), potencial
osmoético (A) y potencial de turgor (o) en
funcién del volumen de agua extraido (Ve);

en H. hupa durante la estacién himeda (3-6-82)
y seca (24-2-83). EI potencial de turgor es
positivo y los otros dos negativos.
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do solamente a los constituyentes osmético del tejido (Yf= QT) ( Par-
ker, 1980). EI valor de Ve en el punto de pérdida de turgor se introduce
en la ecuacion y se obtiene el valor reciproco de %:. La pérdida de agua
por la muestra fué calculado como un porcentaje del contenido de agua a
completa saturacidén: (Vt-Ve)/Vt; donde Vt es el volumen total de agua de
la muestra. El contenido relativo de agua en el punto de pérdida de tur-
gor, fué calculado utilizando la ecuacidn anterior, reemplazando Ve por

Ve en el punto de pérdida de turgor.

El médulo de elasticidad E, se calculd utilizando el método de Warren-

Wilson (1967) citado por Wilson (1979), donde:

(2)
E = CRH {ppt). tang «

Se asume una relacidon lineal entre el Yp y el CRH y la pendiente es igual
a la tangentea. Fué utilizado este método ya que es el que produjo re -

sultados mas similares entre dos curvas de P-V realizadas el mismo dia.
El ndmero de osmoles de soluto por kilogramo de peso seco presente en la

muestra fue calculado utilizando la ecuacidn:

100

Ns = | . Vo/(RT) (3)

m

donde R es la constante universal de los gases y Tes la temperatura en °K

al cual se realizo el experimento.
1. TENDENCIA ESTACIONAL

En la Tabla 1 (Apéndice B) se encuentran tabulados los parametros obteni-
dos con las curvas de presidn-volumen, para las estaciones himeda y seca en

las tres especies de gramineas C4, estudiada en la sabana estacional.
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En L. Lanatum durante la estacidn himeda (3/6 y 24/10/82) el w;oo vracticamen—

A

teno varia alcanzando valores minimos de-1,20 MPa y-1.17 ™Wa, mientras que en las

estacidon seca 1os valores son mas heterogéneos y el %ﬁoo’decrece hasta -1.L45
Mpa en febrero 83, siendo diciembre 82 el mes que presenta un valor mas posi
tivo de -1.19 Mpa. EI %f durante la estacién himeda ofrece poca variacion
alcanzando en octubre 82 el valor de -1.69 Mpa. En la estacidén seca existe
mas variacidn en los resultados, alcanzando el %f en marzo 83 el valor de
-1.90 Mpa. Las diferencias entre Q: y m;oo (ajuste osmético pasivo) son
mayores en la época himeda, comparado con la estacidn seca, con la excepcidn
de marzo 83. Podemos observar que en L. fLanatum el patrén estacional de
w;oo es similar al de %; salvo octubre 82 a marzo 83. Posiblemente el incre
mento de marzo en el %:00 se deba a que las muestras para la curva de pre
sion-volumen fueron tomados una semana después de una }luvia mas o menos -in-
tensa caida en la zona de estudio. Lo mismo ocurre con las otras dos espe -
cies. EIl CRH (ppt) incrementd en la estacidn seca con respecto a la himeda,
“pasando de un valor de 0.75 en octubre 82 a 0.904 en febrero 83. El mbédulo
de elasticidad E, también incrementS de 3.92 Mpa en octubre 82 (himeda), a
9.70 en febrero 83 (seca).

E1l ndmero de osmoles de soluto/kilogramo de peso seco disminuye al pasar de
la estacion himeda a la seca, de un valor de 0.73 osmol/kg ps en junio 82 a

0.56 osmol/kg ps en diciembre 82.

, 100 .. _ - .
En T. vestifus el wT en la estacion himeda varia pasando de -0.94 Mpa en ju
t .
nio/82 a -1.56 MPa en octubre 82. En diciembre 82 (principio de la estacién
seca) aumenta un poco para disminuir en febrero 83 a -1.72 Mpa. EI %: sufre

100

las mismas variaciones que el ¢% , es decir que el patrdn estacional en am-

bos es similar. Las diferencias entre %f Y w;ootambién disminuyen al pa -
]

sar de la estacién himeda a la seca. En T. vestitus el mbédulo de elasticidad E,

incrementa de la estacién himeda con 2.22 Mpa (junio 83) a 11.99 Mpa (febre-

ro 83) en la estacién seca. Posiblemente el incremento del médulo de
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elasticidad, sea consecuencia del stress hidrico que soporta la planta en
la estacion seca. E1 Ns/kg ps. también disminuye pasando de 0.63 osmoles/
kg. peso seco en la estacién himeda (junio/82) a 0.51 osmoles/kg ps en la
seca (febrero 83).
1100

En H. nuga el b

medidos -0.82 Mpa en junio 82 a-0.97 Mpa en octubre 82. En la estacidn -

en la estacion himeda varia muy poco entre los meses

seca decrece a partir de diciembre 82 hasta llegar en febrero 83 a -1.38
Mpa. EI Q: en la estacién himeda permanece constante en -1.16, presen -
tandc variaciones en la estacidn seca, hasta decrecer en febrero . 83 a
~1.53 Mpa. Las variaciones en_los patrones estacionales de Q;OO son muy
similares al yf excepto en marzo 83; y sus diferencias son mas estrechas
que las otras dos especies disminuyendo en la estacion seca. El mddulo de
elasticidad E incrementa bastante en la estacidn seca con respecto a la
himeda, pasando de 2.01 MPa en junio 82 a 15.05 Mpa en febrero 83. En Ns/
kg ps. aumenta de la estacion himeda: 0.53 osmoles/kg ps en junio 82 a

1.17 osmoles/kg ps en diciembre 83, estacidn seca.

2. COMPARACION ENTRE ESPECIES EN LA MISMA ESTACION

Para la comparacidn entre las especies, utilizamos como meses de referen-
cia junio 82 y febrero 83, por considerar que fueron meses tipicos de
la estacidn humeda y seca respectivamente, y ademds son intermedios de
cada estacidn. Estos valores se encuentran resumidos en la Tabla § y
graficado en las figuras 8, 9 y 10 a y b respectivamente, para L. Lana

Zum, T, vestitus y H. ruga.

Durante la estacién himeda el %;00 ms negativo en L. Lanatum fue de

hasta -1.20 Mpa, mientras que en T. vestitus y H. nufa las diferencias

son escasas, siendo esta Gltima la que exhibe valores mas negativos de

-0.82 Mpa. El %f en L.lanatum y T. vestitus son muy semejantes, y es

en esta Gltima que mds decrece -1.53 Mpa y en fl. aufa solo llega a
4100

~1.16 Mpa. Las diferencias entre ambos wf" v es mayor en T, vesti-
I i
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tus (—0;59 MPa) mientras que en las otras dos especies se mantienen mas

o menos iguales alrededor de -0.3 MPa. El contenido relativo de agua en
el punto de pérdida de turgor alcanza valores mids elevados en L. Lanatum
0.834, lTuego H. nuga 0.754 y T. vestitus 0.689. EI médulo de elastici -
dad E, en L. Lanatum es mucho mas elevado: 7.20 MPa, que en las otras

dos especies que se mantienen muy semejantes, 2.22 en T. vestitus y 2.01
MPa en H. suga. E1 Ns/Kg ps en L. Lanatum y H. huga son similares: 0.72
y 0.76 osmoles/kgps respectivamente, mientras que en T. vestitus es de

0.63 osmoles/kgps.

. 100 . i
En la estacion seca el ¢% decrece mas en T. vestitus llegando a -1.72
MPa mientras que en L. Lanatum decrece hasta -1.45 MPa, y . nufa hasta

100
-1.38 MPa. Los w? sigue el mismo patrdn de mT . Las diferencias entre
i .

ambos son menores que en la estacion theda: y la mayor diferencia se al
canza en T. vestitus con -0.48 MPa., luego L. Lanatum -0.24 MPa, e H. nu
$a=0.15 MPa.Los contenidos relativos de agua en el punto de pérdidade tur
gor son mayores que en la estacion himeda, alcanzando en H. auga 0.917,
L. Lanatum 0.904 y por Gltimo H. Aaufa 0.856. EI médulo de elasticidad E,
se incrementa con respecto a la estacidn himeda, siendo H,aufa la que al-
canza el valor mas elevado: 15.05 MPa, luego T. vestitus 11.99 MPa y en
L. Lanatum 9.70 MPa. E1 Ns/kgps. disminuye en L. Lanatum y T. vestitus
con respecto a la estacidon humeda, mientras que en H. xauga se incremen=

ta llegando a 0.84 osmoles/kgps.

3. AJUSTE OSMOTICO

100
En la Tabla 5 podemos observar que el q% en la estacidn seca tiende a

disminuir. La mayor variacidn estacional 1la encontramos en
T. vestitus -0.78 MPa., luego H. nufa-0.56 MPa y en L. Lanatum solo lle-
ga a -0.25 MPa. Estas diferencias entre las dos estaciones se debe posi
blemente a las consecuencias del stress hidrico que sufren estas grami -

neas en la estacidn seca y a la demanda evaporativa de la atmésfera (ma-
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yor DPV). La misma variacion estacional se observa en las diferencias esta—

. 0 . .
clonales para el wﬂ, pero en este caso las diferencias menores, En T. ves

tus es de -0.67 MPa, en H. rufa -0.37 MPa v en L. lanatum -0.19 MPa.

