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RESUMEN

Se estudiaron las relaciones hidricas diarias y estacionales de Curatella americana, Byrsonima
crassifolia, Bowdichia virgilioides y Casearia sylvestris, cuatro especies arboreas siempreverdes de
sabanas neotropicales. Los cambios estacionales en el potencial hidrico del suelo en la sabana estu-
diada fueron mds pronunciados en los horizontes superficiales (descendio hasta — 2.0 MPa
durante la época seca). Las fluctuaciones se amortiguaron a mayor profundidad sugiriendo que la
cantidad de agua disponible es adecuada durante el periodo de sequia para las especies lefiosas
que poseen sistemas radicales profundos. El potencial hidrico de base o madrugada y el potencial
minimo de C. americana y B. crassifolia se mantuvieron constantes durante todo el aflo de observa-
ciones, a diferencia de B. virgilioides y C. sylvestris que expcrimentaron una disminucion durante
la época seca. Durante dias de alta demanda evaporativa se observaron cierres estomdticos par-
ciales, sin embargo la disminucion de la conductancia estomatica solo produciria un descenso
de transpiracién a valores de Deficit de Presién de Vapor (DPV) relativemente altos (mas de
2 kPa). La resistencia al flujo de agua en fase liquida fué flujo dependiente en todas las especies
a bajas tasas de transpiracién pero se hizo independiente de la transpiracion a flujos transpi-
ratorios altos. Las resistencias hidraulicas se mantuvieron constantes durante todo el periodo de
observaciéon en C. americana y B. crassifolia, sin embargo experimentaron variaciones estacionales
marcadas en las otras dos especies y particularmente en C. sylvestris. B. virgilioides seria la
especie mas evasora de deficits hidricos, no solo porque posee el punto de pérdida de turgen-
cia mas positivo y las resistencias hidraulicas menores, sino también porque muestra un control
estomatico severo alin a bajos DPV. C. splvestris, por otro lado, seria la mas tolerante a deficits
hidricos debido a que posee los valores de pérdida de turgencia mas negativos, experimenta
los potenciales hidricos mas bajos y posee un sistema radical relativamente superficial. C. omeri-
cana y B. crassifolia tendrian estrategias intermedias de resistencia a la sequia.

PALABRAS-CLAVE : Balance hidrico - Trauspiracion - Resistencia hidrdunlica -
Sabanas tropicales - Arboles siempreverdes.

RESUM¥E:

Les relations hydriques journaliéres et saisonniéres de Curarella americana, Byrsonima crassi-
Jolia, Bowdichia virgilivides et Casearia sylvestris, quatre espéces ligneuses sempervirentes des
savanes tropicales, ont été étudiées. Les changements saisonniers du potentie] hydrique du sol
ont ¢té plus accusés dans les horizons de surface (potentiel minimal — 2,0 MPa pendant la saison
séche). Les fluctuations s’estompent avec la profondeur, faisant ressortir la présence d’eau dis-
ponible pendant la saison séche. au moins pour les espéces a systéme racinaire profond. Le
potentiel hydrique de base (petit matin), aussi bien que le potentiel foliaire minimal, restérent

(*) Direcciébn actual : Laboratory of Biomedical and Environmental Sciences, University of
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constants pendant toute [’année d’observation pour C. americana et B. crassifolia, tandis qu’ils
subirent une diminution pendant la saison séche dans le cas de B. virgilioides et C. sylvestris.
Avec une forte demande évaporative il y a eu une fermeture particlle des stomates; cependant
la diminution de la conductance stomatique se manifeste par une chute dans la transpiration
dans les cas ol le déficit dc pression de vapeur (DPV) est relativement élevé (plus de 2 kPa). La
résistance au flux d’eau en phase liquide était dépendante du flux dans toutes les espéces quand la
transpiration était faible, mais devenait indépendante de la transpiration avec flux transpiratoires
élevés. Les résistances hydrauliques restérent constantes pendant la période d’observation pour
C. sylvestris et B. virgilioides, tandis qu’elles subirent des variations saisonniéres marquées dans
les deux autres espéces, tout particuliérement dans C. sylvestris. B. virgilioides semble étre I’espéce
évitant le plus le déficit hydrique. non seulement parce qu’elle montre un point de perte de
turgescence plus positif et dcs résistances hydrauliques plus faibles, mais aussi parce qu’elle mani-
feste un strict contrdle stomatique méme avec faible DPV, On en déduit que C. sylvestris a le
comportement plus tolérant face aux déficits hydriques, étant donné qu’elle montre les valeurs
plus négatives de perte de turgescence, les potentiels hydriques plus bas et, en outre, un systéme
racinaire plus superficiel. C. americana et B. crassifolia ont des stratégies intermédiaires de résis-
tance a la sécheresse.

