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Laboratorio: abreviaturas y unidades empleadas

CI/CO*100C CO2 intercelular / CO2 referencia (%)
(Ci camara)

CI/CO*100P C02 intercelular / CO02 referencia (%)
(Ci LI-1600)

CO2INC CO2 intercelular (vpm) (a partir céamara)

CO2INP C02 intercelular (vpm) (LI-1600)

FOTOSINTESIS tasa fotosintética neta (umgl m-2 s-1)

GPPV gradiente de presidén parcial de vapor (KPa)

GRESIC conductancia residual (mmol m-2 s-1)

GRESIP conductancia residual (mmol m-2 s-1) (LI-1600)

PAR densidad de flujo cuantico fotosintético
incidente en la hoja (umol m-2 s-1)

QU*1000 eficiencia en el uso de la irradiancia
(umol CO2 umol quanta)*1000

TEMPH temperatura hoja (°C)

TRACAM transpiracién (mmol m-2 s-1) ( céamara)

TRAESC transpiracidén (mmol m-2 s-1) estimada en
base a las condiciones de humedad y
temperatura en la camara y las
conductancias del LI-1600)

WCCAM conductancia estomatica total al agua
(mmol m-2 s-1) (cémara)

WCTOP conductancia estomatica total al agua
(mmol m-2 s-1) (LI-1600)

WCRATI relacién de conductancias envés/haz (LI-1600)

WUEC eficiencia hidrica (umol CO2 mmol-1 H20)
(camara)

WUEP eficiencia hidrica (umol C02 mmol-1 H20)

(en base a la transpiracidén del LI-1600)

(cémara)



 Ciclos diarios en el invernadero: abreviaturas y unidades

empleadas

CI/CO %
C02 IN A
C02 REF VPHM

E EST A
E/PAR

E TOT
EVT G/H

FOTOSINTESIS
GPPV EST A

GPPV N

GR ADC
GW N

GW R
GWTOT
GWTOT A
GWRATI
PAR H A
PAR N
QU*1000
T HOJA A
T HOJA N
TH-A A
TH-A N

W POT
WUE A

CO2 intercelular / C02 referencia (%) (ADC)
C02 intercelular (vpm) (ADC)

C02 en la camara (vpm) (ADC) (medido con la
pinza abierta, equivale al aire externo)
transpiracidén estimada (mmol m-2 s-1) (ADC)
transpiracidén total hoja / PAR incidente
(umol H20 umol-1 Q) (LI-1600)

transpiracidén total hoja (haz+envés)

(mmol m-2 s-1) (LI-1600) .

perdida de agua por hora del sistema
(planta+ substrato) (g h-1)

tasa fotosintética neta (umol m-2 s-1) (ADC)
gradiente presidén parcial de vapor (KPa)
estimado a partir datos externos (ADC)
gradiente presidn parcial de vapor entre
hoja y aire (KPa) (medida envés LI-1600)
conductancia residual (mmol m-2 s-1) (ADC)
conductancia al agua envés (mmol m-2 s-1)
(LI-1600)

conductancia al agua haz (mmol m-2 s-1)
(LI-1600)

conductancia total al agua (haz+envés)
(mmol m-~2 s-1) (LI-1600)

conductancia total al agua (mmol m-2 s-1)
(ADC)

cociente conductancia al agua envés/haz
(LI-1600)

densidad de flujo cuantico fotosintético
incidente en la hoja (umol m-2 s-1) (ADC)
densidad de flujo cuantico fotosintético in-
cidente en la hoja (umol m-2 s-1) (LI-1600)
eficiencia en el uso de la irradiancia (ADC)
(umol CO2 uE-1)*1000

temperatura hoja (°C) (ADC)

temperatura hoja medida envés (°C) (LI1600)
diferencia temperatura hoja-aire (°C) (ADC)
diferencia de temperatura hoja-aire (°C)
(medida envés con el LI-1600)

potencial hidrico de hoja (MPa)

eficiencia hidrica (umol CO2 mmol-1 H20)
(ADC)
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4, DISCUSION

Por tratarse de»un estudio de comparacién de especies,
con tantas interrelaciones de parémetros, ha sido necesario
estructurar la discusidén en base a los resultados conjuntos
relacionados con aspectos temidticos. Esto hace que en algunos
casos se trate un mismo fendémeno o parémetro desde diferentes
enfoques, no obstante, se ha intentado evitar en 1lo posible

repeticiones innecesarias.

Si bien se considerd de utilidad el incluir la totalidad
en el capitulo 32 1la totalidad de los resultados obtenidos
con objeto de cumplir con uno de los objetivos principales de
este estudio (el descriptivo), en este capitulo sblo se
discuten los resultados que hemos considerado méas
significativos desde el punto de vista de la probleméatica
propuésta. Resultados anecddéticos, o de escasa significacidn,
asi como respuestas peculiares observadas esporaddicamente, no

se consideran.

4.1. ASPECTOS METODQLOGICOS

]

Muestreos

La edad de la hoja (Sestak 1985, Solérava y Pospisilova
1983) y su historia previa son aspectos fundamentales que
condicionan la variabilidad de 1los resultados obtenidos vy
pueden originar diferencias en la tasa fotosintética méxima y

en la conductancia estomldtica y residual, variando 1la

Discusidén - 1
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proporcién de la limitacidén estomdtica en funcidén de la edad

(Catsky y Ticha 1980).

Ademés, en plantas destinadas a la produccidén de flor o
esquejes, la tasa fotosintética de las hojas que permanecen
en el tallo después del corte puede reducirse a la mitad de
la maxima, debido, en parte, a la desaparicidén del sumidero
(Aikin vy Hanan 1975) o pueden aumentar la tasa por
reaclimatacidén a las mayores irradiancias del nuevo ambiente

al que se ven expuestas.

Por otra parte, las condiciones previas y durante las
medidas pueden generar una enorme variacidén en los resultados
obtenidos. En algunas circunstancias la fotosintesis muestra
fluctuaciones ciclicas a menudo con periodo de 30 a 40

minutos (Cowan 1972).

Igualmente, la respuesta estomatica al DPPV en hojas en
el interior de una céamara de asimilacidén se ve influenciada
tanto por el ambiente a que se ve sometido el resto de la
planta (Rawson et el. 1977) como por 1la resistencia y
capacitancia hidréulica de la planta entera (Turner et al.

1984).

El no reconocer estos y otros factores puede causar que
las verdaderas caracteristicas fotosintéticas de la poblacidn
de hojas se vean enmascaradas si no se toman las precauciones
adecuadas y se realizan muestreos suficientes (Gifford vy

Jenkins 1982).
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A lo largo de las experiencias de laboratorio realizadas
en el presente trabajo se procurd minimizar las variaciones
debidas al muestreo y a la historia previa: mediante 1la
seleccién de hojas en estado de desarrollo '"similar" (tercera
hoja desde el apice en la mayoria de los casos); el control
del estado de riego en los 2-4 dias previos; y el control de
la temperatura y condiciones de oscuridad de 1la noche

anterior a las medidas.

El efecto de la historia previa y de la aclimatacidn se
puso de manifiesto en las menores tasas fotosintéticas de las
plantas recién trasladadas del invernadero al laboratorio, en
relacidén a aquellas que permanecieron en el umbréculo por un
periodo de tiempo (15 a 30 dias) superior a lo habitual y
fueron sometidas a un tratamiento de riego conducente a la
desalinizacidén del substrato (algunos puntos en 1la serie

dos).

Las diferencias de conductancia estomatica entre
tratamientos pueden ser facilmente un artefacto de muestreo.
El ambiente 1luminico diario de cada hoja, asi como 1la
distinta aclimataciodn de 1las células de guarda a la
temperatura en periodos inferiores a un dia (Ludlow y Wilson
1971), pueden originar diferencias en los valores de
conductancia obtenidos en campo o en las mismas plantas

trasladadas al laboratorio.

En condiciones de campo el seleccionar hojas con

conductancias estomaticas homogéneas es un arte, incluso en
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plantas Dbien regadas (Hesketh et al. 1982). En las
éxperiencias en el invernadero la variabilidad de las medidas
dependid de diversos aspectos, sobre todo del estado de
riego, de 1la hora del dia, y de las fases criticas por las
que atravesd el cultivo (salinizacién por inadecuado mane jo
del riego, déficit hidrico) siendo en general mayor la
variabilidad en OR y menor en todas 1las variedades en

condiciones de estrés.

Los estomas adaxiales responden mas lentamente a 1los
cambios ambientales 1o que puede comportar un aumento de la
variabilidad en las determinaciones de 1la relacidén de

conductancias en ambientes fluctuantes (Mott y O"Leary 1984).

El Dbajo nimero de vréplicas en las mediciones de
laboratorio, determinado por la limitacidén fisica de tiempo
derivada de la metodologia, se compensd con un alto numero en

las de campo.

En las medidas de laboratorio la variabilidad de algunos
parémepros vino determinada por las diferencias estacionales
en la morfologia de las hojas, principalmente en el peso
especifico foliar (Fig. 3.129.) que correlaciond con la
fotosintesis y 1la conductancia residual, y por el efecto de
la ondulacién sobre el porcentaje de superficie proyectada en

relacién a la total (ver apartado 3.4.).

Debe tenerse en cuenta que la variabilidad recogida por

el sistema vrelativamente laxo de muestreo ha sido en parte
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buscada, ya que el objetivo del estudio ha sido determinar la
evolucidn de 1las caracteristicas fotosintéticas del geranio
en base a sus hojas maAs representativas, no habiéndose

seleccionado en ningGn caso hojas atipicas.

Problematica técnica de los equipos

a) Radiometria

La precisidén absoluta de las medidas radiométricas es
muy inferior a la de la mayoria de las otras medidas fisicas.
Una precisién del +5% s6lo se obtiene en estandarizacidn en
laboratorio, mientras que en un calibrado de rutina la
precisién es de +10%. Las diferencias sistematicas entre
instrumentos que difieren substancialmente en sus propiedades
radiométricas (particularmente en la sensibilidad del

espectro) pueden ser mucho mayores (McCree 1981).

En estas experiencias se ha determinado la radiacidn PAR
con sensores especificos a excepcidén de 1los de la estacidn
climética (ver apartado 2.3.1.). Se ha preferido emplear
coeficientes empiricos de transformacidén y expresar los datos

en unidades de PPFD, dado que el error cometido no resulta

significativo a los efectos del estudio realizado.

b) Modificacidn del ambiente por las cdamaras

Un ejemplo del ‘'principio de incertidumbre" de

Heisenberg se halla en la variacidén que la interferencia de
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la metodologia empleada produce en los resultados obtenidos
en las medidas de intercambio de gases, debido al efecto de

las camaras empleadas en el microclima que rodea a la hoja.

Esta interferencia suele considerarse pequefia en los
casos de medida en campo, e incluso en medidas en laboratorio
no parece producir mas que variaciones cuantitativas pero no
cualitativas de 1la respuestas de la planta siempre y cuando

se tomen las medidas oportunas.

Las medidas de intercambio gaseoso pueden verse
afectadas por artefactos debido al método Yy a la
manipulacidn: las condiciones a que se ve sometida la hoja
que se mide y el resto de la planta son distintas, y al
colocar la planta en 1la cubeta pueden arrancarse o dafiarse
algunas hojas (Hall et al 1976). En el caso de las medidas
realizadas con apertura de la camara este efecto se
incrementa como queda de manifiesto en 1los resultados

obtenidos.

Ademas, las medidas realizadas en laboratorio pueden
ser sistemAticamente distintas a las de campo debido a
variaciones en el estado hidrico. de la planta
(Lange et al. 1985). De hecho en las experiencias realizadas
se ha pretendido separar un efecto global de 1la capacidad
fotosintética de wun efecto 1instantédneo debido al estado de

riego casual en los dias previos.
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Por otra parte, las diferencias en conductancia entre
1as medidas de campo y de laboratorio pueden deberse a que en
la cédmara la hoja se ve sometida a la misma 'boundary layer"
antes y durante la medida, mientras que en campo la "boundary
layer'" sélo se modificada de forma 1importante y puntual

durante el pinzamiento.

El rango de velocidades de viento en un invernadero va
de 0.5-1 m s-1, lo que para una hoja dé 10 cm de diametro
supone una resistencia de la "boundary layer" aproximada de
0.50 s cm-1 (Jones 1983a) a 1l s cm-1 (Cowan y Milthorpe

1968), contra los 0.1-0.15 s cm-1 en los aparatos empleados.

Por ello en las medidas de 1la cémara la conductancia
estomatica es aproximadamente equivalente a la total dado el
bajo wvalor de la conductancia de 1la ‘"boundary 1layer",
mientras que en el invernadero la conductancia medida, si
bien es 1la real del estoma, no representa mds que una parte
de 1la conductancia total gque es la que determina 1la
transpiracién. Lo que  puede detectar 1la planta no es
posiblemente su conductancia estomatica sind el efecto real
de la conductancia total, tanto en el nivel de C0O2 como en la
pérdida de agua, y su regulacidén debe basarse por lo tanto en

estos efectos.

En relacién a este punto se ha descrito un efecto
directo de 1la '"boundary layer'" en la respuesta estomdtica a

través. de 1la importante modificacién de 1la sensibilidad al
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DPPV basado en un aumento de la transpiracidén epidérmica

(Bunce 1985).

En 1los porémetros e irga-porémetros, que se han
utilizado, se asume que la apertura estomdtica no se ve
alterada durante 1la medida. El1 hecho de que en algunas
plantas las determinaciones de conductancia se vean
significativamente afectada por respuestas estomaticas
réapidas (pocos segundos) a variaciones en.la humedad (Fanjul
y Jones 1982) ponen en duda esta asuncidén, no obstante en los
porémetros de Dbalance nulo como el LI-1600 este problema
queda en parte minimizado al fijar y mantener la humedad en
la cémara igual a la ambiental. En el caso del ADC, en la
forma empleada por nosotros, es decir sin control de humedad,
la humedad resultante dentro de la pinza no fue siempre
similar a 1la exterior 1lo que pudo contribuir a aumentar la
dispersidén de datos en 1la relacidén entre conductancias del

LI-1600 y el ADC (Fig. 4.1).

