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INTRODUCCION

La impresionante sequia en las islas de Gran Bretafia -
durante el verano de 1976, la cual ftué registrada la peor -
en 250 afios; y la reciente sequia que hizo su aparicibn al
Oeste de los Estados Unidos han servido para enfocar la - -
atencién sobre la importancia que tiene el agua en la vida
vegetal y animal. En otras partes del mundo, especialmente
Africa del Norte y el Oriente Medio, la conservacifn del --
agua para prop8sitos domésticos y de agricultura es un pro-
blema continuo. Se ha juzgado que una planta herbicea, co-
mo el girasol, cuaﬁdo es abastecida abundantemente con wuna
cantidad de agua mayor a su propio volumen em un caluroso -
dia de verano puede absorber por sus raices, mientras que -
un bosque de irboles deciduos situados en latitudes templa-
das consumen al afic tanto como el equivalente a 50 cms. de

lluvia.

Casi toda el agua que es absorbida por las plantas se
pierde despu€s por la evaporacibn de las hojas, proceso que
se conoce como transpiracién, Un fisiélogo en plantas E.C.
Miller, americano, supone que el maiz (Zea mays) transpira
mis del 98% del agua que absorbe, el resto es retenido por

los tejidos de la planta, y solo una proporcidn insignifi--



cante (0.2%) se usa en la fotosintesis (Fig. I.1).

FIG, 1.1. Las cantidades relativas del agua transpirada - -
(8rea blanca) el agua retenida (&rea sombreada) y
el agua consumida (4rea negra) por las plantas de
maiz (Zea mays); (datos recopilados por Miller en
1938).

Estas proporciones son indudablemente representétivas
de muchas plantas cultivadas, por ejem. los cereales y las
legumbres, las cuales crecen con moderado aire seco y tie--
nen una irrigacidén adecuada. A(n las plantas del desierto
(Xeréfitas) transpiran una gran proporcifin (al menos un 50%)
del agua que absorben. Las plantas acufticas que estidn ba-
jo agua (las hidréfitas) retienen una parte mayor del agua
absorbida que las otras plantas, aunque la cantidad que ab-

sorben sea menor.



1. EL AGUA EN LAS PLANTAS

1.1 El contenido de agua.

De todas las substancias que absorben las plantas de -
su medio ambiente, obviamente el agua es requerida en mayor
cantidad. Adem&s es el elemento que abunda en las plantas,
algunas veces contiene tanto como un 95% del volumen total,
Solamente en los tejidos de la madera y en los Srganos inac
tivos el contenido de agua alcanza un 80%; pero en las semi
llas maduras de algunas plantas (por ejem. La Amarilis y =--
Crinum spp,) tienen un alto contenido de agua (por lo gene-
ral mis del 70%) ¥y esto les permite germinar sin necesidad
de un suplemento externo de agua.

El método general para determinar el contenido de agua
consiste en deshidratar la materia en un horno hasta que al
cance la masa constante, Debe tomarse c¢ilertas precaucio--
nes para evitar que se queme, lo cual indica una pérdida de
materia deshidratada y por tal razdn se trabaja generalmen-
te con temperaturas relativamente menores a 85°c. Una peque
fla cantidad de agua asociada con las sybstancias orgénicas
('"1imite de agua') no se desaloja con este proceso. El con-
tenido de agua puede ser considerado como un porcentaje, ya
sea de masa deshidratada o htmeda (TABLA 1); la primera es

la que se usa generalmente, aunque a veces prefiere la Glti



TABLA 1, Contenidos de agua en algunos tipos de plantas di-
vididas en porcentajes de (FM) masa hiimeda y (DM)
masa seca.

Contenido de agua con

Plantas Partes el porcentaje de
M DM

LECHUGA hoja joven | 04.3 1654
(Lactuca sativa)
SANDIA fruta tierna 92.6 1251
(Citrullus vulgaris)
ZANAHORIA raiz madura 90.3 931
(Daucus carota)
FRESA fruta tierna 89.1 817
(Fragaria chiloenis)
PAPA tuberculo 79.8 395
(Selanum tuberosum)
LIRIO bulbo 62.0 : 163
(Iris cv 'Wedgwood')
COoCo endosperma s6lido 50,9 104
{Cocos mucifera
CEEBADA ~ grano seco 10,2 11.4
(Hordeum vulgare)
CACAHUATE semilla 5.2 5.5

(Arachis hypogaea)

ma, mayermente cuando es muy alto el contenido de agua; va
que en tales casos grandes variaciones en la gantidad de --
agua presentan quizids pequefios cambios en su contenido ex--
presado como un porcentaje de masa h(meda, Por otra parte,

el contenido de agua representado como el porcentaje de ma-



sa deshidratada puede algunas veces ser equivocado, ya que
si la masa deshidratada cambia, por ejemplo como un resulta
do de la acumulacibén o disminucién de los productos de re--
serva, el contenido de agua por unidad de materia deshidra-
tada cambiari cuando la cantidad de agua real permanezca --
constante,

El contenido de agua de una planta varia mucho y cam--
bia notablemente con algunas confluctuaciones en el conteni
do de humedad de los suelos ¥y la humedad del aire, En la -
mayorfa de los casos, la transpiracidén excede a la absor---
cibén de agua en los dias en que el contenido de agua dismi-
nuye, mientras que la situacifn es invertida en la noche =~-
(Fig. 1-2), De es€ modo la planta abastece sus tejidos du-
rante la noche, con el agua que habfa perdido el dia ante--
rior, 8in embargo, el Cactus QOpuntia por ejemplo, su esto-
ma se cierra de dia, y sucede lo contrario (Fig. 1-2).

De igual manera el contenido de agua del tronco de un
8rbol deciduo en regiones donde la temperatura sube en el -
invierno cuando'la transpiracién es baja, y disminuye en el
verano cuando la transpiracién es alta, .Esto tiene conse--
cuencias trascendentales para la industria forestal vya que
cuande la madera de construccifn es transportada en los - -
vrios, la madera saturada de agua es mis densa que la que no
ha sido mojada.

El contenido relativo de agua (RWC) es la cantidad de
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FIG. 1.2. La relacidn de la absorcién y transpiracién del -
agua en cuatro plantas diferentes que crecen en -
suelo bien regade, en un dfa de verano. Absorcién
(x x), Transpiracién (@——@) de acuerdo a -
Kramer, 1969, :

agua en un tejido, comparado con esta cantidad el tejido ab
sorberd sin infiltracidén de espacios intercelulares de aire.
El RWC de una hoja se mide por el peso de masa himeda (FM,),
entonces se deja flotar en el agua en un espacio cerrado --
por casi 24 horas, preferiblemente en la luz, se pesa de --
nuevo (EMZ) después de que se deja escurrir, La masa seca
se determina como se describe antes, y el RWC se calcula --

con la férmula siguiente:



Asi el valor miximo del RWC es la unidad; frecuentemen
te el RWC se representa como el porcentaje del contenido méd
ximo de agua multiplicando el valor obtenido de la férmula
de arriba por 100. El déficit de la saturacibén de agua - -
(WSD) es un término aplicado algunas veces a la diferencia
que existe entre el RWC representado como un porcentaje, ¥y
el 100, es decir:

WSD = 100 = RWC (%)

El contenido de agua de algunas plantas, especialmente
los liquenes y briofitas, es afectado por las condiciones
ambientales mucho mis de 1o que es con otras. En dichas --
plantas que ejercen un poco o nada de control sobre la pé€r-
dida de agua, el contenido de agua esti Intimamente correla
cionado con la humedad de la atmbsfera, y el RWC puede va--

riar tanto como un 90%.
1.2 Las Funciones del Agua.

Se cree que los organismos vivientes se habian origina
do de un ambiente acuftico y en el curso de la evolucidn ha
bian aprovechado las propiedades del agua en un sinndmero -
de formas, Los usos mis importantes del agua enm las plan--
tas se pueden resumir a continuacidn:

I.- El agua es un constituyente esencial del protoplas
ma, contiene frecuentemente mis del 90% de su masa total. -

La mayoria de las moléculas biol8gicas son hidratadas en su



estado natural y la presencia del agua es esencial para el
mantenimiento de su estrucfura y actividad, Cuando el pro-
toplasma se deshidrata gradualmente, al igual que durante -
el desarrollo de las semillas, su grado de metabolismo dis-
minuye y se vuelve inactivo (ver VILLIERS 1975}. 5i el agua
se extrae muy ripidamente se destruye el protoplasma, ya --
que la répida deshidrataciftn puede conducir a la irreversi-
ble desnaturalizacibén de proteinas.

I1.- E1 agua participa directamente en una cantidad de
reacciones hidroliticas y de condensacifn en las que el - -
agua se agrega o se extrae de las moléculas orgénicas son -
importantes en varios procesos metab6licos, tales como la -
interconversibn de carbohidratos, por ejemplo:

(C6H1005)n+nH20%nC6H1206
almidén glucosa
0 la sintesis del dcido mfdlico que proviene del dcido fumi-
rico en el ciclo de Krebs,
HOOC . CH=CH.COQH+H,0=HOOC , CH,CHOH.COOH

dcido fumérico dcido médlico
(4cido trans-butanoidico) (dcido hidroxidobutanoidico)

III.- El1 agua e&s una fuente de protones (H+iones) usa-~
da para la reduccitn del bibxido de carbono y de iones de -
hidroxil (OH-) en la fotosintesis, los cuales proporcionan
electrones para las reacciones de la luz.

IV.- El1 agua es un solvente en el que muchas otras - -



substancias se disuelven, y en el cual son sometidas a
reacciones quimicas en el ﬁrotoplasma.

V.~ E1 agua es tambié&n el solvente en que los materia-
les son transportados a través del xylema y floema, y proba
blemente a través del citoplasma de las cé&lulas,

Vi.- Un tanto del agua en la planta es aimacenada en -
grandes vacuolas dentro del citoplasma de las cé&lulas paren
quimatosas (Fig. 2-1). Dicha agua ayuda a mantener la fir-
meza (ampulosidad) de las células y en consecuencia también
la firmeza de l1la planta. Cuando las cé&lulas pierden su am-
pulosidad la planta languidece, se marchita y muere.

VII.- Las pé€rdidas y gamnancias de agua de las vacuolas
de las c€lulas de la planta son responsables de una varie--
dad de movimientos en las plantas, incluyendo el abrir y ce
rrar del estoma; el plegamiento nocturno de las hojas de -~
las plantas leguminosas, como las Acacias; y el abrir y ce-
rrar de las flores en respuesta a la temperatura,

VIII.~- Existe una delgada capa que rodea cada célula -
de la planta y €sto permite que se formen los microespacios
entre el material s6lido de las paredes de la cé&lula. Estas
peliculas en la superficie estén continuas de c&lula a cé&lu
la 2 lo largo de la planta y son importantes en la divisidn
de gases (Cozyozj, dentro v fuera de las células, tanto co-
mo en la captacién y transportacidén de sales minerales que

provienen del suelo y son recogidas por las rafces.
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IX.- Debido a la alta temperatura especifica, el agua
actua como un vertedero caiiente y permite que la planta ab
sorba una gran cantidad de radiacifn solar sin que alcance
una temperatura dafiina. Adem&s, como la evaporacibn del --
agua tiene una alta temperatura latente, la transpiracidn -
tiene un poderosc efecto refrescante lo cual ayuda a la - -
planta a disipar la temperatura absorbida como radiacién so
lar.

X.- El agua es el medio a travé&s del cual los gametos
movibles efectfian la fertilizacifn; ya sea en el medio am--
biente externo, como en el caso de las plantas que crecen -
bajo tierra; o internamente a través del tubo del polen de
las plantas de semilla. El agua también presta ayuda de di
ferentes formas en la diseminacibn de esporas, frutas y se-
millas. Las deshidrataciones de algunas frutas hacen que -
aumenten las tensiones en los tejidos, 1o cual ocasiona una
adhiscencia explosiva vy la depresidén de semillas,

XI.- En las plantas acuiticas sumergidas o semi-sumer-
gidas el agua externa proporciona ayuda debido a 1la elasti-
cidad de los tallos y hojas. Dichas plantas casi no tienen

desarrollados los tejidos.

1.3 La Influencia del Abastecimiento de agua en la Estruc-

tura y Distribucidn de las Plantas.

La disponibilidad del agua en el medio ambiente tiene
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un efecto importante en la distribucifn de la planta, tanto
en base del ancho mundo, cémo a un nivel mé&s local. Las --
plantas que se adaptan a climas secos no pueden sobrevivir

mucho tiempo en lugares hfimedos o viceversa. Las especies -
se c¢lasifican en 4 grupos, basandose en la cantidad de agua
disponible para ellas, y cada grupo se caracteriza por una
combinacifn de adaptaciones estructurales de su medio am---
biente,

Las Hidr6fitas crecen ya sea completamente Sumergidas

en el agua, o parcialmente. Entre ellas se encuentra el al
ga marina y la angiosperma sumergida, la hierba angila (Zos

tera marina) que ademis estén adaptadas para resistir la al

ta salinidad (m&s bien, ellas son las Hal8fitas). Otro ejem
rlo de hidréfitas son las acuiticas de agua fresca; que van

desde el alga movible unicelular, como las Cladimpdonas; =--

hasta los helechos flotantes, por ejemplo. La Azolla fili-

culoide; y angiospermas como la Lenteja de agua. Algunas -
Hidr6fitas emergentes, tales como los lirios acufticos (Nym

bhala alba y Nuphar lutea) y mare's-tail, (Hippuris vulga--

ris) y muchas algas marinas estfin firmemente ancladas al --
substrato de modo que no son arrastradas flcilmente por 1la
corriente. Las hojas sumergidas de las plantas de agua son

con frecuencia divididas sutilmente (Myriofyllum) y esto re

duce la resistencia al flujo de agua.

La pérdida de agua no es generalmente un problema para



12

las hidrb6fitas, existe otro, la cuticula en los 8rganos su-
mergidos no se desarrolla Bien; por otra parte, la superfi-
cie de arriba estd bastante cutinizada, lo que ayuda a pre-
venir que el agua la cubra, las hojas que emergen también -
tienen un estoma funcioral que controla la transpiracifn.
Las hidr&6fitas por lo general tienen poco desarrollado
el xilema, y su soporte proviene principalmente del agua --
que las rodea. Hay extensos espacios de aire que incremen-
tan la flexibilidad y facilitan la difusibn de oxigeno y --
CO, a través de los tejidos (Fig. 1-3). 1Un problema adicio
nal de las hidréfitas sumergidas es que 1a intensidad de --
luz a que estén expuestas es relativamente baja, y estdn --
adaptadas para lograr la fotosfntesis eficientemente bajo -
estas condiciones. Las hidr6fitas no siempre sobreviven a
la desecacifn, solo cuando estan en estado latente; las ho-

jas flotando de Chamaegigas intrepidus un instante en agua

planta de Sudifrica, puede resistir la resequedad, equili--
brando el aire a un 5% relativo a 1la humedad, cuando esti -
deshojdndose; puesto que es destruida si el aire es mis se-

co que el 95% relative a la humedad cuando esté madura.