MoTs-CLES : Bilan hydrique - Transpiration - Résistance hydraulique -
Savane tropicale - Arbres sempervirents.

ABSTRACT

Daily and seasonal water relations were studied in Curatella americana, Byrsonima crassi-
Jolia, Bowdichia virgilivides and Casearia sylvestris, four conspicuous evergreen tree species of
neotropical savannas. The seasonal fluctuation of soil water potential was more pronounced
in the upper soil horizons. Soil water potential in deeper horizons was essentially constant suggest-
ing that soil water availability is high during the dry season for species with deep root systems.
Predawn leaf water potential (‘I"iaw") and minimum leaf water potential (‘FT'") in leaves of
C. americana and B. crassifolia did not show significant changes throughout the year. ‘I"Z"‘“’"

and ¥7'", however, dropped considerably in B. virgilioides and C. sylvestris leaves during the dry
season. Decreased stomatal conductance was observed at midday during high evaporative demand
days. This partial stomatal closure, however, would induce a decrease in the magnitude of the
transpiration flux at high vapor pressure differences between leaf and air (VPD) (more than 2 kPa).
At low transpiration rates liquid flow resistance was flux-dependent in all species, but become
nearly independent of transpiration flux density (E) as E increased. The hydraulic resistance was
constant in C. americana and B. crassifolia throughout the year; however it experienced marked
seasonal variations in the other two species and particularly in C. sylvestris. B. virgilioides is the
most drought avoidant species because it has the highest turgor loss point, the lowest resistance
to water flow, and shows severe stomatal control even at low VPD. On the other hand, C. Sylves-
ris is the most drought tolerant species because it has the lowest turgor loss point, the most
negative Y’y in the field and does not possess a very deep root system. C. americana and B. crassi-
Jolia have intermediate drought resistance strategies.

Kev-worDs: Water relations - Transpiration - Hydraulic resistance -
Tropical savannas - Evergreen trees.

INTRODUCCION

Las plantas perennes de las sabanas estacionales de América tropical estdn
sujetas a una combinacién de presiones selectivas poco comun: altas temperaturas
y altas demandas evaporativas todo el afio, variaciones estacionales significativas en
la distribucion de la precipitacion, fuego recurrente durante la estacion seca y suelos
muy pobres en nutrientes (SARMIENTO, 1984). Ademas del estrato herbiaceo dominado
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por gramineas perennes C4, caracteriza a este sistema la presencia de arboles aislados,
bajos y con tronco retorcido, con hojas grandes y escleromérficas que se renuevan
durante la estacion seca. Indudablemente la combinacidén inusual de presiones
selectivas y la estructura de la vegetacidén ha llamado la atencion de investigadores
desde hace mucho tiempo (FERRI, 1944; RAWITSCHER, 1948). Dos aspectos quizas
han recibido mayor atencion: (1) la anatomia y estructura foliar en relaciéon con el
tenor de nutrientes de los suelos y (2) las relaciones hidricas de los arboles. Desgra-
ciadamente la mayoria de las observaciones de patrones de variacion diarios y
estacionales de la tasa de transpiracion durante las tltimas cuatro décadas se han
realizado con el método de pesadas rdpidas de SToCKER (1956); que requiere el
desprendimiento de tallos u hojas y la evaluacion de los cambios de peso del 6rgano
transpiratorio en funcién del tiempo. Este método, aunque puede dar resultados
validos a nivel de patrones transpiratorios, también puede conducir a severos errores
de estimacién y por lo tanto ha sido fuertemente criticado (MEDINA, 1983). Solo
recientemente se han comenzado a utilizar porémetros difusivos de respuesta dina-
mica y de estado estable para analizar la relacién entre la conductancia estomatica,
la tasa de transpiracion y las variables microclimaticas que influyen sobre la magnitud
de la fuerza motriz del proceso transpiratorio (MEINZER et al., 1983).

