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RESUMEN

Este trabajo analiza algunos de los mecanismos de regulacion del balance hidrico que operan en
los sistemas hospedante-hemiparasita, constituido por las especies Coffea arabica-Phthyrusa pyrifolia e
Inga edulis-P. pyrifolia.

Se realizaron ciclos diarios de variables microambientales (temperatura del aire y humedad relativa)
y de respuestas de las plantas (Conductancia estomatica, Gs; temperatura foliar, densidad de flujo
transpiratorio, E; déficit de presion de vapor hoja-aire, DPV; potencial hidrico foliar (). Las
mediciones se realizaron con frecuencia mensual, durante ocho meses en plantas de café e Inga no
parasitadas (controles), parasitadas y en la hemiparasita de ambas hospedantes. Asimismo, se analiza-
ron las propiedades hidricas del tejido foliar a través de curvas de presion-volumen.

Los resultados muestran que la hemiparasita presenta tasas de Gs y E superiores a las de sus
hospedantes, asi como potenciales hidricos y osmoticos mas negativos. Estas diferencias
generan un gradiente favorable al flujo de agua hacia la parasita. Todas las especies exhibieron
control estomatico en la época seca, el cual parece estar determinado por el incremento en la demanda
evaporativa.

Cada especie en particular mostrd variaciones estacionales de respuesta en las propiedades
hidricas del tejido foliar. El café disminuyo el potencial osmoético (V,), aumentd el nimero
de osmoles por peso seco (Ns) y la concentracion de carbohidratos solubles, pero mantuvo constante
la elasticidad de la pared celular (g), lo cual podria considerarse como ajuste osmotico estacional.
I. edulis aumento la elasticidad de la pared celular lo cual le permitiria mantener el turgor durante
periodos cortos de sequia. La hemiparasita en café presentdé un aumento en la rigidez de la
pared celular, durante la época seca, que favorece una mayor capacidad de succion de agua sin
modificar el \,, mientras que en [nga mantuvo constantes tanto el |, como &.

Las plantas hospedantes parasitadas a diferencia de las no parasitadas no mantienen un balance
hidrico favorable, perdiendo turgor durante varias horas del dia, siendo este efecto aparentemente
mas acentuado en café. '

PALABRAS CLAVES: Relaciones hidricas, Coffea arabica, Inga edulis, hemiparasita,
modulo de elasticidad, ajuste osmotico, transpiracion, conductancia estomatica.
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ABSTRACT

Some mechanisms regulating the water balance operating in the host-hemiparasite systems, formed
by Coffea arabica-Phthirusa pyrifolia and Inga edulis-P. pyrifolia species were studied.

Daily cycles of microenvironmental variables (air temperature and relative humidity) as well as
plant responses (stomatal conductance, Gs; leaf temperature, transpirational flow density, E; leaf-air
vapour pressure difference, VPD; leaf water potential, ;) were measured on a monthly basis for a
period of eight months. Measurements were performed on infected and healthy (controls) coffee and
Inga plants and on mistletoes plants. The leaf tissue water properties were also studied with pressure-
volume curves.

The results show that the hemiparasite has much higher rates of Gs and E than their host and
more negative water and osmotic potentials. These differences could generate a favorable gradient in
the water flow to the hemiparasite. Each species studied showed stomatal control during the dry season,
which seems to be determined by the increase of the evaporative demand.

All of the species exhibited seasonal changes in the leaf tissue properties. Coffee plants decreased
the osmotic potential ({,) and increased the number of osmomoles per dry weight (Ns/Dw) and the
soluble carbohydrates while keeping the bulk elasticity modulus constant (g), that could be considered
as a seasonal osmotic adjustment. Inga increases the cellular wall elasticity which would allow it to
keep the turgor during short drought periods. In coffee plants, the mistletoe showed an increase in the
bulk elasticity modulus during the dry season, determining a higher water uptake capacity without
changes in . In Inga plants the mistletoe kept constant | and .

Unlike the control plants, the infected host plants, did not keep a favorable water status, loosing
turgor several hours during a day, being this effect more important in coffee plants.

KEY WORDS: water relations, Coffea arabica, Inga edulis, hemiparasite,
bulk elasticity modulus, osmotic adjustment, transpiration, stomatal conductance.

RESUME

Quelques-uns des mécanismes de régulation du bilan hydrique du systeme hote-hémiparasite,
constitué par les especes Coffea arabica-Phthyrusa pyrifolia et Inga edulis-P. pyrifolia ont été étudiés.

On a réalisé des cycles journaliers de variables micro-ambientes (température de I'air, humidité
relative) et mesuré les réponses des plantes (conductance stomatique, Gs; température foliaire, densité
de flux transpiratoire, E; déficit de pression de vapeur feuille-air, DPV; potentiel hydrique foliaire, {s .
Les mesures ont €té réalisées chaque mois pendant 8 mois, sur des pieds de café et d’Inga non parasités
(témoins), parasités ainsi que sur I'hémiparasite de ces deux hotes. De plus, on a analysé des propriétés
hydriques du tissu foliaire au moyen des courbes de pression-volume.

Les résultats montrent que I'hémiparasite présente des taux de Gs et E supérieurs a ceux de ses
hétes, ainsi que des potentiels hydriques et osmotiques plus faibles. Ces différences engendrent un
gradient favorable pour le flux d’eau vers le parasite. Toutes les espéces ont montré un controle
stomatique pendant la période séche, ceci semble déterminé par 'augmentation de la demande évapora-
tive.

