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RESUMEN

Se estudia la evolucion a lo largo del dia de las tasas de fotosintesis, transpira-
cidén y otros pardmetros relacionados en dos cultivares (Clare y Seaton Park) de trébol '
subterrdneo sometidos a dos tratamientos: riego y sequia. A partir de las medidas pun-
tuales de fotosintesis, transpiracion, respiracidon y peso especifico de la hoja, se esta-
blecen los balances globales de asimilacidén de carbono, transpiracion y exportacién
de asimilados.

En condiciones de riego, los dos cultivares, con caracteristicas foliares (tamarfio y
peso especifico de la hoja) bien diferenciadas, presentan balances globales de asimila-
cién de carbono y pérdidas de agua por transpiracién practicamente iguales.

Las plantas aclimatadas a sequia presentan, en ambos cultivares, una reduccion
importante del tamafio de las hojas y un ligero aumento de su peso especifico. Las tasas
de asimilacién de CO2 y transpiracién son claramente inferiores a las de riego, supo-
niendo el balance global de asimilacién de carbono un 40% y las pérdidas de agua por
transpiracion un 30%.

La aclimatacién a sequia supone cambios morfoldgicos y fisiolgicos, entre los
cuales la modificacién del modelo de evolucién de la fotosintesis y transpiracién a lo
largo del dia contribuye a un uso mas eficiente del agua.

Palabras clave: Eficiencia en el Uso del Agua, Balance diario del Carbono, Balance
diario del Agua, cv. Clare, cv. Seaton Park.

* Este trabajo pertenece al proyecto n® 6.010 de la CEE-AGRIMED.
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Introduccion

En condiciones de clima mediterrdneo, el déficit hidrico es el primer factor limi-
tante de la productividad de las plantas, incluso en forrajeras anuales como el trébol
subterraneo que finalizan el crecimiento antes del verano (Mc Guire, 1985).

La reduccién gradual de la disponibilidad de agua en el suelo permite a la planta
el desarrollo de una serie de caracteres morfoldgicos y fisiolégicos que conducen a un
uso mas eficiente del agua (Dickson, Isebrand; 1991) y que permiten a la planta
sobrevivir y hasta mantener una cierta tasa de crecimiento bajo sequia (Turner, Kra-
mer; 1980).

Dentro de este marco general, existe una amplia diversidad de modelos de res-
puesta de las plantas frente a la sequia, tanto entre especies como entre cultivares de
una misma especie (Ludlow, 1989). En el trébol subterraneo, forrajera de amplio uso
en la zona mediterrdnea, muy propensa a sequias intermitentes, el conocimiento de los
modelos de respuesta a la sequia puede ayudar a mejorar el manejo de los pastos y a
identificar criterios de seleccion utiles en programas de mejora (Medrano, Vadell;
1992).

Entre los cambios fisioldgicos en relacion con la resistencia a la sequia, las modi-
ficaciones del modelo de evolucién diaria de fotosintesis y transpiracién parecen tener
un papel importante en ambientes de tipo mediterrdneo. Los estudios de Tenhunen er al.
(1987) y Harley et al. (1987), muestran que en especies arbustivas mediterraneas que
habitualmente sufren sequia (Quercus, Phyllirea, Arbutus,...) se produce un cierre esto-
madtico al mediodia en respuesta a las elevadas irradiancias, temperaturas y reducida
humedad relativa del aire en las horas centrales del dia. Esta respuesta resulta adaptativa
puesto que reduce el gasto de agua en las horas de mads alta demanda.

Aparte del interés como pauta natural de adaptacién, la modificacién del modelo
de evolucioén diaria de fotosintesis y transpiracion refleja la capacidad de modulacion y
regulacion de la actividad de la planta a los cambios instantdneos del medio y supone un
factor importante a tener en cuenta en el establecimiento de relaciones fotosintesis / pro-
duccidn, y en la valoracién de la eficiencia en el uso dci agua.

Sin embargo, se conoce poco sobre la incidencia de esta respuesta en plantas her-
baceas en condiciones habituales de cultivo, las variaciones que puede presentar entre
especies y cultivares, y la importancia de estas variaciones.