En nuestra experiencia y en trabajos de otros autores
(Rawson vy Love 1982) se observaron <ciclos estomdticos
producidos por perturbaciones en el pinzamiento, por esto en
las medidas en el invernadero se procurd no muestrear las

mismas hojas, lo que no fué siempre totalmente posible.

Por otra parte, también pueden generarse perturba-ciones
espontidneamente por cambios de irradiancia o de humedad
provocados por la apertura .y cierre de las ventanas del

invernadero. Estas perturbaciones no pueden comprobarse de
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manera facil con un equipo portatil que no permite distinguir
si la oscilacidén estd generada por el pinzamiento o ya

existia previamente.

No obstante es de destacar que se confirmaron
experiencias previas de alta estabilidad estomdtica, durante
los 30 a 120 segundos de las mediciones de porometria,
incluso en el caso de los tratamientos de laboratorio, a
pesar de la perturbacidén provocada al éacar la hoja de la
cémara y por el pinzamiento. Fuertes variaciones
transitorias de la conductancia y la fotosintesis se
registraron inmediatamente después de introducir de nuevo la

hoja en la cémara de fotosintesis en un gran numero de casos.

Se obtuvieron muy altas correlaciones entre las
conductancias estomaticas determinadas con la cémara y con el
pordmetro LI-1600, atribuyéndose en algunos casos las
discrepancias a: ligeras variaciones en 1los calibrados de
los sensores de humedad tanto del pordémetro como de la
cédmara; al efecto de 1la perturbacidn estomdtica durante la
medida.externa que afecta a las plantas de modo distinto
segin la variedad y 1la estacidén; y al grado de variacién
entre las condiciones ambientales dentro y fuera de 1la
cdmara. Por ello se wutilizaron, bésicamente, 1los datos
obtenidos con la camara. En el tratamiento de irradiancia se
detectaron menores valores de la conductancia medida con el

pordémetro en 1los puntos de baja irradiancia posiblemente por
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encontrarse el estoma en fase de apertura o cierre y por 1lo

tanto mas propenso al cilerre durante la medida.

Es de hacer notar que de los parametros medidos en campo
la variabilidad fué mayor en "Orange Ricard" cuyas hojas
tienen una gran tendencia a generar ciclos, como se demostré

en las experiencias de laboratorio.

El efecto de la modificacién de la 1luz durante el
pinzamiento, ya discutido en el apartado de material vy

métodos, y otros efectos seran comentados méas adelante.

c) Equipo de laboratorio

El aumento exponencial de la solubilidad del CO2 en agua
al disminuir 1la temperatura (Forsythen 1969) hace que 1los
flujos de agua y COé pueden ser dependientes de 1la
temperatura y la humedad (incluso con la cémara vacia) si no
se eligen 1los materiales de una forma adecuada para evitar
condensacién o absorciones de agua en las paredes (Bloom et
al. 1980). Estas posibles interferencias se evitaron gracias
a utilizar en el circuito de aire tubos de nylon renovados a
menudo, sobretodo después de los tratamientos de variacidn de
la temperatura, y cuya temperatura se mantenia por encima de

la del aire circulante.

Los problemas en relacidén a las absorciones y
desorciones de agua y CO2 del metacrilato (Bloom et al. 1980,
Bell y 1Incoll 198la) fueron en nuestro caso minimizados

gracias a un control de la humedad de entrada, a largos
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tiempos de estabilizacidén, y a cambios paulatinos de 1las
condiciones. Estas precauciones no evitaron en todos 1los
casos las condensaoiones, por 1o que a veces se han empleado
los datos del porémetro. La mayor incertidumbre se did en los

puntos de recuperacién de humedad en las curvas de aumento

del DPPV.

La utilizacién de camaras de fotosintesis con flujo de
aire de entrada de concentracidén de CO2 cénstante implica una
disminucidén del CO02 del aire en la cémara que es funcidn de
la propia accidén de la fotosintesis. Este efecto representd
en nuestro caso variaciones del C02 entre 350 y 320 vpm.
Reducciones de C02 en el aire mucho mayores, hasta 250 vpm,
conllevan en Vicia faba aumentos de la conductancia del 10%
que pueden incrementarse hasta el 25% en condiciones de alto

DPPV (Kappen et al. 1987).

La posible inestabilidad del sensor VAISALA en funciédn
de los cambios de temperatura y del envejecimiento puede ser
una causa de incertidumbre en las medidas de humedad
realizadas con el mismo, siendo aconsejable 1la medida en
condiciones de temperatura constante (Sharkey 1984, Agata et

al. 1986).

La wvariabilidad en forma y tamafio de 1las hojas
muestreadas puede haber influido en algunos de 1los datos
obtenidos a 1o largo de las series de medida, sobre todo la
eficiencia en el uso de la irradiancia (QU) debido al efecto

de autosombreado a bajas luces producida por las
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ondulaciones, frecuentes en las hojas de las variedades "0ld
Lady" y "Flamingo" en- algunas épocas del afio. Por otra parte
las hojas de '"Flamingo" normalmente acampanadas se colocaron

planas en 1la camara con lo cual 1la irradiancia se vio

afectada (Gutschick 1984a-1984b, Schapendonk 1984, Wong

1979%9a).

Esta diferencia en forma y tamafio puede también alterar
a la '"boundary layer" pero este posible efecto no se ha
tenido en cuenta ya que se ha supuesto que la adecuada

turbulencia del aire en la camara lo contrarrestaba.

El balance energético de 1la hoja en la cémara es
anémalo. La hoja recibe una irradiancia con mayor proporcidn
de infrarrojo, se halla dentro de wun recinto cerrado y la
"boundary layer'" disminuye por efecto de la ventilacidén. Esto
da como resultado una temperatura de hoja dentro de la camara
sistemdticamente superior a la del aire mientras que en
condiciones reales suele ser al revés, es decir que la
transpiracién es capaz de enfriar la hoja por debajo de la

temperatura del aire.

En las medidas de laboratorio se registraron diferencias
méximas de temperatura hoja-aire a altas irradiancias y bajas
conductancias de hasta +4°C siendo 1o normal +2°C,
dependiendo de 1la variedad, del tratamiento y del peso
especifico de 1la hoja medida. La generacidén de ciclos
estomaticos en algunos tratamientos produjo ciclos de

calentamiento y enfriamiento de 1la hoja en relacidn al aire
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de hasta +3°C en el valle y de =-1.5°C en la cUspide de la

onda.

El protocolo seguido en cada wuno de 1los tipos de
experiencias puede haber influenciado los resultados
obtenidos, no sdlo en 1los tratamientos de porometria por la
perturbacién de la hoja durante la apertura de la cémara y el
pinzamiento, sindé también en los tratamientos sin apertura de

la camara.

Si bien 1la irradiancia méxima se mantuvo en todas las
experiencias en valores de 800 ukE m-2 s-1, tan sdélo algo
superiores a la saturacidén, no se descarta un efecto negativo
de la irradiancia durante el proceso de activacidén de 1la
fotosintesis seguido en los tratamientos de temperatura vy
humedad (Bloom et al. 1980), no obstante este riesgo no

disminuye el valor comparativo de los resultados obtenidos.

d) Determinacidén del potencial hidrico

En la determinacidén del potencial no se siguidé el método
de cubrir la hoja momentos antes de cortarla, lo que comporta
un error sistematico de subestimacidn dependiente de la tasa
transpiratoria en el momento del corte y del tiempo
transcurrido entre éste y la realizacidn de la medida (Turner

1981).
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Comparacidén de aparatos de medida

Una de 1las limifaciones tecnoldgicas que comporta 1la
utilizacién de equipos de medida como los empleados, en las
condiciones enormemente cambiantes del ciclo diario en el
interior del invernadero, es la imposibilidad .de estar
calibrando los sensores continuamente con el fin de aumentar
la precisién y fiabilidad de las medidas. Debe existir, pues,
un compromiso entre la precisidén de las aeterminaciones y la

realizacidén de medidas con significado fisioldgico.

Las comparaciones de aparatos de porometria han
demostrado que las discrepancias entre equipos pueden ser
importantes (Bell y Squire 1981)., La wutilizacidén de dos
pordémetros con sensores distintos desde el punto de vista del
principio de funcionamiento, y con distinto disefioc del propio
aparato, introduce una variabilidad inevitable pero que, una
vez conocida y tenida en cuenta, no representa un
inconveniente importante.

Las diferencias entre pordmetros al estimar la
conducéancia estomatica puede deberse a diferencias en el
sistema de operacidén, a errores sistemdticos en el calibrado
de 1los aparatos o0 a 1la respuesta de 1los estomas al

pinzamiento.
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Las diferencias en la humedad relativa de la camara de
cada aparato, el tiempo minimo de pinzamiento, el area foliar
que utiliza, las modificaciones en la irradiancia,
temperatura de hoja, y la concentracién de C02 dentro de la
camara hacen que la planta reaccione de distinto modo a cada

aparato (Bell and Squire 1981).

La precisidn de la medida de distintos tipos de
pordémetro ha sido confirmada experimentalmente comparando la
pérdida de agua de plantas en tiesto con la tasa estimada por

el pordmetro (Van Bavel et al. 1965, Kanemasu et al. 1969).

En nuestro caso se obtuvieron buenas correlaciones
generales entre las conductancias determinadas por el LI-1600
y el ADC sobre 1la misma hoja (Fig.4.l1.) con wuna ligera

tendencia a menores valores en el ADC.

La estima de la diferencia de temperatura hoja-aire
resultd sistemAticamente mayor en el ADC (entre 1° y 2°C) si

bien la correlacidén se mantuvo (Fig.4.2.).

a). Comparacidn Pn cémara laboratorio - ADC campo

Es bien sabido que 1la comparacién de 1la respuesta
fotosintética a 1la luz entre especies se hace dificil dadas
las distintas condiciones experimentales en que cada autor

trabaja (Bohning y Burnside 1956).

En la Gltima etapa de la fase experimental se dispuso de

un equipo de fotosintesis ‘de campo (ADC) dotado de un
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fluximetro de masa, cuyos resultados de medida fueron del
todo comparables a. los obtenidos por el equipo de

laboratorio.

La principal diferencia entre ambos sistemas desde el
punto de vista metodoldgico se relacioné con la forma de las
hojas. La pinza del equipo ADC mantiene a 1la hoja plana
durante la medida, mientras que en la camara la hoja conserva
algunas de sus ondulaciones naturales sobfetodo en el caso de
"0ld Lady" 1lo que puede comportar wuna modificacidén del

ambiente luminico.

La fiabilidad de los datos sbélo puede recaer, al igual
que en los otros aparatos, en 1los calibrados realizados en
cada uno de los aspectos implicados y en el cuidado y
precisién en el manejo del sistema durante las medidas, 1la
alta repetitividad, estabilidad y sensibilidad de la
respuesta a pequefios cambios de iluminacidén y temperatura vy
la coincidencia en los rangos de 1los valores obtenidos con
los encontrados en la bibliografia acreditan la fiabilidad

del sistema.

b) Comparacidn entre el pordmetro LI-1600 y el ADC

En las medidas de intercambio gaseoso en el invernadero
al comparar 1los valores de humedad y temperatura externa
obtenidos con el pordmetro Li-1600 y con el equipo ADC se
observaron unos desfases sistemdticos caracteristicos. Debe

tenerse en cuenta que ningﬁna de las dos medidas de humedad
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exterior es en principio correcta desde el punto de vista
metodolégico dado que se realizaron con sensores dentro de
una carcasa metalica expuesta a la radiacién y con

temperatura superior a la del aire.

Los desfases dependieron tanto de las caracteristicas
de los sensores como, y sobre todo, del aumento de
temperatura de 1la pinza de medida del ADC en relacién al
ambiente. Este aumento de temperatura se debidé al efecto
invernadero que se produce inevitablemente por tratarse de
una camara cerrada en cuyo interior se encuentra un pequefio
motor de ventilacidén en funcionamiento. O0Otro aspecto que
contribuybé al calentamiento fué el efecto del aire que
circulaba por 1la cémara Yy que a su vez se sobrecalentaba a
través de su recorrido por el conducto de captacidn de aire,
la bomba de impulsién y los tubos de interconexidén del
equipo, todos ellos inevitablemente expuestos a la radiacidn
solar. Este calentamiento relativo puede tener un efecto en
la respuesta fisioldgica de 1las plantas y debe tenerse en
cuenta en la interpretacidén de los resultados (Seibert et al.

1980).

Como ejemplo, en el ciclo 62 en las medidas de ambiente
exterior correspondientes a OR las humedades del ADC
correlacionan bien con las de LI-COR con wuna 1légica
variabilidad debido al hecho de medirse en un recinto de
humedad heterogénea y cambiante como es un invernadero. Se

observé una fuerte desviacidén de la primera medida a las
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humedades maximas debida, en este caso, a un insuficiente
tiempo de calentamiento del sensor de humedad (se ha
comprobado que hasta los 10-15 min de encendido el sensor
sobreestima de forma importante la humedad). En FL y OL las
humedades correlacionaron de nuevo, muy estrechamente, si
bien el ADC mididé 1las humedades unas tres unidades por
debajo. En cuanto a la temperatura externa la correlacién fue
aceptable con una tendencia a medidas de hasta 1°C

superiores en el ADC.

