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INTRODUCCION

Toda persona que se preocupe o tra-baje '

en los problemas de la produccién agricola,
ha notado que ésta es una funcién del clima:
Es corriente oir opiniones sobre si el afio agri-
cola fue bueno o malo; esto es mds evidente
en el caso de la produccion vegetal que en el
de la produccion animal. Sélo en afios en-los
cuales los accidentes climdticos (sequias, inun.
daciones, etc.) son muy intensos, se hace evi-
dente la dependencia de los animales del «li-
ma. Esta diferencia, aparente, entre animales
y vegetales, nace de la capacidad de desplaza-
miento que poseen los animales. Esto les per-
mite buscar refugio o cambiar de zona si las

condiciones meteoroldégicas son muy adversas.

(caso tipico es el de las migraciones). Los ve-
getales deben adaptarse al clima o perecer.
Desde un punto de vista general, la pro-
duccién animal es dependiente de la cantidad
de materia vegetal disponible para su alimen-
tacién. Por esta razén podemos enfocar, en
esta ocasién, el problema del clima en rela-
ci6n a la produccién agropecuaria analizan-
do como éste influye en la produccién vege-
tal. En otras palabras, cuiles son los princi-
pales elementos del clima que estdn determi-
nando. el potencial productivo de una zona
climitica dada, partiendo de su influencia so-
bre la vegetacién. Esto sin desconocer las in-
fluencias directas de estos elementos, en €l
crecimiento y desarrollo de los animales mis-
mos. Asi, por ejemplo, se sabe del efecto del
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fotoperiodo en la fertilidad de las aves, de la
influencia de la luz en algunas razas de cer-
dos, de la temperatura en el gasto de ener-
gla que efectua el animal para su manten-
cién; también se ha demostrado que algu-
nas especies de animales se adaptan a los
excesos de temperatura del dia, pastando en
las noches en mayor proporcién que en el dia,
o bien, aumentando su actividad en dias nu-
blados.

Analizaremos brevemente los efectos de la
radiacién, temperatura, humedad y viento
(elementos esenciales del clima) sobre la pro-
ductividad de los sistemas fotosintetizantes.
Partiendo de la relacién:

Fotosintesis neta — Fotosintesis bruta — Res-
piracién

Q) F =F — R

veremos como los diferentes pardmetros am-
bientales determinan la fotosintesis bruta, la
respiracion y, por ende, la sintesis de materia
orgénica.

Para simplificar el problema, considerare-
mos que el proceso fundamental que determi-
na la productividad es la fotosintesis y que
tanto la nutricién mineral como el agua, s6-
lo acttian como un estimulo o un freno a este
proceso (Nichiporovich, 1967).

No se pretende hacer una revisién biblio-
grafica exhaustiva del tema, sino ilustrar los
principios usados e indicar aquellas publica-
ciones que se juzgan las mds informativas.

Fotosintesis. La justificacién de considerar
la fotosintesis como el proceso que determina
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la productividad primaria nace de las deter-
minaciones de la composicién quimica de los
vegetales; ellas indican que las plantas estan
compuestas en un 929, de productos deriva-
dos de la fotosintesis y sélo en un 89, de
materias minerales. De modo que si una es-
pecie adaptada a una zona se cultiva a una
densidad adecuada, su produccién sélo serad
limitada por la fotosintesis, si consideramos
que no hay limitaciones de agua ni nutrientes
(Loomis, Williams y Hall, 1971). Criticas a
esta hipdtesis se encuentran en los trabajos de
Evans (1970) y Moss y Musgrave (1971).

Volviendo a la ecuacién (1), ésta repre-
senta un balance entre fijacién de CO, (foto-
sintesis) y liberacién de CO, (respiracién).
Los factores ambientales que mds inciden so-
bre estos dos procesos son: la radiacién foto-
sintéticamente activa (R. F. A., 400-700 nm),
la temperatura, ‘el viento y la humedad o
agua,

Consideraciones generales.

Diversos autores (Gaastra, 1963) (Loomis
y Williams, 1963) (Sacki, 1963) (Nichiporo-
vich, 1967) (Bonner, 1962) (De Witt, 1959)
etc., han demostrado que hay un limite supe-
rior maximo de productividad, el cual de-
pende de la luz disponible y de la eficiencia
fotosintética, o sea, la capacidad del vegetal
para aprovechar esta luz. Estimando el conte-
nido de radiacién fotosintéticamente activa
(RJF.A., 400-700 nm) de la luz solar, dando
valores a la absorcién de esta radiacién por
la hoja, considerando un requerimiento quan-
tico de 10 (10 quantos de luz por mol. de COy4
convertida) y estimando la respiracién (339,
de la fotosintesis) se puede calcular una efi-
ciencia maxima posible de la fijacién de CO,.

Esta eficiencia es de un 5,29, de la radia-
cién total o un 129, de la R.F.A. segin Lo-
omis, Williams y Hall (1971).

