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RESUMEN

De la guayaba (Psidium guajava L.) se conoce poco acerca de los procesos fisiológicos involucrados en el intercambio de gases.
En este estudio se cuantificaron las tasas de asimilación neta (A), de respiración y de transpiración foliar (E), y la conductancia
estomática (gs), en dos estados de desarrollo foliar (maduras e inmaduras) en árboles de 3.5 años y en dos condiciones de humedad
edáfica (riego y sequía), en un huerto ubicado en Iguala, Guerrero, México. También se determinaron las cinéticas fotosintéticas en
respuesta al CO

2
 intercelular (Ci) y a la radiación fotosintéticamente activa (RFA) incidente. Las mediciones se hicieron con dos

aparatos portátiles de fotosíntesis, uno equipado con aditamentos para dosificar la RFA y el CO
2, 

manteniendo constantes a las demás
condiciones ambientales. Las hojas inmaduras presentaron menor tasa fotosintética pero mayor tasa respiratoria que las hojas
maduras. La sequía inducida redujo la gs en 50 % y A en 55 %, e inhibió por completo a E. Los parámetros fotosintéticos del guayabo
correspondieron a los de una planta C

3
, porque en respuesta al Ci la saturación fotosintética ocurrió a 540 μmol·mol-1 y el punto de

compensación a 69.2 μmol·mol-1. En respuesta a la RFA, la fotosaturación se alcanzó con 700 mmol fotón·m-2·s-1 y el punto de
compensación por luz con 70 μmol fotón·m-2·s-1.

PALABRAS CLAVE ADICIONALES: Psidium guajava, fotosíntesis, transpiración, respiración, intercelular CO
2
 (Ci).

GAS  EXCHANGE CHARACTERISTICS
OF GUAVA (Psidium guajava L.) LEAVES

ABSTRACT

Little is known about the physiological processes involved in gas exchange of guava (Psidium guajava L.) leaves. In this research,
the rates of CO

2 
net assimilation (A), respiration, and transpiration (E), and the stomatal conductance (gs), were measured in two

stages of leaf development (mature and immature leaves) and in two levels of soil moisture (irrigated and drought stressed plants),
on 3.5 years old guava trees planted in Iguala, Guerrero, México. The photosynthetic parameters in response to the intercellular
concentration of CO

2
 (Ci) and to the photosynthetic active radiation (PAR) were also determined. Measurements were done with two

portable photosynthesis apparatus, one of them equipped with devises for regulating PAR and Ci, keeping constant other environmental
variables. It was found that immature leaves showed a lower A but higher respiration rate than mature leaves, and that the induced
drought stress diminished gs by 50 % and A by 55 %, while E was completely inhibited. The photosynthetic parameters of guava
leaves corresponded to a C

3
 plant since in response to Ci, A became saturated at 540 μmol·mol-1 and the compensation point occurred

at 69.2 μmol·mol-1. In response to PAR, leaves reached photosaturation at 700 μmol photon·m-2·s-1 and the compensation point at 70
mmol photon·m-2·s-1.

ADDITIONAL KEY WORDS: Psidium guajava, photosynthesis, transpiration, respiration, intercellular CO
2
 (Ci).
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INTRODUCCIÓN

Los procesos primarios que determinan
primordialmente el crecimiento vegetal son los que involucran
el intercambio de gases con el aire circundante, como
fotosíntesis, respiración y transpiración (Taiz y Zeiger, 2006),
que también influyen en la distribución de biomasa entre
órganos y en el rendimiento de fruto (Ho et al., 1989). El
intercambio de gases se lleva a cabo a través de los
estomas, cuya conductancia de gases se controla por
cambios en la turgencia de las células oclusivas y responde
a diversos factores ambientales, entre los que destacan la
luz, humedad y concentración de CO

2
 (Assmann y

Gershenson, 1991).