A pesar de que la composicion de las sabanas estacionales varia a lo largo de su
amplia distribucién latitudinal algunas especies lefiosas son frecuentes en casi toda
el area cubierta por sabanas de America tropical. Entre estas especies se encuentran
Curatella americana L., Byrsonima crassifolia (L.) HBK, Bowdichia virgilioides HBK.
v Casearia sylvestris SW. Los objetivos del presente trabajo han sido proveer infor-
macion de base sobre cambios estacionales en las relaciones hidricas de estas cuatro
especies, evaluar similaridades y diferencias en el continuo suelo-arbol-atmésfera y
surgerir factores de control del flujo de agua en ese continuo tanto en fase liquida
como en fase gaseosa. Para ello se hicieron durante un afio observaciones de ciclos
diarios de conductancia estomatica, transpiracion, potencial hidrico foliar y tempera-
tura foliar, asi como de variables ambientales tales como potencial hidrico del suelo,
temperatura del aire, humedad relativa del ambiente, radiacion solar global y velo-
cidad del viento.

MATERIALES Y METODOS

Cada mes y medio, entre julio de 1981 y julio de 1982, se midieron las variaciones diarias
tanto de las condiciones microclimaticas como de las variables de respuesta de las 4 especies
arbéreas antes mencionadas. Las mediciones se hicicron en una sabana estacional ubicada a 4 km
de la ciudad de Barinas, Venezuela (8°37° N, 70°12° W), caracterizada por una cubierta muy espesa
de sedimentos sueltos, que permite la penetracion profunda de las raices dcl componente lerioso,
y por suelos extremadamente lixiviados e infértiles. La temperatura media anual del drea es de
26.4° C y la precipitacion, de aproximadamente 1,500 mm anuales, esta mayormente confinada al
periodo abril-noviembre.

Las cuatro especies lenosas clegidas ademads de ser las dominantes en la sabana estacional
estudiada, se encuentran entre las especies leflosas siempreverdes mas extendidas y frecuentes
en las sabanas tropicales de Sudamérica. En el area de estudia los individuos de C. americana
y B. crassifolia (3 2 5 m de altura) cran mas altos y tenian un indice de area foliar mayor que los
individuos de B. virgiloides y C. sylvestris. Esta Ultima especie, que no alcanza mas de 1 a 1.5
metros de altura, es la Uinica de las especies estudiadas que posee estomas ¢n ambas caras de la
hoja. Las cuatro especies renuevan su follaje duante la estacion seca, cuando simultineamente
pierden sus hojas senescentes y producen las nuevas. En las mediciones se utilizan en cada fecha
de muestreo las hojas de edad predominante en ese momento, es decir a partir de enero se usan
las hojas nuevas producidas en ese ciclo de desarrollo foliar.
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Las variables ambientales y fisioldgicas fueron medidas a intervalos regulares desde la madru-
gada hasta el atardecer. La temperatura foliar fue medida con termopares de cobre-constantan
calibre 36; la temperatura del suelo con termopares o termistores; la humedad relativa ambiente
con psicrémetros ventilados tipo Assmann ubicados a 1.5 m de altura; la radiacion solar global
con piranémetros conectados a integradores (LI-COR modelo LI-500); la velocidad del viento
con anemometros integradores de copa. Conjuntamente con estas mediciones microclimaticas
se midio el potencial hidrico foliar (¥';), con una camara de presion. en 3 vastagos con hojas
completamente expandidas y maduras de cada una de las cuatro especies. La conductancia esto-
matica (gs) fue medida en hojas de edad similar a las que se usaron para determinar ‘¥, ya sea
con un porémetro de respuesta dinamica (LI-COR, modelo LI-60) que se calibraba contra discos
perforados antes y después de cada viaje de campo, o con un porémetro de estado estable cons-
truido localmente. Se hicieron ademads calibraciones cruzadas entre los dos tipos de porémetros
y ambos coincidieron tanto en valores absolutos de conductancia como en los patrones de varia-
cion diaria. Para el cdlculo de conductancia se usé el area foliar proyectada, suponiendo que sélo
hay estomas en la cara abaxial. Como C. sylvestris tiene la nisma densidad estomdtica en ambas
caras, los valores de transpiracién fueron multiplicados por dos.