De acuerdo a Nichiporovich (1967), el al.
macenamiento de la R.F.A. en una estacién
de crecimiento varia para diversos cultivos del
0,5-19, siendo teéricamente posible alcanzar
un 5-69,. Este mismo investigador considera
que para alcanzar el valor tedrico se debe te-
ner un sistema fotosintetizante capaz de ab-
sorber 50-609, de la R.F.A. recibida en la es-
tacién de crecimiento y ser capaz de almace-
nar la energia absorbida por la fotosintesis
con .una eficiencia de 11-139; las pérdidas
por respiracién no deben consumir mdis de
un 209, de la energia almacenada por la fo-
tosintesis. Estos valores determinan lo que se-
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ria la eficiencia mdxima (E) con la cual un
cultivo o un bosque puede almacenar la ener-
gia de la R.F.A.

50-60 11-13 80

(2) E = 100 ¥ X X
100 100 100

= 44 — 629

Vemos que con el solo dato de la RF.A.
se puede calcular la produccién tedrica mdxi-
ma (Fpo.;).

) F... — 0,05 RF.A.

Si no se tiene el dato de la RJF.A,, ésta
se puede estimar como un 509, de la radia-
cién total; Loomis y Williams (1963), dan
un valor de 449, Chartier (1966), indica las
siguientes relaciones entre la radiacién total,
la R.F.A. y la energfa absorbida por la hoja
(considerando un factor de absorcién de 0,8).

cal. X em—% X min—1

Radiacion total 1
(350-3.000 nm)
Radiacién visible (R.F.A.) 0,54

(400-700 nm)
Energia absorbida (0,54 X
0.8) 0,43

Otra manera de expresar la transformacién
de energia a productos fotosintetizados es usar
el factor 14 3 10-¢ g. CH,O X cal-* de ra-
diacién total (Loomis et al, 1971) con lo
cual se tendria:

G)) Fot. en g. = 14 ¢ 10~ X Rad. total
Esta ecuacién da valores algo superiores a

la ecuacién (8) debido a que considera una
eficiencia fotosintética de 5,39, de la radia-

cidén total. Este valor sz observa, solamente,

si el cultivo estd totalmente desarrollado y por
periodos cortos (un dia).

Utilizando, como ejemplo, la ecuacién  (8),
los valores de radiacién para Santiago -y si-
guiendo el esquema dado por Loomis y Wi-
lliams (1963) se tendria:
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Para cultivos primavera-verano

Radiacién total (sep-mayo)

promedio* 111,700 cal/cm*
Pérdidas por refleccién y
trasmision 89, 9.830 cal/cm?®

Pérdidas por absorcién

inactiva (Tallo, fruta,

etc) 109, 11.170 cal/cm?
Energfa total absorbida  90.700 cal/cm?®
Radiacién fotosintéticamen-

mente activa (RFA) 45.350 cal/cm?®
Energia almacenada (59,

REA) 2.268
Contenido calérico de la ma-

teria seca 3.740 cal/g
Produccién neta de carbo-

hidratos 0,606 g/cm?
Peso de minerales absor-

bidos, 8%, 0,048 g/cm?

Produccién total potencial 0,654 g/cm*  6.500 g/m?

Producciéon médxima de maiz observada,
M.S. total? 3.600 g/m?

Para culiivos invierno

Radiacién total (marzo-

septiembre) , promedio 48.020 cal/cm?
Produccién total poten-
cial 0,26 g/cm? — 2.600 g/m*

Producciéon mdaxima de
nabo observada, M. S.
total 1.600 g/m*

Para todo el afio

Radiacién total 125.000 cal/cm?
Produccién potencial 6.700 g/m?
Produccién observada,

nabo - maiz en el

mismo afio 4.000 g/m?
Produccién pradera al-

falfa (maxima anual

observada) 2.300 g/m?

1Radiacién del periodo de crecimiento, temperaturas mini-
mas medias sobre 6° y méxima media 18°C, lo que da una
temperatura promedio de noche de 9°C y de 159C en el dia,
segin Went (1957).

2Estos son valores méximos observados; en la realidad, los
valores promedios son inferiores, no mayores de un. 30% del
valor anotado. Por otra parte; debemos considerar que las
variedades de mafz actuales no ocupan todo el periodo po-
tencialmente til, sino un 80% o menos. Igual cosa debe con-
siderarse para los cultivos de invierno.
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Este cuadro permite tener una idea del
nivel de produccién al cual se podria aspirar
y en qué nivel ella se encuentra en un mo-
mento dado. Permite, ademads, estimar las ne-
cesidades de abono si se considera el conte-
nido promedio de un nutriente mineral enel
vegetal.

Ademds del factor radiacién, la fijacién de
CO, depende de:

— Ia rconcentracién de CO. en el aire: a ma-
yor concentracién mayor fijacién.

— la velocidad del viento: a mayor velocidad
mayor fijacién. )

— la abertura de los estomas, que es influida
por la luz, el CO,, el viento, el estado hi-
drico de las plantas y las dimensiones del
poro.

— la temperatura, que influye muy poco y
casi puede ignorarse. Q10 — 1,1 en caso
de arroz (Tanaka, Kawano y Yamaguchi,
1966) .

— la morfologia de las plantas, o sea, como
estdn dispuestas las hojas (4ngulo de las
hojas con respecto al tallo), sus propieda-
des de absorcién, su contenido en clorofi-
Ia, su superficie total y sus propiedades
aerodindmicas. ,

Se indica a continuacién, en forma muy
rapida, un modelo fisico-matematico de la
fotosintesis por unidad de superficie foliar
y cdmo se puede usar ese modelo para calcu-
lar ‘la fotosintesis de un cultivo; ello da en
forma explicita la relacién entre factores am-
bientales y fotosintesis neta.