Así, al aumentar la concentración de CO
2
 también

aumenta la tasa de asimilación neta hasta alcanzar el nivel
de saturación, con una cinética propia para cada especie.
El conocimiento de dicha cinética permite determinar
parámetros importantes del mecanismo fotosintético, como:
1) El punto de compensación por CO

2
 (Γ), que indica la

concentración de CO
2
 en la que la absorción y liberación

CO
2
 son iguales y la tasa de asimilación neta (A) es cero;

2) El punto de saturación por CO
2 
(PS), en la que A alcanza

su máximo valor; y 3) La eficiencia de carboxilación por la
enzima Rubisco, o tasa de captura enzimática del CO

2

(Farquhar y Sharkey, 1982; Taiz y Zeiger, 2006). Estos
parámetros también permiten clasificar a las plantas en
función de sus mecanismos fotosintéticos, ya sean C

3
 o

C
4
.

En especies C
3
 los valores de Γ  varían entre 30 y 70

μL·litro-1 y los de PS entre 700 y 1,200 μL·litro-1 de CO
2
,

respectivamente; en contraste, en plantas C
4
 tales

parámetros fluctúan de 0 a 10 μL·litro-1 para Γ  y de 1,800 a
2,000 μL·litro-1 para PS (Taiz y Zeiger, 2006). Por ejemplo,
en  naranja (Citrus sinensis L. Osbeck) cv. Pera, una planta
C

3
, se registraron valores de Γ  de 43 y 84 μL·litro-1, y valores

de PS de 700 y 700 μL·litro-1, en plantas sanas e infectadas
por el virus de los cítricos, respectivamente (Habermann et
al., 2003). Una alta concentración del CO

2
 en el aire también

ocasiona un incremento del CO
2
 intercelular (Ci) en las hojas,

como lo demostró (Juárez, 2002) en Quercus ilex, una
especie C

3. 
 El aumento del Ci a su vez provoca reducción

de la fotorrespiración en este tipo de plantas, porque
mantiene ocupada a la enzima Rubisco con una cantidad
adicional de CO

2 
en el estroma de los cloroplastos, como

se demostró al aplicar 1,200 μmol·mol-1 de CO
2 
en tomate

de cáscara (Physalis ixocarpa Brot.) durante la fase de
crecimiento del fruto, lo cual se reflejó en el mayor número
de frutos por planta (Soldevilla-Canales et al., 1997). El valor
de Ci depende  de la demanda de CO

2
 en los cloroplastos

de la hoja y de la tasa de suministro de CO
2
 al interior de la

hoja, ésta determinada a su vez por la conductancia
estomática; por tanto, sería de esperarse que con una mayor
conductancia  haya mayor disponibilidad de este gas en
los espacios intercelulares de la hoja.

Las condiciones de estrés ocasionadas por factores
ambientales también influyen en los procesos del
intercambio de gases a nivel de hoja. Así, una planta
sometida a estrés de sequía o salinidad presenta
disminución de la fotosíntesis y de transpiración, cierre
estomático y reducción del área foliar (Webb y Mansfield,
1992); ello puede significar cambios en parámetros
fotosintéticos. En guayabo (Psidium guajava L.) la salinidad
causa  cierre estomático o disminución de la eficiencia
fotoquímica del cloroplasto, en ambos casos  con reducción
de A (Ali-Dinar et al., 1999; Ebert et al., 2002). Según
(González, 1989), la tasa de transpiración foliar del guayabo
prácticamente es nula cuando el potencial hídrico baja  hasta
–3.0 MPa, debido a que la conductancia estomática (gs)
decrece rápidamente conforme el déficit hídrico aumenta.

Sin embargo, en guayabo se desconocen sus
cinéticas fotosintéticas en respuesta al CO

2
 y a la radiación

fotosintéticamente activa (RFA), y sus respectivos
parámetros fotosintéticos, los cuales servirían para
establecer si esta especie es C

3
 o C

4
. Las principales

plantaciones de guayabo en México se ubican en los
estados de Aguascalientes, Michoacán y Zacatecas con
93 % de las 19,722 ha plantadas en 2001 (González et al.,
2002). En el estado de Guerrero hay áreas de producción
de guayabo integradas  al mercado regional  en  numerosos
sitios turísticos ubicados en ambientes de trópico seco,
cuyos efectos fisiológicos es necesario investigar.

