@

Fitotecnia 9:77-89, 1987.

ANALISIS POROMETRICO EN Crambe abyssinica Hochst. BAJO CONDICIONES DE SEQUIA

José Luis Chan Castafieda’ y James L. Fowler2

RESUMEN

El comportamiento estomatal de las plantas cuando se someten a perfodos de sequfa
puede ser un factor importante en el proceso de adaptacidn a tales condiciones. Las
lecturas porométricas (transpiracién y resistencia a la difusién) pueden tener espe-
cial significado para seleccionar plantas mis tolerantes o resistentes a la sequia.
En este articulo se discute el andlisis porométrico de cuatro experimentos. Se ob-
servd que la resistencia a la difusién de las hojas de crambi aumentd conforme el
potencial total de agua en el suelo disminuyé, mientras que la transpiracién se com-
portd en sentido contrario. En este articulo se presenta, ademas, un método analiti-
co para examinar datos de porometrfa con fundamentos fisiolGgicos y con capacidad pa-
ra contestar preguntas acerca del comportamiento de genotipos y su discriminacién
con base en aseveraciones probabilfsticas.

SUMMARY

Stomatal behavior in plants as they are water-stressed, might be an important
factor in the adaptation process to such condition. Porometric readings (transpira-
tion and leaf diffusion resistance) may have special meaning in selecting drought
tolerant plants. In this paper the porometric analysis is discussed for four expe-
riments. It was observed that the leaf diffusion resistance of crambe increased as
the total soil water potential decreased. Transpiration, on the other hand, had the
opposite behavior. An analytic method which allows the examination of porometric
data based on physiological grounds, in such a manner that it would allow to answer
questions about genotype behavior, is also shown in this paper.

INTRODUCC ION

Transpiracién (T), se refiere a la pérdida de agua de las plantas en forma de va
por. La transpiracion es entonces el proceso de difusién a través de los estomas y
de las lenticelas; de estos dos conductos, los estomas son mas importantes (Meindner
y Sheriff, 1976). Por otra parte, la resistencia estomatal a la difusién (RD) es

parte operativa del control del balance hidrico de la planta.

El cierre estomatal se presenta hasta que la deficiencia de agua pasa por un de-

terminado umbral de potencial de agua en la planta o en el suelo; es entonces cuando
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los estomas cierran rdpida y casi completamente. La posicién de este umbral puede
estar entre -7 y -18 barios de potencial del agua en la planta (Vaadia et al., 1961;
Hsiao, 1973; Raschke, 1975). En general se reconocen tres fases en la pérdida de
agua en plantas sometidas a sequia: Fase |, pérdida de agua constante, cuando existe
poco o casi nada de control estomatal; Fase ||, disminucién rapida de la transpira-
cidn por el cierre estomatal progresivo; y Fase |11, la fase cuticular, cuando los
estomas aparecen completamente cerrados al microscopio éptico con limite de resolu-

cién de una micra (aproximadamente el didmetro de 3000 moléculas de agua).

Algunos investigadores sostienen que el cierre estomatal debido a déficit hidri-
cos, ya sea medido en funcidn del potencial de agua del suelo, de la planta o del
contenido relativo de agua, estd relacionado con la tolerancia a la sequfa en algu-
nas especies y cultivares de plantas meséfitas (Bhagsari et al., 1976; Sivakumar y
Shaw, 1978; Levitt, 1980). El comportamiento diferencial de cultivares de la misma
especie ha dado origen a la hip6tesis de que la sensibilidad del movimiento estoma-
tal puede utilizarse como un indicador para seleccionar cultivares con tolerancia a
la sequia (Henzell et al., 1975). Sin embargo, el anilisis de los datos porométri-
cos utilizado hasta la fecha, no permite seleccionar eficientemente con base en estas
respuestas (Henzell et al., 1975; Shepherd, 1975; Ceulemans et af., 1979; Quarrie y
Jones, 1979; 0'Toole y Cruz, 1980), ya que en sus procedimientos analfiticos no des-

criben adecuadamente el comportamiento estomatal.