Modelo de la fotosintesis para un cultivo.

Hay dos maneras de abordar el problema:
una es estudiando la fotosintesis por unidad
de area foliar, haciendo un modelo de ésta
y aplicindolo al caso de un cultivo; el otro
es utilizando la teoria aerodindmica de los
transportes turbulentos. Veremos en detalle
el primer tipo de modelo. '

Los modelos aerodindmicos tienen la ven-
taja de ser relativamente simples pero son
menos explicitos en lo que se refiere a los
procesos bioldgicos involucrados. Detalles de
este tipo de métodos se encuentran en los ar-
ticulos de Tanner (1963), Lemon (1960 y
1965), Perrier (1967) y de Saugier (1970).

El procedimiento que se describe hace uso
de la fotosintesis por unidad de 4rea -foliar,
para‘lo cual se debe hacer un modelo de ésta.
Se subdivide al cultivo en estratos, determi-
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nando para cada nivel el drea foliar y la fo-
tosintesis de la unidad de area foliar a ese
nivel; luego se suman los valores obtenidos,
lo que da la fotosintesis neta del cultivo
(Chartier, 1969). Aplicando la ecuacién (1)
para cada nivel se tendria:

Fn, = [Fb, — R,]. AF,
an — [Fb2 — RQ] AFQ

Fn, = [Fb, — R,]"AF,

(5) Fn, = fijacién CO, del cultivo
— X (Fb, — R,) ' AF,

n = ndmero de niveles o estratos en gue se
subdividié el cultivo

Fn — fotosintesis neta por unidad AF

Fb — fotosintesis bruta por unidad AF

R = respiracién por unidad AF

AF = drea foliar

Podriamos expresar esta relacién de Ia
manera siguiente:

(6) Fn. = f;n,, (z) dz

Fn, — fotosintesis neta del cultivo
Fn, = fotosintesis neta al nivel n
z =— altura desde el suelo

z, = altura del cultivo

Esta expresién es dificil de integrar anali-
ticamente, si no imposible, sin hacer drasticas
simplificaciones.

Las ecuaciones (5) y (6) dan una foto-
sintesis instantdnea; para considerar el factor
tiempo se debe dividir el periodo que nos in-
terese en intervalos tales que los valores es-
tudiados puedan ser considerados constantes.
Posteriormente se suman los valores determi-
nados para cada intervalo.

La aplicacién de este modelo es védlida pa-
ra un cultivo homogéneo, isotrépico en di-
reccién horizontal (siendo importante sélo
las variaciones verticales) y cuando se ha es-
tablecido un régimen permanente. Implica
conocer, a cada nivel considerado, la fotosin-
tesis neta y la respiracién. Esto es posible
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aplicando los modelos de fotosintesis y respi-
racién desarrollados para la unidad de 4rea
foliar. - Ademds es necesario saber: el drea
foliar para ese nivel, los dngulos de inclina-
cién de las hojas, etc., asi como los pardmetros
ambientales tales como: intensidad luminosa,
velocidad del viento, zonas a la luz y a la
sombra, temperatura, etc. Es factible, enton-
ces, conocer la fotosintesis neta total corres-
pondiente a cada nivel. Se requiere dos mo-
delos: uno microclimatico, que dé. el clima
a cierto nivel, y otro de la fotosintesis neta a
aplicar a un nivel cualquiera para los datos
dados por el modelo microclimdtico.

A continuacién se analizard el modelo de
la fotosintesis con cierto detalle y se indicard,
en forma general o en referencias bibliogrd-
ficas, lo correspondiente al modelo microcli-
matico (Waggoner, Furnival y Reifsneider,
1969) .

Modelo de la fijacion neta de CO, por uni-
dad de drea foliar,

La teoria cuantitativa para expresar la fi-
jacién de CO, por unidad de iérea foliar ha
sido desarrollada por diversos autores: Saeki
(1963), en Japén; Nichiporovich (1967);
Budagovskii y Ross (1967), en la urss; Mon-
teith (1963), en Inglaterra; Gaastra (1963)

De Witt (1959), en Holanda: Chartier
(1966 y 1969), en Francia; Waggoner (1969a);
Loomis y Williams (1963), en Usa.

Se seguird el camino propuesto por Mon-
teith (1963), el cual servird para explicar los
fundamentos empleados por otros investiga-
dores: Chartier (1966); Gaastra (1963);
Waggoner (1969), etc.

La estrategia consiste en considerar la fi-
jacién de CO, como un flujo, similar al flu-
jo de la corriente eléctrica. Esto permite apli-
car la ley de Ohm.

v
(7) I = —
R

I: flujo de la corriente eléctrica
V: diferencia de potencial
R: resistencia al flujo

Para el caso de la fijacién de CO, ten-
driamos:

[CO,] aire — [CO,] superficie cloroplasto

® @co, =

& CO, = flujo de CO,

Resistencia

[CO,] —= concentracién de: CO,
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El flujo de CO, representa la fijacién de
CO, o fotosintesis bruta. De esta ecuacién
(8), se desprende ‘que. aumentando el CO,
del aire se aumenta la fijacién o flujo.de
CO,. Es corriente adoptar como concentracion
de CO, del aire, el valor de 300 ppm. Ea
realidad, no todo el CO, proviene de la at-
mosfera; hay una parte que proviene de la
respiracién de los propios vegetales, -de los
animales que se puedan encontrar en el cul-
tivo (insectos, lombrices, etc.) y del suelo,
por descomposicién de la materia organica
(Waggoner, 1969a) .