El presente estudio tuvo  como objetivo determinar
las cinéticas de la asimilación neta del guayabo en respuesta
a concentraciones crecientes de CO

2 
y flujos crecientes de

RFA, así como caracterizar el intercambio de gases en hojas
de guayabo en diversas épocas y condiciones de humedad
edáfica en Iguala, Gro.,  una localidad representativa del
clima tropical seco  donde se llevó a cabo esta investi-
gación.

MATERIALES Y MÉTODOS

Ubicación, condiciones edafoclimáticas y manejo
del cultivo

Iguala, Guerrero se encuentra ubicada a 18° 20’ 45’’
LN, 99° 24’ 40’’ LO y una altitud de 735 m. La precipitación
pluvial acumulada de junio a septiembre del 2001, año que
inició el estudio, fue de 1,050 mm; las plantas no se regaron
de octubre a noviembre y no se cuantificó la magnitud de la
sequía; la temperatura máxima fue de 30 °C a lo largo del
año, excepto de octubre a febrero en el que descendió a 25
°C (Estación Meteorológica del Campo Experimental de
Iguala, del Instituto Nacional de Investigaciones Forestales,
Agrícolas y Pecuarias). El suelo del sitio experimental es
profundo de color pardo oscuro con 40 % de arcilla, pH de
8.2, con 1.5 % de materia orgánica, 0.30 % de N total, 15
mg·g-1 de P y 2 cmol·kg-1 de K (González, 2004).
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Se utilizaron árboles sanos de guayabo del cv. Media
China plantados a una distancia de 6 x 6 m. Al iniciar esta
investigación, los árboles tenían 3.5 años de edad. Al huerto
se le aplicó un riego mensual desde diciembre del 2001 a
abril del 2002; no se aplicaron fertilizantes ni podas. La
maleza fue controlada con herbicida 2,4-D y Faena®, del
grupo de los glifosatos, en  dosis de 10 mL·litro-1 cada una
y la mosca de la fruta (Anastrepha spp) se controló con
una aplicación semanal de Malatión® (2 mL·litro-1),
adicionado con proteína hidrolizada (10 mL·litro-1) como
surfactante.

Efecto de edad de la hoja

Para comparar los cambios diurnos del intercambio
de gases de hojas inmaduras (expansión a 70 %) vs. hojas
maduras (expansión a 100 %), en el mes de agosto de
2001 se hicieron mediciones con un aparato LI-6200 (LICOR,
Inc.; Lincoln, NE, EE. UU.), en condiciones naturales, sin
controlar temperatura, luz ni CO

2
. Así, a las 8, 11, 14, 17 y

19:30 h, se midieron las tasas de asimilación neta (A),
respiratoria (Rs) y transpiratoria (E), de conductancia
estomática (gs), concentración intercelular de CO

2 
(Ci), la

diferencia entre la temperatura foliar y la del ambiente, y la
radiación fotosintéticamente activa (RFA) incidente en cada
hoja medida, en seis árboles con fruto en crecimiento de
una cosecha secundaria, como la descrita para este huerto
por Damián et al. (2004).

Efecto de la humedad edáfica y posición de la
hoja

Para determinar el perfil de intercambio de gases a
través del dosel en condiciones de déficit hídrico, el día 8
de noviembre de 2001 se midieron las mismas variables
referentes al intercambio de gases antes descritas; las
mediciones se hicieron  durante el día (8:30, 11:30, 14:30 y
17:30 h), en hojas verdes totalmente expandidas de tres
estratos de la copa (superior, intermedio e inferior) de seis
árboles, con el aparato LI-6200 antes descrito y sin controlar
temperatura, luz ni CO

2
. Las mediciones en condiciones de

riego se hicieron el día 19 de enero del 2002, en etapa de
emergencia de brotes, hojas y flores, también a lo largo del
día (8:30, 11:30, 14:30 y 17:30 h).