4. POTENCIAL HIDRICO FOLIAR Y SUS COMPONENTES EN RELACION AL CONTENIDO RE-
LATIVO DE HUMEDAD.

Los cambios en Yf, Y.y Yp, a cambios en contenido relativo de humedad fuerom
graficados en un diagrama tipo Hofler, para los dias 3-6-82 (estacidn hiimeda)
y 24-2-82 (estacidn seca) en cada una de las especies, (parte inferior de las

Figuras 8,9 'y 10 (c vy d).

En las Figuras 8, 9y 10 (c y d) se encuentran indicados para ambas es-
taciones: potencial hidrico foliar Yf, potencial de turgor yp y el po-
tencial osmético ¢ﬁ' Los componentes se calculan a partir de la e -
cuacidon Yf=yp + wﬂ + Ym (4) (Kramer et al, 1966 citado en Robert et al
1980) donde el Yp en un término positivo y los otros dos negativos. EI
ym (pqtencia] mStrico) fué asumido como 0, ya que su valor es muy peque

no.

Durante la estacidn himeda 3-6-82, las respuestas al déficit hidrico
(aumentd de Ve, implica disminucién de CRH) son similares entre las es-
pecies. E1 CRH en el punto de pérdida de turgor fué poco variable; en

L. Lanatum 0.044 cm®, en T vestitus 0.050 cm® y H. aufa 0.037 cm®. El
potencial osmético de saturacidén también varfa muy poco (ver Tabla 5).
Cuando el Ve = 0 (100% CRH), el mas alto potencial de turgor fué alcan
zado en L. Lanatum con 1.10 MPa, luego T. vestitus con 0.84 MPa. y 0.57
MPa en H. nufa, T. vestitus es la especie que sobrepasa los -2.50 MPa de Yf
al aumentar el Ve, mientras que las otras dos especies no llegan a ~2.00MPa.
En la parte superior del grafico se puede observar como varia en las mues -
tras de las tres especies el volumen de agua simplasmica (intracelular)yel

agua apoplastica.
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Durante la estacidon seca 24-2-83, el contenido relativo de agua en el
punto de pérdida de turgor en L. Lanatum (0.024% cm®)y T. vestitus
(0.027 cm®) son practicamente iquales, pero en H, nuga se produce a
un valor de 0.006 cm®. Cuando el Ve = 0 el potencial osmdtico de sa=
turacion (%:00) y el w; varian mucho mds que en la estacion himeda y
son mas negativos. EIl ypacompleta saturacidn mas alto se observa en
T. vestifus con 1.55 MPa, luego en L. Lanatun 1.25 MPa y H. ruga  con
1.08 MPa, estos yp son mas elevados que los encontrados en la estacion
himeda. Los Yf son mas negativos a cambios en Ve, que en la estacidn

himeda. Los vollmenes de agua simplasmica y apoplastica disminuyen.

Comparando ambas estaciones, podemos observar que son bien contrastan-
tes. En la estacidn seca a pequefios cambios en Ve el potencial hidri-
co foliar se hace muy negativo, no asi en la himeda donde se.necesitan
cambios de Ve mayores para obtener caidas de potencial similar. Valo
res mas altos de potencial de turgor son alcanzados en la estacion se-
ca, debido a la disminucion del %T en dicho periodo de tiempo. Los po-

tenciales osmotico de saturacidn se hacen mas negativos en la estacidn

seca, posiblemente inducido por el stress hidrico de la estacion.
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C. POTENCIAL HIDRICO, CONTEMIDO RELATIVO DE HUMEDAD Y RESISTENCIA A LA SE-
QUIA

Con los datos de curvas de P.V., para la estacidn himeda (6-6-82)y seca (24-
2-83) ‘se realizaron regresiones lineales entre el Yf (potencial hidrico fo-
liar) y el CRH (contenido relativo de humedad en %), con el objeto de deter-

minar cual de las especies presenta una mayor resistencia a la sequia.

En la Figura 11 se encuentran representadas estas regresiones para las tres
especies en las dos estaciones. Se puede observar que durante la estacion
himeda la mayor caida de wf se produce en L. Lanatum (hasta -2.57 MPa) cuan
do CRH cambia en el rango de 100 a 60%. En ese mismo rango de disminucidn
del CRH, T. vestitus (-1.97 MPa) en H. nuga (-1.55 MPa) no disminuyen su wf
por debajo de -2.0 MPa).

En la estacidn seca, la especie que varia mds con respecto a la estacién hi
meda es T. vestitus. Cuando el CRH disminuye en un rango de 100 a 70% el
be en T. vestitus cae hasta -3.55 MPa, mientras que L. Lanatum cae hasta
~2.53 MPa e fl. auga hasta ~2.24 MPa.

La cantidad de agua que la hoja pierde en relacidén a una reduccion de be es
generalmente considerado como una indicacidon de resistencia a la sequfia.las
plantas mas resistentes a la sequia muestran pequefios cambios en el CRH pa-
ra una dada reduccidn en el potencial hidrico que las plantas menos resis =
tentes (Jarvis y Jarvis, 1963) citado por Maxwell y Redmann (1978).
Segln el criterio enunciado anteriormente y comparando las pendientes de las
lineas que relacionan el Y. vs CRH de las estaciones himeda yseca,cuando las
gramineas sufren el stress hidrico ambiental, podemos deducir que T. ves-
Litus es la especie mas ''tolerante' a la sequia, mientras que L. Lanatum .y
fi. nufa podrian considerarse menos ''tolerantes''. Estas dos (ltimas espe -
cies varian menos en su pendiente comparando la estacidén himeda con la seca.
En la Tabla 1 (Apéndice C) se encuentran las regresiones lineales para las
tres especies en ambas estaciones con sus correépondientes coeficientes de

correlacidn.



Figura 11.

Relacion entre el potencial hidrico foliar
(¢f) y el contenido relativo de humedad (CRH%)
estimado con informacidon de la curva de P-V,
durante la estacién himeda (junio-82) (——) vy
seca (febrero 83) (---), para L. Lanatum le],
T. vestitus (o) y H. nufa (4A).
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1. CAMBIOS EN EL wp CUANDO EL CRH DISMINUYE

En la Figura 12 se observa la relacidn entre el wp y el CRH obtenidos de Cur

vas de P-V realizados en la estacidn himeda (6-6-82) y seca 24-2-83.

Durante la estacidon hameda el wp al 100% de CRH es menor en las tres especies
comparados con la estacidn seca. L.lanatum es la que posee un wp un poco mas
alto durante la estacidn himeda, de 1.13 MPa y a una disminucién del CRH

es la que mds rapido pierde turgor.T. vestitus a completa saturacidn (100%
CRH) sdlo alcanza a un wp de 0.93 MPa pero es la especie que durante la es
tacidn himeda pierde su turgor en un rango mas amplio en los cambios de CRH
(cerca del 70%). H. nuga es la que alcanza el mds bajo valor de wp de solo
0.58 MPa y pierde su turgor cuando el CRH es de cerca del 80%. Comparando
entre si1 las especies durante la estacidon hdmeda, la caida del wp es  mas
rapida en L. Lanatum llegando a O cerca del 87% de CRH, mientras que en H.
huga se alcanza en el 80% y en T. vestitus cerca del 70% de CRH.

En la estaciéﬁ seca dos especies a]canzanundk)méselevado(yﬁ en la hdmeda,
siendo en T. vestitus de 1.44 MPa, L. Lanatum de 1.06 MPa y H. xufa de 1.03
MPa, cuando el CRH es del 100%. La caida en Yp en las tres especies es mas
rapida que en la estacidon hdmeda, cuando el CRH disminuye. La mas répida
es la de H. nuga que al 93% de CRH,se hace O;mientras que en L. Lanatum y
T. vestitus el wp alcanza a 0, cerca del 90% de CRH.

En la Tabla 2 (apéndice C) se encuentran las regresiones lineales y coefi-
ciente de correlaci6n para las tres especies estudiadas, estacidén himeda y

seca.

(Cheung y col., 1975) estiman que en muchas hojas, cerca del 80% de los cam-
bios que se producen en el potencial hidrico entre completa saturacidny plas-
molisis incipiente se deben a cambios'en el wp. Estos autores observaron que
la habilidad para mantener un contenido de agua relativamente alto a bajos

potenciales hidricos es de valor adaptativo en especies las cuales padecen un



Figura 12,

Relacién entre el potencial de turgor (yp) y el
contenido relativo de humedad (CRH%) estimado
con informacion de la curva P-V, durante la es-
tacion himeda (junio-82) (-—) y seca (febrero
83) (---) para L. Lanatum (e), T. vestitus (o)
y H. nuga (A).
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periodo de stress hidrico durante su ciclo de vida y que la habilidad para

desarrollar presiones de turgor negativas puede aumentar su mecanismo de to—

lerancia.

D. EXPERIMENTOS EN CONDICIONES CONTROLADAS

En el laboratorio, mediante la utilizacidn de un sistema de intercambio ga-
seoso abierto, las tres especies estudiadas fueron sometidas a mediciones

para determinar los efectos a variaciones en la diferencia de presién - de
vapor de agua entre el aire y la hoja (DPV) y en la intensidad luminosa,so

bre el intercambio de gases.