Discusidn de célculos

Se emplearon en lo posible las mismas férmulas con
independencia de 1los aparatos empleados. En el caso del ADC
la transpiracidén se recalculd segin las condiciones externas
de DPPV y no 1las del interior de la camara, esto representd
una aproximacidén a la determinacidén de la transpiracidén en el
momento previo del pinzamiento con el ADC. Una aproximacidn
mids adecuada a la transpiracién en el momento previo al
pinzami;nto tanto en el caso del LI-1600 como en el del ADC,
deberia incluir una correccidn que tuviera en cuenta la
relacién de las resistencias de la "boundary layer" fuera y
dentro de 1la camara de medida (Kanemasu et al. 1969). Esta

no se calculd por desconocerse el valor real de la "boundary

layer" de cada hoja.
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En los cé&lculos realizados se ha empleado un valor
constante del Co02 del aire de 350 ppm si bien 1las
comprobaciones periddicas realizadas demostraron una
fluctuacidén de +5 ppm alrededor de este valor, lo que da
valores generalmente superiores a 1los descritos para campo

abierto en la bibliografia en los Gltimos afios.

Como método sencillc y aproximado de determinar 1la
capacidad fotosintética de las hojas estudiadas se calculd la
conductancia residual en base a férmulas clésicas. Dada la
dificultad de estimar el valor exacto del punto de
compensacidén para cada hoja y de determinar su importante
variacién con 1la temperatura y otros paréametros intrinsecos
de la hoja (contenido en asimilados, edad, ...), se obtd por
utilizar un valor constante de 50 ppm, 1o que debe
contemplarse en el momento de interpretar 1los resultados
obtenidos. La wvalidez de las estimaciones obtenidas queda
sujeta a la comprobacién de las fuertes criticas contra la
determinacidén de la conductancia residual en base al modelo
de resistencias. Mediante el empleo de modelos de
asimilécién de CO02 se ha sugerido que la determinacidén de 1la
conductancia residual puede 1llevar a importantes errores
dado que los diferentes componentes del modelos de
resistencias no son ni independientes ni aditivos (Parkhurst

1984)

En cuanto al célculo de la eficiencia cuéntica aparente

realizado entre valores de irradiancia de 50 y 175 umE m-2
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s-1, este Gltimo valor (mayor al usualmente empleado de 150
nE m-2 s-1) supone una subestimacién sistematica de 1la
eficiencia cuéantica. No se utilizd el ajuste a funciones
tebricas de fotosintesis (Marshall y Biscoe 1980a-1980b) por
considerar incorrecto incluir la respiracidn (efecto Kok) en
el ajuste y por disponer de pocos puntos determinados a bajas

irradiancias.
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4,2, CLIMA EXTERNO E INTERNO

a) Radiacidn

El anédlisis climético, en base a histogramas mensuales
de frecuencia de intensidades de irradiancia (Tapia y Sant
1984), puso de manifiesto una mayor frecuencia de permanencia
de las mayores irradiancias en el caso de 1la irradiancia
externa, muy evidente en 1los meses de énero, mayo, Jjunio,
julio, agosto, septiembre y diciembre, y menos evidente en
los meses de febrero, marzo, abril, octubre y noviembre

(Fig. 4.3.).

El efecto de la extincidén de la cubierta del invernadero
se manifestd en la reduccidén de estos picos de méximas
irradiancias externas dando como resultado unos histogramas
en los que la mayoria de las irradiancias tienen tiempos de
permanencia similares y decrecientes al aumentar la
irradiancia, a excepcidén de las luces muy bajas (inferiores a
100 mE m-2 s-1) en las que se produjo un acumulo carente de
signif;cado productivo por representar muy poco valor

energético para las plantas de alta saturacién.

La desaparicién de los acumulos a altas irradiancias se
da en este tipo de cubierta, con gran proporcidn de
estructura opaca de soporte, en la que 1la extincidn es
variable dependiendo del &ngulo de incidencia del sol y de la

proporcidén de luz directa y difusa.
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Por efecto del encalado los maximos de irradiancia
interna mensuales se. mantuvieron durante casi todo el afio
entre 700-750 uE m-2 s-1, (a excepcidn de algin pico de
irradiancia superior a los 1000 nE m-2 s-1 por 1llegada de
radiacidén directa a través de la ventana de la cumbrera del
invernadero), diferenciandose Unicamente 1los meses de
diciembre y enero en que se alcanzaron valores maximos
inferiores a los 500 uE m-2 s-1, por debajo de los valores de

saturacién luminica para el geranio (Fig. 4.4.).

Los rangos de irradiancia con tiempos de permanencia
significativos fueron similares o algo inferiores a 1los
empleados en los tratamientos de irradiancia en las series

estacionales de medidas en el laboratorio.

Los mayores valores de transmisién de 1la cubierta, en
base a 1la irradiancia acumulada, se obtuvieron en los meses
de invierno y primavera en que fluctud entre el 45% y el
55%. Durante 1los meses de verano varidé en forma de sierra
entre el 35% y el 45% por efecto de los encalados aplicados
(dos en el primer ciclo productivo y tres en el segundo) y de
los lavados por la lluvia. En otofio la transmisidén aumentd de
forma gradual debido a 1la progresiva desaparicidn del

encalado (Fig. 4.5a.).

b) Temperatura

El efecto del invernadero se concretd en un suavizado de

los picos de bajas temperatufas en los dias muy frios y en el
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mantenimiento de 1la temperatura media durante las horas de
1uz en el interior de 5°C a 6°9C por encima de la exterior en
invierno y de 2°C a 3°C en verano. El salto térmico entre las
temperaturas medias de dia y de noche fue de 5°C en primavera
y verano y de 3°C en otofio e invierno. Las temperaturas
medias durante las horas de luz fueron inferiores a 20°C en
invierno y superiores a 30°C en verano, alcanzandose sélo en
primavera y otofio temperaturas de dia oéptimas ﬁara el
geranio. lLas temperaturas medias de noche durante el invierno
se mantuvieron, gracias al apoyo térmico de los calefactores,

entre 10 y 15°C.

Si bien los geranios crecen en un amplio rango de
temperaturas, para su cultivo se recomiendan temperaturas de
noche de 13°C con temperaturas de dia de 4-~8°C mas altas
segGn los niveles de radiacidén. en condiciones de ambiente
seco y niveles bajos de agua el geranio puede tolerar
temperaturas de tan sélo 7° C e inferiores pero el
crecimiento se ve fuertemente reducido (Mastalerz y

Holcomb 1982).

En el invernadero la temperatura del substrato siguib
los cambios de la temperatura del aire si bien con menores
fluctuaciones y con varias horas de desfase. Este desfase y
el riego con agua fria procedente de una balsa situada al
exterior resultaron en temperaturas invernales de raiz muy
bajas al mediodia. Riegos con agua fria en condiciones

similares a 1las estudiadas por nosotros producen pérdida de
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turgencia y un rapido cierre estomdtico, con un valor minimo
de 1la conductancia al <cabo de wuna hora y wuna lenta
recuperacidén en un plazo de cinco horas (Carpenter y
Rasmussen 1970) resultandc en disminuciones significativas

de crecimiento.

c) Déficit de presidn parcial de vapor

Los bajos valores del DPPV determinados se deben
probablemente a una conjuncién de varios fendmenos: 1la
situacidén del invernadero a tan solo 500 m del mar, el hecho
de que se representan los valores medios y no los méximos, y
en el caso de las medidas dentro del invernadero a que
durante la mayor parte del tiempo de cultivo 1la caseta
metereolbgica se encontrd inmersa en el dosel de geranios en
el interior del cual 11la humedad relativa suele ser en unas

unidades superior a la del aire sobre el dosel,

Los valores del DPPV empleados en las experiencias de
laboratorio fueron iguales o0 superiores a los valores medios
registrados en el invernadero durante el verano y el otofio, y
muy suﬁeriores a los registrados en invierno. La relacidn
temperatura-DPPV establecida en las experiencias de

temperatura a humedad constante reflejé de manera aproximada

las condiciones reales en el invernadero (Fig.4.5b.).
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4,3. LAS TASAS DE FOTOSINTESIS, CONDUCTANCIA ESTOMATICA

Y CONDUCTANCIA RESIDUAL

La comparacidén estacional de los pardmetros fisioldgicos
medidos en el laboratorio pusieron de manifiesto unas claras
tendencias en las tasas méximas y en las relaciones, a pesar
de la variabilidad individual de las hojas muestreadas, en
cuanto a peso especifico e historia previa, y su consecuente
efecto en las tasas fotosintéticas. Una.clara relacién SLW-
fotosintesis ha sido descrita en la bibliografia en

variedades de Pelargonium sp. (Armitage et al. 1983a) y entre

la irradiancia de cultivo y el SLW a cualquier temperatura
(Armitage et al. 1981) y entre la irradiancia de cultivo y el

SLW a cualquier temperatura (Armitage et al. 1981).

También escapan de las relaciones generales hojas que
demuestran haber sufrido algin tipo de estrés durante las
medidas en laboratorio, lo que se evidencia por las mucho
menores tasas alcanzadas, menores valores de la eficiencia
cudntica (sobretodo durante el descenso de la irradiancia) y

dinadmicas quebradas.

Estas hojas se agrupan en: las que presentaron una
conductancia residual que se comporté de manera peculiar en
los tratamientos de humedad o temperatura (curvas 10LHP33,
2FLH41, 2FLHP38, 3FLHP59, 40LH75, 4FLT77); 1las de 1los
tratamientos de irradiancia en las que las anomalias quedaron
claramente de manifiesto por 1los bajos valores de 1la

eficiencia cuéntica (Fig. 3.134.) (curvas 2FLLP34, 20LL48,
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20LLP36) ; y las que mostraron ciclos oscilatorios

persistentes (40RTP89, 40RLP92).

Las tasas méximas individuales de la conductancia
residual se mantuvieron estacionalmente constantes, si bien
con elevada dispersién atribuible en los valores bajos a
estrés de la planta y en los valores superiores al efecto del
elevado peso especifico foliar de las hojas (Fig. 4.7.). Los
valores fueron similares en las tres especies con mayor

dispersidén en OL.

Dinédmicas peculiares de 1la conductancia residual,
observadas sobre todo en FL, coincidieron <con épocas
invernales en las que la respuesta productiva de esta
varieded fue mala tanto en lo que se refiere al numero de
esquejes como a los porcentajes de supervivencia en el

enraice.

Las tasas fotosintéticas maximas se mantuvieron en las
tres variedades entre 9 y 16 umol m-2 s-1 (Fig. 3.130.) con
menore§ valores en los meses invernales, a excepcidén de FL en
que se mantuvieron las tasas posiblemente debido a un aumento
del peso especifico foliar (Fig. 3.129) en contra de 1lo

esperado dadas las menores irradiancias.

Los valores hallados en 1la bibliografia en relacién a
tasas fotosintéticas a saturacidén 1luminica en variedades de
geranio en ausencia de estrés van desde 5 umol m-2 s-1

(Scarth y Shaw 1951a) a 7.5 umol m-2 s-1 (Willis y
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Balasubramaniam 1968) en trabajos clasicos. En estudios mas
recientes sobre la aclimatacidén a bajas y altas irradiancias
de cultivo se encuentran para cada caso valores de 6 y
8 umol m-2 s-1 (Armitage et al. 1982) o de 8 y 19 umol m-2
s-1 (Reuther vy Fdrschner 1983, F8rschner y Reuther 1984) en
distintas variedades. Tasas‘ medias tan distintas como
7 umol m-2 s-1 (Armitage et al. 1983b) y 19 umo; m-2 s-1
(Armitage et al. 1981) (Arteca et al. 1985) han sido

descritas en variedades de Pelargonium hortorum.

Las tasas fotosintéticas obtenidas por nosotros
coinciden en 1los rangos con las de la bibliografia, e
igualmente se observa una impprtante variacién de las tasa
en funcién de las condiciones de aclimatacidén en verano (alta

irradiancia) o en invierno (baja irradiancia).

las causas de dicha aclimatacidén son posiblemente
distintas, dado que los estudios publicados han sido
realizados en camaras de cultivo en condiciones controladas,
con tratamientos de irradiancia muy bajos y contrastados
(400 uE m-2 s-1 alta irradiancia vy 50 uE m-2 s-1 baja
irradiancia) y en condiciones de temperatura constante y
éptima, lo que parece haber conducido a una aclimatacidn de
la conductancia residual, mientras que nuestras experiencias
han sido realizadas en condiciones reales de invernadero con
irradiancias invernales muy superiores a los 50 uE m-2 s-1 y
bajas temperaturas en esta época, tanto de dia como de noche.

En nuestro caso la reduccidén de la conductancia residual es
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un aspecto menor, mientras que la mayor parte de la reduccidn

de la tasa se debe al efecto de la limitacidn estomatica.

Las tasas fotosintéticas determinadas en el invernadero
siguieron la misma dindmica de saturacidén que las obtenidas
en laboratorio. Los mayores valores medidos coincidieron con
el rango obtenido en laboratorio si bien la mayoria de las
hdjas se encontraron en valores menores por realizarse las

medidas a irradiancias inferiores a la saturaciodn.

En condiciones de laboratorio las conductancias maximas
variaron de forma importante a lo largo de las series
estacionales de mediciones, con valores maximos de 500-600
mmol m-2 s-1 en verano y minimos de 200 mmol m-2 s-1 a
principios de invierno en OR y OL y a finales de invierno en
FL, siendo el cambio mé&s drastico en OR (Fig. 4.6.). Estas
variaciones coincidieron con las determinaciones estomaticas
(ver apartado 3.4.) en las que se observd una reduccidén de 1la
densidad estomatica del 50% en OR y FL y del 30% en OL entre
otofio e invierno (no se realizaron determinaciones en verano)
y se reglacionaron con disminuciones de la tasa fotosintética

(Fig.4.6.).