Debe de reconocerse que tanto la transpiracién como la resistencia a la difusidn
son afectadas por factores ambientales (Milthorpe y Spencer, 1957; Gates, 1968; Rasch
ke, 1975), tales como la luz, la humedad relativa, la concentracién de C0,, la dispo-
nibilidad de agua en el suelo y procesos metab6licos, entre otros. Esto explica la

alta variabilidad observada con frecuencia en estudios de porometria.

La instrumentacién moderna ha permitido que en la actualidad el estudio de la re
sistencia a la difusién sea rutinario, ya que es practico, no destructivo, rapido y
se puede usar en el campo, el invernadero o en la cdmara de ambiente controlado

(Beardsell et al., 1972).

Esta investigacién tuvo como objetivo determinar el comportamiento estomatal de
crambi (Crambe sp.) en condiciones de sequfa, y calibrar procedimientos analiticos

para su evaluacidn.
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MATERIALES Y METODOS

Se condujeron cuatro experimentos en condiciones de invernadero, en las instala-
ciones de la Universidad Estatal de Nuevo México, Las Cruces, NM. .El perfodo experi
mental fue del 12 de noviembre de 1980 al 17 de marzo de 1981. En general, el régi-
men térmico fue de 30°C durante el dfa y de 18°C en la noche, y la humedad relativa
varié del 25 al 75%.

En todos los experimentos se regé con un sistema automitico programado de acuer-
do con las necesidades de la planta. Se utilizaron macetas estindard de 17.8 cm de
diametro, con una planta por maceta. Los cultivares '"Meyer''y '"Prophet'' se usaron

como se describe en cada experimento.

El potencial del agua en el suelo (PAS) se midié con higrémetros/psicrémetros PT-
51 y un microvoltimetro de punto de rocfo HR-33 de Wescor, Inc. Los higrémetros/psi
crémetros previamente calibrados se instalaron en el centro de la maceta antes de le

narla con el medio de cultivo. El porémetro utilizado en estos experimentos fue el
L1-1600 de LI-COR, Inc.

Experimento 1

El experimento 1 se realizé con el objetivo de calibrar la respuesta de crambi,
en su mecanismo estomatal, al avance progresivo de la sequfa en el suelo en dos dife
rentes condiciones de demanda evaporativa (baja demanda evaporativa por la mafiana y
alta demanda evaporativa por la tarde). La siembra se efectud el 4 de noviembre de
1980. Durante la etapa vegetativa las plantas se mantuvieron con suficiente humedad
en el suelo, regando cada vez que se hizo necesario para que no sufrieran sequfia.
Pocos dias antes de la apertura floral, las seis plantas de cada cultivar ("Meyer" y
""Propher'') fueron sometidas a un ciclo de sequia, el cual consistié en suspender com
pletamente el riego hasta que el suelo mostré un potencial hidrico de -15 bares. Se
tomaron dos lecturas diarias de transpiracién y resistencia a la difusién durante el
ciclo de sequfa, una lectura a las 7:00 horas y otra a las 14:00 horas. ‘Las lecturas
iniciaron el 27 de diciembre de 1980 y finalizaron el 3 de enero de 1981. EIl haz de
la sexta hoja (acropetalmente) fue utilizada para el muestreo. EIl medio de cultivo

fue una mezcla (1:1:1) de arcilla, 'peat moss'" y arena.

Experimento 2

Se evaluaron dos cultivares de crambi (''Meyer'y '"Prophet') con el objetivo de
yer'y
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caracterizar su mecanismo estomatal en relacién a cuatro niveles de sequia (PAS =
-0.3, -0.8, -2.5 y -12.0 bares). La siembra.de los dos cultivares se realizé el 4
de noviembre de 1980 y las lecturas se tomaron de la quinta hoja (acropetalmente)
en el haz y el envés, entre las 10:00.y las 14:00 horas del dfa 24 de diciembre de
1980, cuando las plantas estaban sujetas a sequia, justamente al inicio de su flora
cién. Los tratamientos de sequia se obtuvieron al suspender el riego a las macetas
en forma diferencial a través del tiempo, hasta que se registraron los potenciales
hidricos del suelo que se indican; de tal manera que la medicidn de transpiracion y

resistencia a la difusién fue el mismo dfa para todos los tratamientos.
Los dos cultivares y los cuatro tratamientos de sequia fueron instalados en un
disefo experimental de bloques al azar con ocho repeticiones. El medio de cultivo

fue similar al experimento 1.