Por consideraciones fisiolégicas (Gaastra,
1963), se puede decir que la concentracién
de CO; a nivel del Cloroplasto es 0.

La ecuacién (8) se reduce a:

[CO;] aire
Resistencia
[CO,] aire
R
De una manera similar se puede expresar
la transpiracién de una hoja y hacer un mo-
delo de transpiracién que permita conocer el

requerimiento en agua (De Parcevauz, 1963)
(Statyer, 1968)  (Dainty, 1969).

© @ CO, =

I

Ac
10) @ H,0 = ————
RH,0

Ac se expresa en funcién de la diferencia
de presién de vapor por:

273
Ac = _ Ae - d
PT

& H,O = transpiracién )

Ac = diferencia concentracién agua entre
agua y cavidad subestomaistica

P = presién atmosférica

T = temperatura absoluta

Ae = diferencia de presién de vapor

d = densidad del vapor de agua en con-

diciones de presion y temperatura
estandares.

RH;0 = resistencia al flujo del vapor de agua

La presién de vapor (¢) estd relacionada
al potencial de agua por: '
RT e RT

Pnzo = IJn
Ve e? Ve

H-R
100

Il

mn =
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R = constante de los gases perfectos
T = temperatura absoluta
V, = volumen molar del agua

P2y = potencial del agua

H.R.= humedad relativa, en porcentaje

€® = presién de saturacién del vapor de
agua para valor de T.

L, = logaritmo natural

Volviendo a la ecuacién (9), el analisis
de la resistencia dard una visién de como in-
fluyen en este flujo de CO; los distintos fac-
tores del ambiente fisico (luz, temperatura,
viento, etc.) y por lo tanto como ellos deter-
minan la productividad. Limitaremos este
andlisis al caso de un cultivo homogéneo y
no se considerardn casos de mezcla de espe-
cies; de todas maneras los principios son los
mismos en ambos casos.

Si se analiza el camino que debe recorrer
el CO, desde el ambiente exterior hasta el
cloroplasto se pueden conoccer las resistencias
que se oponen a su movimiento. (Figura 1).

El CO, debe pasar desde el aire exterior
a las células del meséfilo donde estdn los clo-
roplastos. En este camino encuentra, en pri-
mer lugar, la resistencia capa limite que lla-
maremos resistencia atmosférica (Ra). La
capa limite representa la zona adherida a la
superficie de la hoja en la cual la velocidad
del viento es menor y donde el flujo del aire
es mis bien laminar que turbulento; ello
aumenta la resistencia a la difusién de los
gases (CO,, vapor de agua, O,). Hay autores
que piensan en una capa limite turbulenta,
debido a los valores mds bajos de la Ra, esti-
mados por otros métodos (balance energia),
que el de la teorfa del flujo laminar (Hunt,

DIAGRAMA DEL FLUJO DE ANHIDRIDO CARBO-
NICO DESDE EL AIRE EXTERIOR AL CLORO-
PLASTO.

i
ESTOMA
T

) TmESOFILO

CLOROPLASTO
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Impens y Lemon, 1968) . Otros autores pien-
san que un pequefio movimiento de la hoja
produce un efecto de “campana” a nivel del
poro estomdtico, lo que favorece el intercam-
bio gaseoso.

Después de la Ra, viene la resistencia pro-
ducida por los estomas (Rs), la cual varia
segin la abertura de éstos. A continuacién
viene la resistencia del meséfilo (Rm) de tipo
anatomico; la resistencia a la excitacién del
cloroplasto (Re) de tipo fotoquimico y la re-
sistencia a la carboxilacién (Rc) de tipo bio-
quimico. La suma de estas resistencia nos da
la resistencia total del sistema.

“Ast la ecuacién (9) se transforma en:

(COy) aire
1n & COy = =
Ra-}Rs4+Rm-+|+Re-}-Rc

— fotosintesis bruta

En forma esquemaitica esto representa va-
rias resistencias conectadas en ‘serie, que se
suman,

Ra capa limite

Rs estoma Proceso de difusién

del CO,

— I —

Rm espacio inter-
celular y meséfilo J

Re cloroplastos’ | Proceso fotoquimico

Rc cloroplastos

’r Proceso bioquimico

A continuacién se analiza con mds deta-
lle lo que significa cada una de estas resisten-
cias y sus valores relativos.

La resistencia atmosférica, Ra..

Como se vio anteriormente, esta resistencia
traduce el efecto del viento: ‘a mayor viento
menor Ra (De Parcevaux, 1963). Gaastra
(1963) , indica que ella varia de 4,64 a 0,92
seg. X cm-! para vientos de 0,36 a 3,6 Km
X hora-! y da la siguiente férmula para
calcularla, que no considera las dimensiones
de la hoja:

1.
(12)  Ra = —— X 3,26 u-07
0,14

u — velocidad ‘del viento
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Otras férmulas son las siguientes:

x12

(13) © Ra = 0,65 ——
u

(Hunt et al., 1968) .