Las Hidr6fitas, por ejemplo muchos musgos y hepiticos,
y algunos helechos, scn plantas de tierra que habitan luga-
res hlimedos donde el aire es regularmente muy hiimedo, y el
suelo frecuentemente saturado de agua. Dichos ambientes --

son usualmente sombreados, y de ese modo las hidr6fitas se
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TABLA 2, Las principales zonas climatoldgicas y los tipos -

de vegetacidn natural.

ZONA CLIMATOLOGICA

TIPO DE VEGETACICN

Tropical hiimedo
Caliente con fuertes lluvias
en €l transcurso del afio.

Tropical seco
Invierno caliente y seco ve-
vano caliente y himedo.

Desértico
Lluvias irregulares tempgra
tura muy variada.

Semi-4rido
Invierno seco,; verano calien
te con lluvias prematuras.

Temperatura himeda
Invierno cdlido y hiimedo, ve
rano caliente y seco.

Mediterrineo
Invierno fresco, con lluvias
moderadas, verano caliente.

Temperatura fria
Invierno fresco, verano cali
do, lluvias en el afio.

Continental
Invierno frio, verano calien
te, lluvias variables.

Artico
Invierno muy frfio, verano --
frio, corto y seco.

10.- Montaha

Invierno mxy frio, verano --
corto; temperatura y lluvias
variables,

Selva tropical de lluvia.

Selva savana del monzén.

Maleza desé€rtica
(cactus, plantas efimeras).

Savana (hierba grande)
Estepa (hierba chica)

Selva sub-tropical
(siempre verde)

Maleza del mediterrineo
(citricas, olivo, maguey)

Selva espesa
(principalmente caduca)

Selva variada y confifera,
selva septentrional

Tundra (musgos, liquenes,
arbustos pequefios).

Alpino (musgos)
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FIG, 1.3, Estructura de las hidr&6fitas,
a) Raiz de Typha, sp.
b) Tallo de Myriophyllum brasilense.

adaptan a bajas intensidades de luz logrando la fotosinte--
sis exitosamente, Por lo comlin tienen una gran superficie

en relacién al volumen, y las hojas a menudo tienen solamen
te una delgada capa de células gruesas. El poco control de
la pérdida y contenido de agua es gobernado en gran parte -
por la humedad del airé (vea en el cuadro). Muchas hidréfi
tas pueden resistir desecacién prolongada y empezar a cre--
cer de nuevo tan pronto como se vuelva a abastecer con agua.

Las mesdfitas son plantas que por lo general crecen en

suelos bien desaguados y cuyas hojas se exponen al aire mo-
derado y seco. La maydria de las semillas y muchas de 1las
plantas naturales de regiones tropicales y temporales estén

en esta categoria., Tienen una cuticula impermeable y regu-



15

lan la pérdida de agua controlando el tamafio del estoma. En
las mes6fitas el estoma muy a menudo Se cierra en cierto mo
mento al mediodia cuando las condiciones son generalmente -
mis favorables para la evaporacién, lo mismo sucede en la -
noche cuando se detiene la fotosintesis y no se requiere de
la captaci6n del CO,. Ya que las mesdfitas tiénen que reem
plazar grandes cantidades de agua transpirada por las hojas;
ademfs cuentan con un amplio sistema de la rafz, y con un -
xilema bien desarrollado, Muchas meséfitas perennes son ca
ducas, enrollan sus hojas para conservar el agua cuando las
condiciones son favorables por ejemplo: en el invierno en -
latitudes templadas y &drticas, y durante las estaciones se-
cas en el trbépico. Las partes que estin sobre tierra las -
cuales pertenecen a mes6fitas herbiceas mueren en tales con
diciones y otras sobreviven gracias a que sus 6rganos estin
bajo tierra tales como los tubé&rculos, bulbosas o rizomas,

Las Xert6fitas se encuentran principalmente en los de--

siertos, terrenos de -pasto seco y lugares rocosos donde re-
gularmente escasea el agua, Algunas veces, aunque no siem-
pre, crecerin mejor en lugares hlimedos que en los secops, si
es que no compiten con las mesffitas. Su supervivencia ba-
jo condiciones de sequia depende de qué tanto se adapte y -
adem8s incluye:

I.- Un amplio sistema de rafz que penetra a lo largo ¥

ancho del suelo para obtener el agua que esté disponible.

003250
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II.- El agua puede ser almacenada en las rafces, ta---
llos y hojas saturadas (sutulentas),,para después usarse en

épocas de sequfa. La planta de hielo (Mesembryanthemumcrys

tallinum) tiene cé&lulas epidérmicas como bolsas alargadas -
en las hojas, las cuales funcionan como almacenes de agua.

El desarrollo de la suculencia en las hojas y tallos condu-
ce a una reduccibn del tamafio en el radio de la superficie,
lo cual ayuda a reducir la p€rdida de agua. Una situacibén

extrema ocurre en las llamadas plantas de '"piedra'" (Lithops
spp.) en las cuales las hojas rozan el suelo debido a su --
corto tallo, son redondas con cierta forma de piedra.

III.- En algunas xeréfitas, incluyendo el cactus, las
hojas son pequefias; algunas veces son simples escamas y el
principal 6rgano fotosintético es el tallo, Este es a menu
do, en apariencia, aplastado y filiforme. Un ejemplo inte-
resante de la reversibn revolucionaria se aprecia en dichas

- plantas como el rusco {(Ruscus aceleatus) donde las hojas --

rcales se reducen.a escamas y porciones del tallo expandi--
das en las estructuras filiformes llamadas cladiodos. La -
parte central del cladiodo es ocupada por grandes células -
que almacenan agua. Una modificacidn semejante ocurre en -
las especies de la Acacia donde la brizna de la hoja se re-
duce y toma su lugar un pecfiolo extendido y plano (phyllode)

IV.- Algunas xer6fitas, en especial las monocotiled6--

neas, enrollan sus hojas y otras partes que se encuentran -
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sobre tierra en €pocas de severa sequia y sobreviven gra---
cias a los bulbos y el tallo que se encuentran bajo tierra,

Los arbustos de madera resinosa (Covillea glutinosa) de los

desiertos de Norte América tienen pequefias hojas correosas

las que cuando hay sequia, se vuelven de color caf& y se se
can hasta que su contenido de agua baje mis dei10% normal.
En estas condiciones, cuando la mayorfa de las hojas mueren,
éstas permanecen vivas durante meses y cuando se dispone de
agua se extienden répidamente y verdean otra vez logrando -

asi la fotosintesis (cf. hygrophytes).

V.- La cuticula de la xerd6fitas es a veces m&s gruesa
que la de las mesdéfitas, pero su impermeabilidad depende --
principalmente de su composicién, lo cual incluye una gran
proporcibn de cutina y otras ceras. Muchas xerf8fitas tie--
nen una densa capa de filamentos y escamas, pero &stas no -
interrumpen la continuidad de la cuticula, o el incremento
de su permeabilidad. Al crearse una capa de aire fijo alre
dedor de la planta, se cree que los filamentos reducen la -
transpiracién; al reflejarse la luz €stos ayudan a dismi--~-
nuir el incremento de la temperatura transmitida por la lu:z
solar.

VI.- La transpiracifn se aminora también en las xer6fi
tas debido a la cantidad de disposicibén y modo de funcicna-
miento del estoma. La cantidad de estoma por unidad del --

rea superficial de la hoja o del tallo es generalmente me-
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nor que la que hay en las mes6fitas, Y los poros son casi -
siempre mis pequenocs, Algunés xerb6fitas tienen estomas que
son introducidos en hoyos o en camellones entre las crestas
de la superficie de 1la hoja; y se dice que esto reduce la -
transpiracifn creando una nube de aire fijo arriba de cada
estoma. También es posible que las c&lulas de guardia de -
los estomas introducidos, estando mis cercanas & las cé&lu--
las fotosintéticas, respondan mejor a los medios que suce--
den en los niveles CO, de los espacios intercelulares. Asi-
mismo, se ha demostrado que la importancia del movimiento -
de las hojas de las hierbas xerf6fitas por ejemplo la hierba

Marram (Ammophila arenaria) consiste en incrementar la con-

centraci6n del CO, en los alrededores de las células de - -
guardia en lugar de proveer de aire hGmedo.

Las estomas de muchas xer6fitas se abren en un perfodo
mids corto durante el dia de 1o que lo hacen las mes8fitas.
En algunas plantas suculentas por ejemplo las especies de -

Crassula y Opuntia, se abren en la noche cwando las plantas

asimilan el CO, por medio de reacciones que no incluyen la
energia de la luz, formando &cidos orgénicos como el 4&cido

milico (Metabolismo del Acido Crasulaceo). Estos Acidos se

convierten en aziicares en 1a 1luz con la liberacién del CO2
que puede usarse para la fotosintesis ain cuando los esto--
mas estén cerrados.

Ha habido mucha discusifn de si los angiospermas halo-
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fiticos, como la sosa (salicornia spp.) ¥ la sargadilla - -

(Suadea maritima) las cuales habitan en pantanos de sal y -

también son xer8fitas. Ellas comparten con las Xxer6fitas -
la forma de crecer y la muralla delgada de las cé&lulas que
almacenan agua las cuales han sido encontradas en las hajas.

El gefgrafo de plantas, Schimper, §ugiriﬁ que dichas -
plantas podian sufrir de "sequfa Psicoelégica'" atin cuando el
agua sea abundante en el suelo debido a la alta concentra--
cibn de sal.

Sin embargo, se ha demostrado que la savia de las célu
las de las hal6fitas es mis concentrada y de este modo 1la -
entrada de agua por medio de osmosis no se debe obstruir. -
No obstante, es probable que algunas hal&fitas, especialmen
te aquellas que habitan las zonas mis bajas de los pantanos
y las dunas, estin expuestas a periodos de severa sequial y
quizls por esta razbn las cé€lulas que almacenan agua fre---
cuentemente estfin presentes. Cuando se dispone de agua, el
grado de transpiracién por unidad de 8rea superficial no se

diferencia mucho entre haléfitas y mesofitas.



2, RELACIONES DE AGUA EN CELULAS Y TEJIDOS

2.1 La cé€lula vegetal vacuolada,

La mayor parte del tejido de una planta se compone de
c€lulas altamente vacuoladas a las gque se aplica el té€rmino
"parénquima" ("tejido de nutricidn'"). La estructura de la
céluia de una parénquima com(n tomada de una parte '"mo ver-
de'" de la planta, esti representada en el diagrama de la fi
gura 2Z~1, La pared celular es una estructura relativamente
rigida pero, al mismo tiempo tiene algo de elasticidad. Las
paredes de algunas cé8lulas vacuoladas (por ejemplo la parén
quima xylema) estin impregnadas de lignina y son mucho mis
rigidas que las de la colencima donde las paredes contienen
un alto porcentaje de componentes celulésicos y pé€cticos. -
Excepto cuando una pared celular contiene una gran cantidad
de lipidos, como en el caso de las c&lulas de corcho, es al
tamente permeable al agua, asi como a substancias disueltas;
es decir, contiene una alta conductividad hidrdulica.

El espacio que se encuentra entre el material sb6lido -
de 1a pared es infiltrado por la solucidén en la que se en--
cuentran las células, de aqui que se le llama en algunas --
ocasiones ''espacio libre".

Por caracteristica, el citoplasma forma una capa delga
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Pared celular de celulosa

Espacio e e
Intercelular , S \ / Plasmalema

Citoplasma

Miicleo

Vacuola
Ron central

Plastidio —— o ; / Veslcula
Mitocondria ——-—-——351-@ ‘é‘? pequeha
Nucleoplasma —-——'-.'_- e Ribosama
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Membrana e
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Reticulo / N o

endoplasmatico
Plasmalema /
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FIG. 2.1, Estructura de una célula vegetal vacuolada,

a) Ampliaciébn o aumento.

b) Estructura segln el microscopioc electrénico,
da que forra la superficie interior de la pared celular y -
se encuentra unida al exterior por medio de una membrana 1i
poproteinica; la membrana del plasma o plasmalema. El plas-
malema es mucho mds delgado que la pared celular (mide s6lo
8~10 nm) pero debido a su estructura, es mucho menos permea
ble al agua y en particular a las substancias disﬁeltas. La
estructura del citoplasma subyacente es compleja, existe un
sistema interno de membranas, el reticulo endopldsmico, que

divide al citoplasma con efectividad en dos partes, una de
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ellas contiene una solucifn acuosa de substancias disueltas
orglnicas e inorgfnicas y la 6tra contiene una serie de 6r-
ganos unidos a la membrana, los cuales incluyen nficleos, mi
tocondria, pldstidos, cuerpos Golgi y pequefias vesfculas --
aisladas. El citoplasma de una c&lula se encuentra conecta
do a los de su alrededor por medio de conexiones protoplés-
micas o plasmodesma y a todo el sistema de citoplastes in--
terconectados se le da el nombre de simplasto (o simplasma).
La mayor parte del volumen de la célula de parénquima
es absorbida por una o mis vacuolas que se encuentran lle--
nas por una solucibn acuosa de substancias orginicas e inor
gdnicas. La concentracifn de dichas substancias es tal que
la savia vacuolar tiene comlinmente un potencial osmético --
que varia entre 500 y 3000 Pa -5 a -30 bars y en algunos ca
sos excepcionales como el de los haldfitos tienen potencia-
les osmbticos de 20,000 Pa, La vacuola actfia como deposita
ria para las substancias que la planta no necesita de inme-
diato y para productos de desecho del metabolismo y asimis-
mo desempefiar un importante papel en el mantenimiento de 1la
turgencia de la célula.. La vacuola se encuentra relaciona-
da con una membrana llamada tonoplasto, que se asemeja a la
plasmalema en su estructura y su funcibén es la de regular -
el movimiento de los materiales entre el citoplasma y la va
cuola. La formacién de las vacuolas se lleva a cabo duran-

te la evolucidn de la célula por medio de una unibn de pe--
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quefias vesiculas citoplédsmicas que se encuentran presentes

en las cé&lulas embribnicas (meristemfticas).
2.2 Relaciones de agua en una célula vacuolada,