El origen ecoldgico del geranio Jjunto con sus
caracteristicas del intercambio de gases, con saturaciones en
hojas cultivadas a altas irradiancias de 800 umol m-2 s-1 o
superiores (Figs. 4.9, 4.10), hojas anfiestomdticas de medio
o elevado peso especifico foliar y alta conductancia maxima

de 400-600 mmol m-2 s-1, sitGan al geranio como una planta de
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sol y sombra facultativa y "oportunista" en su estrategia de

utilizacidén del agua (Cohen 1970).

Este tipo de especies anfiestomadticas se encuentran
principalmente a pleno sol en hébitats de alta irradiancia.
Sin embargo esta estrategia de aumentar la conductancia
mediante la presencia de estomas en ambas caras y a expensas
de una disminucidén de la eficiencia hidrica es sbélo ventajosa
si es el CO2 intercelular el factof limitante de 1la
asimilacidén, pero no si es otro factor como baja capacidad
fotosintética o condiciones ambientales poco favorable a la

fotosintesis (Mott et al. 1982, Parkhurst 1978).

La relaéién de conductancias envés-haz en el invernadero
mostrd mayor variabilidad estacional en OR y clara diferencia
entre valores medios diarios de verano 2 y de invierno 3-5.
En FL 1la relacidén se mantuvo en valores medios entre 1-3 sin
una marcada variacidén estacional y gran constancia a lo largo
del dia. En OL la variacidn estacional fué nula, mostrando
la relacidén gran estabilidad a lo 1largo del dia en valores

entre Ly 2 (Fig.4.58.).

La relacién de conductancias en la céamara fué en
promedio sistematicamente superior a la de campo debido
posiblemente al diferente clima luminico y térmico de la hoja
en las dos condiciones y del sistema de medida. Para estudios
detallados deberia wutilizarse regulacién de iluminacidén en

ambas caras.
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La menor densidad estomdtica y la menor sensibilidad a
1la luz azul de los estomas de la cara adaxial (Pemadasa 1982)
son dos de las causas que justifican la distinta relacién de

conductancias y su variacidén en el ciclo diario.

Existidé wuna coincidencia en el sentido de las
variaciones estacionales de 1la conductancia estomatica vy
residual en invernaderc y en iaboratorio, si bien no en la
magnitud, siendo mucho mayor 1la conducténcia estomatica en
condiciones de campo. El hecho de que las conductancias en
invernadero den resultados superiores a los de laboratorio
podria ser debido a diversos motivos, en laboratorio 1las
hojas se someten a un ambiente artificialmente constante, a
unas temperaturas que no son siempre iguales a las de
cultivo y unas irradiancias que en inviernc son algo
superiores a las de cultivo (Fig. 4.4.) y a una baja
resistencia de 1la "boundary layer". E1 hecho de que en el
invernadero las mediciones se realizan con una alteracidn de
la '"boundary layer" instantdnea y no continua como en 1la
cédmara, y el efecto de la utilizacidn de un equipo de medida
distint; son igualmente aspectos que pudieron haber influido.

El rango de variacidén de la respiracién de oscuridad de
mafiana determinada en los tratamientos de irradiancia fué en
valores absolutos de 2.8 a 0.5 umol m-2 s-1, correspondiendo
los mayores valores a OL y los menores a FL (Fig. 3.133.), En
OR la variacidn estacional, con valores de 1.8 umol m-2 s-1

en verano y 1.2 umol m-2 s-1 en invierno, correlaciond con el
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peso especifico de las hojas muestreadas; en FL tanto 1la
fespiracién como el SLW se mantuvieron mas estables mientras
que en OL ambos parédmetros mostraron mayor variabilidad
(Fig. 4.8.). En general 1la vrespiracién de oscuridad al
mediodia aumentdé en relacién a la de la mafiana, sobretodo en
OL en que fué del 20-25% superior a la de partida. La
respiracién de oscuridad al finalizar la experiencia fué

menor en OR y OL pero no en FL.

Respiraciones de 5.7 umol m-2 s-1 a 27 € han sido
descritas en hojas de P. hortorum de SLW de 40 gr m-2 muy
superiores a las nuestras (Armitage et al. 1981), 1lo que
contrasta con nuestros resultados, maxime teniendo en cuenta

su relacién con hibridos de P. zonale.

La gran capacidad fotosintética de las variedades de
geranio estudiadas se pone de manifiesto en las altas tasas
fotosintéticas que alcanzaron 1las tres variedades en 1la
primera medida de laboratorico correspondiente al mes de
agosto en que las plantas, recién trasplantadas y antes de
realizarse el primer encalado, se desarrollaron con mayores
irradiancias de las habituales en el invernadero y sin haber
sufrido los efectos negativos del estresamiento hidrico a que
fueron sometidas posteriormente, Estas tasas igualan o
incluso superan a las maximas citadas en la bibliografia para

el género Pelargonium. Esta capacidad se vié también

confirmada por otras plantas mantenidas en las instalaciones

de los "Campos Experimentales" de la Facultad de Biologia, 1lo
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que hace suponer que durante la mayor parte del ciclo de
éultivo en el invernadero las caracteristicas ambientales no

permiten una plena expresidn de la capacidad potencial.

4.4, DINAMICA DE RESPUESTA A LA LUZ DE LA FOTOSINTESIS,

CONDUCTANCIA ESTOMATICA Y CONDUCTANCIA RESIDUAL

En cuanto a la histéresis de 1é relacién en el
tratamiento sin apertura de 1la camara sb6lo se produjo de
manera clara en algunas curvas y en menor grado en el resto,
mientras que en el caso del tratamiento con apertura de la
camara y medida externa de porometria 1la histéresis fue
generalizada con mayores valores en la serie 1 de verano

(Figs. 4.9, 4.10)

En condiciones de campo el tipo de muestreo y 1la
variabilidad ambiental dificultdé la determinacidn del grado
de histéresis de la relacidén entre 1la fotosintesis y la
irradiancia, se observé una gran reversibilidad de 1la
respuesta durante la subida y la bajada de la irradiancia con
ruptura de 1la relacidén, coincidente con el mediodia, en
algunos casos a las mayores irradiancias, manifestada por una

mayor dispersidén de los datos.

No es posible descartar un efecto negativo del
tratamiento al que se ven sometidas las hojas en el
labortario como causa, al menos incentivadora, de 1las

histeresis observadas.
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Variaciones relativas de la capacidad fotosintética en
el ciclo diario o en condiciones de ambiente constante han
sido claramente descritas y sus posibles causas analizadas,
habiéndose descartado 1la fotoinhibicidn, la fotorespiracidn,
el acimulo de asimilados y la existencia de ciclos enddbgenos
como causas capaces de explicar este fenbmeno (Klppers et al.
1986) si bien fendmenos como el ‘'"estrés de asimilados"
(Azcbén-Bieto 1986) han sido firmemente demostrados (Azcédn-

Bieto 1983).

En nuestros rgsultados la curva de respuesfa
fotosintética a la irradiancia mostrdé una notable capacidad
de variacidn estacional en 1las tres especies. Las tasas
maximas se alcanzaron en verano-otofio y fueron disminuyendo a

lo largo de las series de medidas (Figs. 4.9., 4.10.).

Se han descrito importantes diferencias en las curvas de
respuesta fotosintética a la irradiancia en P. zonale cv.
"Rubin'" dependientes de 1la irradiancia de cultivo, con
irradiancias de saturacidén de 300 uE m-2 s-1 y superiores a
800 ME m-2 s-1 a bajas y altas irradiancias de cultivo

(Forschner y Reuther 1984).

En condiciones de campo 1la dinédmica fue dispersa no
observandose claras diferencias estacionales, sdélo en OL se
obtuvieron valores sistematicamente inferiores en verano,
debido posiblemente a su mala tolerancia de 1las altas

temperaturas (Fig. 4.63.)
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En las curvas de respuesta de la conductancia residual a
la irradiancia, en '"Orange Ricard" y '"Flamingo" en el
tratamiento sin apertura de la cé&mara se observaron dinamicas
muy similares en todas las estaciones, tanto en la curvatura
como en los valores maximos alcanzados. En "0ld Lady" por el
contrario se evidencibé una fuerte asimetria en dos de las
hojas muestreadas coincidentes con importantes disminuciones
de la eficiencia cudntica durante la tarde (Fig. 4.21.). En
el tratamiento con apertura de la cémara el numero de hojas
con dindmicas de histéresis, asi como el grado de histéresis,
fué mayor, lo que indicdé que el tratamiento a que se sometian
las hojas era capaz de sensibilizar en algunos casos a la
conductancia residual en relacidén al fendmeno de histéresis

(Fig. 4.22).

Del rango de variacidédn de la conductancia, que fue mayor
en verano y disminuyé a lo largo del cultivo, entre el 50%-
70% de 1la conductancia se obtuvo ya en el primer punto de
medida, a irradiancias ligeramente superiores al punto de
compengacién de 1luz. Esta alta proporcidén de conductancia en
relacidén a 1la irradiancia se mantuvo también en el Gltimo
punto de tarde si ©bien con proporciones iguales o menores a
las de mafiana dado el frecuente vy alto grado de histéresis
(Figs. 4.15, 4.16.). Esta tendencia general de 1las tres
especies a altos valores de conductancia a bajas irradiancias
se observé también en condiciones de campo tanto en las

medidas tomadas con el LI-1600 como con el ADC (Fig. 4.62.).
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Fendmenos de histéresis en 1la relacidén irradiancia-
conductancia estométiqa en experiencias con disefio similar al
nuestro, de simulacidn de ciclo diario de irradiancia en
laboratorio, se han descrito para especies €3, habiéndose
sugerido que dicha histéresis podria ser debida al efecto de
la interferencia de ritmos circadianos, dado que 1las
determinaciones con irradiancia descendiente se realizan
siempre en la segunda mitad del dia. En estas mismas
experiencias se obtienen igualmente altos wvalores de
conductancia para tasas fotosintéticas muy bajas, tanto en la
curva de subida de la irradiancia como en la de bajada (Ramos

y Hall 1982).

Un aspecto a tener en cuanta al momento de interpretar
los resultados de respuesta a 1la irradiancia es 1la
temperatura>mantenida durante la experiencia. Esta fué de
27°C durante todas 1las estaciones, lo que excedid
sistematicamente los Optimos determinados en las experiencias

de respuesta a la temperatura en Pelargonium peltatum cv.

"0ld Lady" y los Optimos para Pelargonium grandiflorum cv.

"Flamirngo" en las determinaciones de invierno. Esta es
probablemente una de las causas de la mayor incidencia de
histéresis y existencia de claros sintomas de estrés en

Pelargonium peltatum cv. "0ld Lady" en algunas

determinaciones.

A lo largo del ciclo diario en el invernadero se

observaron las dinémicas ‘tipicas de la conductancia
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estomdtica, parabdélica, bimodal, en L y horizontal, lo que

indica que durante el cultivo se producen todos los niveles

de riego (Fig.4.57).

En general 1la conductancia media diaria no se relaciond
de forma <clara con el potencial hidrico de partida en
oscuridad, al contrario de 1o descrito en la bibliografia
(Running el al. 1975), posiblemente debido a la existencia de
altos contenidos de agua en el tiesto e inclﬁso en
condiciones de mal riego (agua dificilmente asimilable) vy
quizéds a las dificultades de determinacién del potencial

hidrico en valores bajos.

Al igual que en el laboratorio, en condiciones de campo
se observaron, ya a muy bajas irradiancias, altos valores de
conductancia, en relacidén al maximo alcanzado en cada dia,
(Fig.4.62.). Las mayores conductancias en campo se obtuvieron

a valores de GPPV inferiores a 1.5 Kpa.

Se ha sugerido que las mayores conductancias en 1las
primeras horas de iluminacién en relacidén a los valores de
tarde en plantas sometidas a un cierto estrés hidrico son el
resultado de un mecanismo de regulacidn estomdtica basado en
el transporte de citoquininas desde la raiz hasta la hoja con
un efecto de 1inhibicidén del cierre estomdtico por esta
hormona mediado por el ABA (Blackman y Davies 1985).
Admitida esta  hipbétesis, factores que disminuyan la .
produccidén de citoquininas (Bugbee y White 1984), como estrés

hidrico o bajas temperaturas de raiz, darian como resultado
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una disminucidén de los niveles de esta hormona en la hoja,
con 1lo que se obtendria, posiblemente, una distinta
- sensibilidad del estoma a las condiciones ambientales durante

el invierno.

Se han descrito en Vitis vinifera variaciones en el

ciclo diario del contenido de ABA en el jugo xilematico, con
una tendencia a aumentar progresivamente a lo largo del dia.
Esto da como resultado un incremento de la tasa de abéorcién
de abcisico por las hojas en relacidén a la transpiracidn de
las mismas, que alcanza sus maximos valores alrededor del
mediodia manteniéndose con altas tasas de absorcidén durante
la tarde. Durante estas mismas experiencias se observd que la
absorcidn de ABA exdgeno por las hojas daba como resultado
reducciones de 1la fotosintesis del orden de 25% durante la
primera hora después de la absorcidén, debidas uUnicamente al

efecto del cierre estomatico (Loveys 1984).

4.5, RESPUESTA DE LA FOTOSINTESIS Y LA CONDUCTANCIA

ESTOMATICA A LA HUMEDAD Y LA TEMPERATURA

En relacién al efecto de la temperatura en la tasa
fotosintética, se observd un desplazamiento estacional del
rango de temperaturas del 6ptimo térmico con valores méximos
en verano y minimos en invierno. La dinamica de la relacién
fué plana o ligeramente parabdlica en OR y FL reduciéndose el

valor de la plataforma de éptimos entre 15°C y 30°C en verano
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y 15°C a 25°C en invierno en OR y menores en FL (Fig. 4.11,
4.12) que pierde 1la capacidad de altas tasas a altas
femperaturas. En FL. el desarrollo a bajas temperaturas
comportdé una sensibilizacién o pérdida de la estabilidad de
la respuesta, observable en las curvas de temperatura y
humedad. Las respuestas térmicas en verano coinciden con 1lo

descrito para Pelargonium hortorum (Armitage et al.1981).