En este sentido, el presente trabajo aborda el estudio del efecto de la sequia sobre
el modelo de evolucién diario de la fotosintesis y la truuaspiracion en condiciones medi-
terrdneas y compara este efecto en praderas de dos cultivares representativos de trébol

subterraneo.
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Material y Métodos

Se utilizaron semillas de Trifolium subterraneum ssp. brachycalycinum cv. Clare
y T. subterraneum ssp. subterraneum cv. Seaton Park. Previamente a la siembra fueron

inoculadas con Rhizobium trifolii. La siembra se realizo en parcelas de 4x1,5 m?

,enun
suelo calcdreo, en Palma de Mallorca. a finales de octubre de 1988. Previamente se fer-
tiliz6 el suelo a razén de 6,1 g P m-2 y58¢gK m~2. El crecimiento fue satisfactorio, y
no se aportd ningin otro fertilizante durante el periodo de cultivo.

Después de un corte a mediados del mes de marzo y ya restablecido el cultivo, se
iniciaron dos tratamientos: riego y sequia, utilizando un disefio de bloques al azar por
triplicado. En el tratamiento riego, el contenido hidrico del suelo se mantuvo préximo a
capacidad de campo, mientras que las plantas en sequia sélo recibieron agua procedente
de la lluvia, muy escasa durante el mes de mayo de 1989. De esta forma el estrés hidrico
fue inducido de forma gradual, haciéndose severo durante las Gltimas semanas del expe-
rimento, en las que se realizo el muestreo.

El estudio se realizé durante dos dias consecutivos (10 y 11 de junio de 1989), rea-
lizando 8 muestreos a lo largo del dia: 6 diurnos y 2 nocturnos. Todas las medidas se
realizaron sobre hojas completamente expandidas de la parte superior del cultivo, reali-
zandose en cada muestreo, 6 medidas de intercambio de gases para cada cultivar y trata-
miento. El contenido hidrico (CH), el contenido hidrico relativo (CHR) y el peso espe-
cifico de la ldmina foliar (PE) se determinaron sobre las mismas hojas en las que se
midieron las tasas de intercambio de gases.

Para determinar el contenido hidrico relativo (CHR) se recogieron hojas indivi-
duales en tubos con agua y de peso conocido, determindndose el peso fresco (PF) de ia
hoja en el momento del muestreo. Los tubos se mantuvieron a 4 °C / 24 h, pesando de
nuevo la hoja, a maxima turgencia (PT). Posteriormente las hojas se secaron en estufa a
80 °C /24 h, determinando el peso seco (PS).

El CHR se determiné como sigue:

CHR = (PF-PS)x 100/(PT-PS)
Por este procedimiento. también se determino el CH, siendo:
CH = (PF-PS)x100/PS

La superficie de las hojas se estimd a partir de las dimensiones medias de los
foliolos (largo x ancho x 2,22; Vadell, 1991) y el peso especifico (PE) a partir de la
superficie de la hoja y su peso después de secar la hoja en estufa a 80 °C /24 h.

Las medidas de intercambio de gases se realizaron con un equipo portatil de medi-
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da de fotosintesis (Li-Cor 6200). Todas las medidas se realizaron sobre hojas enteras sin
escindir de la planta usando una cdmara de 1/4 L.

Los balances globales de carbono y agua se calcularon a partir de la integracién de
los valores puntuales medios obtenidos a lo largo del dfa. La estimacion de los asimila-
dos exportados por la hoja se han calculado de acuerdo al método de Terry y Mortimer
(1972), donde la exportaciéon Ex = D - R, siendo D el descenso del peso especifico de la
lamina foliar (PE) y R las pérdidas respiratorias, asumiendo que los cambios en bioma-
sa seca en la hoja son debidos a carbohidratos.

Resultados

Condiciones ambientales de medida

En los dos dias de muestreo el sol aparecia a las 6 h 19 min y se ponia a las 21 h
19 min (15 h de luz directa). Las temperaturas oscilaron entre 15,9 y 31,5 °C, con una
humedad relativa, durante el dia, entre el 45 y 60 % y déficits de presién del vapor de
agua entre 1,56 y 2,13 kPa. La ausencia de nubes permitié una irradiancia elevada
durante todo el dia, con una radiacién fotosintéticamente activa superior a los 1900
pmol fotones m2 s’l, en las horas centrales del dia (Fig. 1).
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Fig. 1. Condiciones ambientales a lo largo del dia. Radiacién fotosintéticamente activa (Q, [A), temperatura (Ta) y humedad
relativa (HR; 1B). Valores medios TEE. La linea gruesa horizontal indica el periodo de oscuridad.