Cinéticas fotosintéticas

El 13 de enero del 2006, durante la etapa de floración,
en tres repeticiones (hojas) se registraron las cinéticas
fotosintéticas de hojas maduras jóvenes de un árbol de
guayabo representativo de la huerta en condiciones de riego,
en respuesta a diversas intensidades de RFA y varios niveles
de Ci; también se evaluó la gs. La cinética en respuesta al
Ci se hizo de las 11 a las 13 h, manteniendo constante la
RFA incidente en la hoja (800 μmol·m-2·s-1) y la temperatura
(28 °C) de la cámara de asimilación, y variando los niveles

de Ci desde 0 hasta 1,600 μmol CO
2
·mol-1 (en el siguiente

orden: 400, 200, 100, 50, 0, 400, 400, 700, 1,000, 1,300 y
1,600 μmol CO

2
·mol-1, con intervalos de 2 min por nivel de

CO
2
), con humedad relativa de 23 ± 2 %. La cinética en

respuesta a la RFA se efectuó de las 13 a las 15 h,
manteniendo constante la concentración del CO

2
 (400 μmol

mol-1) y la temperatura de la cámara de asimilación (28
°C), a una humedad relativa de 19 ± 2 %, ante niveles de
RFA que oscilaron desde 0 a 1500  μmol·m-2·s-1  (en el
orden:1,500, 1,300, 1,100, 900, 700, 500, 300, 100 y 0 μmol
CO

2
·m-2·s-1, con lapsos de 2.5 min por cada nivel de RFA).

Para ambas cinéticas se usó un aparato portátil de
fotosíntesis LI-6400 (Licor, Inc.; Lincoln, NE, EE. UU.), el
cual permite controlar la temperatura de la cámara de
asimilación, la radiación incidente en la hoja mediante una
lámpara programable (6400-02B LED Light source) y la
concentración de CO

2
 con un aditamento dosificador de

este gas (6400-01 CO
2 

Mixer); además, permite fijar el
máximo coeficiente de variación aceptable para cada
registro, que en este caso se fijó en 2 % (Licor, 1999).

Análisis de datos

El comportamiento fotosintético de hojas jóvenes se
comparó con el de hojas maduras, con los datos registrados
en agosto y se analizaron mediante un diseño completa-
mente al azar con seis repeticiones (seis árboles) y una
hoja por árbol como unidad experimental, en un arreglo
factorial con dos factores: tipo de hoja (hojas de crecimiento
intermedio o expansión intermedia y hojas de crecimiento
máximo) y horario de muestreo (8, 11, 14, 17 y 19:30 h).

Para comparar los árboles sometidos a estrés hídrico
con los testigos sin estrés hídrico, se usó el mismo diseño
factorial en el que los factores y niveles fueron: condición
hídrica (estrés por sequía en noviembre y sin estrés de se-
quía en enero), el estrato (superior, medio e inferior) y el
horario de evaluación (8:30, 11:30, 14:30 y 17:30 h); también
hubo seis repeticiones y una hoja por árbol como unidad
experimental.

Con los datos obtenidos en las cinéticas de A en
respuesta al Ci y a la RFA, provenientes de tres
repeticiones, se graficaron los promedios y las desviaciones
estándar, en cada nivel de esos factores ambientales,
mediante el paquete Excel de Microsoft 2003®. En la cinética
del Ci se determinaron tres parámetros fisiológicos: punto
de compensación y punto de saturación por CO

2
, y se

estimó la eficiencia de la enzima Rubisco con base en la
pendiente inicial de la cinética obtenida (Farquhar y Sharkey,
1982); en la cinética de la RFA se determinaron los puntos
de compensación y de saturación por luz (Licor, 1999).