En OL la dinémica de la relacién fue de descensb,‘siendo
de las tres variedades la mas sensible a los aumentos de
temperatura reduciéndose la fotosintesis, la conductancia
estomatica y 1la conductancia residual de forma importante a
partir de los 25°C, posiblemente asociada a sus mayores tasas
respiratorias y a su mayor peso especifico foliar, al ser
exponencial la relacidén de la respiracidén con la temperatura,
aquella se exhacerba mucho mas al aumentar ésta. La
plataforma del Optimo térmico se restringid a las menores

temperaturas en invierno. (Figs. 4.11, 4.12).

La peculiar dinamica de respuesta de la fotosintesis a
la temperatura puede estar relacionada, en cierto grado, con
un efecko sobre la reduccién de 1la tasa del tiempo de
exposicidén a las condiciones del tratamiento, puesto que dado
el disefio de la experiencia las hojas experimentaron siempre
las mayores temperaturas a las 4-5 horas del inicio de la

iluminacién.

En condiciones de campo en "0ld Lady" se observaron

también las menores tasas a las mayores temperaturas en los
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dias de medida (Fig. 4.63.), si bien la variacién del resto
de los parémetros, en particular del estado hidrico del
fiesto, interfiere en la comparacién. Ademas las tasas de
produccién de esquejes en esta variedad mostraron a lo largo
de los dos afios (datos no presentados) crecimientos muy
superiores tanto en nimero de esquejes como en calidad en los

meses mas frios.

El efecto del estoma puede resultar determinaﬁté en la
variacidén del O6ptimo térmico "aparente" de la fotosintesis a
través de su efecto en los niveles de CO2 intercelular
(Kirschbaum y Farquhar 1984), 1o que en nuestro caso puede
justificar variaciones en el ciclo estacional dados 1los

distintos niveles de conductancia estomidtica observados.

La respuesta de 1la conductancia residual a la
temperatura mostrd en la mayoria de 1los casos tendencias

suavemente parabdlicas y asimétricas con menores valores a

las mayores temperaturas (sobre todo en "O0ld Lady")
(Figs. 4.23, 4.24). Esta asimetria tiene su base en la no
consideracién del efecto térmico sobre el punto de

.

compensacidén de C02 en los céalculos de 1la conductancia
residual. De corregirse este efecto resultarian curvas
igualmente parabdlicas y asimétricas pero con mdximos valores
a temperaturas superiores a los 25°C en la mayoria de los

casos, y curvas aproximadamente simétricas en otros.

En el caso de OL variaciones del punto de compensacidn

en relacién a al temperatura mayores a las de las otras
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variedades, verosimiles dadas sus mayores tasas
respiratorias, podrian compensar la en principio
éompletamente distinté dindmica de respuesta, si bien ésto no
puede ser determinado en base a 1los datos obtenidos por
nosotros. Queda pués pendiente de futuros anédlisis determinar
si la respuesta real de la eficiencia de carboxilacidén a la

temperatura es distinta o no en las tres especies.

Se han descrito y modelado distintas dindmicas para la
respuesta de la éficiencia de la carboxilacidén a 1la
temperatura. Curvas parabdlicas y simétricas con rangos de
variacidén de tan solo 15% entre los 15°C y 35°C (Kirschbaum y
Farquhar 1984); curvas con maximos valores a los 25°C pero
con mayor rango de variacién al aumentar y disminuir 1la
temperatura (Ball 1981); y curvas en las que la eficiencia de
carboxilacidn o conductancia intracelular al C02, calculada
como pendiente de la respuesta de 1la fotosintesis al Ci,
aumenta con la temperatura con un Q10 de 1.2 a 1.4 (Monson et

al. 1982).

Queda pendiente de comprobacidén, por determinacidn

directa de 1la eficiencia de la carboxilacidén si ésta alcanza

los mayores valores hacia los 30°C como sugieren nuestros

datos.

La respuesta de la conductancia estomatica al aumento de
temperatura mostrdé, en la mayoria de 1los casos, dindmicas
descendentes con menores pendientes en invierno, coincidiendo

con lo descrito en 1la Dbibliografia para variaciones de
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temperatura a humedad constante (con DPPV creciente al

aumentar la temperatura) (Agata et al. 1986).

Una dinamica contraria con aumento de la conductancia al
aumentar la temperatura fué seguida por OR y FL en las
determinaciones de verano (Fig. 4.18), lo que no se relaciond
con una menor sensibilidad al DPPV ni con las dinémicas
ascendentes tipicas de las curvas de temperatura a DPPV
constante (Hall et al. 1976, Pearce et . al. 1977), dicha
dindmica se observd también en otras determinaciones no

mostradas en el capitulo de resultados.

En cuanto a la relacién entre el DPPV y 1la tasa
fotosintética, fué mucho mayor el efecto de la apertura de la
camara que el del propio aumento del déficit. Las tres
especies mantuvieron las tasas con ligeras disminuciones al
aumentar el DPPV en el tratamiento sin apertura de la cémara
(Fig. 4.13), mientras que en los tratamientos en que aquella
se abrié y se realizdé una medida externa de porometria las
tasas descendieron paulatinamente de forma clara o tuvieron

dindmicas peculiares como en FL (Fig. 4.14).

.

En invierno, en algunas de las curvas correspondientes a
los tratamientos de temperatura y humedad en laboratorio, y
principalmente en los que se incluia medida externa de
porometrié, se produjeron ciclos oscilatorios estomaticos de
gran amplitud y aparentes en la tasa fotosintética, similares
a los descritos ampliamente en la bibliografia (Gregory y

Pearce 1937, Cox 1968, Barrs 1971, Hopmans 1971, Kitano et
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al. 1983) que se suelen relacionar con variaciones en 1la
conductancia hidrdulica de raiz (Passsioura y Tanner 1985) y
cambios bruscos de las condiciones ambientales a las que se

somete a la hoja.

En cuanto a la respuesta immediata al DPPV tanto de la
fotosintesis como de la transpiracidén dié en algunos de
nuestros resultados dinamicas que recuerdan a lo descrito en
Abies alba (Guehl y Aussenac 1987), variaciones mas rapidas
de la tasa fotosintética que de la conductancia. El1 hecho de
haber trabajado con camara fotosintética de elevada inercia
hidrica (como se ha descrito en material y métodos) hace que
estos resul tados no puedan considerarse plenamente

significativos.

La conductancia estomdtica disminuyé de forma suave en
todos los casos al aumentar el GPPV (Figs. 4.19, 4.20.) con
mayor pendiente cuanto mayores fueron los valores maximos de
conductancia de partida (Morison y Gifford 1983) y de forma
recuperable al disminuir el DPPV al final de la experiencia
(ver figuras individuales de resultados) siendo la causa de

3

la bajada de fotosintesis en muchas de las determinaciones.

Por el contrario la conductancia residual se mantuvo
constante, aumento o disminuyé ligeramente, (a excepcidn de
algunos casos en los tratamientos con apertura de la camara
en que la variacién fué erratica y de mucho mayor rango)
(Figs. 4.25, 4.26.). Las variaciones de 1la conductancia

residual (dejando a parte el posible efecto metodolégico
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derivado de subestimaciones o sobreestimaciones de 1la
conductancia estomatica) podria deberse, en el caso de los
éumentos, a una recupéracién de la capacidad fotosintética no
dependiente de la variacién del DPPV sindé del efecto
beneficioso del tiempo de permanencia en la céamara. En el
caso de las disminuciones (mas pronunciadas en el tratamiento
con apertura de la camara en verano) no seria el estrés
transpiratorio (Sharkey 1984) la causa, sindé un estresamiento

no recuperable al disminuir de nuevo el DPPV.

4,6, RELACION ENTRE LA CONDUCTANCIA ESTOMATICA Y LA

FOTOSINTESIS

La relacién entre 1la conductancia estomatica y 1la
fotosintesis fue aproximadamente rectilinea en el tramo de
fotosintesis inferiores a 10 umol m-2 s-1, mostrando
curvaturas en valores superiores. La pendiente de la relaciédn
disminuydé estacionalmente y en el <ciclo diario simulado
disminuyé por la tarde en relacién a 1la mafiana. Las
determinaciones invernales mostraron unos valores muy bajos
tanto de 1las pendientes como de los valores absolutos
(Figs. 4.27, 4.28). La misma ordenacién estacional de esta

relacidn se observo en el invernadero (Fig. 4.64.).

Del rango de variacién de la conductancia, que fue mayor
en verano y disminuyé a lo largo del cultivo, entre el 50%-

70% de 1la conductancia se obtuvo ya en el primer punto de
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medida, con tasas fotosintéticas de tan solo el 5%-10% de 1la
tasa maxima. Esta alta proporcidén de conductancia en relacidn
é fotosintesis se mantuvo también en el Gltimo punto de tarde
si bien con proporciones 1iguales 0 menores a las de mahana

(Figs. 4.27., 4.28.)

La dindmica de 1la relacidén Tfotosintesis-conductancia
estomédtica coincide con 1lo descrito en 1la bibliografia
(Zeiger 1984) en relacidén al movimiento - estomatico en el
ciclo diario, caracterizado por una fase de mafiana con altos
valores de conductancia a irradiancias prdximas al punto de
compensacién, relacionados con 1la activacién répida del
sensor especifico de luz azul de las células de guarda vy
desacoplados de las condiciones ambientales y de la respuesta

fotosintética del mesdéfilo, y una fase de tarde con menor

rango de variacidén de la conductancia y con valores
estrechamente acoplados a las tasas fotosintéticas
prevalentes en 1las hojas en esta fase. Ademéds de 1la

respuesta a la luz entra en juego la respuesta a la
temperatura, humedad y CO2.

.

Los resultados obtenidos con inhibidores de la
fotosintesis como la cianacida apoyan la 1idea de que 1la
relacidn de la fotosintesis con la conductancia estomdtica es
el resultado de una serie de procesos, de entre los cuales 1la
respuesta del estoma a los cambios de actividad fotosintética

del meséfilo, "feed-back', es uno de los mecanismos
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implicados, si bien actia sélo ocasionalmente (Sharkey vy

Raschke 1981a).

La relacién entre la fotosintesis y 1la conductancia
estomatica en el tratamiento de temperatura mostrdé una
dinédmica distinta a la que siguidé en el tratamiento de
irradiancia, sin embargo se mantuvo la ordenacidn estacional
de la relaciédn, con mayores conductancias en las
determinaciones de otofio en relacién a las de invierno en el
tratamiento sin apertura de 1la camara (Fig. 4.29.). En el
tratamiento con apertura de la cémara, en que si existieron
determinaciones de verano, la ordenacidén estacional se
mantuvo en algunos casos, a excepcidén de curvas en las que,
posiblemente debido al tratamiento, la conductancia
estomatica disminuyd (Fig. 4.30.), no descarténdose un
posible efecto directo del tratamiento y 1la manipulacién
sobre el estoma en base a los mayores rangos de variacidn de
la fotosintesis y las bajas conductancias relativas en

relacidén al tratamiento sin apertura de la céamara.

En el tratamiento de DPPV no se observd una clara
ordenac&én estacional de la relacidén fotosintesis-
conductancia estomdtica , quedando incluidas la mayoria de
las relaciones dentro de una misma tendencia curvilinea con

conductancias relativamente inferiores a las maximas de los

otros tratamientos (Fig. 4.31., 4.32.).
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4.7. EL C0O2 INTERCELULAR Y LA LIMITACION ESTOMATICA

La variacién de la relacidén Ci/Co resultd ser, en las
condiciones experimentales empleadas, mas dependiente de la
irradiancia de 1o descrito en la bibliografia (Wong et al.
1978) y de 1o sugerido en modelos de regulacidn proporcional
de la conductancia en Dbase a la capacidad fotosintética con
estabilizacién de Ci (Farquhar y Wong 1984). Esta variacidn
se obtuvo tanto en laboratorio (Fig. 4.45., 4.46.) como en el
invernadero (Fig. 4.67.) y coincide con resultados similares
obtenidos en muchos c¢asos en experiencias de curvas de
saturacién con aumento de la irradiancia (Warrit 1977,
Leverenz y Jarvis 1979, Assmann y Zeiger 1985, Zeiger et al.

1985).

Debe tenerse en cuenta que 1la determinacidén de 1la
respuesta estomitica a la irradiancia se realiza
frecuentemente en experiencias de laboratorio con irradiancia
decreciente, lo que no resulta completamente comparable al
proceso de apertura estomdtica inducido por la radiacidn en
condiciones naturales y puede ser la causa de la discrepancia

.

de los resultados obtenidos (Hall et al. 1976).

En condiciones naturales se han descrito reducciones y
recuperaciones progresivas del nivel de CO2 intercelular a 1lo
largo del dia (Schulze et al. 1975a) coincidente con 1o
observado por nosotros y no con la idea del C0O2 intercelular
constante. También se ha sugerido la existencia de distintos

modelos de comportamiento estomatico: estomas con gran
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apertura independiente de la irradiancia y de la
concentracidén de CC02; estomas que mantienen el Ci constante
5ajo cualqguier condiéién de 1irradiancia y CO2 ambiental; y
estomas que mantienen constante la relacidén Ci/Co. Dichos
modelos vienen determinados no sélo por la especie sind
también por las condiciones de cultivo a las que ha sido
sometida ésta (Louwerse 1980), 1o que podria explicar las

discrepancias entre los diversos autores.