El citoplasma de una célula vacuolada que se muestra -
en la figura 2-1a, funciona como una membrana semi-permea--
ble que separa la vacuola central de la solucibn externa --
que bafia la pared celular. Siendo que el volumen del cito-
plasma es relativamente pequefio comparado con el de la va--
cuola, las relaciones de agua en una cé&lula vacuolada se --
consideran como si el citoplasma fuera una simple membrana
de un espesor insignificante. Es obvio que esto es una su-
per-simplificacién ya que en muchas cé&lulas vacuoladas el -
volumen citoplasmitico es una fraccibfn considerable (del --
10% o mfs) del volumen total de la célula, y ademfs, no per
manece constante bajo las diferentes condiciones. Es posi-
ble que, asi como se altera el volumen vacuolar con los cam
bios en el potencial de agua del medio, se altera el volu--
men citoplasmidtico. Cuando una célula alcanza el equili---
brio bajo ciertas condiciones en particular, los potencia--
les de agua de la vacuola ¥y de los diferentes compartimien-
tos dentro del citoplasma llegarin a ser iguales y ya no ha
brd ningGn movimiento de agua de un lugar a otro ademds de
la pequefia cantidad que es causada por los procesos metabé-

licos en los que el agua se consume o se produce.
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La idea de que una célula vegetal vacuolada se compor-
ta como un osmdémetro, surgié hacia finales del siglo XIX, -
principalmente por las investigaciones de W. Pfeffer, y del
botanico holandés, Hugo de Vries. En un principio, sblo se
consideraba importante la diferencia en el potencial osmdti
co (al que entonces se le llamaba presifn osm8tica) entre -
la savia vacuolar y la solucibén lavadora, pero pronto se --
descubrié que ia,presién mecinica empleada por la pared ex-
tendida de una célula tfirgida debia ser tomada en cuenta de
igual modo. De acuerdo con la tercera ley del movimiento -
de Newton, esta presifn de la pared causa una presidn con--
traria 1llamada presifén de turgencia., Es f&cil confundir es
tos términos, por lo cual es de importancia considerar que
aunque son de igual magnitud, son empleados en direcciones
opuestas. De este modo, aunque la presifn mural sea emplea
da en el interior, provoca a través de la presifn de turgen
cia un incremento en la turgencia celular (cf, un neumdti--
co).,

Se consideraba que la fuerza responsable de la entrada
de agua en la vacuola era el resultado de dos fuerzas sepa-
radas, a saber, la diferencia en el potencial osmbético en--
tre la savia wvacuolar y la solucibdn externa, lo cual tiende
a hacer que el agua entre en la célula y la presifn mecini-
ca empleada por la pared, lo cual tiende a causar que el --

agua salga con dificultad.
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Pronto surgi6 la critica por los términas "fuerza de -
succién"ry "presién de succibébn” a causa de que no lleva a -
cabo ningln proceso de succidén; sin embargo, después de que
varios nombres se descartaron, el botanista norteamericano,
B.S. Meyer (1945), intrcdujo el término “déficit de presibn
de difusién" (DPD). E1 DPﬁ del agua de una solucibn (por -
ejemplo en la savia vacuclar) se defini8 como la cantidad -
por 1la que la "presidn de difusidn'' del agua en la solucién
es menor que la del agua pura a la misma temperatura y pre-
sién. E1 agua se movia por difusifn de una solucién de me-
nor a otra de mayor DPD y en el caso de una cé8lula, se dete
nia cuando el DPD de la savia vacuolar llegara a ser el mis
mo que el de la solucibn externa. Esta terminologia tuvo -
mucho uso por un tiempo en los Estados Unidos y se fue acep
tando en otros lugares hasta que las ventajas del concepto
"potencial del agua'" fueron sefialadas por KRAMER, KNIPLING
y MILLER (1966). Desde entonces, la terminologia del poten
cial del agua se ha reconocido como superior,

Las ventajas de la terminologia del potencial del agua
son las siguilentes:

1) Se basa en conceptos termodinfSmicos extensos y por
lo tanto, las relaciones del agua en las plantas pueden des
cribirse en términos que son ficiles de comprender tanto --
por un fisico quimico como por un biélogo.

2) Estos conceptos pueden aplicarse al medio ambiente
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fisico asi como a los organismos vivos y permite que los --
cientificos del suelo, los fisiblogos botlnicos y los meteo

r6logos utilicen un lenguaje comin y ademfs, hace posible -

una descripcibn unificada del movimiento del agua desde el

suelo a través de la planta y hacia el aire,

3) Las antiguas terminologias se aplicaban sflo a las
c€lulas vacuoladas y al fenfmeno de imbibicibdn, es decir 1la
subida del agua en las semillas en germinacién, o la reten-
"¢ifén de la misma por el suelo drido y tenfan que discutirse
como procesos por separado. La terminologia del potencial
del agua permite que el fenfmeno de la imbibicién sea consi
derade dentro de los mismos conceptos bidsicos de la 6smosis,

Esperamos que en las siguientes descripciones de la cg
lula de los tejidos y de las relaciones de agua en las plan
tas, puedan apreciarse las ventajas de 1la terminologia del
potencial del agua. La tabla 3 ofrece una lista de té&rmi--
nos de uso comfin al igual que una serie de simbolos que se
recomiendan.

El potencial de agua de la savia,ykf, de una c&lula va
cuolada bajo condiciones isoté&rmicas, es determinado por la
concentracién de substancias disueltas en la vacuola, asi -
como por la cantidad de substancias de enlace del agua y -~
por la presi6én empleada por la pared celular de acuerdo a -

la siguiente ecuacibn;

V/vz%'*y%‘fy;’
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TABLA 3, Términos y simbolos usados en la descripcifn de --
. las relaciones de agua en las plantas.

TERMINOS

SIMBOLOS SIMBOLOS
RECOMENDADOS ALTERNATIVOS

Potencial del agua

Potencial del agua de:

el
la
la
la
la
el
el

citoplasma
savia vacuolar
savia del xilema
solucibn externa
cé€lula

suelo

aire

Potencial osmdtico

(potencial de soluto)

Presibn osmbtica

Potencial métrico

Potencial de presibn

(presi6n de la pared)

Presifn citopléismica

Presidn de turgencia

Conductividad hidraulica

W(P'\s) -DPD (obsoleto)

¥

s

#
Ve

%é‘u\a
Psue\o

y/a,'\'f(i

}‘pn‘ 5053 =T
~0OP(obsoleton)

w - Tf}OP(obsoleto)

Wm Y{CJ T(tau)

yp ‘ur) P;WP(obsoleto)

A

f’
ﬂ(: YIP) P;TP(obsoleto)
L p

Coeficiente de elasticidad 6;
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donde }pyr, %f] y % son las contribuciones de las substan-
cias disueltas de los aglomerantes y de la presién respectl
vamente.

Suﬂ—y %son cantidades negativas, mientras que % por
lo general es positivo, La vacuola celular absorbe el agua
siempre y cuando el 9%}'§ea mis negative que el potencial -
del agua en la solucifn lavadora (%é). La subida del agua
diluye la savia vacuolar y eleva el yér(es decir que se --
convierte en menos negativo y al mismo tiempo, debido a que
la cElula se hincha, también se incrementa el ?%b(es decir
que se convierte 'en mis positivo). De este modo, el valor
de y/qf se incrementa hasta que se iguala con V’e, €n un pun-

'to que se detiene la subida del agua. Si la solucifn lava-
dora es agua pura (Ve =0), al estar en equilibrio, %f: O

y la célula esti completamente t@irgida. Bajo tales condi--

ciones: -_% - }077’ f‘ y/m

y ambas % y % » (presién de turgencia) estin en su punto
méximo.

Por otra parte, si la solucibn externa contiene subs--
tancias disueltas (es decir %(0) el equilibrio se esta--
blece a un volumen celular menor que el grado miximo, es de

cir, antes de que la célula alcanza una turgencia total. En

este unto
p - %p: %’“"L%n'ye

Biblioteca Agronomia UANL
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una solucibén en la que la c&lula se mantiene al mismo volu-
men como ''en vivo' se dice que hay "isot8nico" en la misma.

Una solucidn hipertbnica es una en la que una célula se con

trae y una solucifn hipotfnica es una en la que la cé&lula -

se hincha,

La figura 2-2 ilustra en un diagrama los cambios que -
se efectuaron en %1/, }bﬂ y )I)P cuando se le permitid a una
cé&lula vacuolada de Nitella sp. que se hinchara o que se --
contrajera colocfndola en soluciones sucrosas de variados -
potenciales osmbfticos.

Se obtuvieron cilculos aproximados a trav&s de observa
ciones microsclpicas; 9%q’se calculdé en cada punto de las -
estimaciones del volumen de la c€lula suponiendo que la can
tidad de substancias disueltas en la vacuola se ﬁantenian -
en el mismo estado y que el volumen del citoplasma era in--
significante;?&?se calculd por diferencia suponiendo que -

M era insignificante.

En 1la c&lula que se examin6é el volumen en estado de --
turgencia era un 4% mayor que en la solucidn en la que ?%p
era reducido a cero (punto de la plasmblisis incipiente).
E1l grado del cambio en el volumen que se observa en las di-
ferentes células depende del grado de elasticidad de la pa-
red, es decir, en su coeficiente eldstico, 65. En algunas
c€lulas lignificadas de parénquima el cambio en el volumen

entre la turgencia completa y la plasm6lisis incipiente es
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5610_ una fraccifén del 1% mientras que en las células que --
tienen paredes muy extensibles, por ejemplo en las células

protectoras, pudiera ocurrir un cambio en el volumen hasta
de un 50%. Debemos notar que la curva para % es cbncava -
en el eje horizontal; esto significa que mientras la célula
aumenta ciertoc cambio en el volumen celular, produce progre
sivamente un efecto mayor Sobre}bp hasta que la pared se en
cuentre totalmente extendida y en ese punto cesa la subida
del agua. Por lo general las células j6venes tienen pare--
des mis extensibles que las c&lulas maduras y mientras se -
desarrollan, p se mantiene en un valor bajo de modo que la

subida del agua continGe por un perfodo prolongado.

i ncipient
Plasmolisis p.af,.:m"mi, f:r';i dity Completamente
Incipiente by = by ¢, = — u, tUrgente
7r—
s )
-] o ;’
4~ /
- 3[ Yo s
Fd
'8 2 _
- 1= ‘_/’
x 0 PO el | i
‘ & _.L 10 102 103
Relativo % _ 3| Relative cell volume
Volumen Celular 2 _ 3 /
-4 / 3,
-5
-6 s

FIG. 2.2, Relacibn entre }”1,, }”ﬂ, pr el volumen de la -
célula en una plgnta vacuolada de Nitella sp. N6-
tese que ¥y Wy viene a ser menos negativas vy

‘,fmés positiva, que el aumento de la célula en
volumen.
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2.3 Plasmflisis

Si se coloca una c€lula vacuolada en una solucifén en -
la que el potencial del agua es tan bajo que no se alcanza
el equilibrio cuando}I/P baja hasta cero, el agua seguirid sa
liendo de la vacuola a causa de que el gradiente del poten-
cial de agua aln exiéte. Primeramente la pared celular pu-
diera hundirse ligeramente a causa de la adhesifn al cito--
plasma provocando que se lleve a cabo la evolucifn de un pe
quefio y negativo }lepero si, como de costumbre, la substan-
cia disuelta es capaz de difundirse a travé&s de la pared ce
lular, la pared y el protoplasto comienzan a separarse, - -
(plasmflisis incipiente). La pared vuelve a su condicién -
no distorcionada (5e;= 0) ¥ el protoplasma continfia a con--
traerse con la vacuola haciendo que las c&lulas pasen por -
el proceso de la plasmblisis (Fig. 2-3). El espacio que --
hay entre la pared celular y la plasmalema (llamado espacio
intra-mural) es llenado con la solucidn externa en la que -
la vacuola continfia perdiendo agua hasta que %/y y,e estén
iguales. En este punto, en el que y} equivale a cero, el -

}g , suponiendo que y/ﬂ

¥y la presibn hidroestAtica que resultan del citoplasma ad--

wﬂ' de la savia celular equivale a

junto (presifn citoplésmica, y/CP) sean insignificantes. --
Nunca se ha llevado a cabo una medicifn exacta en la pre---
sibn citoplésmica en las cé&lulas vegetales, pero se dice --

que las cé€lulas de la sangre tienen una presifn citopllsmi-



32

ca equivalente a 300 Pa aproximadamente y que las cé&lulas -

vegetales plasmolizadas pudieran ser muy semejantes.

FI1IG. 2-3. Escala de bulbos de cebolla de c€lulas epidérmi--
cas en 0.5M solucifn sucrosa. Observen que algu-
nas, pero no todas las células son plasmolizadas.

En la plasmbflisis el citoplasma puede adoptar una de -

varias formas, como se muestra en la figura 2-4., La plasmb
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lisis convexa (Figura 2-4a) ocurre generalmente en cé€lulas
maduras y parece estar relacionada con una viscosidad cifo-
pldsmica relativamente baja asf como cton una fécil separa--
cidén de la pared del citoplasma. En la plasmflisis c&ncaxe
(Figura 2-4b), en la que el citoplasma puede adoptar una va
riedad de formas irregulares, la plasmalema se adhiere a 1la

pared en varios puntos, probablemente en la regifn de la -~

plasmodesmata.

Q)

FIG. 2,4. Tipos de plasmélisis (a) convexa, (b) cOncava, --
(c) Tonoplasto, (d) de Casquete Cap. ¢ = pared ce
lular; p = protoplasma; v = vacuola. v

Las sales de calcio provocan a menudo una plasmflisis
c6ncava, mientras que las sales de potasic por lo general -
causan una plasmé6lisis convexa. La plasmélisis cfncava a -
menudo se transforma en convexa cuando la plasmblisis es --
prolongada. En las c&lulas plasmolizadas, algunas veces --
pueden verse muchas fibras finas de citoplasma (fibras de -~

Hecht) extenderse entre la pared y la superficie citopldsmi
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ca.

El hecho de que el citoplasma se separa de la pared ce
lular en la plasmb6lisis demuestra que mientras la pared per
mite el paso de agua y substancias disueltas a través de --
ella, la capa del citoplasma actlla como una membrana semi-
permeable, Las propiedades de la semi permeabilidad pudie-
ran estar relacionadas con el plasmalema o con el tonoplas-
to o con ambos. .

Si s8lo estuviera involucrada el plasmalema el volumen
del citoplasma disminuiria en la plasm8lisis al mismo grado
que la vacuola. Por otra parte, si el tonoplasto constitu-
yera la tinica membrana funcional, sflo la vacuola se contra
erfa ¥y el volumen del citoplasma disminuiria por consiguien
te. Esto ocurre en la plasmblisis del tonoplasto (Fig.2-4c)
lo cual pudiera ser ocasionado por el tratamiento de las cg
lulas con ciertas soluciones, por ejemplo con el tiocinato
de potasio. Aparentemente, este tratamiento destruye las -
propiedades de la semi-permeabilizacibn de la plasmalema vy
parece mostrar que el tonoplasto es, asimismo, permeable., A
diferencia de la plasmflisis cbBncava y convexa, la plasm8li
sis del tonoplasto no puede ser invertida y posiblemente es
to se deba a que el citoplasma ha sido estropeado irreversi
blemente. La plasmdlis de casquete es una condicidn intermedia
en la cual el citoplasma se hincha en los extremos de la cg

lula (Figura 2-4d). Esta observacidn puede explicarse me--



35

jor dando por asentade que el plasmalema asi como el tono--
plasto, es semi-permeable. Algunas células plasmolizadas -
pueden permanecer vivas por un periodo indefinido y si el -
proceso de desplasmolizacifn se lleva a cabo lentamente, --
pueden volver a su estado normal sin sufrir dafio aparente.
Cuando se conservan las c€lulas en la solucibén plasmolizan-
te por un largo periodo, generalmente comienzan a sufrir la
desplasmolizacifn ya que las substancias disueltas se acumu
lan en el medioc ambiente y esto reduce el yjﬂ'y el }01/ Di-
cha recuperacidn ilustra una caracterfistica de la capa cito
plédsmica que la distingue de una membrana muerta semipermea
ble, es decir, su habilidad para efectuar el transporte de
substancias disueltas activamente. Aunque el citoplasma Po
see gran resistencia a la pentracidn pasiva de muchas subs-
tancias disueltas, los iones y algunas mol&culas orgidnicas
pueden penetrar a travé€s del mismo en una forma unidireccio
nal a pesar del gradiente electroquimico existente, aunque
lo hacen a una velocidad menor en comparacidn con el movi--
miento de agua (ver SUTCLIFFE y BAKER 1974).