Los análisis estadísticos consistieron en análisis de
varianza y  pruebas de medias (Tukey, 0.05), mediante el
paquete “Statistical Analysis System v8” (SAS Institute,
2000), y ecuaciones de regresión lineal mediante el
programa Excel de Microsoft versión 2003.
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RESULTADOS Y DISCUSIÓN

Efecto del déficit de humedad, de ubicación de las
hojas y de la hora del día

La condición hídrica produjo efectos significativos
(P≤0.06) en todas las variables de intercambio de gases
medidas en hojas maduras del guayabo (Cuadro 1). El
estrato foliar afectó (P≤0.06) solamente al Ci, asociado con
los niveles de CO

2
 diferenciales que se establecen en el

dosel, ya que en la parte alta de un dosel vegetal se presenta
una tasa elevada de asimilación de CO

2
 (A) que reduce la

concentración del bióxido de carbono más que en la parte
inferior en donde dicha tasa es baja (Gardner et al., 1985).
El efecto del horario y la interacción condición hídrica x
horario causaron diferencias significativas (P≤0.05) en todas
las variables, excepto en respiración (Rs), lo que muestra
que en contraste con el efecto en A y transpiración (E), la
respiración foliar no depende de la posición de la hoja
madura en el árbol ni de la luz que reciba, pero sí del horario
y de la condición hídrica foliar. La interacción condición
hídrica x estrato sólo tuvo efecto significativo (P≤0.07) para
la Ci.

Efecto de estrés hídrico y de la hora del día. En
ausencia de sequía (i. e., en enero) el guayabo abre  sus
estomas temprano en el día y luego se van  cerrando
paulatinamente hasta llegar a una gs de casi cero a las 18
h (Figura 1D). Por ello A es relativamente alta a las 8:30 h,
y luego continúa  aumentando hasta alcanzar su valor
máximo del día aproximadamente a la 12 h, para después
declinar  hasta cero a las 18 h (Figura 1A). La E y respiración
también son relativamente altas a las 8:30 h, y luego
aumentan  hasta alcanzar sus máximos valores a las 14:30
h, 2 h después del máximo gradiente de temperatura entre
el aire y hoja (Figura 1, B y C).

En sequía la gs muestra  una cinética similar que sin
sequía, pero con valores mucho más pequeños (Figura 1D).
Por ello, las tasas de A y E (Figura 1, A y C) solamente
ocurren  durante unas 3 h de la mañana y son continuamente
decrecientes, lo que conduce a una severa reducción de
fotosíntesis y transpiración. Comportamientos similares
observaron Schussler y Westgate (1988) en maíz (Zea mays
L.), Pinheiro (2004) en Spondias tubertosa Arr. Cam. y
Romero et al. (2004) en almendro (Prunus dulcis Mill.). Se
postula entonces que en hojas de guayabo los estomas
cierran al elevarse el déficit de presión de vapor para así
reducir la pérdida de agua por transpiración, como ocurre
en otras especies (Webb y Mansfield, 1992); en
consecuencia, la Ci aumenta en ese mismo lapso (Figura
1E). Destaca que la respiración foliar es mayor en sequía
que en humedad, probablemente como mecanismo de
defensa para proveer de CO

2
 al aparato fotosintético y evitar

la fotoinhibición. Sin mencionar  sus características
fotosintéticas, Knox (1988) considera  al guayabo como
una de las especies vegetales tolerantes a sequía en Florida,
EE. UU.

Efecto de la edad de la hoja y hora del día. El
tipo de hoja tuvo efecto significativo (P≤0.05) sólo en la
tasa respiratoria, mientras que el horario de medición
presentó diferencias significativas (P≤0.01) en todas las
variables, excepto en transpiración. La interacción entre el

FIGURA 1. Cambios diurnos en el intercambio de gases de hojas
de guayabo con y sin  déficit hídrico, en Iguala,
Guerrero. A) A, Tasa de asimilación neta de CO

2
; B)

Rs, Tasa de respiración; C) E, Tasa de transpiración;
D) gs, Conductancia estomática; E) Ci, Concentración
intercelular de CO

2
; y F) Tf, Temperatura foliar. CEH  =

Con estrés hídrico; SEH = Sin estrés hídrico. Valores
con la misma letra son similares de acuerdo con la
prueba de Tukey, (0.05).