En nuestro caso, las variaciones del C0O2 intercelular en
relacién a 1la irradiancia no pueden ser debidas a 1los
pequefios cambios en la concentracidén de C02 en el aire de la
camara dependientes de la fotosintesis (menores de 30 vpm),
ya que se havdemostrado la independencia de la relacidn Ci/Co
de la concentracidén de CO02 ambiental en rangos de variacidn
de CO2 méas amplios (Morison y Gifford 1983). Tampoco pueden
ser debidos (en 1las experiencias de laboratorio) a
variaciones en el GPPV relacionados con 1los cambios de
irradiancia y de temperatura de hoja durante la realizacidn

de la curva pués éstas fueron minimas y aleatorias.

3

A lo 1largo de las series de medidas de los tratamientos
de irradiancia, la pendiente de 1la relacidén del CCO02
intercelular con la fotosintesis fué disminuyendo en OR y FL,
asi como los minimos valores del co2 intercelular
correspondientes a las maximas tasas, tanto en laboratorio
(Fig. 4.39., 4,40.) como en campo (Fig.‘4.66.). En

OR, ademds, en la series de diciembre y marzo se observd una
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curvatura de 1la relacidén CO2 intercelular-fotosintesis al
alcanzarse las méximas tasas a pesar de mantenerse lineal 1la
relacidén con la conductancia residual, 1lo que indicé un
aumento de la 1limitacidn estomatica durante la etapa
invernal. En FL por el contrario ho se observd curvatura en
ninguna de las relaciones, siendo ademéds de destacar que en
la relacidén correspondiente a 1la tercera serie en que se
produjo histéresis 1los valores de ésta se mantuvieron dentro
del rango delimitado por 1las relaciones de las otras series

(Fig. 4.39., 4.40.).

El cambio de pendiente de la relacidén Ci-fotosintesis no
se puede justificar por la realizacidn de todas las medidas a
temperatura constante de 27°C (en relacidén a la variacidn
estacional del O6ptimo térmico en FL y 1los bajos &6ptimos
térmicos en OL siempre inferiores a este valor) a pesar del
marcado efecto de la temperatura en la conductancia. Resulta
mas determinante el nivel general de conductancia
(relacionado muy posiblemente con la densidad estomatica) que

la dinadmica de respuesta de la conductancia a la temperatura.

A}

La pendiente y curvatura de 1la relacién entre la
fotosintesis y la conductancia residual varid estacionalmente
con un aumento de la curvatura (indicadora de la limitacién
estomatica) en . las series invernales (Fig. 4.33). En 1los
tratamientos con apertura de la cémara las pendientes fueron
idénticas al tratamiento sin apertura, si Dbien con alguna

excepcidén en la ordenacién estacional (Fig. 4.34). La
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relacidén entre 1la fotosintesis y la conductancia residual en
campo fué similar a 1la de laboratorio con el mismo rango de
valores y las mismas curvaturas pero con una diferenciacidn

verano-invierno menos marcada (Fig. 4.65.).

Los tratamientos de temperatura y humedad de laboratorio
también  mostraron relaciones fotosintesis-conductancia
residual con la misma ordenacidén estacional que en el

tratamiento de irradiancia (Fig. 4.35., 4.36., 4.37., 4.38.).

En la relacidn C02 intercelular-fotosintesis, en 1los
tratamientos de temperatura, se observaron tanto
estabilizacidén del CO2 intercelular a lo largo de toda la
experiencia (principalmente en OL), o en su mayor parte, como
disminuciones paulatinas acompafiadas o© no de reducciones de
la fotosintesis (Figs. 4.41, 4.42.). En todos 1los casos el
rango de variacién fué pequefio (de 5-50 vpm) sin una
tendencia general de las dinadmicas, a excepcidén de una cierta
ordenacidn estacional con menores valores del Co2
intercelular en 1las épocas invernales en relacién a las
menores conductancias estomaticas y relaciones Ci/Co

(Figs. 4.47., 4.48.).

En el tratamiento de humedad 1los valores de CO2
intercelular fueron sistemidticamente inferiores a 1los del
tratamiento de temperatura y la tendencia predominante fué 1la
disminucién del CO02 intercelular acompafiada de una cierta

disminucién de 1la fotosintesis (Figs. 4.43., 4.44.), lo que
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demostrd la dominancia de la conductancia estomatica (Figs.

4,49., 4.50.).

En los tratamientos de respuesta al DPPV la relacidn
Ci/Co disminuydé 1linealmente con el GPPV coincidiendo con 1lo
descrito para plantas C3 (Morison y Gifford 1983). La
sensibilidad al DPPV se relaciondé linealmente con 1la

conductancia estomatica absoluta (Fig. 4.49., 4.50.).

Las curvas de respuesta de la fotosintesis a 1la
concentracidén de C02 intercelular no muestran saturacién
hasta valores por encima de las 350 ppm incluso en curvas con
baja eficiencia de carboxilacién (Von Caemmerer y Farquhar
1981, Yoshie y Yoshida 1987). Por ello cualquier reduccidén
del CO2 intercelular representa una reduccidn de 1la
fotosintesis neta, a menos que vaya acompafiada de aumento de
la conductancia residual como en algunos casos de las
experiencias de temperatura y en todas 1las curvas de
irradiancia.

La aclimatacidn en plantas cultivadas en condiciones
naturaies en invernadero no resultdé, en una densidad
estomatica poco 1limitante de 1la fotosintesis, como se ha

descrito en experiencias en camaras de cultivo (BjSrkman et

al. 1972).

En el caso estudiado por nosotros, la densidad
estomdtica resultdé proporcionalmente méas limitante de 1la

fotosintesis (tanto en las medidas a altas como a bajas
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irradiancias) en condiciones de cultivo de baja irradiancia y
baja temperatura invernal, que en las condiciones estivales

de alta irradiancia y altas temperaturas.

4,8, LA EFICIENCIA HIDRICA Y LA UTILIZACION DEL AGUA

La relacidén entre la irradiancia y la eficiencia hidrica
siguidé en las tres especies una dinamica rectilinea en verano
y de saturacién en los meses de otofio e invierno,
alcanzdndose la saturacidn a irradiancias més bajas en pleno
invierno (Fig. 4.51, 4.52.). Los valores de 1la eficiencia
fueron menores en verano (primera serie) y maximos en
invierno (tercera y cuarta serie) 1o que posiblemente
representa un menor ahorro de agua y una utilizacidén de la
transpiracidén como medio de enfriamiento en verano y una
mayor eficiencia incluso a bajas irradiancias, con una
disminucién relativa de la transpiracidén y su consecuente

efecto en el calentamiento de la hoja en invierno.

En el invernadero (Fig. 4.68.) el WUE fué mayor durante
la mafiana debido a los menores valores del DPPV y en algunos
casos al efecto del mayor contenido de C02 atmosférico.
Dindmicas similares, con méximos en las primeras horas del

dia, se han descrito para dosel completo en Brassica sp.

(Singh et al. 1986).

En verano los menores valores de WUE fueron debidos a un

importante aumento de 1la apertura estomdtica a bajas

Discusidén - 51



390.

irradiancias, como se observa en las graficas de la relacién

PAR-conductancia estomética (Fig. 4.15., 4.16.).

La mayor eficiencia hidrica se did en OR seguida de FL
y OL (Fig. 4.51). En cuanto al efecto del tratamiento con
apertura de 1la cémara, en FL no afectd a la relacidédn en
ninguna de las series de medidas, mientras que en OR y OL la
apertura de 1la cémara representé wuna disminucidén de 1la
eficiencia en la cuarta serie correspondiente al mes dé marzo

(Fig. 4.52).

Las relaciones del WUE , en las experiencias de
variacidén de la temperatura a humedad constante y de
variacidn de'DPPV a temperatura constante, (Fig. 4.53., 4.54.,
4,55, 4,56,) coincidieron, tanto en la dindmica general como
en el rango de valores obtenidos, con lo descrito para Cicer

arietinum L. (Singh et al. 1982).

El aumento del GPPV en laboratorio comportdé un ligero
descenso del WUE, mayor en verano y otofio y poco marcado en
invierno. En el invernadero el efecto fué mas acusado;

dinédmicas similares han sido descritas para Vitis vinifera en

condiciones de campo (Diiring 1987).

El relativo mantenimiento del WUE en el tratamiento de
DPPV coincidiria con la idea de un mantenimiento del coste
marginal (Cowan 1982) al menos en las condiciones de medida,
si bien 1la comprobacién de este aspecto cae fuera de los

objetivos de este estudio, ‘maxime dadas las variaciones de
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conductancia residual observadas que dificultan e incluso
pueden llegar a invalidar el andlisis <c¢léasico (Guehl vy

Aussenac 1987).
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4.9. RIEGO, CONTENIDO HIDRICO DEL TIESTO Y ESTRES

Los consumos hidricos en el invernadero dependieron
principalmente de las condiciones ambientales, del A&rea
foliar por planta y del contenido en agua del substrato. En
plantas bien regadas la pérdida de agua por el tiesto siguié
una dinémica paralela a 1la de 1las hojas muestreadas en la
mayoria de las determinaciones. En condiciones invernales los
consumos hidricos diarios por planta fueron de 35-60 chS y en

verano de 70-200 cm3 (Fig. 4.69.).

En los ocho ciclos de medida en el invernadero el
contenido hidrico del tiesto de partida fué muy variable,
encontrandose todas las variedades en agua facilmente
asimilable (EAW) en los ciclos 3, 4 y 5 y muy por debajo, en
agua dificilmente asimilable (DAW) en los ciclos 1 y 2. En
los ciclos 6, 7 y 8 1los contenidos fueron hetereogéneos,
préximos al agua de reserva (WBC) pudiendo estar por encima o

por debajo segin las variedades.

Dindmicas de conductancia estomidtica estresadas se
observaron en grado muy acusado en 1los <ciclos 1 y 2,
coincidiendo con contenidos hidricos de partida en el tiesto
correspondientes a agua dificilmente asimilable, y en menor

grado en los ciclos 6 y 7 coincidiendo con agua de reserva.

Del total de tiesto muestreados a 1o largo de los 8
ciclos el 41% presentaron un contenido hidrico de partida

correspondiente a agua dificilmente asimilable, el 18% se
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encontraban en agua de reserva y tan sbélo el 41% en agua
facilmente asimilable,‘ lo que representa una desmesurada
proporcidn de dias con bajo riego, mé&xime teniendo en cuenta
que en condiciones de estrés hidrico incipiente, la tasa de
expansién foliar se ve reducida mucho antes de que disminuya

la conductancia estomatica (Kriedemann 1986).

Las diferencias observadas entre 1la evapotranspiracidn
total por tiesto y 1la transpiracién total por hoja son
légicas por tratarse esta Gltima de medidas puntuales (tanto
espacial como temporalmente) en condiciones ambientales
transitorias. Por otra parte, el seguimiento diario de 1la
pérdida de agua por tiesto puede dar una buena estima, desde

el punto de vista aplicado, del comportamiento de la planta.

En plantas cultivadas en tiesto, el empleo de programas
de riego basados en correlaciones de los parametros
climdticos con la evapotranspiracién, obtenida en 1las
diferentes estaciones Yy normalizada al tamafio de la planta
(Vasilcik y White 1974, Fitzpatrick 1980, Stanley y Harbaugh
1981, Bgrret Y Nell 1982, Fitzpatrick 1983a-1983b), resulta
una aproximacidn gque puede ser mejorada, dado que en
condiciones de <cultivo en tiesto los métodos de pesada en
relacién a las caracteristicas de la curva de liberacién de
agua proporcionan unos 1indices sencillos de calcular el
estado hidrico del sustrato en el‘ tiesto y su evolucién

durante los ciclos de riego (White 1965, White y Mastaierz

1966).
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La relacidén entre la transpiracidén y el potencial de
hoja siguidé dinédmicas quebradas (Fig. 4.60.) que pueden
corresponder a los diferentes casos descritos en el modelo
tedérico de transporte de agua a nivel de planta completa
(Fiscus et al. 1983), con cambios en la relacidédn dependientes
de las distintas vias seguidas por 1los flujos hidricos

destinados a crecimiento y a transpiracién (Boyer 1985).

En estas dinémicas.aparece un claro ‘"offset" rde la
funcidén de particidén a elevados potenciales de agua (entre
-0.3 MPa y O MPa) correspondientes a la zona de méximo
crecimiento, y una insuficiencia de la funcidén de absorcidn
en relacidén a la transpiracidén evidente sdlo en algunos

casos.

En las determinaciones de verano y primavera (ciclos 1,
5, 6) las dinédmicas resultaron fuertemente asimétricas con un
descenso proporcional de la transpiracién y el potencial
hidrico durante 1la primera parte del dia, y una importante
disminucidén de la tranpiracidn sin recuperacidén del potencial
por la = tarde, dinémica ya descrita en otras especies
(Kaufmann y Hall 1974), lo que en cultivo en tiesto se puede
relacionar con un agotamiento de la reserva de agua y/o con

una disminucidén de 1la conductancia radicular por la tarde.

En el ciclo 2 de medida en invernadero los potenciales
de hoja fueron del orden de -1 MPa y similares a los de otros
dias, coincidentes no obstante con conductancias estomaticas

muy inferiores préximas a 50 mmol m-2 s-1. El efecto del bajo
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potencial de substrato se manifesté también en la dinamica
del dia 2-11-86 (ciclo 2) debido posiblemente al efecto
conjunto de los bajos contenidos hidricos del tiesto,
salinizacidn y bajas temperaturas de raiz. Potenciales de
hoja entre -0.7 MPa y -0.9 MPa, coincidentes tanto con
conductancias de 200 como de 20 mmol m-2 s-1 se han descrito
en geranio en relacidén a bajos potenciales de suelo y de muy

bajas tasas fotosintéticas (Armitage et al. 1983).