Chaque espeéce a montré des variations saisonniéres en réponses aux propriétés hydriques du tissu
foliaire. Le caféier a diminué son potentiel osmotique (), a augmenté le nombre d’osmomoles par
poids sec (Ns/ps) et la concentration de sucres solubles, mais a maintenu constante I’élasticite¢ de la
paror cellulaire, ce qui pourrait étre considéré comme un ajustement osmotique saisonnier. L’élasticité
de la paroi cellulaire d’Inga a augmenté, ce qui a permis de maintenir la turgescence pendant de courtes
périodes de sécheresse. Sur le caféier, ’hémiparasite a montré une augmentation de la rigidit¢ de la
paroi cellulaire pendant la période seche favorisant ainsi une plus grande capacité de succion d’eau
sans modifier le \, alors que sur Inga elle a gardé constante {r, comme &.
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Les plantes hotes parasitées, a la différence des controles, ne maintiennent pas un bilan hydrique
favorable et diminuent leur turgescence pendant plusieurs heures du jour, cet effet semble étre plus
accentué sur le caféier.

Morts CLES - Relations hydriques, Coffea arabica, Inga edulis, hémiparasite,
mode d’élasticité, ajustement osmotique, transpiration, conductance stomatique.

INTRODUCCION

El estudio de las relaciones fisiologicas entre plantas hemiparasitas y
hospedantes reviste gran interés, no solo porque pueden causar dafio en plantas
de importancia economica, sino también porque el sistema presenta una eco-
nomia de recursos muy particular debido a que tienen un suministro comun
de agua e iones minerales, y, aunque cada especic de esta relacion presenta
mecanismos independientes de regulacion de las tasas de pérdida de agua por
transpiracién y absorcion de CO,, cada respuesta individual afecta el funciona-
miento del sistema en su totalidad (Grartzer, 1983).

Las hemiparasitas son plantas autotrofas que pueden proveerse de sus
requerimientos energéticos sin que haya transferencia de asimilados. Algunos auto-
res han seflalado (HuLL & LEONARD, 1964; Tsivion, 1975; HoLLINGER, 1983) que la
capacidad fotosintética de éstas plantas es inferior a la de sus hospedantes. La
obtencion de agua y nutrientes se realiza a través del haustorio, organo
parasitico especializado que se inserta en los vasos de la hospedante.

El hecho de que las hemiparasitas muestren tasas transpiratorias mucho
mas altas que la de sus hospedantes ha sido interpretado como un mecanismo
de transporte de agua exclusivamente (VARESCHI & PANNIER, 1953; HELLMUTH 1971;
KrLAREN & VAN DE Duk, 1976) o como un mecanismo de obtencion de nutrientes
inorganicos (GLATZEL, 1983) especificamente nitrogeno (SCHULZE & EHLERIN-
GER, 1984; SCHULZE et al., 1984).

El efecto de las hemiparasitas sobre sus hospedantes es variado. EHLERINGER
et al. (1986), sefialan que las plantas infectadas muestran potenciales hidricos
foliares, conductancia estomatica y concentraciones de nitrogeno mas bajas
que las plantas no infectadas. Por otra parte, SCHULZE et al. (1984) y ULLMAN et
al. (1985) sugirieron que las hemiparasitas de ambientes semiaridos exhiben
mecanismos de control estomatico diario, sincronizados con la respuesta
estomatica de sus hospederos, con lo cual se logra un equilibrio en el sistema
que a largo plazo determina la sobrevivencia de ambas plantas.

El propdsito de este trabajo fué¢ el de estudiar a lo largo de un ciclo
estacional en el régimen pluviométrico, algunos de los mecanismos de regulacion
del balance hidrico en los sistemas hemiparasita-hospedera constituido por
Phthirusa pyrifolia-Coffea arabica y P. pyrifolia-Inga edulis. El estudio se realizd
en un agroecosistema cafetalero con manejo de sombra parcial que consta basica-
mente de dos estratos, uno inferior constituido por los arbustos de C. arabica, que
es el cultivo y otro superior formado por los arboles que le dan sombra al cafeto
y son especies propias del bosque natural siendo I. edulis uno de los arboles mas
utilizados. Estas dos especies son infectadas fuertemente por la hemiparasita.
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MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO Y MATERIAL VEGETAL

El sitio de estudio estuvo localizado en los Andes venezolanos, Tovar, Estado Mérida (8°15'N,
72°45°W), a una altitud de 780 m. La vegetacion de esta area es caracteristica del bosque
estacional (SARMIENTO et al., 1971) con una precipitacion anual de 980 mm distribuida bimodalmente.
El periodo de sequia dura de tres a cuatro meses (diciembre a abril) y los dos periodos himedos
se ubican entre abril y junio el primero y setiembre y diciembre €l segundo.

Las especies hospedantes estudiadas fueron: Coffea arabica L. (Rubiaceae) e Inga edulis HBK
(Leguminosae). La primera es una especie arbustiva, cultivada bajo sombra parcial. En este caso
particular con cinco afios de sembrada sin fertilizacion y en su segunda cosecha. I edulis es una
especie del bosque original, utilizada como sombra para el cultivo de café. Es un arbol que alcanza
hasta 12m de altura, con un sistema radicular profundo, por lo que no compite con el cafeto por agua
o nutrientes (ALARGON, 1979).