Fig. 1. Environmental conditions along the day. Photosynthetically active radiation (Q, 14), temperature (Ta) and relative
humidity (HR; 18). Mean values £SE. Dark period indicated by de horizontal thick line.
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Caracteristicas foliares

El tamarfio de la hoja es en el cv. Clare claramente superior al cv. Seaton Park
(124y 88 cmz, respectivamente). Las plantas sometidas a sequia presentan, en ambos
cultivares, una reduccion del tamafio de las hojas, entre el 15 y 20%, respecto a las de
riego (Tabla 1).

TaBLA 1

Tamaiio, peso especifico (PE) y contenido hidrico relativo (CHR) de las hojas. E1 PE y el CHR
corresponden al amanecer.

Table 1: Leaf size, specific leaf weight (PE) and relative water content (CHR). PE and CHR measured af dawn.

Riego Sequia
Clare Seaton Park Clare  Seaton Park
Tamafio hoja (cm2) 12,4+0,4 8,8+0,3 10,4+0,3 6,3t1,1
PE (g m™2) 32,7+1,5 30,443,1 343425 33,3436
CHR (%) 85,910,5 96,3+1,0 82,5+4,2  82,1£3,9

El peso especifico de la ldamina foliar (PE), en las plantas de riego, es de unos 32,7
2 enel cv. Clare y de unos 30,4 g m™2 en el cv. Seaton Park. Las hojas de las plan-
tas sometidas a sequia presentan un PE ligeramente superior (Tabla 1).

gm

A lo largo del dia se observa un progresivo aumento en este parametro, que des-
ciende durante la noche a valores similares a los del inicio del dia anterior (Fig. 2A). En
las plantas sometidas a sequia, este incremento es mucho menos claro, observandose
dos pequefias subidas en las primeras y ultimas horas del dia pero con una tendencia
indefinida en las horas centrales (Fig. 2B).

El contenido hidrico (CH) se mantiene entre 74,5 y 77,6 %, en las plantas de rie-
go, con valores similares en los dos cultivares. En las plantas sometidas a sequia, estos
valores son ligeramente inferiores, oscilando entre 77,2 y 72,2 %. El contenido hidrico
relativo (CHR) presenta variaciones mas acentuadas. Las plantas de riego se mantienen
siempre por encima del 86%, mientras que las plantas de sequia no llegan a superar el
85% durante la noche, alcanzando valores minimos de aproximadamente el 71% en las
horas centrales del dia (Fig. 3).

Intercambio de gases
Las primeras medidas de intercambio de gases no se realizaron hasta las 10 h ya que el
rocio de las primeras horas no permitia una buena estima de las tasas de transpiracién.
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Fig. 2. Evolucién del peso especifico de la ldmina foliar (PE) en los tratamientos de riego y sequia. Valores medios +EE. La
linea gruesa horizontal indica el periodo de oscuridad. C: cv. Clare: SP: cv. Seaton Park.

Fig. 2. Evolution of specific leaf weight (PE) under irrigation and drought. Mean values £SE. Dark period indicated by the
horizontal thick line. C: ¢v. Clare: SP: ¢v. Seaton Park.
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Fig. 3. Evolucién del contenido hidrico relativo (CHR). Valores medios *EE. La linea gruesa horizontal indica el periodo de
oscuridad. C: cv. Clare: SP: cv. Seaton Park.

Fig. 3. Evolution of relative water content (CHR). Mean values £SE. Dark period indicated by the horizontal thick line. C: cv.
Clare; SP. ¢v. Seaton Park.

En las plantas de riego, las tasas de asimilacion de CO2 (A) mas elevadas se regis-
traron en las horas centrales del dia con irradiancias superiores a 1800 pmol m2sL Los
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Fig. 4. Evolucion de la tasa de asimilacién de CO2 (A, 4A) y de la conductancia estomitica (g, 4B). Valores medios +EE. La
linea gruesa horizontal indica el periodo de oscuridad. C: cv. Clare: SP: cv. Seaton Park.