Durante el desarrollo del experimento donde se hizo variar el DPV, (cambioé
en el punto de rocio del aire que se hace circular en la camara), la inten-
sidad luminosa que se logra obtener en el laboratorio alcanzé a aproximada-
mente 1.100 p E.m 2s ! y en cuanto a la temperatura se trataba de lograr tem

peraturas similares a la alcanzada por estas especies en condiciones natura-

les (aproximadamente 31°C), durante las horas del medio dia.

Aqui presentaremos los resultados de varios experimentos realizados con ca-
da una de las especies, sin tener en cuenta la estacidn en que fueron obte-
nidas las muestras para las mediciones. Los graficos fueron elaborados to-
mando todos los puntos de los experimentos, para cada una de las relaciones

funcionales analizadas.
1. - CONTROL ESTOMATICO EN EL INTERCAMBIO DE GASES

En los graficos 13, 14 y 15, se encuentra representada la variacidn de la fo
tosintesis neta (FN) a cambios en la conductancia foliar (Ks) para las tres

especies,

En L. lanatum, se observa que la fotosintesis neta aumenta rdpidamente hasta
— -1 . -1

alcanzar un valor de 18.50 mg CO, dm z.h a una conductancia de 0.5 cm.s

Pareceria ser que en especie la FN tiende a seguir aumentando si se llegara

a aumentar la Ks lograda en este estudio aunque ya a 0.2



Relacidn entre la fotosintesis neta (FN) y la
conductancia foliar (ks) en L. Lanatum, bajo
condiciones controladas de laboratorio. Ecua-
cion de gjuste en el texto. Se mantuvo cons-
tante la RFA = 1,000 pE m °S °, t°f = 30 = 1.5
°C y el DPV varid entre 1.5 o 3.5 KPa.

Figura 13.
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Figura 14,

Relaci6n entre la fotosintesis neta (FN) y Ia
conductancia foliar (ks) en T. vestitus, bajo
condiciones controladas de laboratorio. Ecuaciébn
de ajuste en el texto., La mantuvo constante la
RFA = 1.000 pE m “S™', t°f = 30.1 % 1.5 °C y
el DPV varié entre 1.0 a 3.5 KPa.
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Figura 15. Relacién entre la fotosintesis neta (FN) y la
conductancia foliar (ks), bajo condiciones con
troladas de laboratorio. Ecuacién de ajuste
en el texto. Se mantuvo constante RFA = 1,000
pE t°f = 30°C 1.0°C y el DPV varid entre 1.1
a 3.1 KPa. H. rufa.
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cm.s ' alcanza la mitad de su probable capacidad fotosintética, La ecuacidn

que describe la relacidn entre estas dos variables para L. lanatum es:

-3.0 Ks

FN = 23.8 x (1 - e ) (5)

En T. vestitus, el incremento de la FN, al incrementarse la Ks, es mas rapi-

do que en L. lanatum. Los cambios en FN, a partir de una Ks de 0.7 cm.s

son menores que a Ks mis bajos llegando a su maximo valor de 26.39 mgCOz.dm”Zh_l

cuando la Ks es de 1,0 ¢m s '. La ecuacidn que describe esta relacidén para
T. vestitus es:

-3.8 Ks

FN = 27.0 x (1 - e ) (6)

H. rufa, presenta un comportamiento semejante con T. vestitus con cambios

un poco mayores un FN a cambios en Ks a partir de 0.7 cm s~ !, La miAxima FN

conseguida con un Ks de 1.0 cm s ' es de 26.76 mgCO dm "?h"!'. la ecuacidn

que describe la relacidn entre FN vs Ks en H, rufa es la siguiente:

3.5 Ks
e

N = 27.6 x (1 - ) (N

los resultados indican que L. lanatum posee una menor capacidad fotosinté-

tica a iguales valores de Ks que las otras dos.

Las figuras 16, 17 y 18, (se encuentran) representando la respuesta de la
conductancia foliar (Ks) a cambios en la diferencia de presidn de vapor en-

tre el aire y la hoja (DPV),

En L. lanatum (Fig. 16), cuando el DPV tiene el valor de 1.0 KPa, la Ks es
de 0.56 cm sgl, disminuyendo paulatinamente a medida>que aumenta el DPV, A
un PDV de 5.0 KPa la Ks decrece hasta 0.05 cm s_l, siendo este valor el mias
bajo de las tres especies a ese DPV., Tan altos DPV como 4.0 & 5.0 KPa prac-—
ticamente no son alcanzados en el campo. L. lanatum es la especie que expe-
rimenta los mayores cambios en Ks, cuando el DPV aumenta; éierra sus estomas
rapidamente hasta un DPV de_alrededor de 3.0 KPa, es decir que esta especie

es mas sensible a las variaciones externas de humedad.



Figura 16. Relacién entre la conductancia foliar (ks) y la
diferencia de presion de vapor entre el aire y
la hoja (DPV) en L. fanatum, se mantuvo constan
te: RFA = 1.000 uE m S ', t°f = 30°C = 1.5 °C
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Figura 17.

Relacién entre la conductancia foliar (Ks) y la
diferencia de presidn de vapor entre el aire vy
la hoja (DPV) en T. vestitus, bajo condiciones
controladas de laboratorio. Se mantuvo constan-
te RFA = 1.000 pE m “s™'; t°f = 30.1°C * 1.5°C.
Ecuaciéon de ajuste en el texto.
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Figura 18. Relacidn entre la conductancia foliar (ks) y 1a
diferencia de presidn de vapor entre el aire y
la hoja (DPV) en H. nuga, bajo condiciones con-
troladas de laboratorio. Se mantuvo constante:
RFA = 1000 pE m ®s ' t°f = 30°+ 1,0 °C. Ecuacidn
de ajuste en el texto
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La ecuacidn que describe la relacidn entre Ks y DPV en L. fanatfum es:

-0.6178 x DPV

Ks = 1.038 x e r = 0.68 (8)

En T. vestitus, cuando el DPV es de 1.0 KPa la Ks es de 0.56 <:m.s—1 que des

ciende sostenidamente hasta un DPV de 3.0 KPa, y luego mds lentamente hasta

l1legar a un valor de Ks de 0.07 cm.s * cuando el DPV alcanza a 5.0 KPa.Con

un aumento de demanda evaporativa los estomas se cierra mas rapidamente Yy

va a partir de un DPV de 3.0 KPa, lo hacen mas lentamente. La ecuacidn que

describe esta relacidon entre Ks y DPV es:
Ks = 0.9377 x e-0.5064x DPV (9)

r = 0.8420

En H. auga, cuando el DPV tiene un valor de 1.0 KPa, posee un valor de Ks

de 0.68 cm.s . A medida que el DPV incrementa la Ks decae lentamente has-
ta mas o menos 2.5 a 3.0 KPa, luego lo hace mds lentamente hasta 1legar a
su valor minimo de 0.09 cm.s ' cuando el DPV es de 5.0 KPa. H. aufa mantie
ne sus estomas parcialmente abiertos a altos DPV, lo que le permitiria man-
tener cierta capacidad de intercambio gaseoso . La funcidn exponencial que

describe la relacidn de Ks vs. DPV en H. aufa es:

Ks = 1.114 xe 0-1969 x DPV (10)

r=0.74

Con las ecuaciones 8, 9 y 10 se calculd la densidad de flujo transpira-
cional (DFT) a distintos DPV. Para ello se utilizd la siguiente férmula
(Campbell, 1977):

DFT = Ks x DDV

donde: DDV = DPV . (11)

L.62 x 10—h x T
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donde DPV es la diferencia de presidn de vapor de agua en KPa y T°es la tem

peratura foliar en °K a la cual se realizd el experimento.

En la Figura 19 se encuentran las representaciones calculadas de l1a forma ag;
teriormente explicadas, donde se puede observar las variaciones del DFT a

cambios en el DPV.

L. lanatum presenta un aumento acentuado en el DFT cuando aumenta DPV hasta
llegar a un valor de 2.0 KPa, donde alcanza su maximo valor com 42.85 x 107 mg.
cm %s ! para luego decrecer paulatinamente con el aumento de DPV. A un DPV

de 5.0 KPa es la especie que exibe un DFT menor que las otras dos.especies,

con un valor de 16,96 x 10 " mg.cm_zs_l. Esta especie es la que alcanza un

valor absoluto mis bajo de DFT.

T. vestitus, también presenta un incremento en su DFT a medida que aumenta
el DPV, llegando a su maximo DFT con un valor de 48.61 x 107" mg em 25
cuando el DPV alcanza a 2.0 Kpa. Después de alcanzar su maximo comienza a
decrecer paulatinamente hasta llegar a un DFT de 26.58 x 107" mg em 25!
cuando el DPV alcanza 5.0 KPa. La tasa de disminucidén es muy similar a la

de H. ruga.

Las tres especies tienen un comportamiento similar, lo que varia es la intensi-

dad del flujo o cambios en el DPV.

Estos valores de DFT calculados, se corresponden muy bien con los valores

obtenidos en los experimentos de Ks a cambios en el DPV (Fig. 18).