Phthirusa pyrifolia (HBK) EICHL (Lorantaceae), es una hemiparasita que prolifera en areas
perturbadas y cultivos. Ataca un amplio espectro de especies arboreas y arbustivas por lo que
podria considerarse como parasita generalista (ATSATT, 1983). En los cafetos se considera como
una plaga, pues incide en la produccion de la planta, pudiendo incluso dafiarla irreversiblemente si
no se controla a tiempo.

MEDICIONES DE CAMPO

Varios cursos diarios de variables microambientales y de respuesta de las plantas se obtuvieron
desde octubre de 1984 a mayo de 1985. Durante este periodo, el mes de octubre fué el mas
humedo y febrero el mas seco. Las mediciones se realizaron en individuos adultos infectados (sistema
hospedante-hemiparasita) y no infectados (control) de las especies hospedantes y en hemiparasitas de
ambas especies hospedantes.

La conductancia estomatica (Gs) se midié con un porémetro de difusion de estado estable,
construido en nuestro laboratorio. El instrumento consta basicamente de una camara que
contiene un sensor de humedad y uno de temperatura, un ventilador, un flujimetro de area variable
(Cole Palmer, Inst.) y una valvula de diez pasos reguladora de la entrada de aire seco a la camara.
El sensor de humedad relativa y de temperatura de la camara del porometro es un Vaisala modelo
HMI 14 (Helsinski, Finlandia). En cada especie del estudio se realizaban con frecuencia horaria (desde
las 7 a.m. hasta las 18 p.m.) tres mediciones sobre hojas que tenian la misma exposicion. Debido
a que las hojas de la hemiparasita son anfiestomaticas, la conductancia se calculo utilizando el
criterio de area foliar proyectada (KORNER et al., 1979); para lo cual se hicieron mediciones por
ambas caras de las hojas.

El flujo transpiratorio (E) se determin6 a partir de los valores de conductancia foliar y de déficit
de presion de vapor hoja-aire (NOBEL, 1974).

El potencial hidrico de las hojas({y,) se estimé de las mediciones con la camara de presion
(PMS mod 600) realizadas aproximadamente cada hora durante el lapso diurno desde las 7a.m. hasta
las 18 p.m., salvo en los meses de la época hiimeda en los que se media hasta las 14 p.m. debido a
la lluvia. Cada vez se tomaban tres hojas por especie, las cuales se colocaban en bolsas de polietileno e
inmediatamente se les determinaba el potencial hidrico.

Las temperaturas del aire y de las hojas fueron medidas con termocuplas Cu-Co (calibre 36) y la
humedad relativa del aire con un psicrometro ventilado ASSMAN instalado a 1.5m de altura.

ANALISIS DE CURVAS PRESION-VOLUMEN

Los componentes del potencial hidrico del tejido foliar (y,) y el modulo de elasticidad de la
pared celular (g) fueron estimados mediante la técnica de curvas de presion-volumen (TYREE &
HAMMEL, 1972). Se tomaban muestras de ramas maduras y expandidas e inmediatamente despues de
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cortadas se introducian en un recipiente con agua y se recortaban nuevamente dentro del agua para
evitar la formacion de burbujas de aire en los vasos del xilema. Se cubrian con bolsas de polietileno
y se trasladaban al laboratorio donde se mantenian en la oscuridad por 24 horas para que las ramas
alcanzaran completa saturacion. Después de saturadas, las ramas se pesaban rapidamente en una
balanza de precision (Mettler) y la presion inicial (y) se determinaba con una bomba de presion.
Las hojas se dejaban transpirar libremente y las determinaciones de peso fresco y de presion
balanceante se continuaban hasta obtener varios puntos de la porcion lineal de la curva de presion-
volumen, Para cada una de las plantas analizadas se realizaban con frecuencia mensual de tres a cinco
curvas. Los resultados fueron graficados como 1/, versus el contenido relativo de agua (CRA). Para
ajustar los puntos en la fase lineal de la curva se utilizO una regresion de la forma
Ly y=bo+b, * CRA (TYREE & RITCHER, 1981, 1982).

Los parametros obtenidos de las curvas presion-volumen, incluyen: potencial osmotico de
saturacion (Y1°%) y en el punto de pérdida de turgor (Y% (TYREE & RITCHER, 1981), el médulo de
elasticidad (e) y el nimero de osmomoles de soluto. El moédulo de elasticidad se calculdé con el
método de TYREE y JARvIS (1982) y el numero de osmomoles de soluto en una hoja (Ns/ps) se
estim6 mediante la ecuacion Ns=y!%° %V /RT, donde Ns representa la concentracién de solutos
osmoticamente activos, V, es el volumen de agua simplasmica, que se obtiene de la extrapolacion
de la porcion lineal de la curva a la abcisa, tedricamente es la cantidad total de agua que puede

ser extraida; R es la constante universal de los gases y T la temperatura en grados kelvin (TYREE et al.,
1978).

Los cursos diarios de potencial de turgor ({,) se obtuvieron a partir de los valores de potencial
hidrico medidos en el campo, menos el potencial osmoético correspondiente a ese potencial hidrico
obtenido a través de las curvas presion-volumen del mes en estudio.

La concentracion de carbohidratos solubles se determiné utilizando el método de la antrona
descrito por ALLEN (1974).

RESULTADOS

BALANCE HiDRICO EN EL CAMPO

En la figura | se muestran los cursos diarios de las respuestas de todas las
plantas incluidas en el estudio en un dia tipico de la estacion himeda
(octubre de 1984). En la hemiparasita los valores de conductancia estomatica
(fig. 1b) fueron tres veces mas altos que los exhibidos por los dos tipos de
café y de Inga. Los valores en las plantas infectadas de Inga fueron menores que
en las plantas control y en las horas de mayor demanda evaporativa mostraron
una diferencia con el control de 0.07molm~2s~! que pareciera indicar la existencia
de cierre estomatico.