CUADRO 1. Probabilidades de error reportadas por el análisis
de varianza para las diversas variables fisiológicas
de hojas de guayabo de los factores: condición
hídrica, estrato y horario, con datos tomados en
los meses de noviembre y enero, en Iguala,
Guerrero.

Factores   Tf   Ci   A   E   gs   Rs

Condición hídrica (CE) <0.01 <0.01   0.05 <0.01 <0.01 <0.01

Estrato (Es)   0.39   0.05   0.28   0.06   0.09   0.31

Horario (H) <0.01 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01   0.23

CE x Es   0.70   0.06   0.43   0.44   0.37   0.56

CE x H   0.02 <0.01 <0.01 <0.01 <0.01   0.45

Es x H   0.64   0.24   0.16   0.64   0.32   0.05

Tf  = Temperatura foliar (°C); Ci = CO
2 
 intercelular (μmol·mol-1); A = Tasa de asimilación neta (μmol

CO
2
·m-2·s-1);  E  = Tasa  transpiratoria  (mmol  H

2
O·m-2·s-1);  gs = Conductancia estomática (μmol

CO
2
·m-2·s-1); Rs = Tasa respiratoria (μmol CO

2
·m-2·s-1).
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tipo de hojas y el horario de muestreo (Cuadro 2) no fue
significativa (P≤0.05).

CUADRO 2. Probabilidades de error reportadas por el análisis
de varianza para diversas variables fisiológicas
foliares de guayabo de los factores: tipo de hojas y
horario, de muestras tomadas en el mes de agosto.

Factores   Tf   Ci   A   E   gs   Rs

Tipo de hoja   0.76 0.49   0.44 0.32   0.57 <0.01

Horario <0.01 0.02 <0.01 0.35 <0.01 <0.01

Tipo de hojas x  horario   0.14 0.59   0.55 0.39   0.35   0.69

Tf = Temperatura foliar; Ci = CO
2
 intercelular; A = Tasa de asimilación neta; E = Tasa transpiratoria; gs

= Conductancia estomática; Rs = Tasa respiratoria.

En ausencia de sequía la A  es casi nula a las 8 h
tanto en hojas inmaduras (con 70 % de crecimiento) como
en las maduras totalmente expandidas (100 % de
crecimiento), para luego aumentar rápidamente hasta
alcanzar sus máximos valores entre las 11 y 14 h, con 16 y
18 μmol CO

2
·m-2·s-1 respectivamente; en horas posteriores

A disminuye  hasta llegar a su mínimo a las 19:30 h (Figura
2A). El mayor valor de A en las hojas maduras que en las
inmaduras, al igual que ocurre en otras especies (Chaumont
et al., 1994; Ruan, 1993), confirma que las hojas maduras
son la fuente más importante de  fotoasimilados en el
guayabo, como también observaron (Acosta, 1998) y
González et al. (1994) en Carica papaya L., una especie
con mecanismo fotosintético C

3
. En plantas de Spondias

sin sequía, los máximos valores de A, E y gs se registraron
a las 10 h (Pinheiro, 2004).

La tasa respiratoria en ambos tipos de hojas (con 70
y 100 % de crecimiento) es muy baja al amanecer y
anochecer (8 y 19:30 h), y su máximo valor se alcanza
entre 14 y 17 h con 4.5 y 2.5 μmol CO

2
·m-2·s-1,

respectivamente (Figura 2B). Es decir, las hojas jóvenes
respiran casi el doble de rápido que las hojas maduras,
comportamiento que es atribuible a que las hojas jóvenes
tienen altas tasas metabólicas y son en las que el mayor
consumo de energía se ocupa para que las hojas efectúen
crecimiento, mientras que las hojas maduras sólo hacen
respiración de mantenimiento (Sívori et al., 1993).