Las soluciones que contienen substancias disueltas que
pueden difundirse pasivamente en las vacuolas celulares o -
que se acumulan activamente, no son agentes de plasmoliza--
cién tan efectivos como las soluciones que contienen subs--
tancias disueltas que no efectfian la penetracifn. Es posi-

ble hacer un cdlculo aproximado de la velocidad a la que se
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efectla la penetracidn pasiva de las substancias disueltas
en las c€lulas comparando el grado de la plasm8lisis ocasio
nada por las soluciones iso-osmbéticas que contienen substan
cias disueltas penetrantes y no penetrantes (ver coeficien-
te de reflexibn).

Hay ciertés substancias disnmeltas, como algunos tipos
de alccholes, qﬁe entran en la célula tan rdpidamente que -
no se efectia la plasmblisis. No obstante, hay otros como
el polietilengelicol (PEG), en el cual las molé&culas son de
masiado grandes para pasar a travé€s de la pared celular., --
Las soluciones concentradas de dichas substancias no pueden
producir la plasmélisis debido a que la pared celular es se
mipermeable; por el contrario, hacen que 1la pared celular -
se destruya si el agua continfia saliendo despu€s de que el
9%7alcanza cero., Este fendmeno llamado "citfrrisis", ocu-
rre algunas veces cuando se coloca a las células en solucio
nes fuertes gue contienen substancias disueltas de penetra-
cifén lenta como la sucrosa, posiblemente debido a que el ci
toplasma se adhiere tan fuertemente a la pared celular que
no se separa de la misma sino que la atrae mientras se con-
trae el protoplasto., La citbrrisis también ocurre cuando -
el abastecimiento de agua a un tejido, como el de una hoja,
es interrumpido y se deja secar en el aire. El aire no pue
de penetrar entre la pared y el citoplasma para permitir la

plasmblisis, pero el gradiente del potencial del agua entre
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el tejido y el aire es suficiente como para causar la des--
truccidn de las c€lulas cuando ya se ha evaporado una canti
dad suficiente de agua.

La plasm6lisis es un suceso muy extrafio en la naturale
za ya que las c€lulas no siempre se encuentran rodeadas de
soluciones de ﬁn ylﬂ‘més bajo que el de la savia vacuolar., -
Las cé&lulas de las raices de plantas que han sido adaptadas
para crecer en soluciones de bajo potencial osmbGtico (alta
presién osmbtica), por ejemplo el agua de mar, contiene una
savia vacuolar de mis alta concentracibn., No obstante, si
hay una rfpida disminucién de‘}€7’en la solucién externa, -
como podia suceder a causa de la evaporacidn del agua en --
una mina de sal en un clima caliente, las c€lulas posible--
mente no tengan tiempo suficiente para ajustarse y ser plas

molizadas temporalmente.
2.4 Relaciones de agua en la parénquima,

Cada célula en un tejido se encuentra sujeta a presio-
nes. o tensiones que le imponen las células que la rodean, y
por ese motivo, el potencial del agua de una c&lula después
que ha sido aislada, es a menudo muy diferente del poten---
cial de 1a misma c&lula en el organismo intacto. Si se su-
jeta una célula a cierta compre516n ocasionada por las que
la rodean, su ;eb aumentari notablemente, y de igual .modo,

el /4. A la inversa, si se estiran las células por su ad
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~

hesi6n ﬁ los tejidos que las rodean, el potencial de 1la pre
sién puede ser reducido, y en casos extremos, el ﬁﬁb puede
transformarse en negativo.

Las tensiones de los tejidos causan una curvatura en -
el extremo cortado de los tallos huecos asi como en los ta-
llos en floreécencia como los del diente de lefn (taraxacum

officinale) cuando se colocan en el agua. El potencial de

la presibn de las c€lulas gque se encuentran en el interior
del tejido es reducido al debilitar la tensidn y el }éyﬂes—
ciende haciendo que l1las c£€lulas absorban agua del medio am-
biente y se hinchen a un mayor grado que las que se encuen-
tran mds cerca de la superficie y que no pueden expanderse
debido a una. cuticula endurecida.

Todas las células de un tejido en equilibrio tienen el
mismo potencial de agua debido a que las que tienen inicial
mente un /7 mis negativo, extraen el agua de las células --
que se encuentran a su alrededor en las que el @fes més al
to. No obstante, debemos enfatizar que el potencial osmfti
co de la savia en las cé€lulas individuales puede diferir a
gran escala, Las células en equilibrio que tienen un bajo
potencial osmbético tendrfin por consiguiente una presién de
turgencia mis alta que las que tienen un alto potencial os-

mbético (ver la tabla 4).
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TABLA 4, Valores aproximados de 9%1 y gz%’(en K Pa) para --
tres células, A, B y C con diterentes valores de -

77 , cuando dichas cé&lulas se encuentran en - -
equilibrio en agua y solucifn teniendo un poten---
cial osmdético de -1000 K Pa.

(K Pa) A Célglas c

yjﬂ" -500 ~1000 -1500
}bp -500 -1000  -1500
100 100 . 100

V

yjrr' -1000 ~1180 -1690
-1000 WP 0 -180 690

Vv

50% 85 89

* C€lula plasmolizada,

Los valores de ﬁé})r ;epjpara las cé&lulas en la solu--
cién final son calculados de los volGmenes estimados de 1la
vacuola, V, se expresa como €l porcentaie de su valor cuan-
do las c€lulas estén en agua pura. Supuestamente, la rela-

cién de la ley del gas debe durar y el potencial mitrico de

be ser insignificante,
2.5 Medicibn del potencial del agua.

El potencial del agua de una célula vacuolada es deter
minando en gran parte por el 1}', es decir, por el poten--
cial del agua de la savia vacuolar. El agua es absorbida -

de una solucidn que contiene un potencial de agua mds alto
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y despu&s es liberada a una solucibén de un potencial de - -
agua mis bajo que el de la savia. La mayoria de los méto--
dos usados para efectuar una estimacibén del potencial del -
agua de una c€lula o tejido incluye una determinacifn del -
potencial de agua del medio en el que la célula o células -
ni absorbén ni pierden agua. Es difficil o tal vez imposi--
ble determinar el potencial del agua de las c&lulas en una
planta multicelular intacta y, debido a que el potencial co
mienza a cambiar inmediatamente despu€s de ocurrir la extir
pacibn, por ejemplo a causa de la liberacién de las tensio-
nes en los tejidos o de la evaporacién, etc. las mediciones
que se efectlian en un tejido aislado son s6lo cdlculos apro
ximados de los valores en ese sitio. Es muy importante efec
tuar la medicibn lo m4s pronto posible después de la extir-
pacibn.

Los métodos que se describirfn a continuacién han sido
usados con Exito para medir el potencial del agua de las cé&

lulas, tejidos y Odrganos.
2.5.1 Métodos de volumen.

A principios del siglo XX Ursprung y Blum usaron un mé
todo basado en la medicién de cambios en la dimensién 1i---
neal de cé€lulas coclocadas en soluciones de diferentes poten
ciales osmbéticos. Para llevar a cabo su propbsito se valie

ron del microscopio y pretendfan determinar la "fuerza de -
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succidén'" de cada una de las c&lulas. Dicho mé&todo ha sido
modificado para permitir que sea calculado el potencial de
agua inferior de umna poblacidn de c€lulas. Las franjas de
un fejido homogéneo, suponiendo que &éste mida 2 cms. de lax
go por Zlmm de ancho, se extirpan del 8rgano de la planta,
por ejemplo del tub&rculo de una papa y se colocan scbre el
portaobjeto del microscopio. La longitud de cada franja se
mide con la mayor precisibn posible usando una escala mili-
métrica, Después de esto, las franjas se colocan en una se
rie de soluciones de substancias disueltas de penetracidn -
lenta como la sucrosa o el manitol durante una hora. Des--
pués se miden de nuevo las franjas y se hace un grifico de
los resultados. E1 potencial de agua de la solucidn en la
que las franjas no cambian de longitud se toma como el mis-
mo de las franjas (Figura 2-5).

Si la estructura de un tejide no es homogénea de modo
que no puede hincharse o contraerse de un lado, por ejemplo
por la presencia de una cuticula rigida o de c&lulas de pa-
red gruesa, el potencial del agua de las células en el otro
lado puede medirse baséndose en el grado de curvatura que -
resulta cuando los pedazos de tejido se sumergen en solucio
nes de diferentes potenciales osmbticos, Una solucifn en -
la gue un trozo de tejido lizo no se dobla tenfa aproximada
mente el mismo potencial del agua que el de las céluias ba-

jo investigacién. Para demostrar este m&todo podrfan ser -
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Gitiles los segmentos de los entrenudos de los tallos de los
guisantes, los tallos en florescencia del diente de le6n, -
asi como los pecfolos cortados longitudihdalmente en cuadran

tes.
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FIG. 2.5. Medida del potencial hidrico de tejido de patata
por los métodos de volumen (3~ [) y de pesada --
(0——0}. (Datos de Meyer y Wallace, 1941).

2.5,2 Métodos gravimétricos.

Se pesan réipidamente finas tajadas de tejido sobre una
balanza sensible y se colocan en una serie de soluciones --
graduadas de potenciales osméticos conocidos de igual modo
que en la seccibn 2,5.1. Después de alcanzar el equilibrio
aproximadamente una hora despu&s, el material experimental
se traslada, se seca superficialmente entre papeles de fil-
tro y se pesa de nuevo. La solucién en la que no ocurre --

cambio alguno en el peso se considera como de un potencial
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del agua correspondiente al del tejido. (Fig. 2-5).

La aplicaciﬁn exitosa de este método depende de la ra-
pidez con la que se llevan a cabo los pesajes y de 1la uni--
formaci6n del procedimiento de secado. Se pueden obtener -
resultados satisfactorios en algunas ocasiones usando una -
balanza sensible resistente o un transductor de peso (ver -
IDLE, 1976) con lo cual sea posible pesar el tejido con ra-
pidez. El método tiende a proporcionar un cfilculo muy bajo
de ;Ab(ya que a menudo ocurre un desplazamiento de aire de
los espacios intercelulares, lo cual causa un aumento de pe
so cuando el tejido es colocado en una solucidn que tiene -
el mismo potencial de agua que la savia vacuolar, Al igual
que en el método de volumen, existe el riesgo de que pene--
tre alguna substancia disuelta en la vacuola durante el pe-
riodo de equilibrio, lo cual reduce el ’kﬂ‘y v,

~Ambos problemas pueden evitarse si, en vez de sumergir
el tejido en el agua, se le permite mantenerse en equili---
brio en aire htimedo a varias presiones de vapor. La canti-
dad de agua que se traslada del tejido al aire o viceversa
dependerd de la magnitud de la diferencia en el potencial -
de agua entre el tejido y el aire. Un problema que podria
surgir al aplicar este método es que la temperatura debe --
ser controlada con suma precisifin, ya que 1la relacién entre
el potencial de agua y la presibn de vapor varia de acuerdo

a la temperatura.
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2.5.3 El método de Chardakov,.

- Los métodos.que se han presentado en las secciones - -
2.5,1 y 2.5,2 son destinados para medir directamente los --
cambios en el contenido de agua del. tejido cuando Este se -
coloca en soluciones de diferentes potenciales osmbticos. -
El movimiento del agua entre el tejido y la solucifn puede
ser determinado de igual modo midiendo los cambios en la so
lucién. Una manera sencilla de llevar a cabo lo anterior,
consiste en colorear una serie de soluciones de sucrosa o -
manitol de potenciales osmbticos conocidos con un tinte tal
como el azul de metileno. Las fracciones del tejido cuyo -
potencial de agua seri determinado se sumergen primeramente
en alfcuotas sin manchas (por decir de 10 cms) de la osmbti
ca y se mantienen en equilibrio por una hora aproximadamen-
te. Luego se traslada el tejido y se afiade una gota de 1la
solucidn coleorante del potencial osmbtico correspondiente a
través de una pipeta bajo la superficie de cada solucibn. -
Si el tejido absorbe el agua durante la inmersi6n, la con--
centracibn y por lo tanto la densidad de la solucifn se in-
crementarin de modo que la gota coloreada tenderi4 a elevar-
se, mientras que si el agua sale del tejido causando la di-
lucidén de la solucibn, la gota coloreada descenderia. El po-
tencial osmb6tico de la solucidn en la que la solucibn colo-
reada se difunde sin tendencia a subir o bajar se considera

igual al potencial del agua del tejido.
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2.5.4 Un método refractométrico,

Un m&todo alternativo para detectar los cambios en el
contenido de agua en una solucifn en presencia del tejido -
bajo investigacidn, consiste en medir los cambios en la con
centracibébn de una substancia disuel;a como la sucrosa por -
medio de un refractédmetro. STOCKING (1945) ided un procedi
miento para detectar el potencial del agua de las células -
medulares de plantas intactas de cuclirbita por medio de es-
te método. Se inyectan soluciones de azlcar en el pecioclo
hueco o tallo y se sacan muestras a intervalos para andli--
sis. Cuando no se observa cambio alguno en el indice de re
fraccidn se concluye que el potencial del agua de la solu--
cién, es el mismo que el de las células que se encuentran -

en la superficie interna en contacto con é1.
2,5.5 Métode Psicomé€trico.

El potencial de agua de una fraccién de tejido puede -
medirse en la misma manera que el potencial osmbtico de una
solucién usando un psicémetro termopar. El potencial del -
agua del tejido puede ser calculado midiendo la temperatura
del tejido del cual el agua se evapora en aire hlimedo y com
parindola con la temperatura de soluciones de potencial os-
mético conocido bajo las mismas condiciones. Este método es
quizi el mis preciso de todos los métodos disponibles para

medir el potencial del agua. Ultimamente se han disefiado -
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algunos psicfmetros termopar gque no estin expuestos a erro-
res causados pof fluctuaciones en la temperatura. HOFFMAN vy
RAWLINGS (1972) han desarrollado un psicémetro termopar pa-
ra uso en el campo con el cual el potencial de agua de ho--
jas intactas unidas a una planta puede ser medido con una -

precisibén de + 100 K Pa,
2,5,6 MEétodo a base de cimaras de presifn.