En los graficos 20, 21 y 22 se encuentran representados las variaciones de
FN en funcién de DPV para las tres especies. Para obtener los valores de
fotosintesis neta(FN)se procedié de la siguiente manera: con las ecuaciones
8, 9 y 10 donde se relacionaKs con DPV, se obtiene el valor de Ks a deter-
minados DPV. Con este valor de Ks calculado, se introduce en las ecuacio -
nes 5, 6 y 7 respectivamente, donde se relaciona la FN a cambios en la Ks,

obteniéndose de esta manera el valor de la FN que corresponderia a un deter



Variaciones de la densidad de flujo transpiracional

(DFT) calculado (explicado en el texto) a cambios
en la diferencia de presion de vapor entre el aire
y la hoja (DPV) - L. Lanatum (e), T. vestitus (o)

e H. nufa (4.

Figura 19.
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Figura 20.

Variaciones de la fotosintesis neta (FN) a cam-
bios en la diferencia de presidn de vapor entre
el aire y la hoja (DPV) en L. fLanatum. En el
grafico se incluyen valores medidos y calculados
segln el procedimiento indicado en el texto.
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Figura 21. Variaciones de la fotosintesis neta (FN) a cambios
en la diferencia de presién de vapor entre el aire vy
la hoja (DPV) en T. vestitus. En la figura se in-
cluyen valores medidos y calculados segiin el proce
dimiento indicado en el texto. -
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Figura 22.

Variaciones de la fotosintesis neta (FN) a cam-
bios en la diferencia de presion de vapor entre

‘el aire y la hoja (DPV) en H. aufa. En el gra-

fico se incluyen valores medidos y calculados
segin el procedimiento indicado en el texto.
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minado DPV. Es decir estos valores son calculados Y NO son obtenidos en los
experimentos. Los puntos que se grafican en las Figuras para las tres espe-
cies, son los puntos que se obtienen en cada una de las mediciones y como

puede observarse la curva que se obtiene con los valores esperados , Sse ajus

tan relativamente bien a los valores medidos.

En L. Lanatum los valores de FN decrecen a medida que el DPV aumenta.
Esta especie es la que posee tasa de FN mas

baja con un valor de 16.5 mg CO, dm 2h 'a 1.0 KPa de DPV, inclusive para va-
lores de DPV de 5.0 KPa, la FN es de: 4.3 mg CO, dm? h™1. A valores de DPV<
frecuentemente obtenidos (2.5 a 3.5 KPa) en la estacidn seca en el campo es

la especie que presenta la mas baja tasa de FN.

T. vestitus responde de manera muy parecida a L. Lanatum, pero su maximo
tasa de FN llega a 23.7 mg CO, dm 2h 'a 1.0 KPa.

H. nuga a medida que el DPV aumenta la FN también decrece. Su fotosintesis

méxima es de 25.0 mg CO, dm 2h ' a 1.0 KPa.

La FN, en las tres especies tiene el mismo comportamiento, decrece a medida

que el DPV aumenta, y difieren en los wvalores.

2. EFECTO DE LA RADIACION FOTOSINTETICAMENTE ACTIVA SOBRE LA FOTOSINTESIS
NETA Y LA CONDUCTANCIA FOLIAR.

En las Figuras 23, 24 y 25, se reprensentan los efectos de la Radiacién fo-
tosintéticamente activa (RFA) sobre la fotosintesis neta para las tres espe
cies estudiadas. Cabe destacar que las intensidades de luz lograda en el
laboratorio (aproximadamente 1100 p E m2s ') se encuentran por debajo
de los valores mdximos que se obtienen en la sabana en un dia despejado.

L. Lanatum presenta un incremento poco pronunciado a bajos RFA que lo
mantiene hasta cerca de 1.000u E m %s '. Se puede observar que a 50u E m

s 1 presenta un valor relativamente elevado de FN de 5.14 mg c02 dmnzh-f

2



Figura 23.

Respuesta de la Fotosintesis neta (FN) a cambios
en la RFA (radiacién fotosintéticamente activa)
en L. Lanatum bajo condiciones controladas de la
boratorio. Se mantuvo constante t°f = 30.2 * 0.5
C, DPV = 2.1 =+ 0.05 KPa. Ecuacidon en el texto.

o
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Figura 24. Respuesta de la fotosintesis neta (FN) a cambios
en la RFA, en T, vestitus bajo condiciones con-
troladas de laboratorio. Se mantuvo constante
t°f =30 £ 1.1°C; DPV = 2.0 £ 0.1 KPa. Ecua-
cion en el texto.
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Figura 25. Respuesta de la fotosintesis neta (FN) a cambios
en la RFA, en H. #ufa bajo condiciones controla-
das de laboratorio. Se mantuvo constante: t°f =
30.5 + 0.6°C, DPV = 1.9 + 0.1 KPa. Ecuacidn en

el texto.
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quizds se deba a error en las mediciones, aunque fue consistente en los ex-
perimentos. A 1.000 uE m 25 ! de intensidad de luz, en L. Lanatum se obtie
ne un FN de 16.47 mg CO, dm_zh-i siendo esta la minima FN de las tres espe-
cies y pareceria encontrarse todavia por debajo de su punto de saturacidn -
comparados con las otras_2 especies. La ecuacion que describe la relacidn

entre FN vs RFA es la sigGiente:
FN = 4,126 + 0.01885 x RFA - 0.06589 x 107° x RFA2 (12)
r = 0,95

T. vestdifus presenta un incremento pronunciado a bajas intensidades y hasta
+ 700 pE m s !, posteriormente sigue aumentando pero los cambios son  mas
atenuados. A 50 uE m 2s 'de intensidad luminosa se obtiene una FN de 2.11
mg CO; dm 2h 'y a 1000 pE m 2s 'la FN es de 21.94 mg COpdm 2h '. La ecua-
cidn que relaciona la RFA con FN paraT, vestitfus es:

EN = -0.0529 + 0.0445 x RFA - 2.248 x 107°

x RFA2 (13)
r=0.99

En H. rufa el incrementq\de FN con la intensidad luminosa

no es tan pronunciado como en las otras dos especies-

A partir de 800 uE m %s ! los cambios son pequefios y parece encontrarse

cercano a su nivel de saturacion. A 900 uE. m 2s ! llega a su maxima FN

con un valor de 17.51 mg €O, dm “h 'y a 50 pE. m 2s 'es de 3.16 mgCO, dm.h.

La ecuacion que describe la relacién entre FN vs. RFA es:

FN = 1.508+0.034 x RFA- 1.803 > RFA2 (14)
r=0.98

Como puede observarse en las tres especies a 1.000 M Em—zs—} tienden a la
saturacidn, ildgico siendo especies C4. Pensamos que esto ocurre debido a
la manipulacién a que estin sometidas estas plantas, presentando un compor-
tamiento diferente a su hibitat natural.

En las Figuras 26, 27 y 28 se presentan los efectos de la Radiacién fotosin
téticamente activa (RFA) sobre la conductancia foliar (Ks) para las tres es

pecies.



Figura 26. Respuesta de la conductancia foliar (ks) a cam-
bios en la R.F.A. en L. Lanatum bajo condiciones
controladas de laboratorio. Se mantuvo constan-
te: t°f = 30 £ 1.1°C, DPV = 2.0 £ 0.1 KPa. Ecua-
cion en el texto.
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Respuesta de la conductancia foliar (ks) a cambios

en la RFA en T. vestitus bajo condiciones contro-
ladas de laboratorio. Se mantuvo constante: t°f
=30 £ 1.1°C, DPV = 2.0 £ 0.1 KPa. Ecuacidn en

el texto.

Figura 27.
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Figura 28.

Respuesta de la conductancia foliar (Ks) a cambios
en la RFA en H. aufa bajo condiciones controladas
de laboratorio. Se mantuvo constante: t°f = 30.5
+ 0.6°C, DPV = 1.9 + 0.1 KPa.
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L. Zanatum presenta el valor mds alto de Ks a bajas RFA (100 pE m ?s !)y a
medida que la luz aumenta, los cambios de Ks son significativos hasta llegar
a su maximo de 0.569 cm. s Za 1.000 uE m %s lde luz, siendo este valor el
mas alto de las tres especies. La ecuacidn que describe la relacién entre

Ks vs. RFA es:

Ks = 0.1948 + 0.7196 x 1073 x RFA - 2.5562 x 10”7 x RFA2
(15)
F = 0.99

L. Lanatum abre sus estomas a bajas intensidades de luz y lo mantiene con

el aumento de la radiacidon fotosintéticamente activa (RFA).

T. vestitus los cambios en Ks a medida que aumenta la RFA son mucho menores
que en L. Lanatum 1legando a su maximo de 0.426 cm?s 'con 1.000 pE m 2s }
de Tuz. Los estomas en esta especie se abren muy poco con aumento de la luz
es decir, que son menos sensibles que en L. Lanatum. La ecuacidn que des-

cribe la relacién entre Ks vs. RFA es la siguiente:

Ks = 0.7537 + 6.2189 x IO‘AX RFA - 2.7055 x 10~7 RFA2 (16)

r=0.99

H. nuga es muy semejante a T. vestitus en el comportamiento estomatico a
cambios en la RFA. En H. auga los cambios en Ks a bajas intensidades son
mayores que en T. vestitus y llegan a su méximo valor de 0.4% cm.s ! a
1.000 yj m 2s 'de luz. La ecuacién describe la relacidn entre Ks vs. RFA

en H, ruga es la siguiente:

Ks = 0.0468 + 0.6325 x 107" x RFA - 2.6540 x 1077 x RFA2
= (17)

r = 0.99
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3. EFICIENCIA DE USO DEL AGLA

Con los datos obtenidos en el laboratorio se realizd el cadlculo de la efi-
ciencia en el uso de agua por las plantas; como la razdn entre la cantidad
de CO2 fijada y la cantidad de agua perdida (por unidad de area foliar vy

unidad de tiempo); por lo tanto:
CUA = FN/DFT (18)

Esta razdn provee una informacidn Gtil en la comparacidn de especies bajo
condiciones ambientales similares y es dependiente en gran medida de la de-

manda evaporativa (). Osonubi y Davies, 1980).