La E y la gs presentan  un comportamiento similar al
de fotosíntesis; a las 8 h tienen valor de cero, y luego van
incrementando hasta alcanzar su máximo valor a las 11 h
en hojas con 70 % de crecimiento, y hasta las 14 h en
hojas totalmente expandidas; después de alcanzar tales
picos ambas variables disminuyen hasta llegar a cero a las
19:30 h (Figura 2C). La reducción vespertina de A y E en
relación a las tasas matutinas, se atribuye al incremento
de temperatura  asociado con un aumento en el déficit de
presión de vapor en los espacios intercelulares de la hoja
que ocasiona una disminución en la gs, como Pons y
Welschen (2003) indican que ocurre en árboles tropicales.

La concentración del CO
2
 intercelular (Ci) en ambos

tipos de hojas muestra un comportamiento opuesto a la
tasa fotosintética; así, a las 8 y 19:30 h es alta (entre 350
y 390 mmol·mol-1·de CO

2
), mientras que entre 14 y 17 h es

baja (entre 100 y 200 mmol·mol-1 de CO
2
) (Figura 2E). Este

comportamiento se debe a que al bajar A se incrementa la
Ci porque el CO

2
 es menos utilizado por el proceso

fotosintético.

Ambos tipos de hojas de guayabo mantienen  su
temperatura debajo de la ambiental en casi todo el día, lo
que significa capacidad de enfriamiento por transpiración;
sin embargo, a las 14 h las hojas inmaduras se calientan
en 0.4 °C por arriba de la temperatura del ambiente (Figura
2F). En hojas totalmente expandidas la temperatura foliar
solamente se iguala con la del ambiente hasta las 17 h.
Además, las hojas maduras alcanzan los máximos valores
de temperatura, A, E y gs, 3 h después que las hojas en
crecimiento, lo que sugiere que las hojas jóvenes inician el
cierre estomático más temprano con la consecuente
disminución anticipada de las tasas de intercambio de
gases. Resultados similares encontraron Amistage y Vines
(1983) en geranio (Pelaronium peltatum).

FIGURA 2. Efecto del crecimiento foliar en el intercambio de
gases en hojas de guayabo, en Iguala, Guerrero. A)
A, Tasa de asimilación neta de CO

2
; B) Rs, Tasa de

respiración; C) E, Tasa de transpiración; D) gs,
Conductancia estomática; E) Ci, Concentración del
CO

2
 intercelular; y F) Tf, Temperatura foliar. HCI =

Hojas con 70 % de crecimiento; HCM = Hojas con 100
% de crecimiento. Barras verticales indican el error
estándar.
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Cinéticas y parámetros fotosintéticos

En respuesta a Ci. La cinética de A en el guayabo
se representó en función de la concentración intercelular
de CO

2 
(Ci), porque ésta es la disponible para fotosíntesis

en los cloroplastos (Figura 3). Dicha cinética revela que
con una RFA constante de 800 μmol fotón·m-2·s-1, el punto
de saturación (Γ ) de la fotosíntesis ocurre a una Ci  de 540
μmol·mol-1 de CO

2
, con una tasa de A de 22 mmol CO

2
·m-2·s-1

(Figura 3A), igual a la registrada por Estrada-Luna et al.
(2000) en plántulas de 18 meses de la misma especie
crecidas en invernadero, y superior en 83 % a la tasa de 12
mmol CO

2
·m-2·s-1 reportada en plantas adultas de guayabo

(Ali-Dinar et al., 1999). Con esa misma RFA, el punto de
compensación (Γ  ) que representa la concentración de CO

2

en la que la fotosíntesis iguala a la respiración, es de 69.2
mmol·mol-1 (Figura 3B), valor muy cercano a 70 mmol·mol-1,
máximo reportado para especies C

3
 (Taiz y Zeiger, 2006).

La eficiencia de carboxilación del guayabo (equivalente a la
pendiente de la recta trazada con los puntos registrados
de 0 a 200 μmol CO

2
·mol-1) es de 78.6 mmol CO

2
·mol-1,

valor superior en 66 % al registrado en hojas de naranjo
sano (47 mmol CO

2
·mol-1), lo que indica que la Rubisco del

guayabo es más eficiente en la captura del CO
2 
que la

misma enzima de esa otra especie C
3
.