En este método se coloca una hoja o bien un retofio -~ -
frondoso en. una cimara capaz de soportar presiones de 5000
K Pa o afin mis con el extremo cortado de un pecfolo o tallo
saliendo a través de un sello hermé&tico de gas (Fig. 2-6).
Un gas inerte como el nitr6geno entra bajo presifén en la ci
mara y la presidn se incrementa hasta que el 1iquido apare-
ce en la superficie cortada. En este punto se considera --
que se ha establecido el equilibrio entre las cé&lulas de 1la
hoja y la savia del Xylema y la presibn de gas contrarresta
exactamente el potencial de agua de las cé&lulas de la hoja.
El potencial osmbtico de la savia del xylema se considera -
insignificante y la conductividad hidrfulica se considera -
tan alta que el gradiente del potencial del agua dentro del

tejido es insignificante,
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Gas Herméticamente
sellado

Compressed nitrogen NitrGgeno comprimido
from storage después de Almacenar.
s=—rvingder . Cilindro

Medicidn de la Pressure gauge
presi&n y vilvula and inlet valve
de entrada

FIG. 2.6. Seccidn cruzada a través de una cimara de presidn
usada para medir el potencial del agua de un retg
fio frondoso.

2.6 Medicibén del potencial osmbtico.

2.6.1 Métodos que incluyen la extraccifn de la savia.

La savia incontaminada puede extraerse de las vacuolas
de 1os coenocitos algales (por ejemplo los de la Valonia --
Spp. que pueden tener un volumen de varios cms3 por medio -
de una pipeta o una microjeringa. Se puede obtener savia -
completamente pura de las c€lulas grandes de la alga Nite--
lla de agua fresca simplemente cortando un filamento en wun
extremo de una c&lula y exprimiendo el liquido para luego -
colocarlo en una superficie resbaladiza con la ayuda de un
tubo de cristal como se saca la pasta dental de un tubo.

La extraccidbn de savia incontaminada de células de - -
plantas de mayor altura presehta una dificultad mucho mayor.
Un m€todo complejo para obtener la savia de los tubos criba

dores en el floema de una planta intacta, es haciendo uso -
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de los &afidos. Para alimentarse, un Afido inserta sus pfas
€N un manojo vaséular Yy localiza un tubo cribador, Si se -
rompen las pGas, una gotita de floema se exuda a través de
la porcién que ha quedado en la planta.

Este método no tiene una aplicacibn general y es difi-
cil elaborar micropipetas lo suficientemente finas para ex-
traer savia de las células. El mé€todo empleado mis comln--
mente en las células de el parénquima es extraer savia de -
cierto tejido bajo presi6n. Deben tomarse precauciones pa-
ra evitar que las c€lulas se rompan y este procedimiento se
efectia colocando pilas de discos de hojas o rodajas de te-
jido bajo presibn y apretindolas gradualmente desde la par-
te de arriba. Si las membranas citopldsmicas permanecen in
tactas y semipermeables, s0lo el agua puede salir, de modo
que el tejido se congela y se derrite primeramente para ha-
cer a las membranas permeables a las substancias disueltas.
Un riesgo al_empleaf esta técnica es que la savia vacuolar
podria estar contaminada con los comnstituyentes citopldsmi-
cos, Este problema no es grave cuando la proporcién del ci
toplasmﬁ en relacibén al volumen vacuolar es inferior como -
se da el caso en las células de el parénquima.

El potencial osmbtico de la savia extraida puede ser -

determinada por medio de crioscopfa, usando alglin tipo de -

osmémetro o bien por medio de la psicometria.
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2.6.2 El método plasmomé&trico.

Este mé€todo Que fue ideado por Hugo de Vries ha sido -
usado extensamente por el fisif6logo alemin K, Hufler, y su
uso es aplicable a las c€lulas individuales. Su funcibn es
la de determinar el volumen inicial de la vacuola (V.) y --
después de la plasmblisis (V ) en una sclucidén de potencial

osmbético conocido ( ?%Z J. El potencial osmdtico de 1la sa-

via original ( /7’ ) se calcula en ese caso en base a la --

asumiendo que el potencial del agua de la savia en equili--

férmula

brio en la célula plasmolizada es igual a.?%fﬂ es deciT que
la presibn citoplasmitica y el potencial matrico son insig-
nificantes y.la relacién van't Hoff tiene validez. Se asu-
me que no hay penetracifn de substancia disuelta, es decir,
que el coeficiente de reflexidn es la unidad.

Este método s6lo puede aplicarse con exactitund razona-
ble en c€lulas de forma aproximadamente regular, por ejem--
plo en esferas, cubos o cilindros y cuando el protoplasto -
plasmolizado adopta una forma regular de modo que su volu--
men vacuolar puede ser calculado a partir de la medicidn --
de las dimensiones lineales bajo el microscopio. Algunas -
veces es posible, como en ciertas cé€lulas epidermales en -~

las escamas del bulbo de 1a cebolla (Fig. 2-3), tratar a la
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c€lula como cilindro y al protoplasto plasmolizado como ci-
lindro con extremos hemisféricos. El volumen de la vacuola
de 1la célula tGrgida (Vt) se obtiene por medio de la f6rmu-
la:
v, = £2/t
t TTIY

y para la célula plasmolizada:

v, -Tvp  Ubp =5 YP)

dondénE£}:3.]4;La¥)y l}t, son las longitudes de la vacuola

en la célula plasmolizada y tirgida respectivamente y r Yy

P
r, son los radios correspondientes.

t

En la préctica es recomendable plasmolizar una pobla--
cidn de células en el tejido bajo investigacifn y entonces
seleccionar células particulares para la determinacién de -
entre las que tienen forma regular y que se han plasmoliza-
do en una manera adecuada. En 1las céluias epidérmicas de -
la cebolla que poseen coeficientes elédsticos bastante bajos,
Vi que puede calcularse con suficiente precisidn Qstimando
(’t de la posicidén de las paredes celulares en las células
plasmolizadas (Fig. 2-3) y T, puede considerarse igual a Tpe
Cuando el aspecto de la vacuola no cambia considerablemente
durante 1la piasmélisis, por ejemplo si la c&lula ttirgida --
tiene extremos de algln modo esféricos y si s6lo se requie-

re de un cilculoe aproximado de an" no hay necesidad de --

calcular los volfimenes ¥y VP/Vt pueden reemplazarse por - -



51

Lp/Lt los cudales pueden ser expresados en unidades arbitra-
rias, por ejemplo en las divisiones en la escala del micrd-

metro,
2.6.3 El método de plasmblisis restrictiva,

Este método se basa en la suposicibén de que en una - -
plasmélisis incipiente, el potencial osmbtico de la savia -
celular es igual al del medio exterior, es decir que yap es
Cero y y/my Vc son lo. suficientemente pequefios como para
ser ignorados, Ya que es dificil juzgar con precisidn el -
punto de plasmblisis incipiente en las c€lulas individuales,
el método es de gran utilidad, mayormente al calcular el po
tencial osmbtico promedio de la savia en una poblacién de -
células en un tejido homogéneo. Las muestras del tejido --
(delgadas, de 0.5 mm), se colocan en soluciones de poten---
cial osmbético conocido y se les permite alcanzar el equili-
briec. Este proceso requiere generalmente de 30 minutos - -
aproximadamente. Después de esto dichas muestras se exami-
nan ¢con un microscopio y se toma nota del porcentaje de las
células visiblemente plasmolizadas. M#is tarde se elabora -
un griafico de los resultados, (Fig. 2-7) y el potencial os-
mético correspondiente al 50% de la plasmblisis se conside-
ra 1gual al del valor promedio de la savia vacuolar en la -
plasmbélisis incipiente. Para convertir este valor al poten

cial osmbtico de la savia en una c€lula turgida, es necesa-
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rio hacer una correccién en la diferencia en el volumen de
la vacuola en las dos condiciones. Si ﬁ%q‘ es el poten---
cial osmético de la savia durante la plasmblisis incipiente
¥ Vi es el volumen de la vacuola en este punto, y suponien-

do que la relacidn van't Hoff es:
V.
yﬂ‘{"%kx —
t

cuando %ﬂ’t ¥ V son respectivamente el potencial osmbtico

y el volumen de la savia en la cé&lula tfirgida. Vi/Vt pue--
den calcularse aproximadamente a partir de la proporcibn de
los pesos de un trozo de tejido cuando se encuentra en equi
librio en soluciones que causan la plasm6lisis incipiente y
en agua pura, El valor de Vi/Vt depende del coeficiente --
elistico del tejido y en algunas muestras de tejido de remo

lacha roja el coeficiente es de 0.95, apfoximadamente.

100

& ]
o
T
1

Células plasmoiizadas (%3)

be - x 3
0 -10 s -20

Potencial osmético (atm)

FIG. 2.7. Determinacibn de lo que significa el potencial os

mbético de la savia vacuolar por el método de la -
plasmblisis limitante,.
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Debido a los errores inherentes en los mé€todos disponi
bles, resulta imposible determinar con exactitud el poten--
cial osmbético de la savia vacuclar en su sitio. El té&rmino
"valor osmbtico'" en algunas ocasiones se aplica a los célcu
los del potencial osmbtico que se hacen especialmente en --
los casos donde el potencial matrico ha sido ignorado. Pue-
de esperarse que el valor del potencial osmbtico determina-
do por diferentes métodos tenga diferencias debido a los di

versos errores inherentes en cada método.
2.7 Medicibn del potencial métrico.

Dos de los m&todos para calcular el potencial osm8tico
que han sido descritos en la seccifn 2.6 (secciones 2.6.2 y
2.6.3) sirven para medir %-ﬁ m;r debe asumirse que )”es
imperceptible para los métodos que se usan para calcular --
%T. Ppr otra parte, m » aunque grande, no constituye -
notablemente a 1la depresibn del punto de congelacifn o a la
determinacidn psicom&trica de ﬂfen savia extraida, a menos
que la savia esté contaminada con materiales citoplésmicos,
Un método para calcular el potencial mitrico es comparando
el potencial de agua de savia vacuclar con el del mismo te-
jido despu€s que ha sido congelado y descongelado. Las me-
diciones del potencial del agua puedén efectuarse adecuada-
mente usando un psicbmetro termopar. Debido a la pérdida -

de permeabilidad de las membranas,’?ﬁ es reducido a cero -



54

en el tejido yg/ = /ﬂ’ + /é” . Ya que el potencial del -
agua de la savia extraida corresponde primordialmente a‘ﬂrﬂ
cualquier diferencia entre las dos determinaciones puede --
atribuirse a n -

Una variaci6n de este método es usar una cimara de pre
sibn para medir el potencial de agua de uﬁa hoja o de un re
tofio frondoso que ha sido congelado y descongelado, ya que
la permeabilidad de las membranas ha sido destruida, el - -
agua que queda se mantiene por las fuerzas mitricas solamen
te. La presi6tn que se aplica y que sflo causa qué el agua
salga es por lo tanto numéricamente igual (pero contraria -
en signo) al potencial mitrico.

Los potenciales mitricos son comGnmente -10 K Pa o mis
altos en los tejidos vacuolados de modo que no es arriesga-
do pasarlos por alto. Se han obtenido valores mucho mis ne
gativos de /] en tejidos que contienen una alta proporcifn
de células menos vacuoladas, por ejemplo en las puntas de =
las rafces y en las hojas nuevas, Los tejidos de las xero-
fitas tienen potenciales mlAtricos altamente negativos espe-
cialmente cuando se encuentran bajo presidn de agua. Lo an-
terior sucede debido a que las grandes cantidades de mate--
riales mucilaginosos asociados con las paredes. celulares --
embeben el agua con fuerza. Los potenciales mitricos mis -
bajos de todos pueden encontrarse en las semillas secas don

5

de pueden descender hasta -10" K Pa o menos.
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2.8 Medicidn del potencial de presién y del

coeficiente de elasticidad,

Hasta hace poco el potencial de presifn s6lo podia ser

determinado indirectamente usando la siguiente ecuacifbn:

%V: /,yr */m' %}ﬂf

después de efectuar la medicibn de los otros tres parime---
tros.

Un método para medir % directamente y que ha sido --
aplicado con €xito en cé&lulas algales grandes (GREEN y SAN-
TON, 1967) es fundir un extremo de un tubo capilar e inser-
tar el extremo abierto en la vacuola. Despu&s puede calcu--
larse la presi6n de turgencia que hay en la c€élula con base
en la compresién de aire en el tubo. STENDLE y ZIMMERMANN

(1974) han ideado una sonda de presién por medio de 1la cual
se hace posible la medicién de la presidén de turgencia di--

rectamente en las c€lulas grandes (Figura 2-8).

__ Sellado con Silicio
Silicone seal o

Camara de

chomber | Presion

Pared celular %
Savia vacuolar *

FIG. Z.8. Medicidén de la presién de turgencia de una cé€lula
la por medio de una prueba de presién.

Del mismo modo es posible aplicar presiones hidrostiti
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cas conocidas a los contenidos vacuolares y con base en los
cambios ocurridos en el volumen celular (V) cuando se ha al
terado la presifén (P), el coeficiente eldstico puede calcu-
larse por medio de la siguiente f6rmula:

El cambio en el volumen en una célula de pared rigida (pe--
quefio 65) causado por cierto cambioc en la presibén serd muy
insignificanfe, mientras que en una c&lula con paredes muy
eldsticas (alto f;) habri un cambio muy notable en el volu-
men por el mismo cambio de presién. Burstrom (1971b) ha --
descrito un método para calcular € midiendo la frecuencia

de resonancia de un trozo de tejido. A un material como un
pedazo de tallo se le cierra un extremo y se le hace vibrar
insertando un pedazo de alambre de acero en el extremo 1i--
bre y colocando el tejido en el campo de uﬁ electroimén al

que se le aplican corrientes alternas de diferentes frecuen

cias.

2.9 Medici6én del coeficiente de reflexidn (&)

Hemos 1llegado a la conclusién de que las membranas ce-
lulares son permeables al agua perc son totalmente impermea
bles a las substancias disueltas. De hecho, no son semi-
permeables por completo, ya que muchas substancias disuel--
tas pueden penetrar pasivamente, aunque muchas de ellas 1o
hacen solo muy lentamente. El coeficiente de reflexibn es

una medida de penetracién de substancias disueltas a través
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de una membrana que es bastante permeable al agua. Si la -
membrana es completamente permeable a las substancias di---
sueltas O es cero, y si por el contrario, la membrana es --
completamente impermeable a dichas substancias, el coefi---
ciente de reflexién es uno. De modo que para las membranas
~de diferentes grados de permeabilidad ¢ tiene valores entre
0 y 1.0, dependiendo de las permeabilidades especificas pa-
ra las diferentes substancias disueltas y el agua. El coefi
ciente de reflexidn puede ser determinado por medio de 1los
valores de ,gr medido crioscbépicamente en la savia extrafda
y plasmoliticamente después que se ha efectuado la toleran-

cia para Jf/p, es decir:

qd = yﬂ‘(ciroscopicamente)
’Qﬁ,(plasmoliticamente)

Dependiendo de la velocidad a la que penetran las substan--
cias disueltas, }%?, determinando plasmoliticamente seri in
ferior a ;e&’determinado crioscépicamente. Se han observa-
do valores de f desde 0.6 hasta 0.7 en la sucrosa en algu--
nos tejidos mientras que los valores en €l manitol varian -
desde 0.8 hasta 0.9. Si la substancia disuelta pentra tan
Ttdpido que las células no plasmolizan )%6’ (plasmolitico)=—>
@ ¥y o —>»cero, Otro método para determinar el coeficien-
te de reflexibén por medio de la medicibn de la osmosis trans

celular se describe mias adelante.
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2.10 Medicidén de la conductividad hidrdulica.