Experimento 3

El experimento 3 tuvo como objetivo particular caracterizar al cultivar de crambi
''Meyer'' en su mecanismo estomatal en relacién a cinco niveles de sequia (PAS =-0.3,
-2.0, -4.0, -8.0 y -12.0 bares), en forma similar al experimento 2. Pero en este
experimento el medio de cultivo fue arena lavada, lo cual implica fuertes diferen-
cias en la velocidad de abatimiento de 1a humedad en el medio de cultivo y en la
disponibilidad de nutrimentos para la planta. El aspecto de nutricién fue manejado
con aplicaciones de solucién nutritiva '"Hoagland'' con doble concentracién, la cual

se aplicé en el sistema de riego.

La siembra se efectué el 12 de noviembre de 1980. Los tratamientos de sequia se
instalaron en un disefio experimental de bloques al azar con seis repeticiones. Las
lecturas de transpiracidn y resistencia a la difusién se tomaron cuando las plantas
estaban sufriendo el tratamiento de sequfa, en el haz y el envés de la quinta hoja
(acropetalmente), el dia 27 de diciembre de 1980 entre las 10:00 y 14:00 horas.

Experimento 4

El objetivo de este experimento fue el de caracterizar el mecanismo estomatal de
crambi (cultivares '"Meyer' y "Prophet'') en funcién de la cantidad de ciclos conse-
cutivos de sequia. Un ciclo de sequfa se logré al detener el riego hasta que el
potencial hfdrico en el suelo disminuyé a -5 bares y después se regé normalmente
hasta que las plantas mostraron una apariencia de recuperacién completa antes de
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iniciar otro ciclo. Los tratamientos a que se sometieron los cultivares fueron de
0, 1, 2y 3 ciclos de sequfa, correspondiendo al de 0 ciclos de sequfa el:tratamien-
to testigo sin sequia. La siembra se realizé el 7 de enero de 1981, en un medio de
cultivo y tipo de riego similares al del Experimento 3. El primer ciclo He sequfa
se suministré el 16 de febrero de 1981 en los tratamientos de 1, 2 y 3 ciElos de se-
qufa, el 26 de febrero se inicié el segundo ciclo de sequfa en los tratamientos de 2
y 3 ciclos de sequia; finalmente, el tercer ciclo de sequia inicié el 9vdé marzo de
1981, en el cual participaron Gnicamente las plantas del tratamiento de tres ciclos
de sequia. Los tratamientos que sufrieron ciclos consecutivos de sequia tuvieron

periodos de recuperacion de tres dias entre ciclo y ciclo.

Las lecturas de transpiracion y resistencia a la difusion se tomaron en el haz
y el envés de la quinta hoja el 17 de marzo de 1981, cuando las plantas del Gltimo
ciclo de sequia mostraban turgencia, indicador que se tomé como recuperacion comple-
ta.

Los cultivares y los tratamientos de ciclos de sequia se instalaron en un disefio

experimental completamente al azar, con cuatro repeticiones.

Procedimiento de andlisis

El andlisis estadistico de los experimentos 1, 2 y 3 se enmarcé en un enfoque
regresional. Las bases fisiolGgicas del comportamiento estomatal (Vaadia et af.,
1961; Raschke, 1975) sugieren un modelo de dos 1Tneas rectas, una lTnea cdbriendo la
fase | en la cual los estomas son relativamente insensibles a la sequia; y la segun-
da 1Tnea, descriptora de la fase |1, donde los estomas cierran progresivamente, y por
tanto la transpiracién se reduce. Zste fenémeno puede ser descrito por el modelo
1lamado '"Piecewise Linear Regression'" (Draper y Smith, 1966; Neter y Wasserman, 1974).