El contenido relativo de agua en el suelo fué medido a 3 profundidades (10, 40 ¥ 70 ¢m), en
cada ocasidon en que se median las variaciones diarias en los factores microclimaticos y en las
respuestas de las plantas. Con este fin se recogian cinco muestras de suelo a cada profundidad,
colocandolas inmediatamente en cajas herméticas de aluminio. En el laboratorio se obtuvieron
curvas de calibracion entre contenido gravimétrico de humedad del suelo ¥ su potencial hidrico,
mediante el uso de placas de presion (Soiltest, modelo A-140). El contenido de agua en el suelo
fue finalmente expresado como potencial hidrico en MPa con el fin de representar en las mismas
unidades la capacidad del agua para realizar trabajo a lo largo del continuo suelo-planta-
atmosfera.

Los datos climaticos utilizados en este trabajo fueron obtenidos en la estacion meteoro-
légica de Barinas, que dista solo 4 km del drea de trabajo.

RESULTADOS
Cambios Estacionales

Las condiciones climdticas durante 1981-1982 fueron representativas del clima
regional en el area de estudio. La temperatura media mensual (fig. 1) solo varid
2,5° C durante el periodo de observaciones, alcanzandose las medias mas bajas en la
época seca. En contraste con este alto grado de constancia térmica estacional, las
temperaturas diarias variaron 11 o 12° C aproximadamente. Debido a la falta de
variaciones térmicas estacionales la temperatura media maxima diaria rara vez
sobrepaso los 34° C.

El regimen de lluvias fuertemente estacional, alcanzé las maximas precipitaciones
al comienzo y al final de la época humeda (fig. 1). La demanda evaporativa también
estuvo sometida a cambios estacionales debido a que la humedad absoluta tiende a
disminuir durante el periodo de menor precipitaciéon. Estas variaciones en la humedad
absoluta de las capas de aire cercanas a la superficie del suelo se reflejan en los valores
de evaporacién de tanque, ya que la diferencia entre los maximos (marzo) y los
minimos (julio-junio) fué¢ de 100 mm. La interseccion entre la curva de aportes por
precipitacion y la de pérdida por evaporacion en la figura 1, delimita aproximada-
mente la época seca (considerando una retencion de agua en el suelo del orden de
los 100 o 150 mm, la cual seria evaporada en menos de un mes y tomando la evapo-
racién de tanque como un estimador de la evapotranspiracién potencial). La figura 1
muestra también los cambios de potencial hidrico en los primeros 70 cm del suelo.
La pérdida de agua fue mas pronunciada en los horizontes superficiales donde la
densidad de raices, particularmente de gramineas, es mas alta. Las fluctuaciones de
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potencial hidrico se amortiguan a mayor profundidad sugiriendo que la cantidad de
agua disponible, aun sin la proximidad de una capa freitica, es adecuada todo el
aflo para aquellas formas de crecimiento como los drboles siemprevendes que poseen
un sistema radical muy profundo y extendido (FoLpats & RuTKIs, 1969).
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F1G. |. — Seasonal course of hours of sunshine during the month, vapor pressure at the corres-
ponding mean monthly temperature and relative humidity (zp, —), mean monthly tempera-

tures (—-—-), pan evaporation (-----}, total monthly precipitation (—), and soil water potential
(Fseir) at 10, 40 and 70 ¢m depth.

Esta constancia en el potencial hidrico de los horizontes profundos del suelo se
puede observar en la figura 2, donde se grafico el potencial hidrico de madrugada o

de base (¥5*°) de las 4 especies estudiadas. C. americana'y. B. crassifolia no exhibieron
cambios de W5**, durante la época seca, presentando por el contrario los valores mas