Con el objetivo de comparar las especies en cuanto a su eficiencia en el
uso de agua, con respecto a variaciones en el DPV se realizaron los calcu-
los gque se encuentran registrados en la Tabla 7, Apéndice D. En la Figura
29 se encuentran representados estos resultados para las tres especies. En
la misma puede observarse que al aumentar el DPV disminuyen en 'su eficien-
cia de uso de agua (UEA) de manera muy pareceida, presentando sus maximos
cuando el DPV es de 1.0 KPa. La maxima EUA se observa en T. vestitus(1.63
x 107% mg CO,/mg H_ 0) y la minima en L. Lanatun (1.43 x 1072 g C0. /mg H,0)

siendo H. nufa intermedia.

Como un ejercicio de simulacién, se calculd la EUA durante el curso diario en

la estacidn seca (3-2-83 y 8-3-83)., Para ello se utilizd la conductancia fo-

liar (Ks) de los cursos diarios y con ellos se obtuvo la FN que corresponde-

ria a esa conductancia foliar mediante las ecuaciones 5, 6 y 7, y con la ta-

sa de transpiracidn dfaria correspondiente a las figuras antes mencionadas,

Se obtuvo la EUA (ecuacidn 18).

En las Figuras 30 y 31 se pueden observar que en las tres especies durante

el dia presentan comportamiento semejante en cuanto a la EUA., En las primeras
horas de la manana . L. Ilanatum es la que presenta alto EUA. A 1las 8 de la
mafiana H. aufa es la que presenta menos EUA y se comporta muy parecido a

T. vestitus. Al final de la tarde en las tres especies la EUA incrementd

pero sin llegar a valores de la mafana, siendo L. Lanafum la de mas bajo

EUA a esa hora. Recuérdese que esto es un ejercicio en especulacidn y no

hechos comparados. .



Figura 29.

Variaciones en la eficiencia de uso de agua (UEA)
a cambios en la demanda evaporativa del ambiente
(DPV) en L. Lanatum (o), T. vestitus (o) e H. ru-
fa (A}. Curvas obtenidas mediante procedimientos
explicados en el texto.
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Curso diario de la eficiencia de uso de agua (UEA)
para L. Lanatum (e), T. vestitus (o) e H.nuga (A},
en la estacidn seca (8-3-83). Curvas obtenidas me-
diante procedimiento explicado en el texto.

Figura 30.
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Figura 31.

Curso diario de la eficiencia de uso de agua (UEA)
para L. Lanatum (e), T. vestitus (o),H. rufa (4),
en la estacion seca (3-2-83). Curvas obtenidas
mediante procedimiento explicado en el texto.
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DISCUSION
A. RELACIONES HIDRICAS EN EL CAMPO

La sabana estacional donde se realizé este trabajo, presenta un régimen
biestacional con una estacién seca y otra h(meda de aproximadamente 6 a
7 meses, con una temperatura media de 26.5°C, una maxima media de 31.2°

Cy la minima media de 22.3°C.

-En la estacién seca: 8-3-83, Figura 2, la demanda evaporativa es mayor
que en la estacidn. hdmeda, y los picos maximos son alcanzados déspués

del medio dia. T. vestitus es la especie que alcanza los Yf m3s negati
wos {-2.52 Mpa) al igual que en la estacién himeda, un poco después del
medio dia, cuando la demanda evaporativa es maxima. Las hojas jovenes
de gramineas Ch4 pueden alcanzar hasta-100 bars (-10 MPa) y recuperarse

sin ser afectada cuando el déficit hidrico desaparece, lo que les prove

-erfa a las gramineas Ch4 una ventaja ecoldgica (Ludlow, 1976).

~A1 final de la tarde la Ks decrece al disminuir el DPV (y Rs) y el yf

se recupera. Un comportamiento semejante ocurre en H. Aufa, pero esta

especie no alcanza valores de Yf tan negativos cuando la demanda evaporativa
y Rs es maxima. Por otro lado, L. Lanatum es la especie que presenta la me-
nor apertura estomatica cuando el DPV y Rs es maxima; y su Yf no exibe valo-
res tan negativos. En la estacién seca, el potencial hidrico foliar del ama
necer, se hace mas negativo en las tres especies y presenta pequeiias diferen
cias entre las especies, por lo tanto el potencial hidrico del suelo en la
zona de raices en L. Lanatum y T. vestifus estan alrededor de -0.25 MPa,mien
tras que en H. /ufa esta alrededor de -0.38 MPa.

En la estacién seca, cuando el déficit hidrico alcanza el maximo en la saba-
na estacional es L. Lanatum la especie que presenta mayor sensibilidad a 1la
humedad externa que las otras dos especies. Sus estomas estdn parcialmente
cerrados para prevenir pérdidas de agua por transpiracién y evitar la cafda
de su Yf cuando la demanda evaporativa es maxima. T, vestitus e H. nugfa a-
bren mids sus estomas y exhiben una caida mds pronunciada de sus yf  cuando

el DPV alcanza su pico.
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Ludlow (1980) define"ajuste estomdtico" al déficit hidrico como el proceso
mediante el cual, la respuesta estomatica es modificada acomodandose a 1la
nueva situacidn de disponibilidad hidrica. De acuerdo a esta definicidn y
al comparar los resultados de ambgs estaciones, vemos que en la Estacién
seca cuando el déficit hidrico es mids severo (mayor DPV y Rs, menor disponi-
bilidad de agua en el suelo, etc,), las tres especies presentan ajuste esto-
matico, siendo mas pronunciado en L. lanatum que en T. vestitus e H. rufa,
En este estudio el ajuste estomidtico ha sido considerado como la magnitud

de la Ks foliar en el pico maximo de las estaciones hiimeda y seca.

En estas gramimeas C4, la conductancia foliar mixima en la estacifn seca es
mucho menor {ver Tabla 4, apéndice) que en la hiimeda. Esta diferencia no es
tan notable en la grafica del dia 8-3-84, debido posiblemente a una lluvia
de mediana intensidad caida semanas antes, Mediante el ajuste estomitico
que presentan &stas gramineas, las pérdidas de agua por transpiracidn es
reducida cuando el dé&ficit hidrico es severo, por parcial cierre de los

estomas, pero no llegan a prevenir completamente las pé&rdidas de agua.

Este cierre parcial de los estomas podria deberse a que también opera simul-
tineamente un ﬁﬁuste osmdtico, por lo tanto las pérdidas de agua continfan
en forma restringida haciéndose los Yf mids negativos. Ludlow (1980) sugie-
re que el ajuste osmético foliar v particularmente de las c&lulas oclusivas
v subsidiarias de plantas que padecen déficit hidrico, ayuda al mantenimien-
to del turgor por compensacién en la declinacidén del Yf, permitienéo parcial

apertura estomidtica. Esta explicacidn asume que la relacidn entre Ks y UYp

no es afertada por el déficit hidrico,

De acuerdo a la explicacidn anterior,rlas plantas que presentan ajuste esto—
mitico deberian tener una moderada o alta tolerancia a la sequia como ocurre
con las gramineas estudiadas, pues para las mismas sobrevivir al déficit hi-
drico durante la estacidn seca, seria mas importante que producir y el ajuste

osmOtico le resultaria beneficioso.
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La apertura parcial de los estomas en las gramineas les permite fijar C02,
especialmente durante la mafiana temprano y en la tarde cuando el DPV es ba-
joy la eficiencia del uso de agua es alta (Figura 36 y 37). L. Lanatum
la que presenta un mayor ajuste estomdtico, es la que tiene un EUA mayor en

las horas de la manana.

Ahora bien, el ajuste estomdtico les conferirfa ventajas adaptativas a es
tas gramineas Ch, ya que la fijacién adicional de C02, como consecuenciade
un mantenimiento de apertura estomatica parcial, podria ser usada para pro
ducir raices que exploten nuevos volldmenes de suelo para extraer mas agua;
acumular sustancias de reservas en organos perennes, y el ajuste osmético

adicional de los tejidos foliares, les permite mantener turgor a Yf més
bajos, lo que permitiria a estas gramineas continuar con la asimilacién de

CO2 y crecimiento.

La capacidad de ajuste estomatico estd mas asociado con el ambiente al que
las plantas estan adaptadas que con la taxonomia, morfologia o cualquier o
tro agrupamiento ( Ludlow 1980). En estas gramineas parece ser que la
demanda evaporativa es el factor que incide de manera preponderante. El
potencial hidrico no parece tener importancia relevante, porque generalmen
te existe un rango de Yf donde los movimientos de apertura estomdtica no
son afectados por el déficit hidrico de la hoja, para’ luego declinar de u-
na manera linear o curvilinea cuando el Yf se hace muy negativo (umbral) (M.
M. Ludiow, 1980). Posiblemente en estas gramineas, el Pf no haya alcanzado
ese umbral en el campo como para producir cierre estomdtico y prevenir pér-
didas de agua por transpiracién.