, para el agua

u = velocidad del viento al nivel considerado.
= ancho equivalente de la hoja

»

x1[2
(14) Ra = 0,75 ——
u
(Dainty, 1969) .

, para el calor,

En efecto, las capas limites y, por lo tan-
to, sus resistencias varfan seguin la naturaleza
de lo que se esté difundiendo y su efecto es
diferente frente a los gases o el calor. Para
el CO,, si el aire estd quieto, serfa como
méximo 6 seg. X cm=-1, :

Estas formulas implican conocer la velo-
cidad del viento a un nivel dado; ello es po-
sible usando la expresién siguiente (Lemon,
1969) : :

az
u, = u, exp (—}1——-<a)
u, : velocidad del viento a un nivel dado (z)
u, : velocidad del viento a la altura h, medible
a : coeficiente de extincién del viento, varia
segin el cultivo y segin la velocidad del
viento, entre 1 y 4. Para trigo, 2-4; para
maiz 2.
z : nivel considerado
*h : altura del cultivo

Esta férmula debe usarse con precaucio-
nes, para cultivos uniformes y en condiciones
de viento constante.

Este perfil exponencial es posible conec-
tarlo al perfil logaritmico del viento sobre el
cultivo estudiado (Perrier, 1967). Este autor
da, ademds, una expresién en funcién del in-
dice de drea foliar acumulado.

En general, sobre 8 Km/hora de velocidad
del viento no hay efecto favorable en la di-
fusién (De Parcevaux, 1963) . Hay evidencias
experimentales que la Ra es baja (Denmaed,
1970) - (Lemon, 1960 y 1965) (Hunt et al.,
1968) .

La resistencia estomdfica, Rs.

Expresa la influencia de los estomas. Es
afectada por la luz, ya que se requiere una
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iluminacién equivalente a 0,57 — 0,71 cal/cm?
/min (De Parcevaux, 1963) para abrir los
estomas. También la afecta el tenor hidrico
de la planta, pues un déficit hidrico cierra los
estomas. Como la Rs tiene efecto tanto en la
fotosintesis como en la transpiracién, se pue-
de expresar la fotosintesis en funcién de la
relacién entre transpiraciéon correspondiente
a los estomas cerrados y la correspondiente a
los estomas abiertos (Chartier, 1967). Otro
factor que afecta la resistencia estomatica es
el tenor del CO, en el aire; si éste sube e
3.000 ppm los estomas se cierran en la mayo-
ria de las especies (Pallas, 1965). Por otra
parte, vientos muy fuertes son capaces de ce-
rrar los estomas. Por ultimo, las dimensiones
del poro estomitico. afectan. ‘esta resistencia.
Asf, Rose (1966) da la expresién siguiente:

aa
1+
15 RS = ————-—min cm—1
(13) nwa? DCO, X
1 — largo del estoma, en cm
a — didmetro del estoma,. en cm

= numero de estomas por c¢m® de hoja
DCO, — difusividad del CO, en el aire, cm?
X min-*

Waggoner (1969), da la resistencia estomd-
tica en funcién de la iluminacién y de la con-
centracién de CO,. En principio, es posible
combinar estas expresiones. y tener una for-
mulacién final en funcién de dimensiones del
estoma, iluminacién y concentracion de COs.
Los valores medidos van de 0,1 — 16,3 seg X
cm~-1 (Gaastra, 1963) (Chartier, Chartier y
Catsky, 1970).

Gaastra (1963), da la manera de calcular-
la en funcién de las constantes de difusién
del CO,, del HyO y de la resistencia atmos-
férica al paso del vapor de agua.

DH,O
(16) R§ = —————— X 15
DCO,
TS — resistencia a la difusién del vapor de
agua

DH,O = coeficiente de difusién del vapor de
. agua en ‘el aire
DCO, = coeficiente de-difusién del CO; en el
aire

Djavanchir, 1970, presenta una cdmara pot-
tatil para medir resistencias estomiticas. En
trigo -encuentra valores de 3,6 — 16,8 seg X
cm-t, : : : :
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La resistencia del mesdfilo, Rm.

Expresa la resistencia que oponen las cé-
lulas del mesofilo al paso del CO, desde la
pared de las células del mesdfilo al sitio de
carboxilacién; traduce un efecto de la anato-
mia de la hoja. Segtn Slatyer (1969), ésta no
es afectada por un déficit hidrico. Parece ser
la resistenicia mds importante; valores de ella
y la manera de calcularla son indicados por
Chartier, Chartier y Catsky (1970). Los va-
lores encontrados por estos autores, en poro-
to, varfan de 4,5 — 9 sg X cm-1. Monteith
(1963) y Gaastra (1963), cuando hablan de
resistencia del mesofilo, estdn indicando, en
realidad, la suma de Rm mads la resistencia a
la carboxilacién. Wilson y Cooper (1969) ob-
servan una mayor fotosintesis en Lolium pe-
renne, si las células del mesdfilo son mds pe-
queiias, ligada quizas a una menor resisten-
cia del mesofilo a la difusién del CO, o0 a
una mayor superficie interna.

La resistencia a la excitacidn de los
cloroplastos, Re.