negativos al final de la época himeda. Contrastando con esto, el ¥5** en C. sylvestris
y B. virgilioides disminuyé durante la época seca, sugiriendo que sus sistemas radicu-
lares son mas superficiales que el de las otras dos especies. Aquellos ¥ que no
aparecen conectados en la secuencia estacional de la figura 2, representan valores
medidos a la madrugada cuando todavia la planta no habia alcanzado una recupera-
cion total, debido probablemente a cierta transpiracion nocturna. Los valores que se
conectaron en secuencia, corresponden a las medidas efectuadas aproximadamente
una hora después. El potencial hidrico minimo (¥]'™) siguié la misma tendencia que
el de base. Siendo C. syfvestris la especie que alcanzé los valores de potencial hidrico
mds negativos. La figura 2 muestra asimismo el curso estacional de la tasa de transpi-
raciéon méaxima y de la diferencia de presion de vapor de agua (DPV) entre la hoja y
el aire. Los valores de transpiracion y DPV registrados entre las 10 y las 16 hs fueron
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promediados para que los cambios mostrados en la figura 2 reflejen las condiciones
que prevalecieron durante el periodo del dia de maxima demanda evaporativa. Se
promediaron ademds los valores de DPV de C. americana y B. crassifolia por una
parte, y los de C. sylvestris y B. virgilioides por otra, tomando en cuenta que el
lamafio de las hojas y las propiedades espectrales de estos dos pares de especies, y por
to tanto su temperatura foliar y DPV, son similares.
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Fi1G. 2. — Seasonal courses of leaf-to-air vapor pressure deficit (VPD), transpiration, dawn leaf
water potential (‘l"ia‘”"), and minimum leaf water potential (‘1’:"“‘) from July. 1981 to July,
1982, Vertical bars for ‘I"}ua“’" and ‘l’fi“ measurements represent 1 - standard error. Absence

of bars indicates that the standard error was smaller than the symbol. Upper segments indicate
length of the dry season.

El curso estacional de las tasas de transpiracion maxima sigue una tendencia
parecida en C. americana y B. crassifolia. Los cambios en la demanda evaporativa
durante la estacion seca fueron la imagen especular de los cambios en la magnitud
del flujo transpiratorio, es decir, la tasa de transpiracion es alta cuando el DPV es
bajo y viceversa. Este efecto podria ser causado por cierres estomaticos parciales a
altos DPV, que produzcan pérdidas de agua por transpiracion mucho menores que
las que alcanzarian sin control estomatico. Debido a que las hojas nuevas se expanden
a comienzos o mediados de la estacion seca, este comportamiento especular entre
DPV v transpiracion de C. americana v. B. crassifolia sugiere una mayor sensibilidad
estomatica a la humedad externa en hojas jovenes que en hojas maduras.

Cursos Diarios

La fizura 3 muestra las variaciones diarias del DPV, la temperatura foliar, el
potencial hidrico foliar y la conductancia estomatica, durante un dia representativo
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Fi1G. 3. — Daily courses of leaf-to-air vapor pressure deficit (VPD), leaf temperature. stomatal

conductance and leaf water potential for Curatella americana, Byrsonima crassifolia. Bow-
dichia virgilioides and Casearia sylvestris during one dry season day (01-21-1982, o—) and one
wet season day (09-30-1981, e---), Vertical bars for conductance and water potential measure-
ments represent 1 + standard error (v = 3 to 5). Absence of bar indicates that the standard
error was smaller than the symbol.

de la época humeda y otro de la época seca. En ambos casos la radiacion solar global
maxima y la temperatura maxima del aire al mediodia fueron aproximadamente de
700 W m~? y 34° C respectivamente. La demanda evaporativa fue mayor durante el
dia de la época seca, siendo la diferencia de los valores méaximos de DPV entre ambos
dias de aproximadamente 0,8 kPa. Las temperaturas foliares de cada especie en las
horas del mediodia no difirieron significativamente entre ambos dias. Los gradientes
de densidad de vapor de agua resultaron mayores y las conductancias estomaticas
menores bajo condiciones de alta demanda evaporativa. Esta compensacién de
factores tiende a igualar las pérdidas de calor latente por transpiracion y en conse-
cuencia la temperatura foliar, a pesar de que las hojas hayan estado sujetas a condi-
ciones meteoroldgicas distintas.

La disminucién inicial del W, y su posterior recuperacion en las ultimas horas de
la tarde fué parecida en C. americana y B. crassifolia bajo condiciones de DPV dis-
tintas. Esto podria estar relacionado con los cierres estomaticos parciales que ocur-
rieron en ambas especies al mediodia en la estacion seca. Por ejemplo, la tasa de
transpiracion maxima en B. virgilioides fué de 9,97 ug ecm™% s™* el 30-09-1981, mien-
tras que durante el dia de la estacion himeda (21-01-1982) fué de 10,33 ug cm™%s™ 1.
A igualdad de conductancia estomatica la diferencia en las pérdidas de agua por
transpiracion hubiera sido mucho mayor.
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B. virgilioides exhibid cierres estomaticos parciales y valores maximos de gs
similares en ambos dias. El W, permanecid casi constante durante el dia de la época
himeda, siendo los valores mas negativos de solo — 0,6 MPa a las 9 de la mafiana.
Sin embargo durante el dia de alta demanda evaporativa el ¥, descendié hasta
— 1,25 MPa. Los valores de gs en C. sylvestris fueron relativamente menores,
mostrando un patrén unimodal, particularmente durante el dia de la estacion humeda.
El ¥, descendi6 hasta — 2,2 MPa, un valor mas negativo que los alcanzados por
las otras tres especies.