Las curvas de potencial hidrico en ciclo diario pueden
agruparse en tres tipos principales: muy variables,
simétricas y asimétricas. Las respuestas simétrica y
asimétrica se produjeron en dias soleados mientras que las
variables en los dias nublados. La asimetria se relaciond con
una asimetria transpiratoria dependiente de 1los mayores
valores del DPPV durante 1la tarde o, en 1la mayoria de los
casos, con una reduccién de la conductancia hidréulica y/o

contenido hidrico del tiesto por la tarde (Fig. 4.60.).

La radiacién y el potencial hidrico se hallan muy
correlqpionados, la respuesta al aumento de radiacidén solar
es menor para potenciales hidricos mds negativos (Aikin y
Hanan 1975). La pendiente de 1la relacidén entre la
fotosintesis vy la irradiancia y la tasa a saturacién

disminuyen al disminuir el potencial (Boyer 1985).

En el sexto ciclo de medidas la transpiracién maxima no
coincididé con la méxima diferencia de temperatura hoja-aire.

La transpiracién no fue capaz de compensar la radiacién que
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liegaba a 1la hoja y estd se calentd, siendo el efecto mas

acusado en OL cuyas hojas al ser mas gruesas se calentaron

mas.

Las conductancias estomaticas bajas por la mafiana y
altas por 1la tarde que se obtuvieron en el ciclo 7¢ podrian
explicarse como recuperacidén durante el dia del efecto de la
baja temperatura de la noche anterior o como un efecto de

recuperacién del estrés hidrico (Mansfield y Jones 1976).

El anélisis de las dinamicas en mediciones en
invernadero, cuyas condiciones son esencialmente fluctuantes,
puede verse influenciado por el efecto de la lentitud en la
consecucién de un equilibrio en la relacidén transpiracién-
potencial hidrico de hoja el <cual requiere tiempos de

estabilizacidén de hasta tres horas (Bunce 13878).

La relacidén transpiracidn-irradiancia (E/PAR) mostré
variacién estacional el OL y FL con mayores valores en verano
(superiores a 15 mmol umol-1), por el contrario en OL los

valores se mantuvieron por debajo de 15 mmol umol-1 durante

todo el afio.

Esto representa una mayor capacidad de enfriamiento en
las dos primeras variedades que puede tener su significado
fisiolégico y ecoldgico, dado que estas dos variedades
muestran durante el wverano cufvas de respuesta a la
temperatura con altas tasas a temperatura de hoja similares a

las tipicas del aire en esta época (30-33°C) y fuerte
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reduccidén a temperaturas ligeramente superiores, con lo que
una variacién de 4°C (+2°C la temperatura del aire) puede

tener un efecto considerable en la tasa fotosintética diaria.

En OL, por el contrario, parece existir una menor
capacidad de aclimatacidén a la temperatura, como se desprende
de 1las curvas de respuesta de la fotosintesis a la
temperatura y de 1la menor capacidad de enfriamiento
transpiratorio, asociado ademéds a un mayor grosor de hoja en
verano. Por el contrario en invierno la temperatura de hoja
fué muy similar a la del aire en las tres variedades con una
ligera tendencia de OL a calentarse unas décimas por encima

de la del aire (Fig.4.59. y 4.61.).
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4,10. MANEJC DEL CULTIVO

Entre los resultados del manejo del cultivo se pueden

considerar dos efectos principales:

12) efecto sobre 1la aclimatacién (tasas méaximas,
conductancia residual, resistencia al cierre estomético,

capacidad de controlar la conductancia residual en plazo

corto)

2¢9) efecto sobre el nivel de respuesta o estresamiento
instantdneo (situacidén real del estado de inhibicidn debido a
las condiciones en un momento dado en relacidén a los 6ptimos,

en esta fase.

Separar ambos efectos es dificil dada la interferencia
de fendémenos como la senescencia; la coincidencia de 1los
rangos de velocidades de 1los fendmenos de aclimatacidén y de
estresamiento; el hecho de que ambos fendmenos son

consecuencia, en parte el uno del otro.

A pesar de ello interesa estimar 1la proporcidén, aun
aproximéda, de la incidencia de las practicas de cultivo
sobre cada uno de estos aspectos. El disefio experimental
empleado en este trabajo puede ser una via para conseguirlo,
mediante la caracterizacién en condiciones controladas de
plantas regadas los dias previos a las medidas y 1la

realizacidn de medidas en campo bajo condiciones reales de

riego.
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El manejo de los principales parédmetros ambientales de
cultivo, irradiancia, temperatura, DPPV y riego, presentd las

siguientes caracteristicas principales:

a) En cuanto a 1la irradiancia, la extincidén de 1la
cubierta fue excesiva en invierno y en verano, en este tGltimo
caso con fluctuaciones erréadticas debidas a 1los encalados

sucesivos.

Esto se concreté de manera instantdnea en la no
consecucidén de las tasas médximas de fotosintesis por
insaturacién luminosa durante la mayor parte del ciclo diario
(Tapia 1987) y en todas las estaciones, y a un efecto de
aclimatacidén a largo plazo que interacciondé posiblemente con
las bajas temperaturas contribuyendo a las bajas y limitantes

conductancias estomaticas invernales.

b) E1 efecto de 1la temperatura tuvo dos aspectos

diferentes:

En primer lugar las altas temperaturas veraniegas que
afectaron a 1las tres variedades, sobre todo a OL por
disminucién de su tasa fotosintética y por el aumento del
riesgo de estresamiento hidrico. Las altas temperaturas de
substrato agravaron la situacién en wunién de 1las bajas
frecuencias de riego y riegos en momentos inadecuados, 1o
cual fue evidenciado por la inexistencia de raices en la cara

sur del tiesto (Whitcomb 1980).
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En segundo lugar las bajas temperaturas del aire (y
posiblemente también las radiculares) contribuyeron, junto a
las bajas 1irradiancias, a las aclimataciones estométicas

invernales.

Se ha descrito que en plantas de tomate, bajas
temperaturas de noche (7°C a 10°C) repercuten en una
reduccidén global de hasta 35% de la fotosintesis en el ciclo
diario del dia siguiente (Longuenesse 1982). En Popuius Sp.
de =zonas céalidas, temperaturas de noche (4°C a 10°C),
inferiores a las temperaturas de crecimiento, reducen 1la
velocidad de apertura estomatica durante la mafiana siguiente

pero no la apertura maxima (Drew y Bazzaz 1979).

c) E1 efecto del DPPV puede considerarse secundario
dadas las altas humedades registradas en "El Maresme" y la

relativa insensibilidad del geranio.

d) El1 incorrecto régimen de riego actud de forma
instantanea en el estresamiento en el ciclo diario con las
posibles consecuencias en la expansién foliar (Kriedemann

1986) y‘ en las conductancias y la fotosintesis mostrados en

el apartado de resultados.

En los <ciclos diarios medidos se ha obtenido una alta
correlacidén entre el contenido hidrico del sustrato calculado
a partir del déficit de saturacién‘del tiesto y de la curva
de 1liberacidn de agua del substrato (Fig.4.69.) y' la

respuesta de la planta en  base a las dinadmicas de 1la
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conductancia estomatica y de 1la fotosintesis en el ciclo

diario.

A més largo plazo su efecto se concretd en
salinizaciones progresivas del substrato que se hicieron
evidentes en paradas de crecimiento de las plantas por

estresamiento prolongado.

Podria parecer peculiar que uno de 1los resultados del
estudio realizado sea la fuerte influen&ia negativa que el
incorrecto control del riego estid produciendo en la capacidad
de asimilacidn del geranio en condiciones de cultivo
comercial. Este hecho no es exclusivo de 1la instalacidn
analizada sind que se ha observado también en otros
invernaderos de la 2zona. También es generalizable 1lo
concerniente al incorrecto aprovechamiento de la irradiancia
y de la temperatura. En general las plantas se mantienen en
condiciones subdptimas, semiduras o duras, posiblemente
porque determinar cudles son las condiciones 4ptimas resulta
complejo, y el mantenerlas, en condiciones de cultivo, costoso
y arriesgado, en muchos éasos, dada la inadecuada formacidn

\

técnica de los responsables del manejo de los cultivos,

En el caso del riego no se trata en modo alguno, en
general, de negligencia en el manejo de la explotacidn por
parte de los horticultores, sindé mas bien de la dificultad de
ajustar los riegos a las importantes variaciones de 1la

demanda de 1la planta derivada de la variabilidad ambiental,
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sin la ayuda de un sistema objetivo, adecuado y rapido de

decisidén de las dosis y frecuencias de riego necesarias.
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5. CONCLUSIONES

Del analisis de los resultados de estas investigaciones
y su comparacidén con 1o descrito en la bibliografia se ha
obtenido una serie de conclusiones que, agrupadas

tematicamente, se exponen a continuacidn.

Estas conclusiones se hallan limitadas en su
generalizacidén por la posible existencia de factores no
controlados por nosotros que pudieran tener un importante
impacto en 1la actividad de la planta. Sobre todo, las tasas
maximas obtenidas y las capacidades de aclimatacidén de las
diferentes variedades pueden haber sido inferiores a las

obtenibles en condiciones ambientales optimizadas.

Desde otro punto de vista la validez de alguna de las
conclusiones esta condicionada a 1la validez de los céalculos
utilizados. En particular la determinacidén de la conductancia
residual (como expresidén de la capacidad fotosintética de 1la
hoja), en base a modelos de resistencias, ha sido cuestionada
(Parkhurst, 1984) y deberan emplearse en el futuro métodos

distintos de estimacién con el fin de comprobar las

conclusiones sugeridas.
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5.1, Sobre 1la utilidad del empleo de las técnicas de

estudio de intercambio de gases semi-automatizadas

- E1 desarrollo de un sistema de adquisicidén de datos
como el empleado, basado en 1la utilizacidén de diversos
equipos, todos ellos con gran capacidad de medida, resulta
complejo, tanto en lo concerniente al desarrollo de 1las
experiencias como, y Ssobre todo, a la realizacién de los
programas de ordenador y disefio de los tipos de graficas de
relaciones. Una vez superado este primer paso, la realizacidn
de estudios ecofisioldgicos aplicados como el presénte

resulta enormemente facilitada.

- Las diferencias intrinsecas de los sistemas de medida
de laboratorio y campo dan en algunos casos resultados
discrepantes cuantitativamente, pero en 1o concerniente a las

tendencias béasicas éstas se confirman y refuerzan.

5.2. Sobre la capacidad fotosintética del geranio

- En las medidas de laboratorio la capacidad
fotosintética representada por la conductancia residual se
mantiene a lo 1largo del ciclo estacional en valores

relativamente constante, si bien con elevada dispersidn,

entre 60-90 mmol m-2 s-1.

- La capacidad fotosintética maxima expresada como

conductancia residual a saturacién de luz, fue similar para
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las tres especies, no habiéndose alcanzado posiblemente los

maximos obtenibles en condiciones de cultivo optimizadas.

- E1 tratamiento de laboratorio (en el que se mantenia
la planta durante largo tiempo a irradiancias de saturacidn o
superiores) da como resultado una dindmica de agotamiento con
histéresis que se observd en menos ocasiones en el
invernadero, debido posiblemente a que las irradiancias
fueron generalmente menores a la saturacidn y a la
interferencia de 1la variabilidad ambiental, asi como a un
posible efecto metodoldgico negativo sobre las hojas en las

determinaciones de laboratorio.

- La reduccidén de la capacidad fotosintética en funcién
del tiempo de exposicidén a la irradiancia no tiene un origen
Gnico sindé que puede ser debida, en mayor o menor grado, a
una limitacidn estomatica y/o a una reduccidén de 1la

conductancia residual.

- La capacidad de respuesta de la conductancia residual

a las méyores temperaturas y la amplitud de la plataforma de

éptimos de las tres variedades son distintas: elevada en

Pelargonium zonale cv. '"Orange Ricard” y en Pelargonium
grandiflorum cv. '"Flamingo'", y baja en Pelargonium peltatum
cv. "0ld Lady". El rango de tolerancia sin disminuciones

importantes de 1la tasa es en '"Orange Ricard" y "Flamingo'" de

15-35°C y en "0ld Lady" de 15-27 °C.
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- La capacidad méxima fotosintética determinada en
condiciones de invernadero es equivalente a la del
laboratorio si bien se expresa en muy pocos instantes a lo
largo del ciclo diario debido a las bajas irradiancias,

incluso en las hojas superiores del dosel.

5.3, Sobre el papel de la conductancia estomatica y su

aclimatacidn

- Los valores maximos de conductancia estomdtica, tanto
en laboratorio como en invernadero, varian estacionalmente de
forma importante sobre todo en P. zonale cv. '"Orange Ricard"

y en P. grandiflorum cv. "Flamingo" y de forma menos acusada

en P. peltatum cv. "0ld Lady", en conjuncién en todos los

casos con la reduccidn invernal de la densidad estomdtica.

- La fotosintesis varia estacionalmente a pesar de la
relativa estabilidad de 1la conductancia residual, siendo
limitada en las fases invernales por 1la baja conductancia
estomatica, lo que se refleja en un cambio de pendiente de la
relacidén C0O2 intercelular-fotosintesis y en un aumento de 1la

curvatura en la relacidén fotosintesis~-conductancia residual.
- Las diferencias de aclimatacién del intercambio de

gases a las condiciones de verano e invierno son béasicamente

estomaticas y no de capacidad fotosintética o conductancia

residual.
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- La respuesta de 1la conductancia estomatica a 1la

temperatura es estacionalmente distinta, sobre todo en P.

zonale cv.'"Orange Ricard" y en menor grado en P. grandiflorum
cv."Flamingo". Al aumentar la temperatura la conductancia se
independiza de 1la fotosintesis, subiendo proporcionalmente
més que ésta en las hojas desarrolladas en verano y bajando
proporcionalmente mas en las desarrolladas en invierno. Esto
representa una menor eficiencia hidrica en verano que
indicaria una aclimatacidén de 1la conductancia, posiblemente

como estrategia adaptativa de enfriamiento transpiratorio.