Traduce el efecto de la iluminacién sobre
el proceso fotoquimico de la fijacién de CO,.
Su valor se calcula segtin Monteith (1963) :

[CO,] aire
a7y  Re = —————
E X I
[CO;] = concentracién CO, en el aire
E — eficiencia fotosintética; ésta indica los

gramos de CO, por caloria absorbida
o incidente. Su valor es poco varia-
ble. Segtin Chartier (1967), es de
6,7 x 10—® g carbohidratos/cal. de luz
absorbida. -Monteith- (1963), da un
valor de 8,3 x 10-° g/cal. de luz in-
cidente. Loomis y Williams (1963)
dan un valor de 14 x 10-° g/cal. de
radiacién total.

1 = intensidad luminosa a nivel conside-
rado

-¥n realidad, I se descompone en una luz
directa y otra difusa. Para una superficie ex-
puesta a los rayos solares:

(18) R=Rysenpg 1+ D

R = radiacién solar total

R, = radiacién solar perpendicular.a la super-
ficie, directa

dngulo de elevacién solar

D = radiacién. difusa-proveniente del cielo

®
Il
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La radiacién total nos da el total de ener-
gia incidente y no su composicién espectral,
sélo un 509, de ella es luz visible.

Para calcular la intensidad luminosa a un
nivel dado se usa la Ley de Beer-Lambert
(Chartier, 1966a) .

(19) L= I, e~ "

.1, = la iluminacién a un nivel dado . (n)
= iluminacién sobre el cultivo, perpendicu-
lar, medible

L = indice de 4rea. foliar (superficie foliar :

superficie de suelo) acumulado desde la

parte superior del cultivo al nivel con-

siderado.

base de los logaritmos naturales

k = coeficiente de extincién de la luz. Este
varfa de 0,3 — 2 para comunidades her-
bdceas, entre 0,3 — 0,5 para gramineas
(Saeki, 1963). Traduce el efecto de ia
morfologia de la planta en la absorcién
de luz, resume todos los efectos de hojas,
tallos, fruto, etc.

]

Chartier (1966a), da lasiguiente expre-
sién para k, en el caso de una cubierta vege-
tal homogénea, sin que las hojas tengan una
orientacién preferencial en el plano horizon-
tal:

(20) k= (1-—T) cos i

T = coeficiente de ftrasmisién de las hojas,
0,05-1, en promedio

i = dngulo de inclinacién de la hoja con cl
plano horizontal.

Duncan et al. (1967), én su modelo de fo-
tosintesis, dan la siguiente expresi(')n de k:
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— drea de las hojas

area de la sombra que produce F
— dngulo foliar

— elevacién solar

w e o
I

La luz difusa a un nivel dado (D) se pue-
de calcular de manera similar:

22) = D, e~k
D,.=1uz difusa incidente sobre el cultivo (me-
dible) .
k = coeficiente extincién luz difusa para un

cultivo dado, homogéneo.

En lo referente al campo luminoso a un
cierto nivel, hay zonas de luz y sombra. La
evaluacién de éstas ha sido estudiada, entre
otros, por Bonhomme (1970), Norman, Mi-
ller y Tanner (i971). '

Conocida la intensidad luminosa a la luz
vy a la-sombra, se debe conocer ademss el
drea foliar a la sombra y a la luz; con estos
datos se estima la fotosintesis -total a ese nivel.

La - resistencia a la carboxilacion, Rec.

Esta expresa la resistencia del proceso bio-
quimico a la fijacion del CO,. Al igual que
la resistencia del meséfilo no es facil deter-
minarla. Chartier, Chartier y Catsky (1970),
dan un método para estimarla a partir de
la ecuacién que relaciona la fotosintesis y la
iluminacion. Los valores encontrados para
Phaseolus vulgaris L. varian de 0,06 - 0,6 seg

X cm~1,

Expresion de la fotosintesis en funcion de
pardmetros ambientales.

Se puede resumir la fotosintesis en una

(F/F)a B {6rmula que seria del tipo siguiente, para la
@n k = P iluminacién absorbida:
sen
(23 Fho=— [CO,] aire TRt
2 w7 4 Rs+ Rm 4 Re - — 22 20€
0,14 X + Rt + ' + 8,3 x 10-8 X I,

Los valores de Rs, Rm y Rc pueden esti-

‘marse de acuerdo a lo indicado anteriormen-

te. En este caso la fotosintesis estd dada en
funcién de la concentracién de CO,, el vien-
to y la intensidad. luminosa, todos valores
medibles. "’

La utilidad evidente de una formulacién

de este -tipo es indicar cudles son los para-
metros importantes y en qué proceso esta in-
fluyendo el factor considerado.

Para aplicar la ecuacién (1) :

F, — Fb — R, debemos determinar R
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Respiracion (R).

En primera aproximacion se puede estimar
la respiracion en un 339, de la fotosintesis.
Los valores observados varian entre 20 y

409,:
24 R = 033 X Fb

Esta férmula no es muy satisfactoria, pues
implica que la. respiracién a.la oscuridad y
a la luz (fotorespiracién) son iguales. Esto
no es efectivo, ya que se estima que la foto-
respiracién - puede .ser superior a la .respira-
cién oscura; por otra parte, hay especies co-
mo las gramineas tropicales (maiz, sorgo, ca-
fia de azidcar, etc.) y algunas. dicotiledéneas

(26) Ry = Rup°C exp 9.000 Ln Qy

Ry — Respiracién oscura a la temperatura -T.