El flujo transpiratorio (fig. 1¢) fué siempre mayor en la hemiparasita, el
cual en café el valor maximo fué de 2.2mmolm~2s! a las 9 de la mafiana y en
Inga fué de 2.95mmol m~?s™' a las 11a.m.; ScHULZE et al. (1984) y ULLMAN et
al. (1985) encontraron valores similares para otras especies de Lorantaceas. El
café control mostré valores de transpiracion ligeramente superiores a los de
café infectado. En Inga se observan diferencias notables en E en las horas del
mediodia, consecuencia del cierre estomatico que muestran las plantas parasita-
das en el mismo periodo.

En el sistema café-hemiparasita, los V{, (fig. 1d) fueron consistentemente
mas negativos en P. pyrifolia, que mostré diferencias de hasta 1.5MPa en
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FiG. 1. — Curso diario de variables microambientales y de respuestas de las plantas en Coffea arabica
control (Q) e infectada (@), Inga edulis control ([J) e infectada (M) y la hemiparasita Phthirusa
pyrifolia (/) en los dos hospedantes en la estacion himeda (octubre de 1984). (a) Déficit de
presion de vapor hoja-aire (VPD) y temperatura foliar. Cada punto representa el promedio de
las mediciones realizadas en las tres especies estudiadas. (b) Conductancia estomatica (Gs). (¢)
Transpiracion (E). (d) Potencial hidrico foliar (). La barras verticales representan los errores
standard (+) (n=3). La ausencia de barra, indica que el error standard era mis pequefio que el
simbolo.

Fic. 1. — Daily course of microenvironmental variables and plant responses in Coffea arabica control
(O) and infected (@) plants, Inga edulis control ((J) and infected (B) plants and the hemiparasite
Phthirusa pyrifolia {A) on both host during the wet season (October 1984). (a) Leaf-air vapour
pressure difference, VPD and leaf temperature, each point represents the average of the measurements
on the three species. (b) Stomatal conductance (Gs). (c) Transpirational flux (E), and (d) leaf water
potential (). Vertical bars represent +standard errors (n=3). Absence of bars indicates that the
standard error was smaller than the symbol.

relacion al café infectado, cuyos valores fueron mas negativos que los del
control durante las horas de mayor demanda evaporativa.

En Inga, la hemiparasita también mostrd los potenciales hidricos mas
negativos, pero en este caso la diferencia entre los valores de la hemiparéasita y
de la hospedante fue menor que la observada en café y solo en las horas de
mayor demanda evaporativa. En Inga control e infectada los |, fueron semejantes.

Para un dia tipico de la estacion seca, en febrero de 1985 (fig. 2),
cuando la demanda evaporativa hoja-aire aumentd notablemente, los valores de
conductancia estomatica (fig. 2b) fueron sustancialmente mas bajos que los
encontrados en la época huimeda para todas las plantas estudiadas. Aunque
nuevamente la hemiparasita exhibid los valores mas altos de conductancia,
las magnitudes variaron de acuerdo al tipo de hospedante, siendo los valores mas
altos cuando infecta a Inga. Las tasas transpiratorias (fig. 2¢) fueron similares a
las de la época humeda, mostrando las hemiparasitas los valores mas altos.
Inga parasitada exhibié un mayor control estomatico, disminuyendo a la mitad
el valor de la transpiracion en las horas de mayor demanda evaporativa con
respecto a Inga control.

En cuanto a los potenciales hidricos (fig. 2d), el patron fué similar al
observado en la época himeda aunque los valores fueron mas negativos. En
las hemiparasitas los {, fueron mas negativos que en sus hospedantes y éstos
a su vez alcanzaron \/, mas negativos que sus controles.

RELACION ENTRE TRANSPIRACION Y DEFICIT DE PRESION DE VAPOR HOJA-AIRE

La figure 3 muestra que en el sistema café-parasita los valores de transpira-
cion fueron similares en las estaciones humeda y seca, tanto en los controles
como en las plantas infectadas y en las hemiparasitas (fig. 3a y 3b). Por otra
parte, la hemiparasita presentd tasas transpiratorias superiores-a su hospedante
(aproximadamente el doble) para valores similares de VPD. Se observa un incre-
mento mucho mayor de la transpiracion en respuesta al aumento de VPD en la
hemiparasita que en café (control e infectado).
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F1G6. 2. — Curso diario de variables microambientales y de respuestas de las plantas en Coffea arabica

Fie.

control (Q) e infectada (@), Inga edulis control ([]) e infectada () y la hemiparasita Phthirusa
pyrifolia (A) en los dos hospedantes en la estacion seca (febrero de 1985). (a) Déficit de presion
de vapor hoja-aire (V'PD) y temperatura foliar. Cada punto representa el promedio de las mediciones
realizadas en las tres especies estudiadas. (b) Conductancia estomatica (Gs). (c¢) Transpiracion
(E). (d) Potencial hidrico foliar (). La barras verticales representan los errores standard (1)
(n=3). La ausencia de barra, indica que el error standard era mas pequefio que el simbolo.