En las mediciones del potencial de agua y potencial os
mbético que se han descrito anteriormente debe permitirse el
tiempo suficiente para que la resistencia del tejido de la
planta al movimiento del agua no afecte la medicifn. No obs
tante, al igual que otros materiales, las membranas celula-
res presentan una resistencia finita al movimiento de agua
aunque éste sea bajo, y es. de interés conocer cuil pueda --
ser dicha resistencia o conductividad hidrdulica, L.P Co-
minmente s6lo es posible medir la conductividad hidrdulica
para la pared celular, la plasmalema, el citoplasma y el to
noplasto junto y en serie. Generalmente se considera que -
la pared celular posee una conductividad muy alta (baja re-
sistencia) y que elL‘P medido es de la capa citopldsmica. -
Sin embargo, se dan casos, como en las células suberizadas
donde la resistencia de la pared celular al movimiento del
agua puede ser muy alta, de modo que deben tomarse medidas
de precaucibén al interpretar los resultados,

Los métodos para determinar LP se basan en la ecuacifn:
Jy = LP.ZS}+’, donde J, es el flujo de agua en la vacuola -

en cm® - cm? 5‘1;2&*,es la diferencia en el potencial de -

agua en Pascales; Lp es en cm S-] Pa“]. La conductividad -
hidrgdulica se determina con mayor facilidad en cé&lulas plas
molizadas, A un tejido se le permite plasmolizar en una so

lucién de cierto potencial osmdtico, TT', y después se le
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traslada rfipidamente a otro plasmolitico con un potencial -
osmbtico de 9%2} El agua entra o sale de la vacuocla plas-
molizada dependiendo de quejzgg,sea superlor o inferior a -
ﬁe}‘, y el protoplasto plasmolizado se hincha o se contrae
a una velocidad que depende de la magnitud de (% )5'})
y en el valor de Lp. La conductividad hldrﬁullca, por con-
siguiente, puede ser determinada por medio de observaciones
en la velocidad del cambio en tamafio de los protoplastos --
plasmolizados cuande son transferidos de una solucifn a - -
otra. Hofler usH este método en una gran variedad de célu-

~9

las y obtuvo valores de Lp que varian desde 0.5 X 10 ” has-

-8 -1 K Pa-1.

ta 2.0 X 10 cm S

Es posible que la conductividad hidrdulica de 1la capa
citoplédsmica en las c&lulas plasmolizadas sea diferente a -
la de las c&lulas normales turgentes y por esta razfm es ne
cesario medir Lp en cé&lulas no plasmolizadas en las cuales
el método de Hofler es inaplicable. Un método para determi
nar Lp y que puede ser utilizado en las células gigantes --
alargadas de plantas como la Nitella fue ideado por KAMIYA
y TAZAWA (1956); Este es el método de la 6smosis transcelu-
lar. Se coloca la célula en una cédmara doble con medio se-
l1lo hermético de agua aproximadamente a cada lado entre 1los
dos compartimientos (Figura 2-9). Una camara, ia c&mara.A,

estid abierta y la otra, la cimara B, estd cerrada y tiene -

un tubo capilar adherido a ella de modo que los cambios en
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el volumen en esta céimara pueden ser medidos con precisién.
Primeramente se permite a la célula alcanzar el equilibrio

con el agua de grifo o bien con la solucidn de cultivo di--
luida en ambos compartimientos a una temperatura constante,
La solucifn en la cédmara A cambia rdpidamente por una sclu-
cién de manitol u otra substancia disuelta de penetracién -
lenta en una concentracidén no plasmolizante. Toda la cé&lu-
la actfia como membrana semi-permeable y el agua comienza a
fluir a través de ella desde el compartimiento cerrado ha--
cia la cimara abierta a una velocidad que puede medirse ob-
servando la velocidad de movimiento de la burbuja de aire.

Airbubblein | Burbuja de aire
capiliarytube  on un tubo capilar

FIG. 2,9, Medicibn de la conductividad hidrfulica por el mé
todo osmbético transcelular.

A partir de l1la velocidad inicial del fiujo, J ? Lp pue

den calcularse de la ecuacibn:

J=LP AA A\rﬂJ

donde Ay y Az son las freas de la superficie celular en ca-



61

da uno de los compartimientos yAq/’rI)es la diferencia en el
potencial osmbtico entre los dos lados. .Este método ha pro

/ T g pa”! para las -

porcionado valores de 1 - 3 X 10 ‘' ¢cm S
células de varios miembros de la Characeae [DAINTY y GINZ--
BERG, 1964). Es decit que son de 10 a 100 veces mis permea
bles que las c&lulas plasmolizadas de la parénquima qﬁe fue
examinada por Hofler.

La 6smosis transcelular puede ser utilizada de igual -
modo para medir el coeficiente de reflexibn. La velocidad -
del transporte de agua a través de la cé&lula es medida pri-
mero con una substancia disuelta no penetrante y después --
con la substancia cuyo coeficiente de reflexidén va a medir-
se. La proporcidén de la filtima con respecto a la primera -
proporciona el valor correcto.

Un método ideal para medir la conductividad hidrédulica
es el uso de agua marcada con isbtopos, deuterio (; H) o --
tritio (3 H). Si un tejido es equilibrado en agua espesa y
luego transferido a agua ordinaria, la velocidad de inter-~-
cambio de las moléculas de agua puede calcularse a partir -
del cambio en la densidad. Con esta técnica surge una se--
rie de problemas:

(1) Debe asumirse que las velocidades de transporte de
las moléculas del agua pesada son las mismas velocidades --

del agua ordinaria y que el agua marcada no interfiere con

las propiedades de las membranas celulares.
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(2) E1 método depende del agua celular y del medio ex-
terno bien mezclados. Este caso no se presenta siempre, €S
pecialmente al tratarse de las c€lulas de las plantas y el
intercambio del isétopo parece verse limitado por la presen
cia de capas de agua estables, en particular en la pared ce
lular. Por. estas razones, los isftopos afin no han sido - -
aplicados satisfactoriamente al medir la conductividad de -

agua en las plantas.
2.11 Absorcibn activa del agua,

El finado profesor Bennet-Clark, F.R.S., y sus alumnos
se encuentran entre los primeros que observaron que el po--
tencial osm8tico promedio de la savia célular ﬁue es deter-
minado por el método de la plasmf6lisis limitada es a menudo
inferier que el potencial determinado crioscépicamente en -
la savia extraida del mismo tejido (Tabla 5). La dilusién
de la savia vacuolar durante la extraccién, la penetracifn
del plasm6litico asi como la inobservancia del potencial mi
trico se encuentran posiblemente entre los factores contri-
buyentes. No obstante, Bennet-Clark sugiri6é que la discre-
pancia era una indicacién de que el agua era transportada -
activamente hacia las c€lulas de las plantas por medio de -
un mecanismo que depende directamente de la energia metabd-
lica (c.f. el transporte activo de las substancias disuel--

tas). Por algunos afios, esta idea fue tomada muy seriamen-
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te por los fisiflogos botanistas hasta que se descubrid que
debido a que el citoplasma es muy permeable a 1la penetra---
cibén pasiva del agua, se requeriria de una cantidad enorme
de energia para bombear el agua contra gradientes de difu--
$ibn existentes en las vacuolas de las cé€lulas de la parén-
quima. LEVITT (1947) calculd que el total de ene}gia dispo
nible de respiracidén en una célula de remolacha roja seria
insuficiente para mantener un gradiente de potencial de - -
agua mayor que 100 K Pa. Hoy dia por lo general se acepta
el hecho de que es poco probable que exista un transporte -
de agua activo notable hacia las vacuclas de las c€lulas de
el parénquima. AGn no se descarta totalmente la posibili--
dad de que el agua es transportada activamente en algunas -
cé€lulas especializadas que pudieran tener una conductividad
hidréulica baja. |

Existe gran evidencia de que la absorcifn de agua en -
las cé&lulas y tejidos esti relacionada en cierto modo a la
respiracién, 1lo cual ha indicado en algunas ocasiones que -
ocurre la absorcidn de agua no osmética. . .Las condiciones -
aerobias estimulan la absorcién de agua en las raices y 1la
baja temperatura asi como los venenos respiratorios la redu
cen. No obstante, estos tratamientos también afectan la es
tructura de las membranas citoplismicas y por lo tanto pue-
de esperarse que alteren su conductividad hidrfulica y pro-

bablemente é&sta constituye a la mayoria de los efectos (que
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hemos observado. Ademis la inhibicién de la respiracién re
duce el transporte activo de las substancias disueltas ha--
cia la vacuola l1las cuales a su vez, pueden afectar y%ﬂj s Y
por lo tanto afectan indirectamente la absorcidn de agua,

TABLA 5. Una comparacién de los potenciales osmbéticos, f%f}

de una savia vacuolar determinada por criosc8pico.
C, y por el método de plasmbélisis limitante.

Tejidq ' muestra C LP(kPa) LP-C
Beta vulgaris A -1570 . -2290 -720
(Remolacha) rai:z B - 960 -1220 -260

C -1210 -1800 -590
Brassica hapobrassica A ~1150 -1750 -600
(Nabo) raiz B -1200 -1670 -470
Begonia sempervirens A - 780 - 780 -240
peciole B - 560 - 780 -220
Caladium bicolor A - 590 - 640 - 50
peciolo B - 590 - 630 - 40

Algunos de los casos de movimiento de agua no osm8tico
pueden ser explicados por medio de la electro-8smosis, Por
ejemplo cuando se pone la trampa de una planta acuftica in-

sectivora (Utricularia spp.) (Figura 2-10), el agua sale de

la vesfcula hasta que el volumen de la misma se reduce a 1la
mitad, Esto hace que la pared vasicular se derrumbe y se -
desarrolle un r’negativo. Cuando un animal pequefio toca

un pelo en la puerta de la trampa, €sta se abre liberando -
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la tensién y la victima es absorbida hacia la vesicula en -
una corriente de agua donde es-digerida més tarde. Existe -
una diferencia potencial eléctrica entre las soluciones in-
terna y externa a través de la pared vesicular (el exterior
es negativo por aproximadamente 40 - 110 mv)} y es posible -
gue el agua es transportada hacia afuera de la vesicula por

medio de la electrdsmosis.,

Se ha recurrido a la electro-6smosis para explicar 1la
observaci6n de que las membranas de ciertas semillas son --
mis permeables al agua en una direccién que en la otra. Pa-
ra apoyar lo anterior, BRAUNER (1930) observ8 que si la tes

ta de la semilla de una castafla de Indias (Aesculus hippo--

castanum) es tratada con sulfato de potasio, la carga eléc-
trica de la membrana y la polaridad de la permeabilidad del
agua son invertidas. No obstante, DAINTY (1963) sugiere --
que las diferencias en la velocidad del flujo de agua inter
no y externo a través de las membranas complejas podian ser
causado sencillamente por las diferencias en la hidracién -
en ambos lados,

Son de especial interés los cambios ripidos en la tur-
gencia que ocurre en las ''células motoras" especializadas -
en el lado superior de las hojas de la hierba. Dichos cam-
bios hacen que éstas se doblen bajo condiciones secas, Lo -
mismo sucede en las células pulvinus de la planta sensible,

"Mimosa Pflidica'. Varios trabajadores han concluido que 1la
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FIG. 2.10. a) Seccibn longitudinal de una vejiga de Utricu-
laria sp. b) Superficie de la pared interna de -
la vejiga (Segfin Arber, 1925, vuelto a dibujar).

pérdida rdpida de turgencia que ocurre en estas c@lulas se

debe a la excrecifn activa de agua. WEINTRAUB (]95i) afir-
maba que las vacuolas contrictiles estaban relacionadas con
este proceso, pero si bien su importancia es bien conocida
en la regulacidén del contenido de agua en algunos protozoa-
rios (por ejemplo la "amoeba") y las algas {por ejemplo 1la

Chliamydomonas spp.) alin no se ha demostrado convincentemen-

te la existencia de dichos &rganos en células de plantas --
mids altas. La pérdida ridpida de turgencia en las c€lulas -

motoras de la “"Mimosa PGidica' es acompafiada por un escape -

masivo de potasio {(cf, la pérdida de potasio de las cé&lulas

protectoras durante el cierre del estoma y casi puede asegu
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rarse que la pé€rdida de agua se debe a un aumento repentino
en la permeabilidad a los iones_de las membranas celulares.

La excrecibn del agua en los hiddtodos y otras gléndu-
las parece ser un proceso pasivo que resulta ya sea por el
desarrollo de la presifén hidrostdtica en las c€lulas o bien

por la excrecibn activa de las substancias disueltas.
2.12 Relaciones de agua en las células en crecimiento.

Hasta el momento, este capitulo ha tratado de los cam-
bios reversibles que ocurren en el contenido de agua de las
células maduras cuando son transferidas de un medio ambien-
te a otro. S6lo en casos donde el estiramiento de las pare
des celulares conduce a la deformacién pléstica y por consi
guiente a un cambio .en el coeficiente de elasticidad, se --
ocasiona un cambio permanente en el contenido de agua. La -
situacifén es muy diferente en las c&lulas en crecimiento ~-~
donde 5610 se puede establecer el equilibrio después de un
largo periodo cuande eventualmente cesa el desarrollo,

Algunas personas tienen la idea equivocada de que la -
fuerza que hace que la célula se ensanche es una presién de
turgencia y que la célula se revienta como si se tratara de
un balén o un neumético, Esta idea fue favorecida en los -
afios 50 por los eminentes fisiflogos botdnicos, como K.V. -
Thimann y J. Bonner quienes. sugerian que el &dcido auxim, in

dol-3-acético (IAA) que estimula la expansién celular, ac--
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tia por el estimulo del bombeo activo del agua hacia el in-
terior de 1la célula. Aunque esta idea pronto decay6, cuan-
do se encontrb6 que el concepto del transporte del agua era
insostenible, muchos libros de éexto aceptados de fisiolo--
gia botéAnica afin dan la impresién errénea de que 1la presibn
de turgencia es la responsable de la expansién celular se--
gGn BURSTOM (1971) ha sefialado recientemente. Es verdad --
que una célula no puede crecer a mencs que sea tArgida, pe-
ro no existe una correlacifén cuantitativa entre las veloci-
dades del crecimiento y la presifn de turgencia. Por lo ge
neral, la presibn de turgencia tiende a ser menor en las cé
lulas que crecen ripidamente que en las que lo hacen lenta-
mente y esto es lo contrario de 1o que se esperaria si la -
presidn de turgencia fuera la fuerza responsable del creci-
miento,

El agua entra en una c€lula en crecimiento por la mis-
ma razbn que lo hace en una c€lula fldcida que no se encuen
tra en crecimiento, es decir, que hay un gradiente de poten
cial de agua entre la savia vacuolar y la solucibén externa.
Dicho gradiente es mantenido mientras la c€lula esti en cre
cimiento, ya que el crecimiento de la pared evita queyﬁj
se eleve tan rdpidamente como lo haria de otro modo. Por 1lo
general se acepta el hecho de que el papel que desempefia el
IAA al regular la expansibn celular es el de controlar el -

crecimiento de 1la pared. De igual modo existe 1la posibili-
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dad de que 9%7’sea disminufdo en una cé&lula en crecimiento

a causa de la acumulacién de subétancias disueltas, sin em-
bargo, esto no es de gran importancia. Existen evidencias

experimentales que indican que en una célula en crecimiento
ridpido, por ejemplo en la zona de expansidn de una raiz,f%f’
realmente se incrementa durante el perfcdo de crecimiento -
mis rdpido, debido a que el agua estid siendo absorbida miés
ripidamente que las substancias disueltas, asimismo hay evi
dencias que muestran que f’ es un factor mids importante en
la regulacién de V que es ‘n' en esta etapa. A medida que
comienza a declinar el c¢recimiento de la pared celular en -
el drea de la superficie y al mismp tiempo la misma se hace
mids gruesa, el }I’P comienza a incrementarse mfis rdpidamente

hasta que se establece el equilibrio en la c&lula madura.