La conductancia estomática (gs) del guayabo decrece
lentamente en forma lineal conforme aumenta Ci (Figura
3C), a una tasa promedio de 90 pmol CO

2
·m-2·s-1 por cada

unidad de aumento en Ci. De la ecuación correspondiente
se infiere que en esas condiciones ambientales, esta
variedad de guayabo alcanzaría su máxima gs (0.088 mmol
CO

2
·m-2·s-1) en ausencia de CO

2 
y que sus estomas se

cerrarían por completo con una Ci de 982 mmol·mol-1. En
Quercus ilex y Q. faginea, la gs también disminuye a medida
que se incrementa la concentración de CO

2 
del aire (Juárez,

2002).

En respuesta a RFA. La cinética de A  en función de la
luz (RFA)  se muestra en la Figura 4. En este caso, a una con-
centración constante de CO

2
 de  400 μmol·mol-1 el guayabo

alcanza la fotosaturación con 700 mmol fotón·m-2·s-1, que equi-
vale a casi un tercio de la máxima RFA posible, con una ta-
sa de A cercana a 10 mmol CO

2
·m-2·s-1; esta A máxima es

menor que la mitad de la máxima registrada con 540
μmol·mol-1 de Ci. El punto de compensación por luz ocurre
con 70 mmol fotón·m-2·s-1 con una A de cero porque es
cuando la fotosíntesis se iguala con la respiración. Los valo-
res de estos parámetros fotosintéticos corresponden a los
de una planta C

3
, al igual que en la cinética en respuesta a

Ci, por lo que se infiere que el guayabo posee el mecanismo
fotosintético de plantas C

3
.

CONCLUSIONES

En Iguala, Gro., las hojas inmaduras de guayabo (70
% de expansión) presentaron menor tasa fotosintética y

mayor tasa de respiración que las hojas maduras totalmente
expandidas; es decir, las hojas maduras  resultaron la fuente
más importante de fotoasimilados en guayabo mientras que
las hojas en crecimiento gastan más energía que las
maduras. En ausencia de sequía, las tasas de asimilación
neta y de transpiración fueron imperceptibles a las 8 y 19:30
h, debido a que los estomas estuvieron cerrados en estos
horarios; tales tasas alcanzaron sus valores máximos del
día entre las 11 y las 14 h. La sequía redujo en 50 % a la

FIGURA 3. Cinéticas de asimilación neta de CO
2
 (A) y de

conductancia estomática (gs) del guayabo, en
relación con la concentración interna de CO

2
 (Ci),

en Iguala, Gro. En (A) se muestra la cinética de A
hasta saturación, y en (B) la parte lineal de esa
cinética mediante la cual se estima la eficiencia de
carboxilación de la enzima Rubisco, como
pendiente de la recta, y el punto de compensación
(PC), por la intersección con el eje de Ci; en (C) se
muestra la cinética de gs. Las flechas señalan: el
punto de saturación (en a), y el punto de
compensación (en b).
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conductancia estomática, lo que inhibió  por completo a la
transpiración y redujo  la tasa fotosintética a 55 %. Las
hojas de guayabo iluminadas con 800 μmol fotón·m-2·s-1

alcanzaron  la saturación fotosintética con 540 μmol·mol-1

de CO
2
, un punto de compensación por CO

2
 de 69.2

mmol·mol-1, y una eficiencia de carboxilación por la enzima
Rubisco de 78 mmol CO

2
·mol-1. En respuesta a cambios

de intensidad luminosa y a una concentración constante
de CO

2
 de 400 μmol·mol-1, la hoja del guayabo alcanzó la

fotosaturación con 700 mmol fotón·m-2·s-1 y su punto de
compensación por luz con 70 mmol fotón·m-2·s-1. Los valores
de estos parámetros indican que las hojas de guayabo
realizan el mecanismo fotosintético C

3
.
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