2. — Daily course of microenvironmental variables and plant responses in Coffea arabica control
(O) and infected (@) plants, Inga edulis control ([J) and infected (M) plants and the hemiparasite
Phthirusa pyrifolia (A) on both host during the dry season (February 1985). (a) Leaf-air vapour
pressure difference, VPD and leaf temperature, each point represents the average of the measurements
on the three species. (b) Stomatal conductance (Gs). (¢) Transpirational flux (E), and (d) leaf water
potential (). Vertical bars represent + standard errors (n=3). Absence of bars indicates that the
standard error was smaller than the symbol.
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en los sistemas Coffea arabica-Phthirusa pyrifolia (a, b) € Inga edulis-P. pyrifolia (c, d) en condiciones
naturales en las estaciones himeda y seca.

3. — Scatter diagram of transpiration (E) as a function of leaf-vapor pressure deficit (VPD) in the
Coffea arabica-Phthirusa pyrifolia (a, b) and Inga edulis-P. pyrifolia (c, d) systems under field
conditions during the wet and dry seasons.
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TaBLA 1. — Conductancia estomatica y tasas de transpiration para los hospedantes control e infectado
y sus respectivas hemiparasitas. Gs y Gs (max): promedios diarios y conductancia maxima diaria
para las épocas humeda y seca. E(max): Tasa de transpiracion maxima diaria en cada
estacion. Gs (hemparasita)/Gs (hospedante). relacion del promedio de las Gs de la hemipara-
sita y la de su hospedante. L E (hemiparasita)/Z E (hospedante). relacion de la sumatoria de las
tasas transpiratorias de la hemiparasita y su hospedante, estimadas a partir de los ciclos diarios
durante las estaciones humeda y seca.

Gs Gs (max) E (max) Gs(hemiparasita) I E (hemparasita)
(molm™%s71) (molm~%s™')  (mmolm 2s7}) Gs(hospedante) T E (hospedante)
Season ~ Wet Dry Wet Dry Wet Dry Wet Dry Wet Dry
Specie season  season  season  season  season  $eason  season  season season  season
Coffea arabica
uninfected 0,115 0,039 0,186 0,064 0,709 0,834 - - - -
Coffea arabica
infected 0,104 0,031 0,114 0,038 0,644 0,720 2,39 2,60 3,52 2,27
Phthirusa pyrifolia
on coffea 0,249 0,081 (3,339 0,097 1,515 1,642 — - - -
Inga edulis
uninfected 0,162 0,069 0,224 0,095 2,180 2,078 - - - -
Inga edulis
infected 0,142 0,048 0,190 0,070 1,358 1,003 1,80 2,20 1,84 2,23
Phthirusa pyrifolia
on Inga 0,257 0,104 0,332 0,128 1,946 2,652 - - - -

El sistema Inga-hemiparasita (fig. 3d y 3d) mostrd6 un patrén similar,
aunque las plantas infectadas exhibieron un mayor control estomatico, hacién-
dose este patron de respuesta mas notorio durante la época seca.

La accién ejercida por la hemiparasita sobre sus hospedantes puede
deducirse de la relaciéon entre la conductancia y transpiracion de ambos
componentes del sistema. La tabla I muestra que P. pyrifolia duplico las magnitu-
des de Gs de las hospedantes. Durante la época humeda los valores de conductan-
cia en la hemiparasita de las dos hospedantes fueron similares, pero en la época
seca los valores de la hemiparasita de café son menores. La hemiparasita
mostré valores de Gs aproximadamente 2,5 veces mas altos que el café parasi-
tado mientras que en Inga estos fueron aproximadamente el doble. En cuanto a la
tasa transpiratoria, la hemiparasita alcanzé valores 3,5 veces mas altos que
el café y 1,8 veces mas que Inga durante la época humeda. En la época
seca la hemiparasita transpir6 aproximadamente 2,3 veces mas que ambos
hospedantes, similares resultados fueron encontrados por GOLDSTEIN et al. (1989 b)
para P. maritima cuando parasita a especies de mangle.

COMPONENTES DEL POTENCIAL HiDRICO DEL TEJIDO FOLIAR

Los cambios estacionales del potencial hidrico foliar minimo diario medido
en el campo y de algunos de los componentes del potencial hidrico del tejido
foliar calculados a partir de las curvas presion-volumen (potencial osmético a
saturacion y modulo de elasticidad) se muestran en la figura 4. Las plantas
infectadas de café e Inga mostraron valores de Y, minimos mas negativos
durante todo el ciclo estacional. Las tres especies estudiadas mostraron los valores

Acta EcologicalEcologia Plantarum



100

Y. (MPa)
"oo/
N
]
{
N

(MPa)

1

(o]

gl

1

T

1

T T T
|

Yo
o
o
% r
’I
-—v-o—«
.f,.
PLL
é T
LSL
/1—0-4
|
-',=~
‘é
\‘\
"'
Bw
!
H
/,’
W
7
Ry

A
h /‘ ¢ A=p A
5 el {1 A AN
o | J/
z \ "__i’/n’\’\i 1 4
ud 1 r 2 -
w —
o} | | N N | 1 1 i 1 11 1 i 1 — 1 i

EFECTOS DE Phthirusa pyrifolia SOBRE DOS HOSPEDANTES 389

C. arabica 1. edulis P pyrifolia
infected ° intected » on C.arabica a
uninfected ©O wninfected ©O on | eduls A

(o] T T 7T T T 7T T T T T — T T T

0O NDJ F M AM ONDUJU F M AWM O ND J F M AWM

MONTHS

FIG. 4. — Variaciones estacionales del potencial hidrico foliar minimo (y}'"), potencial osmoético

Fic.

de saturacion (§!°°) y médulo de elasticidad (e) para Coffea arabica control (O) e infectada
(@), Inga edulis control ([J) e infectada (M) y Phthirusa pyrifolia (A) en las dos hospedantes. Las
cifras en el panel central representan el numero de osmomoles por g de peso seco foliar para un
mes de la época seca y un mes de la época humeda. Las barras verticales representan los errores
standard (1) (n=4). La ausencia de barra, indica que el error standard era mas pequeiio que el
simbolo.