Fig. 4. Evolution of CO2 assimilation rate (A, 4A) and stomatal conductance (g, 4B). Mean values £SE. Dark period indica-
ted by the horizontal thick line. C: ¢v. Clare: SP: ¢v. Seaton Park.

maximos se situan a las 12,5 h, alcanzando el cv. Clare 23.5 pmoi CO2 m2 s y Seaton
Park 20,2 umol CO2 m? s (Fig. 4A). Durante la tarde se aprecia un ligero descenso
gradual de A, que se acentua durante las dltimas horas con el descenso progresivo de la
irradiancia.

En las plantas sometidas a sequia, la evolucion de A estd limitada por el estrés
hidrico, sobre todo en el cv. Seaton Park, que mantuvo valores casi idénticos durante
todo el dia (alrededor de 7 umol CO2 m2 s']). En el cv. Clare, se registraron valores
similares pero con una mayor variacién a lo largo del dia, con dos maximos, a las 12,5 y
19,5 h y un descenso notable en las horas centrales.

En las plantas de riego, durante las horas centrales, los valores de la conductan-
cia estomatica al vapor de agua (g) son muy elevados. Todas las medidas son superio-
res a 0,48 mmol H20 m™2 s~! alcanzando el cv. Clare a las 12,5 h 0,83 mmol H20 m"
241 (Fig. 4B). En las plantas sometidas a sequia no se aprecia una variacién clara,

registrandose, en las horas centrales del dia conductancias similares a las del final de
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Fig. 5. Evolucién de las tasas de transpiracién (E, 5A) y eficiencia instantdnea en el uso del agua (A/E; 5B). Valores medios
+EE. La linea gruesa horizontal indica el periodo de oscuridad. C: cv. Clare: SP: cv. Seaton Park.

Fig. 5. Evolution of transpiration rate (E. 5A) and instantaneus water use efficiency (A/E; 5B). Mean values £SE. Dark
period indicated by the horizontal thick line. C: cv. Clare: SP: ¢v. Seaton Park.

la tarde, alrededor de 0,10 mmol H20 m'2 s'l, siendo ligeramente superiores en el
cv. Clare.

La variacion de la transpiracién (E) a lo largo del dia presenta un patrén similar a
las variaciones de g, en las plantas de riego. Clare presenta un maximo a las 12,5 hy
Seaton Park a las 14,5 h. Hacia la tarde, se observa un descenso progresivo de E, en
relacion con la caida de g y de la temperatura (Fig. SA). En las plantas de sequia, aun-
que g no experimenta cambios apreciables, las tasas de transpiracién varian. Los valores

2 s'l) se dan en las horas centrales del dia, cuan-

méximos ( entre 3 y 3,7 mmol H20 m~
do la temperatura es mds elevada.

En las horas centrales, con irradiancia y temperatura maximas, la eficiencia instanta-
nea en el uso del agua (A/E) en las plantas de riego, es inferior a 2 mmol CO2 mol-! H20.
Hacia la tarde, el fuerte descenso de la transpiracién permite aumentar A/E que alcanza
valores de, aproximadamente, 4,4 en la dltima medida del dia, en ambos cultivares (Fig.
5B). Las plantas sometidas a sequia presentan una eficiencia en el uso del agua claramente
superior. Al igual que las plantas de riego, los valores mds bajos se registran al mediodia,

con un progresivo ascenso durante la tarde alcanzando 3,8 en Clare y 4,5 en Seaton Park.
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TABLA 2
Respiracion oscura de las hojas referida a superficie (Rs) y a biomasa seca (Rm).

Leaf dark respiration refered to surface (Rs) and dry biomass (Rm).

Riego Sequia
Clare Seaton Park Clare  Seaton Park
a) Rs (umol CO2 m2 s71)
Inicio noche (23,5 h) 1,210,1 1,040,1 0,5+0,1 0,510,1
Final noche (5,0 h) 1,210,1 1,240,1 0,6£0,1 0,610,1
b) Rm (nmol CO2 g71 1) '
Inicio noche (23,5 h) 30,8%1,5 27,3823 16,5830 15,0£1,6
Final noche (5,0 h) 359428 38.8%£3.0 18,0824 17,024

Las tasas de respiracién (Rs) variaron entre 1,0 y 1,2 umol CO2 m?2 s en las
plantas de riego (Tabla 2). El cv. Clare presenta valores ligeramente mds elevados que
Seaton Park. Refiriendo la respiracién a biomasa seca (Rm), los valores oscilaron entre
27 y 39 nmol CO2 g'1 s\, En el tratamiento de sequia las tasas de respiracion (tanto Rs
como Rm), fueron considerablemente inferiores, aproximadamente la mitad de las

registradas en las plantas de riego.