E1 desarrollo del déficit hidrico en estas gramineas C4 de la sabana esta-
cional, depende de la interaccidn de factores que influencian el suminis-
tro de agua y las pérdidas desde las plantas. En la sabana estacional
cuando el déficit hidrico es mas severo (estacién seca), el potencial hi-
drico del suelo y la resistencia al transﬁorte de agua desde la raiz a la
hoja podrfé limitar el suministro de agua. En la estacidn seca, L. Lana -

fum muestra un progresivo decrecimiento en el Yf, cuando la transpiracidn
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incrementa (Tabla 6) lo que indica una sustancial resistencia al flujo de
agua; mientras que T, vesti{tus, H. nufa tienen una menor resistencia pues-
to que los Yf disminuyen menos con el incremento de tasas de transpiracién.
Camacho-B vy Kaufmann (1974) tomando en cuenta las caracteristicas de efi
ciencia en el transporte de agua y mecanismo de regulacién de las pérdidas
de agua (ajuste estomitico) les asignan a las especies diferentes capacida
des para responder al ambierite. Las respuestas son ubicadas en tres cate-
gorfas: a) Las especies que combinan gran regulacién de pérdidas de agua
por los estomas con baja eficiencia en su transporte dé agua y los cuales
son incapaces de prevenir depresiones en su f cuando la transpiracién in-
crementa. Dentro de esta categoria podria estar incluida L. Lanafumya que
presenta las caracteristicas descritas, b) especies de gran regulacién de
las pérdidas de agua por los estomas y tienen un mads eficiente transporte
de agua que el caso previo, c) especies con poca regulacidn estomitica

de transpiracion y una alta eficiencia en el sistema de transporte. Dentro
de esta categoria se podrian ubicar a T. vestitus e H. nuga, por lo tanto,
las tres especies estudiadas presentan ventajas adaptativas para desarro -
llarse en la sabana estacional donde la demanda evaporativa y el suminis -

tro hidrico es limitado en la estacidn seca.

Cuando la demanda evaporativa es maxima, L. fanatum regula las pérdidas de
agua por medio de lecs estomas, mientras que T. vestitus e H. iufa median-
te un eficiente sistema de transporte de agua pueden minimizar el déficit

hidrico (cuando el DFT aumenta).

En los cursos diarios de f, dﬁTy Yp, para dos dias de la estacién seca:

3-2-83 y 8-3-83, representados en las Figuras 6 y (1 Apéndice A), se obser-
va que L. Lanatum es la especie que pierde turgor (Pp = 0) durante un inter
valo de tiempo mucho menor, cuando el DPV es maximo y son alcanzados los Pf
mas negativos. A]g; semejahte ocurre con H. hauga que piérde por mas tiem -
po, mientras que en T. vestifus vemos que durante una mayor cantidadde tiem
po, alrededor del medio dia, se observa turgoa: "negativo'! Durantelas
horas de la tarde el Yp se recupera cuando el DPV disminuye, pero sin Ile -

gar a alcanzar los valores de la marana. En la estacidn hdmeda en las tres
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especies durante todo el dia el Yp se encuentra por encima de cero, y los
valores maximos son menores que en la estacién seca. (Figura 6 a,b vy C)-Pg_
siblemente L. Lanatum pierde muy poco turgor, debido a su ajuste estomatico,

pero este no le es suficiente para evitar completamente las pérdidas de a-

gua. En las otras dos especies tampoco es suficiente un buen sistema de
transporte de agua, ya que ambas especies llegan a tener  turgor "nega-
tivo' durante un intervalo de tiempo mayor. Estas caidas en el Uyp, du-

rante algunas horas de el medio dia, no afecta para nada a la planta y su

recuperacién posterior (Yp vy Yf) es casi igual a los de la mafana.

También debe destacarse el incremento del YP en las horas de la mafana

en la estacidn seca, en las tres especies.

B. CURVAS DE PRESION-VOLUMEN Y MECANISMOS DE RESISTENCIA A LA SEQUIA

Mediante los parametros obtenidos con la técnica de curvas de Presion-Volu
men se analizaron algunas posibles adaptaciones fisiolGgicas de estas gra=-
mineas C4, en la época de menor disponibilidad de agua en el suelo y alta

demanda evaporativa de la atmésfera.

AJUSTE OSMOTICO

Durante los Gltimos afios, el ajuste osmético ha recibido una considerable
importancia como una respuesta adaptativa al strees hidrico en plantas su
periores. Un incremento activo en la concentracién de solutos de la célu
la permite mantener un potencial de turgor positivo a bajos valores de po

tencial hidrico, cuando el tejido foliar va perdiendo agua.

En las tres especies estudiadas el w;oo (potencial osmético de saturacidn)
disminuye en la estacién seca (Tabla 5),1lo cual indicaria mécanismo de adaE_
tacién de las especies al periodo de strees hidrico a que son sometidas en
esta estacidn lo cual les conferiria ventajas durante la mismava que la disminu-
cidn del w;oo en la estacién seca, para mantener un Yp (potencial de tur

gor) positivo seria una clara respuesta de que estas gramineas evidencian
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ajuste osmético activo, en respuesta a la menor disponibilidad de agua en
el suelo. De esta manera, las gramineas C4 estudiadas, pueden continuar
con sus procesos metabdlicos, a pesar de que el potencial hidrico disminu~
ye, gracias a la disminucién del potencial osmético. Acevedo y col.(1979)
determinaron ajuste osmdtico diurno en sorgo y maiz bajo moderado strees
hidrico en el campo, lo que les permite mantener turgor, parametro critico

en la expansidn celular.

En la Tabla 5, puede observarse que Hyparrhenia rufa es la especie que pre-
senta tn incremento en el Ns/Kg. de peso seco, mientras que en las otras

dos especies disminuye levemente, Posiblemente Trachypogon Vestitus y en

menor grado en Leptocoryphium lanatum los cémbios en la diétribﬁcian del

agua entre el simplasma y el apoplasma lleve a disminuir w;oo’ lo que pue-—
de representar ajuste para mantener el turgor cuando el peso del agua sim-
plésmica disminuye. Generalmente, cuando se encuentran cambios estaciona-
les en potencial osmbtico en varias semanas o meses, es diffcil conocer si
se deben al aumento de Ns o cambios en la distribucidn del agua entre el
simplasma y el apoplasma (Tyree y Jarvis 1983), Cheung y col., (1975) su-

gieren que los cambios del W%OO indican directamente la cantidad de solutos

osmbticos contenidos en la hoja por unidad de volumen de agua simpldsmica y

también determina la tasa de cambio de Yp por cantidad de agua perdida,

Ademds, en la Tabla 5, se encuentran otros paradmetros obtenidos con la cur-
va de P-V importantes en el estudio de adpataciones al strees hidriceo, como
son AT y CRH? El primero refleja la habilidad de una especie a continuar
extrayendo agua desde el suelo (seco) durante el déficit, para el manteni-
mientc del Yp. E1 CRH° es una medida de la habilidad de las especies a
mantener su turgor en presencia de un incremento del déficit hidrico foliar.
T. vestitus y H. rufa presentan un mayor ajuste osmdtico pasivo (AYT) que

L. lanatum comparando las dos estaciones,
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Conclusiones interesantes sobre estrategias de resistencia a la sequia
(evasidn y tolerancia) se obtienen con los valores medidos de médulo de
elasticidad del tejido (E). E1 médulo de elasticidad depende grandemen

te del potencial de turgor y volumen celular de la hoja; es decir, la
elasticidad que presenta la pared celular determina la tasa de cambio

de] potencial de turgor cuando el tejido experimenta cambios en su con-
tenido de agua. Una planta con células de paredes eldsticas (menor va-
lor de E) puede mantener un mayor Uf (potencial hidrico foliar) y yp, a

un cierto contenido relativo de humedad, que una planta de paredes rigi-
das las cuales pierden turgor rapidamente cuando el agua es eliminada de
los tejidos foliares y por lo tanto experimentan pérdidas de turgor a un
valor de retencidn de humedad Vp/Vo mas alto. (Parker, 1980). Los dos
tipos de elasticidad(células elédsticas y rigidas)pueden jugar papeles di-
ferentes en las respuestas a déficit hidrico. La hojas con cé&lulas de
paredes elisticas, la tasa de pérdida de turgor pueden evitar potencia-
les hidricos foliares muy negativos, ya que los cambios en Yf estdn mayor-
mente controlados por cambios en el Yp. Las hojas con paredes rigidas ex-
perimentan una r3pida disminucidn en el Yp yyPf con cambios en el contenido
relativo de humedad de los tejidos foliares; generando un mayor gradiente
de potencial hidrico entre el suelo y la planta, que puede ser mantenida a
un alto contenido relativo de agua, resultando en potencialmente. una mayor
capacidad de absorcidn de agua de suelos que las especies de paredes celu-
lares eldsticas., Alta elaticidad de tejidos foliares es wuna caracteristi-

"

ca de plantas 'evasoras' a la sequia, opuesto a "tolerantes'" a la sequia

las cuales tienen paredes rigidas. (Parker, 1980).