La informacién presentada en las figuras 2 y 3 sugiere que en funcién de sus
caracteristicas y mecanismos de regulacion del balance hidrico, las especies estudiadas
podrian constituir tres grupos formando C. americana y B. crassifolia un mismo
grupo.

Flujos de Agua en el Continuo Suelo-Planta-Atmdsfera y Potencial Hidrico

Un factor determinante de las fluctuaciones del potencial hidrico foliar es la
magnitud de la resistencia al flujo de agua en fase liquida desde el suelo hasta las
hojas (BEGG & TURNER, 1970; BLACK, 1979). Para evaluar la resistencia hidraulica
de las cuatro especies estudiadas se usaron graficos de transpiraciéon contra ‘P,
(fig. 4). La pendiente de la relacién transpiraciéon- W, puede ser considerada como
una cstimacién de la magnitud de la resistencia al flujo de agua en fase liquida
(BoYrr, 1974; CaMacHO-B et al., 1974). En la construccion de la figura 4 solo se
usaron los valores de transpiracion-¥, medidos en todos los ciclos diarios durante la
primera parte del dia, es decir bajo condiciones de aumento de transpiraciéon y
disminucién de W, ya que de esta manera se eliminan los efectos de histérisis durante
la fase de recuperacion. La resistencia aparente al flujo de agua de todas las especies
tiende a disminuir (disminuye la pendiente) con el aumento del flujo transpiratorio,
haciendose casi independiente de la magnitud del flujo de agua a altas tasas transpi-
ratorias. Patrones de resistencia flujo-dependientes similares fueron también obser-
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F1G. 4. — Relationship between leaf water potential and transpiration for (@) C. americana,
(b) B. crassifolia, (¢) B. virgilioides, and (d) C. sylvestris. Data sets for (¢) and (d) were segre-
gated on the basis of dawn leaf water potentials.
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vados por MEINZER et al. (1983) en las mismas especies objeto de este estudio, usando
hojas en distinto grado de desarrollo.

Nuevamente aparecen 3 tipos de comportamiento hidrico: (1) por una parte
C. americana y B. crassifolia mostraron un tipo tnico de relacién, independientemente
de la época del afio y de la disponibilidad de agua en los horizontes superficiales del
suelo en el momento de la observacién, B. virgilioidesy C. sylvestris en cambio tuvieron
patrones de comportamiento diferentes en cada época del afio; (2) en B. virgifioides
la magnitud de la resistencia hidraulica fué muy baja en ambas estaciones, sin embargo
debido a la disminuciéon de los potenciales hidricos de base durante la época seca, la
interseccion al origen de la relacion transpiracion-¥; se desplazé hacia abajo sin
cambiar significativamente la forma de la curva. Es decir, la magnitud de la resistencia
hidréaulica a igualdad de flujos se mantuvo constante; (3) el tercer tipo de comporta-
miento fué el de C. sylvestris, donde no solo se desplazé hacia abajo la interseccion
al origen de la funcién de resistencia, sino que la resistencia hidrdulica aumenta de
magnitud (aument6 la pendiente), particularmente a flujos bajos, a medida que
disminuye la disponibilidad de agua en el suelo durante la estacion seca.

Finalmente la figura 5 muestra los diagramas de dispersion del conjunto de pares
de valores de ¥, y gs medidos durante todo el afio de estudio. Puede observarse
que la conductancia tiende a aumentar con la disminucién del potencial hidrico lo
cual sugiere (si bien esta relacion (1) causa-efecto) que el estado energético del agua en
las hojas no influye significativamente en el comportamiento (*) dentro del rango de ¥,
observado en el campo. Se incluyeron en la figura S valores promedio de potencial
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FiG. 5. — Scatter diagrams of stomatal conductance measurements plotted against leaf water
potential for (a) C. americana, (b) B. crassifolia, (¢) B. virgilicides and (d) C. sylvestris-

Leaf turgor loss points (‘F‘::) in MPa are also shown.