R5,°C ==z respiracién oscura a 20°C, aproximadamen-
te 2 mgr CO, X dem?® x h' (dem?® de
hoja)

Como la fotorespiracion es dependiente de
la temperatura y de la iluminacién su respues-
ta a ambos pardmetros puede ser expresada
por una ecuacién tipo Arrhenius, para. la
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del género Amaranthus que no poseen foto-
respiracién (Moss y Musgrave, 1971).

‘Una formulacién- algo mejor es la propues-
ta por Mc Cree (1970), aunque tampoco
considera la fotorespiracién en forma expli-
cita:

) R=C.W4k.TFb

‘W = peso seco total de la planta, g X m—2
Fb = fotosintesis, en g CO, x dia—2 x m-?
k = 0,25, una constante

C = 0,015, constante

Los valores de k y C dados son los mds
adecuados para el caso del trébol.

Waggoner (1969a. y 1969b.), formula la
respiracién oscura usando una ecuacidon tipo
Arrehenius: : :

1 1

293 T

= temperatura absoluta

2,3, representa aumento de 1espiraciéon por
un incremento de i0°C de temperatura

T
Q

temperatura 'y otra. tipo Michaelis-Menten
para la iluminacién. Esto conduce a una ecua-
cién del siguiente tipo:

RL 200C X I - 1 1
@) RU——— " exp 9.000 Ln Q) (—— — —)
L 41 293

RLT — fotorespiracién a la temperatura T IL = irradiancia que produce un 509, de RlLy,
RL,, — fotorespiracién méxima a 20°C y a la luz aproximadamente, 1 cal. X cm—* X min—*

(aprox. 10 mg CO, x dem? X h-?%) Qi — aumento fotorespiracién por efecto de un
I = irradiancia maxima (cal. X cm—? X min~%) " aumento de 10°C, varia de 14-34

para valores de insolacién entre 400 y T = temperatura absoluta; ésta puede estimar-

3.000 nm. ’ ’ ’

Las especies con fotorespiracién tendrin
entonces una respiracion en el dia, qué se
estima usando las ecuaciones (27) y (26), y
en la noche una respiracién que se estima
con la ecuacién (26) . En especies sin fotores-
piracién s6lo se usa la ecuacién (26).

Ejemplos de productividad observada en eco-
sistemas naturales vy agricolas.

En el Cuadro .l tomado del articulo Agri-
cultural Productivity de Loomis et al. (1971),

se para la hoja (Idso, Baker y Gates,
1966) , o medirse.

se indican producciones de algunos cultivos.

Se observa la gran productividad del maiz,
sorgo y Pennisetum typhoides; estas especies
no tienen fotorespiracién y la eficiencia de
transformaciones de la R.F.A. es mas alta. El
caso de la remolacha es también muy alto;
pero se sabe que a niveles bajos de irradian-
cia (caso de Inglaterra), la eficiencia es ma-
yor. Loomis et al., (1971) concluyen que los
sistemas agricolas actuales pueden -alcanzar
eficiencias de 5-109, en cortos perfodos. Las
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eficiencias normales pueden ser la mitad de
éstas, ain bajo agricultura intensiva.

Cuadro 1 — Produccién, irradiancia total y por-
centaje de la radiacién. convertida en materia
seca, para diversos cultivos y localidades?

T b
S ) § % ',tg/ :S ?§ g:‘g
< S i e ) P
E ° &g FdEs
o ™
Inglaterra remolacha 31 294 9,5
Inglaterra’ Dactylis N
T glomerata 19 331 6,4
Holanda Lolium -
) perenne 20 450 (*) 492
Holanda ~ Papa 23’ 400 (*) 42
Holanda "Maiz 17 350(*) 46
Nueva Zelanda Maiz 29 450 (%) 6,1
California Maiz 38 644 56
California Maiz - 527 736 64
Nueva York Maiz 52 500 9.8
California Sorgo 51 690 6,7
N.T., Australia Pennisetum
typhoides 54 510 95
El Salvador P. purpu-
reum 39 400 (¥*) 9,3

*Valores dados por Cooper (1970), citado por Loomis ¢¢ al, .

(1971).
RFA: radiacién fotosintéticamente activa 400-700 nm.
*Valores de radiacién estimados.

En lo que se refiere a la productividad en

una base anual, tenemos los siguientes ‘casos

tomados de Loomis et al. (1971), de Woodwell
(1970) y de antecedentes nacionales ' (Cua-
dro 2).

De los valores indicados en este cuadro,

podemos decir que la cafia de ‘aziicar es su-
perior a‘cualquier ecosistema, en productivi-
dad, para el caso de la zona tropical. En la
zona templada, es el maiz quien tiene la pro-
ductividad méxima, seguido de cerca por un
ecosistema mnatural de praderas permanentes.