El modelo estadistico asociado con esta formulacidn es:
Y, = a+bX”+C(X”-A) D+e, ‘ (1)

donde:

<
]

Respuesta (transpiracién o resistencia a la difusién)

Intercepto

Pendiente de la primera linea

Xi]= Potencial del agua en el suelo 8
1



Pendiente de la segunda linea
Umbral, punto de interseccidn entre las lTneas

Variable.lndicadora (b =0, cuando xiT < A; y D =1 cuando Xi] > A)

o o » O
n

-

Error

En este modelo se supone que el punto A se conoce, par lo que se corrieron ana-
lisis para valores de A desde -2.5 hasta -6.0 bares con intervalos de 0.5 bares. El
modelo seleccionado finalmente, fue aquel que mostrd. el mfnimo cuadrado medio del
error. Posteriormente, se hizo eliminacién de variables no significativas en el mo-
delo completo mediante el procedimiento ''Backward' de SAS. Otras pruebas que se hi-
cieron al modelo fueron: falta de ajuste, Durbin-Watson para errores correlacionados,

andlisis de residuales y graficas de residuales.

En los experimentos con dos cultivares, el modelo se extendié con una variable
indicadora mas (Cv) y sus interacciones. La definicién de la variable Cv fue: Cv =0

para Meyer y Cv =1 para Prophet.

El experimento 4 se analizé por anilisis de varianza para el disefio experimental

utilizado. La comparacién de medias se realizé mediante la prueba de Duncan.

RESULTADOS Y DISCUSION

Experimento 1

La tendencia observada en resistencia a la difusién (RD), con respecto a-PAS se
muestra en la Figura 1. Se encontré que en la tarde, cuando la demanda evaporativa
es mayor, la RD aumenta linealmente conforme disminuye el PAS, o sea conforme el
agua es menos disponible. Sin embargo, en la mafiana cuando la demanda evaporativa
es mucho menor,la tendencia de la RD muestra tanto la fase | donde los estomas son
relativamente insensibles,como la fase || donde el cierre de los estomas es progresi-
vo. En RD no se encontré diferencia significativa entre cultivares (P = 0.05). Se
observé un cierto paralelismo entre las pendientes de las lfneas de la mafana y de
la tarde, implicando que la velocidad del cierre de los estomas es similar en ambos
tiempos, aunque en la mafiana el cierre estomatal se inicia hasta que la disponibili-
dad de agua es reducida; en cambio, en la tarde los estomas empiezan a cerrarse de
inmediato aunque haya suficiente agua disponible. Lo anterior indica que, en las
condiciones de este estudio, las plantas sufren 'sequfa fisioldgica' en el dia cuan-

do la demanda evaporativa es alta, o sea cuando el ambiente demanda mds agua de la
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que pueden abastecer las raifces de la planta.

Los dos cultivares se comportaron en forma idéntica en transpiracién (Figura 1),
cuando la medicién fue vespertina, pero la respuesta de los cultivares fue diferente
durante la medicién matutina. La transpiracién claramente tiende a disminuir confor
me disminuye el PAS tanto en la mafiana como en la tarde, pero en la tarde la disminu
cion-es mads marcada y los estomas practicamente alcanzan el cierre aidn en PAS rela-
tivamente altos (PAS = -4 bares). Durante la mafiana la tasa de transpiracién se man-

tiene mas alta, aunque disminuyendo lentamente, si el PAS es de -4 bares o menos.
En cuanto a la respuesta de cultivares, ''Meyer' presenté una tasa transpiratoria
ligeramente menor que ''Prophet'' en la fase |, pero esta relacién se invirtié confor-

me el PAS se redujo (Figura 1).

Experimento 2

En especies anfiestomatales (con estomas en ambas caras de la hoja), se han se-
falado respuestas diferenciales a la sequia entre el haz y el envés. Por ejemplo,
en arroz (Onyza sativa) la RD fue mayor en el envés que en el haz (0'Toole y Cruz,
1980); pero en algodonero (Gossypium hirsutum) la respuesta fue opuesta (Davies, 1977)
y en tomate (Lycopersicon esculentum) no hubo diferencias (Hsiao, 1973). En crambi
(Figura 2) la resistencia a la difusién fue mayor en el envés que en el haz, con di-
ferencias entre los dos cultivares s6lo en el envés. El cultivar "Prophet' cerré

sus estomas del envés mas rapidamente que ''Meyer' conforme disminuyé el PAS.

En transpiracién (Figura 2) los cultivares resultaron iguales, pero la tasa trans
piratoria fue diferente entre el haz y el envés. El haz de la hoja tuvo una tasa
transpiratoria mas alta que el envés, tanto en alta como en baja disponiblidad de

agua en el suelo.