4. — Seasonal variations of the minimum leaf water potential (YP™™), osmotic potential at full
saturation (Y1°%), and modulus of elasticity (g) para Coffea arabica control (Q) and infected (@)
plants, Inga edulis control () and infected (M) plants and Phthirusa pyrifolia (A) on both host.
The values in the central panel represent the osmoles of solute per g of leaf dry weight for a month
of the dry season and one of the wet season. Vertical bars represent + standard errors (n=4). Absence
of bars indicates that the standard error was smaller than the symbol.

mas bajos en el mes mdas seco (febrero). Tanto el café control como el
parasitado mostraron una diferencia altamente significativa («=0,05, test U, Siegel
1970) en los potenciales osmoticos a saturacion y en el punto de pérdida de
turgor entre los valores maximos y minimos de las épocas humeda y seca.
Este cambio en los potenciales osmoticos durante la sequia coincidid con
incrementos en el numero de osmomoles de soluto por unidad de peso seco, el
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F1G. 5. — Marcha estacional de la concentracion de carbohidratos solubles en Coffea arabica control

(Q) e infectada (@), Inga edulis control ([J) e infectada (M) and Phthirusa pyrifolia en C. arabica
(A) yen I edulis (A). Las barras verticales representan los errores standard + (n=4). La ausencia
de barras indica que el error resultd mas pequefio que el simbolo.

F16. 5. — Seasonal course of the soluble carbohydrates concentration for Coffea arabica control (Q) and
infected (@) plants, Inga edulis control ([J) and infected (B) plants and Phthirusa pyrifolia on C.
arabica (A) and on 1. edulis (A) plants. Vertical bars represent + standard errors (n=4). Absence
of bars indicates that the standard error was smaller than the symbol.

cual vario desde 0,86 Ns/ps en la estacion humeda hasta 1,20 Ns/ps en la
época seca para el café control y desde 0,49 hasta 0,64 en el café: parasitado.
Paralelamente a la disminucion de los potenciales osmoticos, al aumento en
Ns y a la constancia en el modulo de elasticidad durantg,fodgcel periodo de
mediciones (fig. 4), se encontré un incremento en los|pgarbohidratos solubles

(fig. 5) y una pequefia disminucion en el contenido relagiye de agua en el punto
de pérdida de turgor.

La hemiparasita en café mostr6 Y, minimos diarios mas bajos que
su hospedante, sin cambios estacionales significativos en el potencial osmotico,
en el namero de osmomoles y en la concentracion de carbohidratos. Durante
la época humeda el % fué mas bajo que en café, pero hacia la estacion
seca es similar en ambas plantas. El modulo de elasticidad en la hemiparasita
vari6 desde 6,1 MPa en la época humeda hasta 11,7MPa en la seca (fig. 4),
lo que indica un aumento de rigidez de los tejidos de la hoja que probablemente le
permite disminuir el potencial hidrico y crear gradientes de potencial favorables
al flujo de agua y nutrientes hacia ella.

Inga edulis control no mostré variaciones notables del {, minimo, ;°°,
ni del numero de osmomoles. Sin embargo el moédulo de elasticidad dismi-
nuyo durante la época seca en 5MPa, lo cual indica un aumento en la elasticidad
de los tejidos. Inga infectada mantuvo Y, minimos mas bajos y Y;°° mas

altos que las plantas control. De igual forma, el nimero de osmomoles y el

Acta Ecological(Ecologia Plantarum
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FIG. 6. — Marcha diaria del potencial de turgor () en los sistemas Coffea arabica hemiparasita

(a, b) e Inga edulis-hemiparasita (c, d) en dondicionés de campo en las estaciones himeda y
seca. C. arabica control (O) e infectada (@) I. edulis control ([J) e infectada (M). Phthirusa
pyrifolia en C. arabica (/) y en I. edulis (A).

FiG. 6. — Daily course of leaf turgor potential (\s,) in the Coffea arabica-mistletoe (a, b);, Inga edulis-
mistletoe (c, d) systems under field conditions during the wet and dry seasons. (Q) control and (@)
infected C. arabica plants, Contitol(f1) and infected (M) 1. edulis plants. (A) Phthirusa pyrifolia on
C. arabica and on 1. edulis ( A) plants.

moédulo de elasticidad fueron similares a los de la planta control. La hemipara-
sita en Inga mostr6 |, minimos més bajos que su hospedante sin cambios
estacionales en el Y, ni en el nimero de osmomoles de soluto.

La figura 6 muestra un ciclo diario del potencial de turgor (\,) para los
sistemas estudiados en un dia tipico de la época himeda y seca. Los controles
mantuvieron el turgor durante todo el dia ain en la época seca, en contraste,
café e Inga infectados perdieron turgor por 2 y 1 hora respectivamente durante la
época humeda y por 3 y 2 horas durante la sequia, manteniendo los V,
muy bajos durante todo el dia. La parasita mostr6 un patron similar
independientemente de la hospedante: pierde turgor durante 1 hora en la época
humeda y 2 horas en la seca.
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DISCUSSION

BALANCE HIDRICO

Los resultados obtenidos con P. pyrifolia confirman lo sefialado para la
mayoria de las plantas hemiparasitas, las cuales presentan tasas transpiratorias
mas altas que sus hospedantes debido a la mayor conductancia estomatica.
Varios autores han sefialado este hecho planteando varias hipoOtesis que tratan
de explicar tal comportamiento (VARESCHI & PANNIER, 1953; LLAREN & VAN DE
Duxk, 1976; GLaTZEL, 1983; HOLLINGER, 1983; ScHULZE et al., 1984; ScHULZE &
EHLERINGER 1984; ULLMAN et al., 1985).