En este estudio, T. vestitus e H. rufa son las especies que presentan ma-
yores valores de E, mientras que L. lanatum experimenta el menor valor en
la estacidn seca. Las especies con mias alto mbddulo de elasticidad, pare~
des rigidas, deberian tener mas bajos wg, vy en este caso e§ T. vestitus

la que cumple con estas dos condiciones, no asi H. rufa Que posee el mas

alto E y el ¥° menos bajo (ver tabla 5). Ademds, T. vestitus e H. rufa
m ] ’ ’

en la estacidn seca disminuyen rapidamente su Pf creando un mayor gradien-
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te de potencial hidrico entre el suelo y la planta facilitando el flujo de
agua en fase liquida, por lo tanto presentan tasas de transpiracidn mis al-
tas durante el ciclo diaric en el campo. WNo ocurre lo mismo con L. lanatum
que presentan paredes mids eldsticas y menores tasas de transpiracifn en los
ciclos diarios. Las c@lulas con paredes eldsticas retardan la tasa de pérdi-

da de turgor, evaden, bajos potenciales hidricos y el yp se mantiene de tal
manera que el crecimiento de la c&lula puede continuar operando g un menor

contenido relativo de humedad, que especies de paredes rigidas (Parker,1980).

100
Ademas, las especies tolerantes a la sequia deberian tener menores ww Y

wﬁ, un menor Yf a un determinado contenido relativo de humedad y experimen

tar pérdidas de turgor a altos valores de retencion de humedad (Vp/Vo). H.

nufa es la especie que presenta el mds alto valor de retencidn de humedad

y mayor valor de E.

Por lo tanto, parece ser que H. aufa y T. vestitus son especies mas tole-
rantes (resistente) al periodo de déficit hidrico que L. Lanatum (menos

tolerante o mds evasora).

Parece ser que la disminucién del w;oo(potencial osmético de saturacidn co
mo consecuencia del ajuste osmdtico en la estacidn seca, produce un aumen-
to de Pp a altos valores de CRH, y eso induce el incremento del médulo de
elasticidad como se observa en este estudio sobre todo en T. vestitus e
H. nuga y en menor grado en L. Lanatum. El ajuste osmdtico y el incremen-
to en el ‘médulo de elasticidad que ocurre en estas especies contribuyen a
los cambios en la relacidn entre el Yf y CRH. Ademds, la habilidad de las
especies a cambiar esa relacidn en respuesta a déficit hidrico, puede pre-
sentar diferencias en la capacidad de las especies a ajustar osmGticamente

o a cambiar su e. { Jones y Turner, 1978).

Las conclusiones obtenidas anteriormente con el médulo de elasticidad, se
corresponden muy bien con los obtenidos al calcular la resistencia hidrau-
lica de ciclos diarios en la estacién seca (Tabla 6 y Figura 4). Entonces,
las espécies que tienen paredes celulares mas rigidas (mayores gradientes
de potenciales hidricos entre el suelo y la planta, tienen por lo tanto

un mayor flujo de agua) son los que presentan menores valores de resisten-
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cia al flujo de agua en fase liquida. T. vestitus e H. nuga, presentan
los menores valores de resistencia hidrdulica, no asi L. Lanatum que au
mentd con respecto a la estacién himeda. Por ende, T. vestitus e H. nu
fa pueden tener una tasa de transpiracién diaria mayor (mayor apertura

estomdtica) y cumplir mejor con sus actividades metabdlicas durante la
estacion seca, que L. fLanatum. Esto sugiere que las especies pueden di
ferir en la capacidad de tolerar déficit hidrico, y que el mecanismo de
regulacién del flujo de agua a través de la planta por los estomas, Xi-
lema y resistencia de la raiz puede variar entre especies que crecen en

un mismo lugar, como ocurre entre estas gramineas estudiadas.

Comparativamente, y con los datos de curvas de P-V de la estacién hime-
da y seca se realizaron regresiones lineales entre {f vs. CRH%, para

determinar de esta manera la resistencia a la sequia, como lo sugieren
J.0. Maxwell y R.E. Redmann (1978), los cuales ., para sus deter-
minaciones utilizaron el método psycrométrico para la determinacidn del
Yf, y en nuestro trabajo las determinaciones se realizaron con la bomba

de Sholander; sin embargo, el tipo de andlisis es igualmente aplicable.

La cantidad de agua que una hoja pierde en relacion a la correspondien

te reduccidén en Yf es generalmente considerado como un fndice de resis
tencia a la sequia. Las Plantas mds resistentes (tolerantes) a la se
quia muestran pequefos cambios en su contenido de agua para una reduc-
cidon dada en Yf que las plantas menos resistentes (Jarvis y Jarvis

1963, citado de Maxwell y Redmann 1978) y esto se visualizarfa en un
gréffco de Yf vs CRH%Z como una disminucién de la pendiente. T, vestitus
y H., rufa son las especies que presentan mayores cambios en
la pendiente relacionando ¢f Vs CRH%, (Figura 33). Por lo tanto, po-
driamos considerarlo como mis tolerantes a la sequia, de acuerdo a lo
sugerido por Maxwell y Redmann (1978); mientras que L. lanatum se ubica-
ria entre las menos tolerantes, lo cual se corresponde con las conclusio-

nes obtenidas al analizar los parametros de curvas de P-V.
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Cheung y col., 1975 estiman que cerca del 80% de los cambios en yf que ocu-
rren entre completa saturacidn y plasmdlisis incipientes se deben a cambios
en el Yp; v que la habilidad de las especies para mantener un alto contenido
de agua a bajos Yf es de valor adaptativo en especies que padecen déficit
hfidrico. Ademds la habilidad para desarrollar turgor negativo podria acre- -
centar su mecanismo de tolerancia a la sequia. En la figura 34 se observa
que T. vestitus y H. rufa, son las especies que varian comparando estacidn
hiimeda y seca, mientras que en L. lanatum permanece cON muy pocas variaciones.
Esta relacidén entre Yp Vs CRH%Z es influida por la elasticidad de la pared
celular., Una vez mis, nuestros resultados concuerdan en que T, Vestitus Y
H. rufa son las especies que aumentan la rigidez de la pared celular en la
estacidn seca y de esta manera se hacen mds tolerantes a la.sequia que L.

lanatum cuya variacion le confiere poca tolerancia, (o mayor evasidn).

C. IMPLICACIONES ECOLOGICAS

Las gramineas Ch de las sabanas estacionales estadn indudablemente sometidas
a condiciones ecolbgicas contrastantes durante su ciclo de vida. La época
seca es particularmente limitante debido a que no sélo disminuye el poten-
cial hidrico de los horizontes superficiales del suelo, sino que también au
menta la demanda evaporativa de la atmésfera. Estas gramineas presentan ac
tividades fisioldgicas y crecimiento, que aunque disminuido esksignificapl
vo particularmente en el caso de gramineas que comienzan a producir nueva
biomasa y se reproducen antes del comienzo de la estacién himeda. El
objetivo de este trabajo fue precisamente el de documentar y evaluar los me-—
canismos de regulacidn del balance hidrico y del intercambio de gases (vapor
de agua y didxido de carbono) que le permiten a estas especies mno sdlo so-
brevivir la €poca desfavorable de crecimiento sino también la de realizar
actividades de crecimiento v de reproduccidn bajo condiciones desfavorables.
No intentamos analizar el problema del sindrome metabSlico:en general, ya
que es sabido que las especies C4 estan adaptadas a ambientes con desigual
distribucidn de la precipitacidn, altas temperaturas foliares y alta inten-
sidad de regresidn solar (Ludlow, 1976). El problema planteado es de tra—

tar de encontrar las diferencias que permitan explicar el hecho que especies
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de gramineas C4 que coexisten en el mismo hadbitat muestren actividades fisio-

1l8gicas y reproductivas desacopladas en el tiempo.

L. lanatum es una especie temprana segin el criterio de clasificacién de Sar-
miento, 1978, Es la primera en mostrar una actividad significativa durante
las Gltimas semanas de la &poca seca y principio de la hiimeda. Efectivamente
la floracidn, reproduccidn y parte del crecimiento vegetativo se realiza du-
rante los meses de marzo-abril a junio, luego de los incendios que ocurren
con gran regularidad durante los meses de enero y febrero en la estacidn seca
en la cual las condiciones para la ignicidn de una gran cantidad de combusti-
ble vegetal son apropiadas. Recuérdese que las sabanas estacionales domina-
das por gramineas C4 han evolucionado bajo la accién del fuego, a un antes de
la llegada del hombre (Sarmiento, 1978). Por lo tanto L. lanatum comienza a
crecer, al igual que las otras especies de gramineas tempranas bajo condicio-
nes de alto flujo de radiacidn solar , disponibilidad de agua en el suelo re-
lativamente baja y debido a la falta de proteccidn e intercepcidn de la radia-
cidn solar, altas demandas evaporativas. Nuestros resultados muestran que

L. lanatum es la especie que presenta mayor ajuste estomidtico durante la es-
tacidn seca, definido en este trabajo como la capacidad para controlar las
pérdias de agua por transpiracicnes producindose cierre estomidtico parcial
4m§9??BF? el periodo de mayor déficit hidrico.