Balances del carbono y del agua

A partir de las medidas puntuales de intercambio de gases se ha calculado el
balance global diario de ganancia de carbono y pérdidas de agua por transpiracion a
nivel de las hojas superiores de la pradera, bien iluminadas. Las ganancias en carbohi-
dratos fueron practicamente identicas en ambos cultivares, suponiendo aproximadamen-
te 24 g CH20 m2dlen las plantas de riego, y unos 10 g CH20 m2d!en las hojas de
las plantas sometidas a sequia (Tabla 3).

La transpiracion alcanzé los 7 L m2

2471,

dlen las plantas de riego, mientras que en las
de sequia no sobrepas6 los 2,3 L m

En cuanto a la eficiencia en el uso del agua, las plantas de sequia se muestran cla-
ramente mds eficientes, con aproximadamente 4,3 g CH20 L1 H20, mientras que las
de riego no superan los 3,3 g CH20 L1 H20.

Discusion

Caracteristicas foliares
La respuesta de la hoja frente a la sequia es coincidente en los dos cultivares estu-
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TaBLA 3

Balances diarios del carbono y del agua calculados a partir de las tasas puntuales de asimilacion de CO2 (A) y
transpiracion (E).

Diurnal carbon and water balances calculated from CO2 assimilation (A) and transpiration (E) rates.

a) Balance del carbono (g CH20 m2 d'l)

Riego Sequia
Clare Seaton Park Clare Seaton Park
Asimilacion diurna 24,5%1,7 242+1,4 10,4+1.1 9,8+1,3
Respiracién nocturna 1,240,1 1,1+0,1 0,620,1 0,5+0,1
Balance neto 23.2x1,7 23,1£1.4 9,8+1,2 9,3+1,4

b) Transpiracién (L H20 m?2 d'l)

7.1£0,7 7,0+0,4 2,320.3 2,1+0,3

diados. Aunque el tamaiio foliar es un caracter que diferencia claramente estos dos culti-
vares en riego (Clare tiene un tamafio de hoja un 50 % superior que Seaton Park), la
aclimatacion a la sequia supone, en los dos, una reduccién en el tamaio de las hojas for-
madas bajo estas condiciones de entre el 15y 20 %. Esta respuesta es bastante comtn
en la aclimatacidn al déficit hidrico y otros estreses (Lawlor, Leach; 1985).

El contenido hidrico de las hojas, muy similar en los dos cultivares, en condi-
ciones de riego, presenta una ligera reduccidn a valores también coincidentes en
sequia.

Las hojas aclimatadas a sequia tienen, en ambos cultivares, un peso especifico
superior (entre 5 y 10 %, medido al amanecer) a los de riego.

Estos cambios, en las caracteristicas foliares, se corresponden con lo descrito por
Wilson et al. (1980), Pitman et al. (1983) y Lawlor y Leach (1985), y en general se
corresponden con una disminucion del tamario celular y un incremento del grosor de las
paredes celulares en el mesdfilo, que contribuyen a mantener la turgencia ante bajadas
progresivas del potencial hidrico (Wilson et al., 1980; Joly, Zaer; 1987).

En conjunto, los cambios constatados se corresponden con el patrén de aclimata-
cién a sequia descrito en otras plantas, lo que permite afirmar que las hojas muestreadas
son representativas de dicha aclimatacion.

Intercambio de gases
Ademas de cambiar los caracteres morfoldgicos, la aclimatacion a la sequia supo-
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ne también un cambio dréstico en el patrén de evolucidn diario de las tasas de fotosinte-
sis y transpiracion.

En riego, las tasas de fotosintesis y de transpiracion se corresponden con las varia-
ciones de irradiancia, temperatura y humedad relativa, demostrando una respuesta fisio-
l6gica inmediata frente a estas variaciones.