Cabe destacar que en los ejemplos‘citados, pa-

ra el caso de la zona templada, los bosques
se encuentran, en general, a latitudes mds
altas, o sea, clima algo mis frio que los eco-
sistemas agricolas. La mayor biomasa de los
bosques implica mayores pérdidas por respi-
racién (Loomis et al., 1971). Lo que nos in-

teresa resaltar es que tanto en la zona tropi- -

cal como en la zona templada es una grami-
nea, que no posee fotorespiracién y-que tiene
un ciclo fotosintético ‘diferente a otras espe-

cies (ciclo 4cidos dicarbox{licos), la'que mues-- -
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Cuadro 2 — Productividad anual de diversos eco-

sistemas.

Ecosistema Ubicacion ~ Produccion neta
gx m—*xafio—*

Naturales Zona Templada

Bosque encinas (Quercus) Nueva York 1.195

Bosque hayas Dinamarca 1.300

Bosque abetos (Picea) Alemania 700-1.400

Bosque abedules URSS 1.200

Praderas permanentes URSS 400-1.400

Praderas permanentes Nueva Zelanda 3.200

Zona Tropical

Bosque tropical Antillas - 6.000
Bosque tropical Africa 3.250
Bosque subtropical Varias partes 2450
Bosque Costa de Marfil 1.340
Plantacién palma (aceite) Congo 3.700
Agua Dulce

Laguna Dinamarca 950-1.500
Laguna aguas servidas California 5.600
Pantano con hierba Minnesota 2.500
Marinos

Algas Nueva Escocia  2.000-2.600
Algas Dinamarca 260-430
Algas en arrecifes de

coral * Islas Marshall 4.900
Mar abierto (Promedio) 100
Zona costera (Promedio) 200
'Zona surgiente (Promedio) - 600

Ecosistemas Agricolas - Zona Templada k

“Ballica (Lolium perenne) Inglatérra, Ho-

landa y Nueva

Zelanda 1.700-2.500
Pasto Bermuda (Cynodon ’ .
dactylon) Sur de usa 2.000-3.000
Varias Gramineas Queensland

(Australia) 2.400-3.200
Remolacha azucarera California 2.800
Alfalfa California 2.100
Maiz Minnesota 1.390
Maiz usa (Promedio) 2.500-4.000
Maiz Israel 3.600
Arroz - Jap6n (Pro-

) medio) 1.000-1.200

Maiz Chile- (San-

tiago) 3.600 (¥)
Nabo h Chile (San-

tiago) = 1.800 (*)
Alfalfa? . Chile 2270 (*)

(*) Valores miximos observados. Programa Mafz. La Platina.
Investigacién Agropecuaria, 1972, p. 185,
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Cuadro 2 — (Continuacién)

<
g 3 & X
§73 S 2 gy
2R S S L
) s _§ g
g s 3 g X
] =) AW
Zona Tropical
Varias gramineas Caribe y
Hawai 3.000-8.500(**)
Caiia de azdcar Hawai 4.200-7.800
Caifia de azticar Java 9.400
Arroz Ceilan
(Promedio) 340- .550
Arroz Pakistin

Oeste
(Promedio) 560- 700

(**) Record alcanzado en San Salvador con P. purpureum
(Napier grass).
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tra una productividad mas alta; esto es un
argumento que justifica la estimacién de la
productividad potencial de los vegetales a
través del estudio de los factores del clima
sobre la fotosintesis.

También resalta en este Cuadro la influen-
cia del clima. En efecto, se observa que las
productividades mas elevadas se encuentran
en la zona tropical, debido, probablemente,
a una radiacién anual mayor que en la zona
templada.

Pero si se considera la estacién de creci-
miento de la zona templada, ésta recibe 1,5
veces mids radiacién total que la zona tropical
en el mismo periodo; en este caso el poten-
cial productivo para plantas anuales puede
ser mayor en la zona temperada que en el
trépico. Por ejemplo, en el caso del arroz, que
se cultiva en el ecuador y en la zona medite-
rrianea, el rendimiento en la zona mediterra-
nea (Italia, Espafia) es cuatro a cinco veces
superior al de la zona ecuatorial (Best, 1962).

RESUMEN

Diversos investigadores han estudiado la fotosintesis como el proceso determinan-
te de la productividad primaria. En este trabajo se pretende ilustrar los principios
usados e indicar aquellas publicaciones que, a juicio del autor, son las mas infor-
mativas sobre el efecto de los elementos esenciales del clima (radiacién, temperatura,
humedad y viento) sobre el fenémeno de la fotosintesis.

Se parte de la relacién: Fotosintesis Neta:— Fotosintesis Bruta — Respiracién, y se
analiza con detalle suficiente, a través de los estudios- de numerosos investigadores,
cada uno de los términos de esa relacién para concluir que es razonable estimar la
productividad potencial de. los vegetales a través del estudio del efecto de los fac-

tores del clima sobre la fotosintesis.

- SUMMARY

Many researchers have studied photosynthesis as a process that will determine
primary productivity. In this paper the author illustrates the principles envolved and
reviews those publications that give a better understanding, according to his own
judgement, of the effects of the essential climatic elements (radiation, temperature,
humidity and wind) on the photosynthetic phenomena. '

Starting with the relation: Net Photosynthesis — Crude Photosynthesis—Respira-
tion, each term is analyzed in detail, reviewing the work of several researchers, and
concluding that it is reasonable to estimate the potential productivity of plants from
the study of the effect of the climatic factors on photosynthesis.
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