- En general las condiciones de cultivo de invierno
dieron como resultado unas dindmicas de 1la conductancia
estomAdtica menos estables, con tendencias a disminuciones

durante las experiencias e incluso con generacidén de ciclos

oscilatorios.

- En las especies estudiadas el CO2 intercelular fue
claramente dependiente de 1la irradiancia. Esta relacidn

siguié una dindmica curvilinea de saturacidén con variacién

estacional.

5.4, Sobre el manejo del cultivo en el invernadero

La extincién luminica de la cubierta del invernadero

es excesiva, tanto en invierno como durante muchas fases del

verano, teniendo en cuenta las caracteristicas fotosintéticas

de las variedades de geranio estudiadas siempre y cuando, en
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el caso de "0Old Lady" las mayores irradiancias no comporten
aumentos de temperatura que contrarresten 1los beneficios

fotosintéticos de las mayores irradiancias.

- E1 riego fue factor limitante en el intercambio de
gases en el invernadero, debido a un inadecuadoc manejo de las
dosis y frecuencias que produjeron frecuentemente estrés
hidrico en 1la planta y ocasionalmente salinizacién del
substrato, a pesar de utilizarse técnicas modernas de
fertirrigacién automatizada y substratos artificiales

especificos para geranio.

- Otros aspectos como 1la temperatura y la humedad
relativa se mantuvieron en rangos adecuados durante la mayor
parte de 1las fases del cultivo, a excepcidén de las altas
temperaturas de verano que afectaron negativamente a 1la

variedad '0ld Lady" menos adaptada a soportar altas

temperaturas.

- De todo ello se desprende que eXxisten amplias
posibili&ades de mejora en el cultivo de variedades de

geranio bajo cubierta en zonas mediterradneas, mediante

modificaciones ambientales sencillas basadas en la adecuacidn

de la extincién de 1la cubierta, la optimizacidén del riego y

el mantenimiento de temperaturas en rangos apropiados, todo
ello a partir de un conocimiento del efecto de dichas

parametros en la respuesta inmediata del intercambio de

gases.
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Por Gltimo quisiera destacar el hecho de que estas
posibilidades de me jora no resultan utdépicas. La
predisposicidén a la innovacidén y la capacidad de gestidn de
las empresas horticolas de "El1 Maresme" harédn sin duda que

las modificaciones sugeridas a raiz de este estudio se lleven

a término, hecho que en cierta medida ya se ha iniciado.
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ANEXO I - ABRREVIATURAS, SIMBOLOS Y UNIDADES

Ci concentracién de CO2 intercelular (vpm)
CI/CO % CO2 intercelular / CO2 referencia (%)
(ADC)

CI/CO*100C CO02 intercelular / C0O2 referencia (%)
(camara fotosintesis de laboratorio)

CI/CO*100P CO2 intercelular / C02 referencia (%)
(en laboratorio, Ci calculado a partir
de la conductancia del LI-1600)

Co concentracién de CO2 atmosférico (vpm)
CO02 IN A C02 intercelular (vpm) (ADC)
CO2INC C0O2 intercelular (vpm)

(cidmara fotosintesis de laboratorio)

CO2INP ~CO2 intercelular calculado a partir de
la conductancia del LI-1600 (vpm)
{(camara fotosintesis de laboratorio)

CO02 REF C02 en la cémara con la pinza abierta,
equivale al aire externo (vpm) (ADC)

DPPV (KPa) deficit de presidén parcial de vapor de
agua del aire (estacidén microcliméatica)

E EST A transpiracién estimada (mmol m-2 s-1) (ADC)
E/PAR transpiracié total hoja / PAR incidente en

la hoja medida envés (umol umol-1 Q)
(LI-1600 en el invernadero)

E TOT transpiracién total hoja (haz+envés)

(mmol m-2 s-1) (LI-1600)
EVT perdida de agua del sistema por hora (g h-1)
FL Pelargonium peltatum c.v. "Flamingo"

FOTOSINTESIS tasa fotosintética neta (umol m-2_s-1)
(cdmara fotosintesis de laboratorio y ADC)

GPPV gradiente de presién parcial de vapor (KPa)
(cédmara fotosintesis de laboratorio)

GPPV EST A gradiente de presién parcial de vapor entre
hoja y aire estimado a partir datos externos

(KPa) (ADC)
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GPPV N gradiente de presidén parcial de vapor entre
hoja y aire medida envés (KPa) (LI-1600)

GPPV R gradiente de presidén parcial de vapor entre
hoja y aire medida haz (KPa) (LI-1600)

GR ADC conductancia residual (mmol m-2 s-1) (ADC)

GRESIC conductancia residual (mmol m-2 s-1)
(camara fotosintesis laboratorio)

GRESIP conductancia residual (mmol m-2 s-1)
en base a la conductancia del LI-1600
(céamara fotosintesis laboratorio)

GW N conductancia al agua medida envés
(mmol m-2 s-1) (LI-1600 en el invernadero)

GW R conductancia al agua medida haz
(mmol m-2 s-1) (LI-1600 en el invernadero)

GW TOT conductancia al agua total hoja (haz+envés)
(mmol m-2 s-1) (LI-1600)

GWTOT A conductancia total al agua (mmol m-2 s-1)
(ADC)

GWRATT cociente de conductancia al agua envés/haz
(LI-1600 en el invernadero)

HR A humedad relativa céamara (%) (ADC)

HR N humedad relativa cubeta medida envés (%)

(LI-1600)

HR R humedad relativa cubeta medida haz (%)
(LI-1600)

HUMEX \ humedad relativa del aire (%) (LI-1600)

HUMEX A humedad relativa del aire (%) (ADC)

HUMEX ECL humedad relativa exterior invernadero

estacién microclimatica (%) (ECL)

HUMIN ECL humedad relativa intgr;or invernadero
estacién microclimdtica (%) (ECL)

IRRADIANCE radiacién exterior o ipterio? ge}
invernadero estacion microclimatica

(umol q m-2 s-1) (ECL)

LAT nleaf area index" indice de &rea foliar
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OL

OR

PAR

PAR H A

PAR N

PAR R

POT HID

QU*1000 A

QU*1000

QY*1000

RADIN ECL

RADEX

RADEX A

RADEX ECL

RD

RD

SLW

N

R

Pelargonium peltatum c.v. "OLd Lady"

Pelargonium zonale c.v. "Orange Ricard"

densidad de flujo cuéntico fotosintético
incidente en la hoja (umol m-2 s-1)
(camara fotosintesis de laboratorio)

densidad de flujo cuantico fotosintético
incidente en la hoja (umol m-2 s-1) (ADC)

densidad de flujo cuéntico fotosintético
incidente en la hoja en medida envés
(umol m-2 s-1) (LI-1600)

densidad de flujo cuantico fotosintético
incidente en la hoja en medida haz
(umol m-2 s-1) (LI-1600)

potencial hidrico hoja (MPa)

eficiencia en el uso de la irradiancia
(umol CO2 umol quanta-1)*1000 (ADC)

eficiencia en el uso de la irradiancia

(umol CO2 umol quanta-1)*1000
(cdmara de fotosintesis de laboratorio)

eficiencia cuéntica "quantum yield"
(umol CO2 umol quanta-1)*1000
(cdmara de fotosintesis de laboratorio)

radiacién interior invernadero estacidn
microclimdtica (umol m-2 s-1) (ECL)

densidad de flujoicuéntico fotosintético
externo (umol m-2 s-1) (LI-1600)

densidad de flujo cuantico fotosintético
externo (umol m-2 s-1) (ADC)

radiacién exterior invernadero estacidn
microclimatica (umol m-2 s-1) (ECL)

resistencia a la difusién medida envés
(s cm-1) (LI-1600)

resistencia a la difusién medida haz
(s cm-1) (LI-1600)

"specific leaf weight!"
peso especifico foliar (g m=2)
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T AIRE A

T CUB N

T CUB R

T HOJA A

T HOJA N

T HOJA R

T SUBCEN

T SUBPRO

TEMIN ECL

TEMEX ECL

TEMPEX A
TEMPEX

TEMPH

TH-A A

TH-A N

TH-A R

TRACAM

TRAESC

TSC-P

452,

temperatura aire cémara (°C) (ADC)

temperatura aire cubeta medida envés (°C)
(LI-1600)

temperatura aire cubeta medida haz (°C)
(LI-1600)

temperatura hoja (°C) (ADC)

temperatura hoja medida envés (°C)
(LI-1600)

temperatura hoja medida haz (°C) (LI-1600)

temperatura substrato en cuerpo raiz central
superior (°C) (termistor)

temperatura substrato tocando pared tiesto
en zona profunda (°C) (termistor)

temperatura interior invernadero estacidn
microclimatica (°C) (termopar) (ECL)

temperatura exterior invernadero estacidn
microclimdtica (°C) (termopar) (ECL)

temperatura aire externo (°C) (ADC)
temperatura aire externo (°C) (LI-1600)

temperatura hoja (°C) ’
(camara fotosintesis de laboratorio)

diferencia de temperatura hoja-aire (°C)
(ADC)

diferencia de temperatura hoja-aire medida
envés (°C) (LI-1600)

diferencia de temperatura hoja-aire medida
haz (°C) (LI-1600)

transpiracién (mmol m-2 s-1) -
(camara de fotosintesis de laboratorio)

transpiracién estimada en base a las
condiciones de humedad y temperatura en la
cidmara de fotosintesis de laboratorio y las
conductancias medidas con el LI-1600

(mmol m-2 s-1)

diferencia de temperatura substrato zona
central menos profunda (°C) (termistor)
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TSUBCEN ECL

TSUBPRO ECL

WCCAM

WCTOP

WCRATI
WUE A
WUEC

WUEP
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temperatura substrato en cuerpo raiz central
superior, estacidn microclimatica (°C)
(termistor)

temperatura substrato tocando pared tiesto
en zona profunda, estacidn microclimética
(°C) (termistor)

conductancia estomédtica al agua
(camara fotosintesis laboratorio)
(mmol m-2 s-1)

conductancia estomatica total al agua
(LI-1600) en las medidas de laboratorio
(mmol m-2 s-1)

relacién de conductancias envés/haz
(LI-1600 en el laboratorio)

eficiencia hidrica (umol C0O2 mmol-1 H20)
(ADC)

eficiencia hidrica (umol CO2 mmol-1 H20)
(camara fotosintesis laboratorio)

eficiencia hidrica (umol CO2 mmol-1 H20)
(en base a la transpiracién del LI-1600)
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ANEXO II - INDICE DE FIGURAS
RESULTADOS

~ Clima a lo largo del afio . + . « « « ¢ v .« + .

- Intercambio gaseoso en laboratorio (tratamientos
de irradiancia, temperatura y DPPV):

Primera serie (Agosto)
Pelargonium zonale cv. "Orange Ricard" .
Pelargonium grandiflorum cv. "Flamingo".
Pelargonium peltatum cv. "0ld Lady". . .

Segunda serie (Octubre)
Pelargonium zonale cv, "Orange Ricard"
Pelargonium grandiflorum cv. "Flamingo!'.
Pelargonium peltatum cv. "0ld Lady". . .

Tercera serie (Diciembre)
Pelargonium zonale cv. "Orange Ricard" .
Pelargonium grandiflorum cv. "Flamingo".
Pelargonium peltatum cv. "0ld Lady". . .

Cuarta Serie (Marzo)
Pelargonium zonale cv. "Orange Ricard" .

Pelargonium grandiflorum cv. "Flamingo".
Pelargonium peltatum cv. "Old Lady". . .

Evolucién estacional y comparacién global . .

~ Intercambio de gases en invernadero:

Clima giclos diariosS. . ¢« ¢ o o o .

Primer ciclo diario (Agosto). . . « « .« . .
Segundo ciclo diario (Noviembre). . . .« . . .
Tercer ciclo diario (Diciembre) . . . .
Cuarto ciclo diario (Febrero) . . . . .
Quinto ciclo diario (Mayo). . . .« .
Sexto ciclo diario (Agosto)
Porometria . . « « « « « -
Fotosintesis . + « « + « =«
Séptimo ciclo diario (Noviembre)
Porometria « « ¢ ¢ « o o =
Fotosintesis . « « « ¢ o o o o o
Octavo ciclo diario (Febrero)
Porometria . . « «-¢ «
Fotosintesis . « « « + « =

. . . . . . .

454,

Fig.

. 3.137.

. 3.145,
. 3.158.
. 3.171.
. 3.184.
. 3.197.

. 3.210.
. 3.223.

. 3.242.
. 3.255,

. 3.247.
. 3.287.
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DISCUSION

- Aspectos metodoldgicos . v v v 4 v e e e e e e .

= Clima. + ¢ ¢« + 6 ¢ v e e e e e e e e e e e e e

- Intercambio de gases en laboratorio

Relaciones globales . . . « « « « + ¢« « « &
Evolucidn estacional
fotosintesis . . . . . . . o . o . o .

conductancia estomatica. . . . . . .« . .
conductancia residuval. . . . . . . . . .

455,

4.9.
4.15.
4.21.

relacidédn fotosintesis-conductancia estomatica 4.27.
relacidén fotosintesis-conductancia residual.

relacidén C0O2 intercelular-fotosintesis .
Ci/CO v v 6 v o o o o o o o o o e o o W
eficiencia hidrico . . ¢ ¢« ¢« ¢ « o« o« o

- Ciclos diarios invernadero

Comparaciones globales. . . . . . . « . . .

Contenido hidrico tiesto y consumo diario .

4.33.
4,.39.
4.45,
4.51.

4.57.

4.69.
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