(1) Funcional no supone una relacion,
(*) Estomatico.
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hidrico en ¢l punto de plasmdlisis incipiente (W) de hojas maduras determinados
mediante curvas presion-volumen durante ambos periodos climadticos.

DISCUSION

Una caracteristica resaltante en las relaciones hidricas de tres de las cuatro
especies estudiadas es su alto grado de constancia estacional. En particular, C. ameri-
cana 'y B. crassifolia no exhiben cambios ni de potencial hidrico de base ni de potencial
hidrico minimo. Paraddjicamente los potenciales de base mas negativos en estas
dos especies se alcanzan durante la estacion lluviosa (fig. 2), cuando el potencial
hidrico del suelo es mds alto. Probablemente ¢l cierre estomatico nocturno en algunas
especies no es total durante ese periodo climatico (LABOURIAU et al., 1963; VaLIO et al.,
1966), impidiéndose por lo tanto alcanzar un equilibrio en el continuo suelo-planta,
bajo condiciones en que la presion de vapor de agua en la atmosfera no estd saturada
y las pérdidas de vapor de agua por transpiracion continuan durante la noche a tasas
relativamente pequeiias pero significativas.

Los méaximos valores de conductancia cstomdtica encontrados en una gran
mayoria de las especies lefiosas investigadas (calculada en base al drea foliar proyec-
tada) estan comprendidos en el rango 0,2 a 1,0 cm s™" (KORNER et al., 1979). En las
4 especies en estudio hemos medido valores maximos de més de 0,8 cm s~ '. A pesar
de estos altos valores de conductancia, que implican altos valores de transpiracion
potencial, C. americana, B. crassifolia y B. virgilioides parecen presentar cierta
sensibilidad estomatica frente a las variaciones de humedad externa y por lo tanto
controlarian parcialmente las pérdidas de agua durante periodos de muy alta demanda
evaporativa. Es necesario sefalar que a pesar de la aparente sensibilidad estomdtica
al DPV, el control de las pérdidas transpiratorias es débil y raramente se produce una
disminucion significativa de la transpiracion en condiciones naturales. Experimentos
de laboratorio hechos bajo condiciones controladas de irradiancia (1 100 W m™2) y
temperatura foliar (26-28° C) indican que la tasa de transpiracion en C. americana
y B. crassifolia comienza a disminuir lentamente como consecuencia de cierres
estomaticos parciales a valores de DPV mayores de 2 kPa (GOLDSTEIN, MEINZER
& SARMIENTO, informacién no publicada). Altas tasas de transpiracion y un débil
control estomatico también han sido observados en otras especies lefiosas de sabanas
y cerrados (MEDINA, 1982). SARMIENTO et al. (1985) interpretan que las altas tasas de
transpiracion observadas en especies lefiosas siempreverdes de las sabanas ameri-
canas, ain durante el periodo de sequia, contribuirian a evitar el sobrecalentamiento
de las hojas, incrementar la asimilacién de CO, y eventualmente podrian mejorar
la economia de nutrientes de estas plantas que crecen en suelos oligotroficos.

El potencial hidrico foliar no parece influir significativamente en la fisiologia de
los estomas. La figura 3 revela que la conductancia puede aumentar o disminuir sin
que se produzcan cambios de ¥,, sugiriendo que el potencial hidrico no seria una
variable importante en la regulacidén de las pérdidas de agua por transpiracion en
condiciones de campo. Esta aparente falta de control estomdtico por parte del
potencial hidrico foliar es similar al observado en Gmelina arborea, una especie
forestal tropical, que no exhibe cierres estomaticos parciales ni aun cuando las hojas
se marchitan temporalmente al mediodia (WHITEHEAD et al., 1981). El aumento de
conductancia foliar a potenciales hidricos mas negativos (observado en la fi; ura 5)
es probablemente causado por un aumento de radiacidn solar y/o temperatura foliar,
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que generalmente esta correlacionado con la disminucién del W, en ausencia de un
control estomatico severo de las pérdidas de agua.