Los mdximos de fotosintesis se alcanzan algo antes del mediodia, en coincidencia
con los maximos de conductancia. El descenso paulatino, a partir de este punto, se
corresponde con una caida mds dréstica de la conductancia estomdtica, que a su vez
puede relacionarse con los valores mds bajos de CHR. El cierre estomadtico se traduce
en un mantenimiento ¢ incluso recuperaciéon del CHR de la hoja, pero no justifica com-
pletamente la progresiva caida de A, dado que, en cualquier caso, g estd por encima de
0.4 mmol H20 m™2 57! y a estos niveles dificilmente resulta limitante en la difusion del
CO2 hacia la hoja.

La caida paulatina de A en riego puede estar asociada a un efecto de acumulacién
progresiva de carbohidratos en hoja (Azcon-Bieto, 1983), pero cabe pensar, también, en
una reduccién en la eficiencia en el aprovechamiento de la irradiancia debido al deterio-
ro del sistema de captacion de la luz (fotoinhibicién), como ya se ha descrito en especies
arbustivas mediterraneas y bajo condiciones de alta irradiancia (Demming-Adams et al.,
1989).

Las plantas en sequia presentan un patron de comportamiento totalmente diferen-
ciado. A pesar del cierre estomdtico mantenido, las condiciones de mediodia, afectan
mads duramente a las hojas en sequia. Su CHR, ya bajo al amanecer, desciende a valores
proximos al 70% a mediodia. La recuperacion posterior no se debe a un mayor cierre
estomadtico, sino a una clara disminucion de la demanda atmosférica (descenso de tem-
peratura e incremento de humedad relativa del aire). En estas plantas, la disponibilidad
de agua se convierte en el primer factor limitante y en consecuencia la abertura estoma-
tica se mantiene constantemente reducida, lo cual conlleva una limitacion en la asimila-
cién de CO2 que se mantiene, todo el dia, en valores inferiores a 10 pmol CO2 m2 sl
En consecuencia, en las hojas de sequia, se obtienen tasas de A practicamente constan-
tes a lo largo de todo el dia, apreciandose, ligeramente, un doble pico en el cv. Clare que
no se manifiesta en Seaton Park. Por otra parte, hacia la tarde, con el descenso de la irra-
diancia, la bajada de A no es tan manifiesta ya que se mantiene la misma g. El modelo
ligeramente bimodal de evolucién de A en el cv. Clare y el observado en Seaton Park se
corresponden con lo observado por Tenhunen et al. (1987) y Lange et al. (1987), en
especies arbustivas mediterrdneas en situaciones de estrés hidrico severo.

La evolucién de A y E a lo largo del dia es similar en los dos cultivares ensayados,
tanto en riego como en sequia. Las figuras 4 y 5 muestran un punto al mediodia clara-
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mente superior a Seaton Park en riego y sequia y otro punto al atardecer en el que se
invierten las posiciones.

Esta variacion puede indicar una mayor capacidad de Clare para aprovechar las
condiciones favorables de la mafiana, y un efecto negativo en la tarde por una superior
acumulacién de carbohidratos en la hoja, aunque seria imprescindible estudiar con deta-
lle estos puntos para confirmarlo.

Por otra parte esta evolucion diurna revela que aunque los valores de fotosintesis pue-
dan ser razonablemente constantes entre las 10 y 16 h la comparacién de cultivares, mediante
medidas puntuales sélo en un momento concreto del dia pueden inducirnos a error.

Los valores de eficiencia instantdnea en el uso del agua (A/E) se manticnen en
sequia por encima de los de riego, aunque el patrén de variacion es coincidente. La evo-
lucidn diaria de este indice revela el fuerte efecto de las condiciones ambientales. En las
horas de alta demanda atmosférica de agua (mediodia) la eficiencia se mantiene entre 2
y 3, alcanzando valores superiores a 4, cuando baja dicha demanda. El control de la
planta sobre dicha eficiencia es, por tanto, limitado.

Balances del carbono y del agua

Las integrales de las curvas de variaciéon de A y E a lo largo del dia representan la
acumulacién neta de CO2y pérdida de agua en las hojas completamente expuestas a la
luz de la parte superior del cultivo.

La fuerte caida de los gastos respiratorios en sequia (50% de riego) permite redu-
cir ligeramente la diferencia en el balance global de ganancia de carbono frente a riego,
aunque el escaso peso de las pérdidas respiratorias en hoja sobre el balance global limita
la significacion de la reduccion del gasto respiratorio.