Experimento 3

Este experimento, por incluir mds niveles de sequifa, permitié observar con mas
detalle las fases del comportamiento estomatal (Figura 3). La resistencia a la difu-
sidén fue mayor en el enyés que en el haz y consecuentemente la transpiracién fue ma-
yor en el haz de la hoja. De acuerdo con el modelo seleccionado, los estomas de
crambi muestran insensibilidad hasta PAS = -3 bares, lo que sefiala este punto como el
umbral en donde la resistencia a 1a difusidén tiende a aumentar ripidamente. Note,
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sin embargo, que el PAS umbral para tasa transpiratoria ocurrié entre -5 y -6 bares,
indicando que la transpiracién de crambi no se abati6.inmediatamente al empezar a

cerrar los estomas.

La reaccidn que mostraron las plantas de crambi indica que esta especie usa el
mecanismo de cierre estomatal como un ajuste al déficit de agua, o sea que tiende a

conservar agua restringiendo la transpiracién via estomatal.

Experimento 4

El andlisis de varianza indicé ausencia de diferencias significativas para to-
dos los componentes de varianza en los datos de RD y T en el haz de la hoja; pero sf
existieron diferencias significativas en RD y T-en el envés de las hojas para los

efectos principales: cultivares (Cv) y ciclos de sequfa (CS), mas no para la interac
cién (Cv x CS).

Los resultados obtenidos en este experimento se resumen en el Cuadro 1. La re-
sistencia a la difusion y la transpiracién en el haz de la hoja durante la recupera-

cién bajo riego, no fue afectada significativamente por los ciclos de sequia previa-

Cuadro 1. Respuesta promedio de resistencia a la difusién (RD) y transpiracién (T)
de dos cultivares de crambi sometidos a ciclos de sequfa.

Efectos Haz Enves
Principales RD T RD T
S =2-1 -1 -2-1
s.cm ucm.s s.cm u_cm.s
9 g
Cultivares
'Meyer: 0.90 a 17.58 a 1.86 a 10.89 a
"Prophet! 0.91 a 18.06 a 1.33 b 13.30 b
Ciclos de sequia
0 1.00 a 16.17 a 1.97 a 10.15 b
1 1.00 a 16.80 a 1.96 a 10.02 b
2 0.85 a 19.09 a 1.32 ab 12.98 ab
3 0.79 a 19.20 a 1.11 b 15.22 a

Medias de cada efecto principal con la misma literal son estadisticamente iguales
(Duncan, 5%).
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mente impuestos, en ninguno de>]os dos cultivares sin embargo la resistencia a la
difusion y la transpiracién en el envés mostraron diferencias significativas tanto
para cultivares como para ciclos de sequia. EI cultivar '"Prophet!' tuvo menor resis-
tencia a la difusidn y mayor transpiracion que el cultivar ''"Meyer'. Los ciclos de
sequia provocaron una disminucion en la resistencia a la difusidén y mayor transpira-
cién de las hojas de crambi. Segiin la prueba de contrastes ortogonales, la reduccién
en RD y el aumento en T obedecen a un efecto lineal. Lo anterior implica que el au-
mentar los ciclos de sequia de 0 a 3, se disminuye la RD o se aumenta la T en forma
lineal, debido posiblemente al preacondicionamiento del aparato estomatal del crambi.
Esto quiere decir que posiblemente se incrementa la tolerancia a la sequfa con ciclos
sucesivos de sequfa, como los aplicados en el presente experimento (Cutler y Rains,

1977) .

CONCLUSIONES

El comportamiento estomatal de crambi fue similar al que se ha observado en
otras especies de plantas meséfitas. Conforme aumenta la sequia, la resistencia a
la difusion también aumenta si la demanda evaporativa es alta; pero cuando la deman-
da evaporativa es baja, la resistencia a la difusidon se mantiene baja, hasta que

llega al umbral entre -3 y -6 bares, pasado el cual aumenta rapidamente.

> i -2-1
La transpiracién, por otra parte, es alta (20-30 ug.cm.s 4 ) cuando el poten-
cial del agua en el suelo es alto, pero disminuye rapidamente tan pronto como el po-

tencial del agua en el suelo disminuye de -2.5 a -5.0 bares.
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