3. EL MOVIMIENTO DEL AGUA EN LAS PLANTAS

3.1 Camino del movimiento de agua.

De hecho el agua fluye en las plantas a lo largo de un
potencial de agua que existe entre la solucidn de la tierra
y el aire que lo rodea. A pesar de la complejidad de su es
tructura, la funciétn que tiene la planta en la transporta--
cifn del agua de tierra a aire no es diferente al de la pi-
pa de donde sale el agua a través del bombeo,. La principal
fuerza motiva se encontraba fuera de la planta y no dentro
de ella, sin embargo, como.se vié en la seccién 2, las fuer
zas osmbticas son responsables de la acumulacidn de agua en
las cé&lulas.

El agua en las plantas puede dividirse en 3 diferentes
fracciones en la cual el agua pasa en diferentes proporcio-
nes y a veces en diferentes direcciones., Estas fracciones -
son las siguientes:

I.- E1 agua que se encuentra en los lugares dentro de
las paredes celulares y en las peliculas de agua que las ro
dean componen el apoplasma., Las cavidades llenas de agua -
en las c&lulas muertas tales como el xilema son incluidos -
en el apoplasma y es a través de 61 que el movimiento de --

agua a grandes distancias ocurre,
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II.- El1 agua entre los protoplastos de las cé€lulas in-
dividuales que son continuas dentro de una y otra via plas-
modesmata forman el simplasma. El1 agua que se encuentra en
los tubos de tamiz en el floema es considerada comc parte -
de esta fraccién.

III1.- E1 agua que se presenta en las vacuolas de las -
cBlulas vivientes, el agua es transportada de un lugar a --
otro dentro de la planta a través del gradiente de poten---
cial causada, por ejemplo a travé€s de la evaporacidn de las
c€lulas de hojas por crecimiento o por la acumulacifn local
de soluciones. El agua en las vacuolas y hasta cierto pun-
to en el xilema, deberd considerarse como la reserva de prgo
visidbn que se utiliza cuanﬁo hay poca agua y se vuelve a ~-
llenar cuando hay agua. Como ya se menciond en la seccibn
2 las plantas pierden agua a través de la transpiraéidn du-
rante el dia de lo que absorbe a través de las raices, y --
vuelven a recuperar su‘deficiencia durante la noche (Fig. -
1-2). También se hizo ver que el contenido del agua de 1los
drboles deciduos con frecuencia caen progresivamente mien--
tras que estin en la hoja y se incrementa otra rafz después
de que la hoja se cae.

A pesar de que algo del agua es removida de las vacuo-
las de las células vivientes en el tromco durante los perio
dos de alta transpiracidn, la mayoria provienen de la cavi-

dad de los elementos del xilema muertos y las paredes celu-
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lares-que tienden a secarse.

Movimientos del agua a larga distancia en las plantas
desde las rutas a las hojas que ocurren predominantemente -
en el xilema, se le conoce como una corriente de transpira-
ci6n. EI movimiento ocurré en respuesta al gradiente de po
tencial del agua entre la superficie de evaporacifn y la so
lucién de la tierra causada principalmente por la transpira
cién, pero es afiadida por la presidn de la rafz que resulta
de la solucifin acumulativa en el xilema de la raiz,.

Una cantidad relativamente pequefia de agua puede ser -
transportada por las largas distancias a través del floema
y las fuerzas de manejo involucradas adn son inciertas. Es
comlin que el gradiente de pétencial de agua, creada por la
acumulacifén de soluciones especialmente sucrosa en la savia
del tubo del tamiz en un solo lugar; por ejemplo el de una
hoja, y su tréslado a cualquier otro lugar, sea responsable
por parte de la transportacidén del agua en el floema, pero
otros mecanismos tales como la electrésmosis, el bombeo pe-
Tistdltico y la corriente citoplismica han sido también in-
volucradas.

Dicha transportaci6tn del agua como ocurre en el floema
es con frecuencia, pero no siempre, en direccifn opuesta de
el xilema, dando lugar a una circulacién de agua en la plan
ta. E1 agua que proveg& a los 8rganos tales como los tubér-

culos de frutas y papas que no transpiran con facilidad es
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probablemente a través del floema, AGn menos se sabe acer-
ca de la transportacifn de agua a través del citoplasma no
especializado de cé&lulas del parénquima, por ejemplo, en la
corteza de la rafz y la mesofilia de la hoja, que el de 1la
transportacién del floema. Parece ser que la resistencia -
de tal movimiento es juzgado por la amplia presidn hidrostsd
tica que se requieren para llevar el agua a través del cito
plasma de las cé&lulas corticales en los sistemas de raices
impuestas (Mess y Weatherley, 1957). No es probable que mu
cha agua se mueva de una célula vacuoclar a otra a través de
la corteza de la raiz en respuesta al gradiente de poten---
cial de agua. Esto es debido a la muy alta resistencia de
este pasadizo comparada coh la ruta simpléstica incluyendo
la transportacién a través de la plasmalema, tonoplasto y -
el citoplasma interviniendo dos veces por cada célula que -
es atravesada.

El movimiento del agua del suelo en la corriente de ~--
transportacibn a través de una planta y dentro del aire que
lo rodea puede ser comparado con un circuito eléctrico que
consiste de resistencia y capacitadores (Fig. 3-1). El por-
centaje de movimiento que existe en cada parte de este sis-
tema catenario depende en el gradiente de potencial de agua
Yy en la resistencia. Los capacitadores representan la habi
lidad de los'tejidos de las plantas para almacenar el agua

y darlo de acuerdo a las condiciones prevalecientes, Las -
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mis grande resistencia y diferencia en potencial ocurre en
las fases gaSeosas entre las superficies de evaporacibn de
las cBlulas de la hoja y el aire que lo rodea. E1 estoma -
tiene una influencia importante en esta resistencia y de --
ahi que ejerzan mayor control en el movimiento de agua en -
todo el sistema. Los cambios de resistencia, por ejemplo,
el del xilema, tienen muy poco efecto al menos que haya un
rompimiento severo de los elementos de conduccidén y 1los es-
tomas estén abiertos. La resistencia del sistema de la - -
raiz es con frecuencia de menor importancia, pero si la con
tinuidad, entre el agua en la apoplasma de la rafiz y en el
suelo que la rodea es quebrantada la resistencia en 1las in-
terfases se aumentard enorﬁemente. Es por esto que el trans
plante de grandes plantas se marchitan temporalmente,.

Un incremento en el potencial de agua de el aire como
resultado de un aumento de humedad y la disminucifn del sue
lo al secarse disminuye el gradiente de potencial de agua y
reduce el movimiento de agua a través de el sistema. Pero -
el primer tratamiento disminuye la presifn del agua pero el
que sigue lo incrementa causando depresifn de las reservas

de agua dentro de la planta.
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FIG. 3.1. Pasadizo de movimiento de agua del suelo hasta el
' aire a través de una planta, mostrando la resis--
tencia que se encuentra en el suelo (R suelo), --

rafiz, tallo, hoja y aire (R aire).

Los capacitadores representan la capacidad de almacenamien-

to del suelo y las partes de la planta,

Las figuras presen

tan la cafda hipotética del potencial de agua en varias par

tes de el sistema.

3,2 Transportacién del agua en el xilema.

3.2.1

La estructura del xilema,

En los helechos, 1la transportacifn del agua a la larga
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distancia, en las gimnospermas y angiospermas ocurre princi
palmente a travé€s de los residuos muertos de las células es
pecializadas en el xilema, en los helechos y los gimnosper-
mas, el xilema o madera estd compuesta en gran parte por cé
lulas o traqueidas en formas de agujas con sus largos axis
paralelos a las de el tallo, Estin arriba una de la otra y
tienen gruesas paredes lingnificadas. En los gimnospermas,
las paredes de las traqueidas estan perforadas con poros am
plios caracteristicamente formados les llamados hoyos bor--
deados (ver las Figuras 3-2a y 3-2b). Las traquedias que -
pierden su contenido vital después de que se completa el --
crecimiento de las cé&lulas membranosas, son esparcidas con
las c&lulas del parenquima fivientes y también con las mem-
branas lignificadas. Estas células estdn acomodadas en ho-
jas que pasan radialmente a través de el tallo y que no es-
tén involucradas en el transporte de agua longitudinal. E1
xilema de la mayoria de los angiospermas es méds complicado

que las gimnospermas que incluyen el xilema y aparte de las
traquedias y la parenquima algunas fibras alargadas de mem-
brana gruesa que sirve para reforzar los tejidos y vasos --
que son los elementos importantes para la conduccién de - -
agua (Figura 3-3a). Los vasos estén formados por una colum
na longitudinal de cé&lulas (segmentos de vasos) en los cua-
les las membranas de conexifén desaparecen durante el desa--

rrollo para formar tubos abiertos. Algunas veces los vasos
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pueden tener algunos largos metros como los drboles porosos

tales como el Fresno (Fraxinus excelsior). Los hoyos que -

con frecuencia son elipticos y mis numerosos que en los gim
nospermas, ocurren en las paredes de los vasos contiguos --
creando las cavidades de los tubos continuos unos con otros
(Figura 3-2b). No existen vasos en algunos angiospermas --
(e.g. Drimys) mids lo contrario, los vasos se han encontrado

en varios helechos grandes (Pteridium, aquilinum) perc no -

existe en ninglin gimnospermo. Para informacifn mis detalla
da acerca de la estructura de la madera (consulte a Gemmell
1969).

La presencia de las cé&lulas vivas en €l tallo es por -
supuesto, indirectamente necesario para el movimiento del -
agua en cuanto a que los elementos de conduccifn con fre---
cuencia funcionan por un periodo relativamente corto (vea -
abajo) y su reemplazamiento continuo depende de la activi--

dad de las células vivas gue cambian que se une a ellos.
3.2,2 La velocidad del flujo.

La cavidad del agua (Q) que se transporta a través de
un tallo en tiempo unidad puede ser calculada de la férmula
Q = AV en donde A es la drea de seccién de cruce de las ca
vidades a través del cual ocurre la transportacién y U es
la velocidad lineal.

Se puede estimar Q de las medidas de transpiracién y -
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3.2, La estructura del xilema en las plantas de semi--

llas. Los electrones micrografos de exploracién -
de un "Pinus Strobus'" (pino blanco) presentando -
traquedias con numerosos bordeados presentados en
la superficie sobre las paredes radiales. (b) - -
"Quercus alba"™ (el roble) presentan un vaso gran-
de en la superficie a la vista. Note 1los cementos
de los vasos y los numerosos hoyos. (Fotograffas

tomadas por el Dr., M.C. Ledbetter, Depto. de Bio-
logfa, del Laboratorio Nacional de Brookhaven en

Long Island E.U.).
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Fibra

Segmenta
del vaso

(a)h" {b)

FIG. 3.3. Estructura del xilema en (a) un angiospermo (ti--
lia), y (b) un gimnospermo (Pinus) como se presen
ta en la seccibn longitudinal.

si se conoce el la drea de Secciﬁn de cruce de los cana--

les de funcién puede ser calculado. Sachs (1887) intent6 -

medir el™D con solo observar el porcentaje de la transﬁortg
cién de iones de litio a través de los tallos de plantas in
tactas despu€s de que se aplicara a las rafces el nitrato -
de 1litio. Ultimamente, se han usado tintes florescentes Yy
substancias radioactivas en forma similar. En uno de los -
primeros experimentos que invelucran la aplicacifn del iso-

topo radicactivo a las plantas, ARNON, STOUT y SIPbS (1940)

encontraron que 1la radioactividad puede ser detectada en --

las hojas de una planta de tomate de répida transpiracién -
mds de un metro de longitud, 40 minutos después de proveer

32

el fosfato caracterizado P a las raices. Bajo las condi-
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ciones de baja transpiracifn el tiempo que tomS el is&topo
para llegar a las hojas fue mucho mis.

Cuando el porcentaje de flujo de la corriente de trans
piracidén es medida a través de 15 determinacidn del porcen-
taje del movimiento de una solucifn se mueven en el mismo -
porcentaje. Para confirmar esto es necesario medir el por-
centaje de la transportacifn de agua solo., Esto puede lo--
. grarse inyectando el agua calificada "Tritum" dentro del xi
lema y comparar su porcentaje de movimiento con aquella del

ion tal como el fosfato calificado 32P

3.2.3 La evidencia de que el agua es transportada

en el xilema.

La evidencia circunstancial de que'el xilema es el te-
jide principal involucrada en la transportacién de agua de
la rafiz a las hojas de las plantas se ha obtenido de la ob-
servacibn que existe en una correlacidn entre el porcentaje
de transpiracibén y la cantidad de xilema que provee a una -
hoja en particular. Existe poco xilema en las vainas de --
las hojas sumergidas de plantas acufiticas, lo contrario de
aquellas hojas emergentes contienen un gran nimero de vasos
Yy traqueidas. Las hojas de los mesffitas que transpiran re
lativamente rdpido tienen envueltos vasculares tipicamente
con mds xilema que lo que se encuentra usualmente en los Xxe

rofitos.
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Una evidencia mids directa que el xilema es el tejido -
responsable del movimientc de agua é través de los tallos,
proviene de los experimentos de "ringing"*. Si una seccién
completa de la corteza es removida de un tallo de madera, -
dejando el xilema intacto, las hojas que se encuentran arri
ba del anillo permanecen turgidas, mientras que si una sec-
cién del xilema es removida, las hojas ripidamente se mar--
chitan. En algunos casos la interrupcidn de el xilema en -
un lado del tallo impide que el agua entre a las hojas si--
tuado verticalmente arriba de el corte, pero las hojas que
se encuentran insertadas en cualquier otra parte permanecen
turgidas indicando que en este tipo de plantas existe muy -
poca transferencia lateral en el xilema. En algunos casos
ciertas transportaciones laterales ocurren (vea seccifn 3.3
abajo).

En los experimentos de "ringing"* no muestran a través
de que c€lulas en realidad pasa el agua en el xilema. E1l -
hecho de que los vasos sean tubos abiertos que fluyen a lar
gas distancias sin interrupcibn, parece obvio. que sean 1los
canales principales para la corriente de transpiracién cuan
do estos ocurren. Se apoyd esta observacidén de los experi-
mentos sobre la presentacidn de los tintes y los traceros -

radio activos.