Los valores de conductancia foliar y transpiracidn son mas bajos que el de
las otras dos especies estudiadas. EIl potencial hidrico no alcanza valo-
res tan negativos. Debido a esta capacidad de regular los déficit hidri -
cos y a las propiedades de su tejido foliar particularmente la flexibili -
dad de las paredes celulares (bajo médulo de elasticidad, ver tabla 5 ) es

ta especie relativamente evasora de déficit hidricos, puede mantener el tur
gor en sus tejidos foliares ain bajo condiciones severas de déficit hidri-
co. En los estudios de campo se observd que esta especie sdlo pierde tur-
gor (pot. de turgor = 0) sdlo durante un intervalo de tiempo muy corto (Fi
guras 6 y 7). Es importante sefialar que aunque las caracteristicas de es

ta especie es la de evadir condiciones de sequia, la resistencia hidrauli-

ca al flujo de agua en fase liquida es relativamente alta. Esta caracte -
ristica del sistema de conduccidn es indudablemente poco deseable en una
especie evasora que tiende a evitar potenciales hidricos muy negativos. L.
Lanatum es la especie que presenta el menor ajuste osmético (de 0.25 Mpa)

estacional, sin producirse un incremento en el Ns/Kg de peso seco.
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Es probable que el ajuste osmético se deba a cambios en la distribuciondel
agua entre el simplasma y apoplasma o a propiedades de la pared celular de
los tejidos foliares. Sin duda, este ajuste osmotico ayudaria a esta espe
cie a mantener turgor cuando el déficit hidrico se intensifica. Bajo con-
diciones controladas se determiné de que la capacidad fotosintética de L.
Lanatum es relativamente baja, sin embargo no presenta saturacién ni a va
riacién en la conductancia estomatica ni a la radiacion fotosintéticamente
activa (Figs. 13 y 23) (logradas en el laboratorio). Esto Gltimo indudable
mente le permite alcanzar valores de fotosintesis altas durante la épocade
activo crecimiento cuando las otras especies no han alcanzado un tamano su
ficientemente grande como para reducir la radiacidn efectiva que llega a
sus hojas. L. Lanatum es la especie con estomas mias sensibles a cambios
en el DPV, disminuyendo la conductancia rapidamente a medida que aumenta la
demanda evaporativa. (Fig. 10). Esto permitiria explicar las bajas tasas
de transpiracidn observadas tanto en el campo como en el laboratorio (Fig.
19), a pesar de que los estomas estan en ambas superficies de la hoja. Fi-
nalmente no se observaron diferencias significativas en la eficiencia de
uso de agua entre las especies investigadas (Figs. 30 y 31) pero aunque los
resultados no son concluyentes pareceria ser que L. lanatum tiene una efi-
ciencia de uso de agua mayor que las otras dos especies, particularmente en
las horas de la manana y a altos DPV . Esta alta deficiencia de uso de agua
la alta sensibilidad estomdtica al DPV, y la capacidad de mantener potencia-
les de turgor positivos durante gran parte del dia explicarian parcialmente
la habilidad que tiene esta especie para desarrollarse y reproducirse al
fin de la €poca seca y a principios de la himeda. Otras caracteristicas
como la presencia de Organos subterraneos de reserva, altas eficiencias en

la tasa de asimilacidn neta y la forma de crecimiento estarian también in-

volucradas en estas caracteristicas de especie temprana (Gallardo, 1983).

Las otras dos especies estudiadas en esta tesis, son consideradas tardfias,
pero T. vestitus (podria ser considerada intermedia entre las tres espe -
cies), ya que su floracién, reproduccién y produccién de biomasa verde es
durante la estacién himeda (julio-agosto-septiembre). H. nrufa es conside-

rada mas tardia todavia, ya que la produccidén de su biomasa reproductiva
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se realiza al final de la estacidn himeda, a principios de la estacion se-
ca, mediados de octubre y noviembre. En las dos especies la produccion de
biomasa verde es durante la estacion himeda, llegando hasta la estacién se
ca en H. nufa. En lineas generales estas dos gramineas presentan un com -
portamiento semejante en condiciones naturales es decir producen la mayor
cantidad de biomasa verde durante la estacion himeda y recién hacia el fi
nal de la misma hacen el gasto reproductivo. En los estudios de campo se
observa que ambas especies, prasentan muy poco ajuste estomatico, es decir
mantienen mis abierto sus estomas que L. fanatum aln cuando el déficit hi
drico se hace mas severo. (Fig. 3). Esto explicaria la mayor conductancia
foliar y transpiracidn que exhiben en el campo e incluso en condiciones con-
troladas (Fig. 19), Presentan un mayor ajuste osmotico que L[, Lanatum (o
que les permite soportar potenciales hidricos muy negativos), pared celu
lar rigida en los tejidos foliares y menor resistencia al flujo de agua
en la estacidn seca (Tabla k). Todo esto les conferirfa a estas dos es-
pecies caracteristicas de plantas tolerantes a déficit hidrico, lo  que
les permitiria continuar con sus actividades metabélicas (aunque restrin
gidas) durante la estacién seca, cuando la disponibilidad de agua en el
suelo es minima. En el campo estas especies pierden turgor durante una
mayor cantidad de horas que L. fanatum cuando el déficit hidrico transi
torio es muy severo (al medio dfa), pero luego se recuperan sin que las

plantas sufran dafo.

En condiciones controladas, estas especies presentan una capacidad foto-
sintética mayor que L. fanafum, y tienden a saturarse a valores relativa
mente altos de conductancia estomitica y de radiacidn fotosintética ac-
tiva (Figs. 24k y 35). A conductancias menores de 0.8 cm—l, los cambios

en la FN, son mayores, cuando la conductancia disminuye (Fig. 14 y 15).
En general estos valores de Ks son los obtenidos en el campo (en ambas
estaciones). Posiblemente esto les permite a estas especies obtener al-
tos valores de FN durante la estacion hdmeda y en la estacién seca ayuda
do por su tolerancia a déficit hidricos severos pueden continuar con sus
actividades hasta completar su ciclo de vida. Ademas, T. vestitus, es
la sp. que presenta mayor tasa de fotosintesis.o cambios en la R.F.A.,

incluso los cambios a bajas intensidades.



APENDICE A
RELACIONES HIDRICAS DE LAS ESPECIES
EN EL CAMPO
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Tabla 2. Valores de potencial hidrico (¢f), volumen de agua extraido (Ve), pe
so seco (PS) y peso saturado(Psat), utilizados en la realizacidn de
las curvas de P-V para L. Lanatum, T. vestitus y H. nuga, durante la
estacién himeda (3-6-82) y seca (24-2-83).

ESTACION HUMEDA

L. Lanatum T. vestitus H. rupa
Yf Ve Pf Ve Yf Ve
(-Mpa) (ecm?) (-MPa) (cm?) (~MPa) (cm?®)
0.10 0 0.10 0 0.25 0
0.30 0.008 0.35 0.017 0.60 0.014
0.90 0.019 1.20 0.037 1.00 0.028
1.25 0.031 1.50 0.050 1.25 0.047
1.50 0.04k 1.75 0.062 1.25 0.047
1.55 0.055 2.10 0.070 1.45 0.052
1.70 0.064 2.30 0.079 1.60 0.060
1.80 0.074 2.70 0.086 1.70 0.067
1.87 0.081 2.95 0.090 1.80 0.070
PS = 0.150 g. PS = 0.080 g. PS = 0.056 gr.
Psat = 0.416 g Psat = 0.241 g. Psat = 0.210 gr.
ESTACION SECA
0.20 0 0.17 . 0 0.30 0
0.70 0.002 1.60 0.012 1.02 0.002
0.75 0.005 1.95 0.020 1.30 0.004
1.15 0.015 2.15 0.027 1.55 0.006
1.65 0.024 2.50 0.040 1.75 0.015
1.80 0.035 3.00 0.051 1.95 0.021
2.35 0.074 3.50 0.064 2.95 0.032
2.70 0.090 5.60 0.089 3.35 0.040
3.10 0.100 PS = 0.171 3.80 0.042
3.3 0.103 Psat = 0.359 PS = 0.04k4 g
PS = 0.190 gr. Psat = 0.117 g.

Psat = 0.440 gr.
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Tabla 7. Influencia de la demanda evaporativa del ambiente (DPV) sobre la
eficiencia en el uso de agua (UEA), (bajo condiciones controla -
das), calculado como FN/DFT (mg C0,/mg H,0) por unidad de tiempo
y unidad de area. Usada en la construccidn del grafico 29.

_ DPV (KPa) E) -
Especie 1.0 2.0 3.0 4.0 5.0 g8 g
. ; x
L. Lanatum 1.15 0.93 0.86 0.79 0.70 - S,
T. vestitus  1.63 1.1 0.93 0.78 0.64 o ®
H. nuga 1.43 0.99 0.83 0.70 0.63

Tabla 8. Cursos diarios de la Eficiencia de uso de agua (EUA) para las tres
especies estudiadas en dos dias de la estacién seca (3/2 y 8/3).
EUA calculado como se explicd en el texto. Usado en construir gpé
ficos 30 y 31.

L. Lanatum T. vestitus H. nuga
3/2 8/3 3/2 8/3 3/2 8/3
EUA x 10" 2 (mgC0, /mgH, 0) EUAX 107 (ngCO, /mgh, 0)  EUAx 10" (mgCO, /mgH, 0)
8 4. 40 2.39 3.80 2.27 3.03 1.82
10 1.03 1.00 0.78 0.77 1.46 0.75
12 0.65 0.37 1,42 0.41 0.96 0.38
14 0.77 0.36 1.0k 0.30 0.95 0.3k
16 - 0.60 - 0.38 - 0.71
18 2.02 0.78 2.73 1.3k 2.33 1.28
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