La mayor tasa transpiratoria de las hemiparasitas parece representar un
sindrome adaptativo de estas plantas. Debido a su forma de vida, cualquier
aumento de la transpiracion como consecuencia de alta conductancia, aumen-
taria la concentracion de CO, dentro de la hoja y por lo tanto las tasas de
asimilacion de carbono. Sin embargo, en estudios sobre regulacion e intercam-
bio gaseoso en sistemas parasita-hospedera, se ha encontrado que este aumento
relativo de CO, interno solo se traduce en una ganancia marginal muy pequeila
(HoLLINGER, 1983). Por otra parte, se ha encontrado que la eficiencia en el uso de
agua de varias hemiparasitas es baja en relacion a la que presentan sus
hospedantes (EHLERINGER et al., 1985, EHLERINGER et al., 1986; GOLDSTEIN et al.,
1989 b).

Debido a que la fuente de agua y nutrientes minerales de la hemiparasita es
la misma que circula por el sistema vascular de la hospedante, mantener tasas
transpiratorias relativamente altas le permitiria a la hemiparasita extraer agua
y cantidades adicionales de nutrientes, especialmente nitrogeno (SCHULZE et al.,
1984). Asimismo, las tasas de pérdida de agua producen un descenso en el potencial
hidrico foliar de las hemiparasitas, lo cual probablemente crea un gradiente
de potenciales en la interfase hemiparasita-hospedante que favoreceria el flujo
de agua y nutrientes hacia la primera. La alta resistencia hidraulica que se genera
en el punto de insercion del haustorio puede contribuir a la caida del {, de la
hemiparasita y al desarrollo de tal gradiente (GLAaTZEL, 1983).

Nuestros resultados sugieren que dependiendo del tipo de hospedante, la
hemiparasita puede presentar un comportamiento estomatico diferente. Phthi-
rusa pyrifolia transpira tres veces mas cuando infecta a café, mientras que en
Inga transpira solo el doble. ULLMANN et al. (1985) encontraron un amplio rango
de variacion en la relacion X Egom, /Z Epop. de distintas hemiparasitas que
va desde las que transpiran 1,5 veces mas que su hospedante hasta las que
transpiran 9 veces mas durante el dia.

Por otra parte, el efecto detrimental de 1a hemiparasita sobre sus hospedantes
también es diferente. Asi, café parasitado experimenta valores mas negativos
de \, que Inga parasitada. Este efecto se refleja en los potenciales de turgor. Las
plantas parasitadas pierden turgor por varias horas durante el dia, pero el efecto
es mas acentuado en café durante la estacion seca. El café control presenta
una disminucién del potencial osmoético durante la época seca, que favorece
el mantenimiento del turgor a potenciales hidricos foliares mas bajos. La
pérdida de turgor mostrada por las plantas infectadas de café probablemente se
deba a que no presentan descensos significativos del potencial osmotico.
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MECANISMOS DE REGULACION ESTOMATICA ESTACIONAL

Durante la época seca, cuando aumenté la demanda evaporativa, las especies
estudiadas exhibieron un fuerte descenso en la conductancia foliar. Estos resultados
sugieren que tanto las plantas hospedantes como la hemiparasita presentan ajuste
estomatico, el cual estaria dado principalmente por el aumento del VPD mas
que por la disminucion de los potenciales hidricos, por lo menos a los niveles
de potencial medidos en el campo. Ha sido mostrado que los estomas de algunas
especies responden directamente al VPD de la atmoésfera circundante a la hoja
(ScHULZE et al., 1972; WHITHEAD et al., 1983; MEINZER et al., 1984) o a los cambios
en el potencial hidrico (Brown et al., 1976; NAGARAJAH & ScHuLzg, 1983). El
grado de respuesta varia con las especies, la edad de la planta, las condiciones
de crecimiento, el preacondicionamiento al déficit de agua y la magnitud y tasa
del “‘stress” hidrico (TURNER et al., 1978 y TurNeErR & BeGg, 1981). En café,
algunos autores han mostrado que el ajuste estomatico se debe a cambios en la
demanda evaporativa (WORMER, 1965; MAESTRI & SanTOs BArRRos, 1977) aunque
BIERHUIZEN et al. (1969) sefalaron que el cierre estomatico en esta especie esta
estrechamente relacionado con el contenido de humedad del suelo. Sin embargo,
estos autores no consideraron especialmente la influencia de la demanda evaporativa
en la respuesta estomatica. Estudios bajo condiciones controladas y en el labora-
torio serian necesarios para aclarar los mecanismos de regulacion de los
movimientos de cierre y apertura estomatica en estas especies.