El balance global (Tabla 3) muestra el fuerte efecto del déficit hidrico sobre el
balance neto de carbono que se reduce en hojas de sequia a un 40% de lo asimilado en
riego. La eficiencia en el uso del agua, en base a estos balances, resulta un 30% mas ele-
vada en las plantas de sequia, respecto a las de riego.

Los promedios de estos balances son practicamanete idénticos en los dos cultiva-
res (24 g CH2O d'l). Las pequefias diferencias puntuales observadas en determinados
momentos del dia, son compensadas entre medidas, careciendo de significacién en la
ganancia final de carbohidratos.

Considerando a la par los cambios en peso especifico de la hoja y las tasas netas
de intercambio de CO2 podemos calcular las tasas de exportacion de asimilados. Siendo
el incremento de PE de las hojas del cv. Clare de 12 g a lo largo del dia y la asimilacién
neta de 24 g H20, las exportaciones diurnas supondran, aproximadamente, la mitad de
los asimilados mientras que la otra mitad se exportard en el periodo de noche. En cam-
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bio, el cv. Seaton Park, con un incremento diurno del PE de unos 6 g y unas tasas de
asimilacion similares a Clare presentaria una mayor tasa de exportacion diurna, supo-
niendo la exportacién nocturna un 25 % del total.

En las plantas sometidas a sequia no se aprecia una acumulacién neta en el PE a lo
largo del dia. Los gastos respiratorios en hoja y la exportacién de asimilados a raices (su
crecimiento se favorece en respuesta al estrés hidrico) y otros érganos, equivalen a las
entradas por fotosintesis.

Estos balances globales hacen referencia a la aportacion de las hojas superiores del
cultivo, bien iluminadas durante todo el dia. Teniendo en cuenta las caracteristicas del
perfil de penetracién de la luz en este cultivo (Vadell, Medrano; 1990), la mayor parte
de la luz es interceptada por las hojas superiores, por lo que serdn estas las que contri-
buirdn mayoritariamente en la asimilacion de CO2 en la pradera. También es conocido
que la mayor parte de los asimilados son exportados hacia los sumideros de la planta:
hojas en formacidn, organos reproductores y raices, donde, sélo los nédulos de Rhizo-
bium pueden llegar a consumir entre el 10 y el 25% de los asimilados generados por la

parte aérea (Gates, Silsbury; 1987).

Conclusiones

En respuesta al progresivo déficit hidrico en el suelo, el trébol subterrdneo desa-
rrolla hojas de caracteristicas morfolégicas bien diferenciadas y que presentan un patron
de evolucioén diaria de fotosintesis y de transpiracién distinto.

Los cambios morfolégicos y fisiolégicos que acomparian la aclimatacion a la
sequia son coincidentes en los dos cultivares ensayados y suponen un incremento nota-
ble de la eficiencia en el uso del agua por estas hojas.

Debido a tales modificaciones bajo sequia las ganancias netas de carbono se situan
en torno a un 40% de las registradas en riego, pero las pérdidas por transpiracion se
reducen a un 30%.

El comportamiento de los dos cultivares ensayados es coincidente en riego y en

sequia.
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DIURNAL VARIATIONS OF PHOTOSYNTHESIS AND TRANSPIRATION RATES
IN SUBTERRANEAN CLOVER LEAVES UNDER IRRIGATION AND DROUGHT
CONDITIONS

SUMMARY

Diurnal variations of leaf photosynthesis and transpiration rates, as well as related
paramenters are studied in two cultivars of subterranean clover (Clare and Seaton Park)
both under irrigation and drought conditions. Daily balances of carbon assimilation,
water transpiration and assimilate export are calculated from diurnal patterns of leaf gas
exchange rates.

Under irrigation, both cultivars present clear differences in leaf characteristics (size
and specific leaf mass); however, their total daily carbon assimilation and water losses are
very similar.

Plant acclimated to drought of both cultivars, show a significant reduction in leaf
size and a small increase in specific leaf weight. CO2 assimilation and transpiration
rates are clearly lower than under irrigation. Daily carbon balance account only a 40%
and water losses a 30% of those obtained under irrigation.

Drought acclimation imposes morphologic and physiologic changes. Among the
physiologic ones, modification of diurnal patterns of photosynthesis and transpiration

contribute to a more efficient water use by plants.

KEY WORDS: Water use efficiency, daily carbon balance, Daily water balance, cv. Clare, cv. Seaton Park.