La mayoria de las especies investigadas nunca experimentaron pérdidas de
turgor aun durante la estacion seca (fig. 5). Es interesante sefialar que las variaciones
de los componentes del potencial hidrico foliar fueron muy acentuadas durante el
corto periodo de expansion foliar (MEINZER ef al., 1983). En los 10-11 meses restantes

las hojas parecen experimentar pocos cambios de W°. Mas ain, resultados prelimi-

nares indicarian que después de la completa expansion foliar el W2 y el potencial
osmotico de saturacion tenderian a aumentar hasta la absicién de la hoja. Esto
podria estar relacionado con la disminucidon progresiva de solutos osmoticamente
activos observada por MonNTES & MEDINA (1977) en drboles de sabanas.

No solamente los componentes del potencial hidrico varian significativamente
con la edad de la hoja en estas especies, sino también las conductancias estomaticas
y resistencias hidraulicas (MEINZER et al., 1983), y las conductancias cuticulares,
humectabilidad de la superficie foliar y la permeabilidad a algunos iones (SAR-
MIENTO ef al., 1985). Todo ésto indica que los cambios fisioldgicos y morfoldgicos
que se observan durante el desarrollo y maduracién de las hojas en especies arbdreas
siempreverdes de sabanas tropicales podria hacer confundir respuestas condicionadas
por el grado de desarrollo ontogénico con respuestas derivadas de factores ambien-
tales. Afortunadamente la expansion y senescencia foliar en estas especies esta sincro-

nizada por lo que esta fuente de error en estudios de variaciones estacionales puede
ser minimizada.

Es frecuente que cuando se realizan estudios de caracteristicas fisiologicas y
morfoldgicas de plantas en relacién a su habilidad para resistir periodos de baja
disponibilidad de agua, se tienda a diferenciar entre especies que evaden y especies que
toleran (PARKER, 1968; LEviTT, 1972). Las especies de sabana estudiadas tienen
caracteristicas de ambos grupos por lo que esta clasificacion no parece muy adecuada
para identificar a cada una de ellas como tolerantes o evasoras a la sequia. Sin embargo
se cree que todavia tiene cierta utilidad con fines comparativos si se quisiera dife-
renciar tipos de estrategias adaptativas en cuanto a relaciones hidricas y sintetizar
la informacidn obtenida. Asi C. sylvestris seria la especie mas tolerante ya que siempre
experimenta en el campo los potenciales hidricos més negativos y posee los ¢ mas
bajos. El W9 sufre cambios estacionales pronunciados (fig. 2) lo que sugiere que su
sistema radical es comparativamente mas superficial. Las otras tres especies estudiadas
son mas dificil de ubicar univocamente en una u otra categoria, sin embargo C. ame-
ricana y B. crassifolia podrian ser consideradas especies intermedias no solamente en
los valores de los componentes del potencial hidrico estimados mediante curvas
presién-volumen (fig. 5), sino también en la amplitud de las oscilaciones diarias
del ¥, que se observan en el campo. La especie mds evasora seria B. virgilioides
porque presenta el punto de pérdida de turgencia mas positivo, resistencias hidraulicas
menores (fig. 4) y aparentemente exhibe control estomatico durante las épocas
himeda vy seca. Estas caracteristicas le permiten mantener valores de ‘W7 general-
mente mas positivos (altos) que los de las otras 3 especies (fig. 2).

Estas diferencias en las adaptaciones a la resistencia a la sequia son consistentes
con los tipos de habitats que ocupan. Generalizando conclusiones de varios autores
sobre la distribucidn geogrifica y ecoldgica de estas 4 especies (VAN DONSELAAR, 1965;
GOODLAND, 1966; GOODLAND & POLLARD, 1973; SARMIENTO, 1983) se podria disponer
a las mismas en un gradiente de humedad. C. syfvestris ocuparia los habitats mas secos,
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B. virgilioides 1os mas humedos, en tanto que las otras dos especies, de comporta-
miento fisiologico y ecolégico muy similar ocuparian situaciones intermedias de
humedad. Los tipos de relaciones hidricas, por lo tanto, permiten explicar en buena
medida la distribucion y los ambientes que ocupan.

A una conclusion similar sobre la importancia crucial del balance hidrico en la
determinacion de la densidad de lefiosas en sabanas de Africa del Sur llegan Knoop
& WALKER (1985), lo que hace pensar que el deficit de agua en el suelo ha sido una
presion selectiva determinante para los drboles en los diferentes ecosistemas de sabana
tropical.
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