Cuando los VPD son altos, la Lorantacea continua incrementando su
tasa transpiratoria a pesar del control estomatico. ScHuULZE et al. (1984) y
ULLMANN et al. (1985) sefalaron que las hemiparasitas de ambientes semiaridos
muestran control estomatico diario y relacionaron el descenso en la conductancia
estomatica con los incrementos en el VPD. Seglin estos autores, las hemipara-
sitas regulan las pérdidas de agua en coordinacion con la respuesta estoma-
tica de su hospedante. ULLMANN et al. (1985) sugirieron ademas que tal sincroni-
zacion entre hospedera y hemiparasita promueve la sobrevivencia a largo plazo
de ambas plantas, plantedndose de este modo un equilibrio en el sistema.
Phthirusa pyrifolia regula su apertura estomatica en respuesta a altos VPD al
igual que sus hospedantes y ademas los potenciales hidricos son siempre
menores que los potenciales hidricos de las hospedantes lo cual podria estar
indicando que la hemiparasita es capaz de ajustar los componentes de su potencial
hidrico dependiendo de las relaciones hidricas de las plantas que parasitan
(GOLDSTEIN et al., 1989 b).

MECANISMOS DE REGULACION ESTACIONAL DE LAS PROPIEDADES DE LOS TEJIDOS FOLIARES

Durante la época seca las especies estudiadas mostraron ademas de control
estomatico, cambios en las propiedades fisiologicas relacionadas con la osmore-
gulacion y la elasticidad de los tejidos. Utilizando el modelo propuesto por
GoLDSTEIN et al. (1989 a), donde se incluyen solo los cambios en Y, y € como
mecanismos para mantener un balance hidrico favorable, se encuentra que tanto
café como Inga presentan mecanismos de regulacion diferentes y P. pyrifolia
dependiendo del tipo de hospedante muestra distintos patrones de respuesta.

Coffea arabica mostré6 una disminucion estacional en el potencial osmo-
tico de saturaciéon de 0.5 MPa. Cambios estacionales similares en especies arbo-
reas, han sido considerados como ajuste osmotico (RoBErRTS & KNOERR, 1977).
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Aunque so6lo el descenso del Y, no es evidencia suficiente de que existe ajuste
osmoético (TURNER et al.,, 1978; TurNER & Jones, 1980), el hecho de que esta
especie incremente notablemente la concentracién de carbohidratos solubles y
varie el nimero de osmomoles de soluto por peso seco nos sugiere que este
mecanismo debe estar operando.

Inga edulis tiende a aumentar la elasticidad de la pared celular durante la
sequia, mientras que ¢l potencial hidrico y el nimero de osmomoles de
soluto por peso seco permanecen constantes. Este mecanismo permite mantener el
turgor celular a bajos contenidos de humedad de los tejidos foliares (GOLDSTEIN
et al., 1989 a). El incremento en la elasticidad de los tejidos foliares en periodos
de poca disponibilidad de agua en el suelo, podria ser un mecanismo alternativo
al ajuste osmotico para mantener el potencial de turgor cuando el potencial
hidrico foliar disminuye (HENsoN et al., 1982).

En contraste con Inga, el café presenta un mecanismo que demanda un mayor
costo energético de la planta, como es el ajuste osmotico (TURNER & JONES,
1980). Esto podria estar relacionado entre otras causas, con la vulnerabilidad
que presenta ¢sta especie a los cambios en la humedad del suelo como consecuencia
de su sistema radicular superficial, en el cual el 909, de las raices se encuentra
distribuido en los primeros 30cm de profundidad del suelo, y en los primeros
15cm esta la mayor parte de las raicillas responsables de la absorcion de agua
(ARANGUREN, 1979). En Inga el sistema radicular es mas profundo (ALARCON,
1979) lo que posiblemente le permite explotar niveles mas profundos del suelo
de manera que el impacto de la sequia seria menos severo. De ahi, que esta
especie presente mecanismos como el de incrementar la elasticidad de los tejidos,
el cual solo puede ser favorecido en situaciones donde el periodo de sequia
es de poca intensidad o duraciéon (GOLDSTEIN et al., 1989 a).

Dependiendo del hospedante, P. pyrifolia presenta distintos patrones de res-
puesta a la sequia. Cuando parasita plantas de café, incrementa la rigidez de la
pared celular sin mostrar cambios significativos en el potencial osmotico. Este
aumento de la rigidez foliar probablemente le permite disminuir el potencial
hidrico y crear gradientes de potencial con el hospedante, favorables al flujo de
agua y nutrientes (GOLDSTEIN et al., 1989 a; BorLaNos & LONGSTRETH, 1984). En
Inga, la hemiparasita no exhibe cambios estacionales ni en los potenciales
osmoticos ni en el moddulo de elasticidad. En este caso, la planta hospedante
mantiene los potenciales osmoéticos mas altos por lo que no se presentan
cambios estacionales en el gradiente de potencial entre la hemiparasita y su
hospedante, de manera que P. pyrifolia mantiene la misma disponibilidad de agua.

Los resultados sugieren que aparentemente P. pyrifolia ocasiona efectos detri-
mentales en las hospedantes mediante la modificacion de algunas de las propieda-
des fisioldgicas de las mismas que impide que puedan mantener un balance
hidrico favorable. En café parasitado la disminucion de los potenciales hidri-
cos foliares sin ajuste osmotico determina que estas plantas pierdan turgor
durante las horas de mayor demanda evaporativa. Por otra parte, en Inga parasi-
tada el modulo de elasticidad no disminuye tanto como en Inga control, mante-
niéndose los tejidos foliares mas rigidos, lo cual afectaria la respuesta
de incrementar la elasticidad celular durante la sequia, como mecanismo de
mantenimiento del turgor. El efecto de la hemiparasita es aparentemente mas
acentuado en el café.
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