# Quitar una tira circular de la corteza.
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Cuando se corta un tallo bajo una solucibén acucsa de -
un tinte tal como el eosin, el liquido es absorbido, y solo
cerca de la superficie del corte en donde generalmente hay
manchas de células, Gnicamente las paredes de los vasos del
xilema y traqueidas que se encuentran arriba del corte son
coloreados (pintados). Esto muestra que, por lo menos en -
el corte de los tallos, los vasos y traqueidas ofrecen un -
pasadizo de menos resistencia al flujo de soluciones acuo--«
sas ¥ que el movimiento ocurre en ellos predominantemente -
hacia un 8rgano de transpiracibén, La reduccidn en el por--
centaje de transpiracifn causa un incremento considerable -
la extensibn de tiempo requerido para que el tinte alcance
las vainas de una hoja. Expefimentos hechos con plantas de
semillas intactas, con raices sumergidas en soluciones de -
tintes han dado resultados similares, Cerca de las puntas
de la raiz, 1la mitad del tallo y las cflulas corticales se
tiﬁen-uniformemente, pero dentro de la "estela" se ven man-
chas principalmente en las paredes de las traquedias y de -
los wvasos.

En vez de usar tintes, substancias radioactivas, por -
ejemplo el fosfato de sodio,. clasificado con SZP, pueden --
ser afiadidas como huellas al agua y su localizacibn se de--
términan subsecuentemente por auto-radiograffias., Estos ex-
perimentos como aquellos hechos con tintes estin expuestos

a la critica de que el agua no necesariamente pasa por el -
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tallo, por el mismo pasadizo que las substancias disueltas.
Esta objecidn puede ser superada por-el tritium calificada
como agua (vea abajo).

Sachs (1887) pensé que el agua era transportada en el
tallo de las plantas a través de las cavidades de células,
las cuales €1 sugirié podrian llenarse de aire. Aunque el -
agua pueda subir a alturas considerables a través de la ca-
pilaridad en los esﬁacios angostos, tales como aquellos que
ocurren en las paredes de c€lulas, la resistencia que es --
ofrecida por dichos canales es muy alto para permitir el --
flujo de la corriente de transpiracién de los porcentajes -
observados. Se ha mostrado a travé&s de experimentos que --
cuando las cavidades de los vasos del xilema son oclufdos -
al sumergir el corte de un tallo por un periodo corto en ce
ra de parafina derretida, que no penetra dentro de los espa
cios de las paredes de las cé€lulas, 1las hojas se marchitan
afin cuando el tallo es transferido subsecuentemente al agua.
Mas evidencia en contra de la proposicibn de Sachs es que -
en estas plantas de tallos flexibles tales como 1las vainas,
la corriente de transpiracién puede ser detenida al apretar
el tallo de tal manera que se cierren las cavidades del xi-

lema.
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3.2.4 La evidencia de que la transportacifn del
Xilema es pasiva. |

El hecho de que el agua aparentemente sube al tallc a
través de un elemento muerto, el xilema implica que es un -
proceso pasivo y que las c€lulas vivas del tallo no estén -
directamente involucradas. La mejor evidencia que apoya es
to surge de un experimento, primero presentado por STRASBUR
GER (1891) que mostrb que después de ﬁue las células que se
juntan con el xilema hayan muerto por el veneno, el tallo -
aGn asi conduce el agua. Cort6 la base de un roble joven y
sumergib la punta de la cortada en un barril de 4cido picri
co. Después de dar tiempo para la transportacién de el ve-
neno en las hojas reemplazé la solucifn por agua contenien-
do un tinte, Observaciones subsecuentes mostraron que el -
tinte ascendi6 rapidamente en las hojas, Recientemente, se
ha mostrado que la inyeccifén de inhibidores metabflicos en
.los vasos del xilema de plantas intactas mo interfiere con
la transportacifn vertical del agua. (KUNTZMANN, 1966).

Si una seccién del tallo es muerta por alta temperatu-
ra o por la aplicaciém de un veneno metabdlico, se observa
con frecuencia que las hojas que se encuentran arriba de la
regién en tratamiento eventualmente se marchitan. DIXON --
(1914) discute que esto es un efecto indirecto que resulta
de el bloque de los elementos conductivos a través de las -

sustancias que derivan de las ¢€lulas muertas. HANDLY (1939)
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observé que la aplicacidﬁ de bajas temperaturas a una sec--
ci6én del tallo de una planta intacta, causa que se marchite.
Atribuyd esto a la interferencia con el xilema, pero recien
temente, ZIMMERMAN (1965) ha mostrado que el movimiento del
agua es afectado solo si la temperatura aplicada es tan ba-
ja que cause que el xilema se congele.

Un ingenioso método termoeléctrico, utilizado original
mente para medir el porcentaje de 1la circulacién sanguinea
fue desarroilada por HABER y SCHMIDT (1937) para estimar el
porcentaje del flujo de la corriente de transpiracidn en --
los drboles. El mé&todo incluye a una breve aplicacidn de -
calor a una regibn localizada del tallo y medidas a través
de los termocoples sensitivos de el porcentaje de su trans-
ferencia de arriba a abajo desde el punto de aplicacién. De
la diferencia que hay en el tiempo en que el calor es trans
ferido en las dos direcciones, el porcentaje de movimiento
de la corriente de la transpiracidn en la superficie de 1la
capa del xilema puede ser calculada. Los porcentajes que -
varian cerca de cerﬁ a mis de 100 cm, por hora fueron regis
trados de acuerdo a la hora del dia en que fueron hechas --
las observaciones. HUBER y SCHMIDT encontraron que habfa -
un decremento gradual en la velocidad desde la base hasta -
el apix de los &rboles. Esto fue atribuido a un incremento
en la efectividad del 4rea de seccibn de cruce de conducir

el xilema en las partes superiores de las plantas.,
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Un estudio de la relacibn que existe entre la cantidad
de perdida de agua que sufre una plaﬁta y los porcentajes -
de flujo lineal, indican que los &rboles de poros redondos,
el movimiento del agua longitudinal es principalmente en --
los anillos superiores anuales, Los vasos grandes que lle-
van la mayor parte del agua parecen funcionar solo durante
la temporada en la cual se forman, llenindose de aire antes
de que 1la hoja se caiga y sea reemplazada por nuevos vasos
asociados con el nuevo racimo de hojas de la siguiente tem-
porada. En los 4drboles de poros difusos los vasos indivi--
duales transportan agua por varios afios, mientras que en --
las coniferés una traqueida funciona por mucho mds tiempo.

Sucede que en la mayoria de los arboles existe mucho -
mis xilema que lo que en realidad se necesita para proveer
a las hojas con agua. Esto se muestra por el hecho de que
si algunos de los vasos del xilema o traqueidas son dividi-
dos haciendo un corte horizontal en la transpiracifn del --
tronco de las hojas superiores, casi nunca son afectados; -
el porcentaje de flujo de agua a través de los elementos --
que permanecen simplemente se incrementan. AGn cuando se -
han hecho dos cortadas, una sobre otra (Figura 3.5). La pro
visifén de agua a las partes superiores 1o necesariamente es
cortada dado que las dos cortadas no estin muy cerca una de
~1la otra. Esto se debe a que el agua puede moverse lateral-

mente en el xilema a través de los huecos en las paredes de



87

18 24 6 12 16 24 8 12
Medisnoche Mediodia Medianoche Mediodia

FIG, 3.4. Variacién diurna de 1la velocidad de movimiento de

la savia en Larix ( )}, Picea (~~--- )} y Fagus
[ 8 o0 e ). (HUBER 1937).
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FIG. 3.5. Demostraci6n de que el agua puede moverse lateral
mente a través del tronco de un drbol para evitar
dos transplantes cortados. Experimento para pro--
bar la validez de la hipbtesis de la cohesibn.

las c€lulas y también la resistencia al agua en esta direc-
¢ién es mucho més grande que el flujo longitudinal en los -

vasos, una cantidad suficiente de agua podri pasar por este
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lugar para prevenir las hojas superiores a marchitarse, --
Eventualmente, a través de 1la actividad de el "cambium"* se
desarrollan nuevos elementos que forman vasos que toman una
Tuta sinuosa alrededor de las cortadas y asi la continuidad
de las columnas de agua en los vasos del xilema se vuelve a
almacenar. POSTLEWAITE y ROGERS (1958) mostrd que cuando -

una solucién que contiene 52

P clasificado fosfato es inyec-
tada en el xilema en un lado de un 4rbol de pino, el isbto-
po normalmente se mueve directamente hacia arriba del &rbol
con un poco de desalojamiento lateral. Sin embargo, si se -
hacen profundas cortadas con un serrucho en el tronco, arri

ba del punto de inyeccibn, el isdtopo sSe mueve lateralmente

alrededor de las cortadas en el xilema miAs bien fermado.

3.3 Mecanismo de movimiento de agua en el xilema.

3.3.1 La resistencia a la tensidn del agua,

Para poder causar que el agua de masa de flujo hacia -
arriba a travé€s de la fuerza del xilema, debe aplicarse pa-
ra vencer la influencia de gravedad y resistencia presenta-
do por los canales de conduccifén. Si se llena un tubo con
agua y sellado en una punta y después puesto verticalmente
con la punta abierta hacia abajo sumergido bajo una superfi

cie libre de agua, habri una gradiente de presifn por el tu

* Substancia viscosa, que se encuentra entre la albura y la
corteza de los &rboles.
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bo desde cero en la parte superior hasta cerca de una pre--
si6n atmosférica en el fondo, Este grédiente es debido al
peso del agua en la columna; es decir, es causado por la --
gravedad, y cantidades aproximadamente a 10 K Pa por metro
de columna. La presién atmosférica es insuficiente para so
portar la columna del agua de mi&s de 10 m aproximadamente;

pero si la punta abierta del tubo esti sumergida en el agua
en una jarra cerrada a la cual podri aplicarse presidn adi-
cional, la altura de la columna puede incrementarse hasta -
los 1limites impuestos por las fuerzas cohesivas entre las -
moléculas del agua y las fuerzas adhesivas entre el agua vy
las paredes del tubo. La resistencia a la tensifin del agua
es muy alta y Fisher (1948) estimb que tebricamente una ten
sién de alrededor de 130,000 kPa es necesaria para romper -
la tensifn del agua de la columna. Valores experimentalmen
te determinados para el agua y la expresada savia de Xilema
son mucho mds bajas que esta, fluctuando entre aproximada--
mente 2,500 kPa para cubrir 30,000 kPa que dependen del mé-
todo de medidas. Las determinaciones de la resistencia a -
la tensi6n del agua se han hecho con mis frecuencia por el
"martillo de agua'' de Berthelot's. Esto incluye el 1llenar
los tubos con agua y selldndolos a las hojas una pequefia --
burbuja de agua saturada con aire adentro. El liquido es -
expandido aumentando 1a temperatura hasta que llena comple-

tamente el tubo y después se le permite enfriarse hasta que



90

vuelva a aparecer la burbuja. La tensién desarrollada en -
el agua hasta que pueda ser calculada la cavidad de el cam-

bio en volumen de el 1liquido y su coeficiente de expansién.
3.3.2 Capilaridad.

Si un tubo con punta abierta es colocado verticalmenfe
con una punta sumergida en el agua, el 1liquido aumentari eﬁ
el tubo hasta que el peso del agua de la columna balancee -
las fuerzas atractivas operando entre el agua y las paredes
de los tubos. Entre mds angosto el tubo, mis serd el aumen
to del 1liquido porque las fuerzas de la superficie activa -

son mis grandes en relacidén a la fuerza de gravedad.
3.3.3 Teoria de la cohesidn y la tensifn.

La estrecha relacién entre la transpiracifn y la pro--
porcién del movimiento del agua en los tubos sugiere que la
evaporacibn estid incluida en la regulacién del movimiento -
del agua en la xilema. Una de las formas en que esto puede
suceder se ilustra en el modelo fisico hecho en la figura -
3-6a. A medida que el agua se evapora saliendo ésta de 1la
superficie porosa, las fuerzas capilares mantienen la posi-
cifn del agua en forma estable en los poros causando que se
reduzca la presidén dentro del recipiente. De este modo, el
alto grado de presifn se crea y proveoca que el agua fluya a

través del tubo y pueda alcanzar una temperatura mis alta -
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que la que se logr6 por medio de la presifn atmosférica.
("&10 metros = a 760 mm. de Hg).

BOEHM (1882) demostr6 que podia ocurrir lo mismo cuan-
do la cavidad porosa era sustituida por un movimiento vio--
lento de un véstago transpirando y propuso que el agua se -
movia dentro de las hojas de las plantas de una manera semé
jante como resultado de la transpiracién. Esta idea fue --
llevada a cabo por DIXON (1914) en su monografia clésica so
bre Transpiracién y Ascenso de la Savia (Transpiration and
the Ascent of Sap) que es comlnmente conocida como teorfa -
de la COHESION. Aunque no ha sido probada y aln causa polg
micas, el propfsito estd 1lo suficientemente establecido pa-
ra justificar el hecho de llamarle teorfa en lugar de lla--
marla hipbtesis.

De acuerdo a la teoria de 1a cohesién,. una disminucién
en el potencial del agua en los lugares de evaporacién en -
las paredes celulares de una hoja proveca un flujo muy gran
de de agua a través del apoplasma de las terminales del xi-
lema situadas en mis de una o dos cé&lulas de una superficie
que evapora. Sin duda, algunos flujos de agua que van de -
la xilema a las superficies evaporantes en el simplasma, ya
que la resistencia del pasaje simplasmico es considerable--
mente mis grande que el pasaje apoplastico, relativamente -
muy poca agua viaja a través de este recorrido. El agua en

el citoplasma y las vacuolas de las cé€lulas de las hojas =--
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tiende a equilibrarse con el agua del apoplasma y el poten-
cial del agua de las células de las hojas es una indicacién
de que la fuerza se desarrolle a través de la evaporacidn.

Cuando la transpiracién alcanza un alto grado, una hoja no
se abulta y su potencial es més bajo que cuando la transpi-
racién es baja. |

Como resultado de la separacidén del agua del xilema, -
la sabia se pone bajo tensifn la cual es transmitida hacia
abajo a través de los chorros continuos de agua que se en--
cuentran en las cavidades y en las traqueidas de las hojas
que llegan hasta la raiz. El potencial reducido del agua -
en la savia de la xilema provoca que el agua se mueva hacia
los conductores de la solucibn del suelo hasta llegar a la
corteza y a la endodermis. Como en el caso de la hoja, el
movimiento del agua al cruzar la corteza en respuesta a 1la
transpiracifén es principalmente a través del apoplasma, pe-
To el movimiento a través de la endodermis se limita al sim
plasma debido a que el pasadizo apoplidsmico se obstruye por
las bandas de Casparian (vea la figura 3-7).

La presencia del agua bajo presidén en la xilema se in-
dica debido al hecho de que el difmetro de un tallo casi --
siempre se reduce en altas proporciones de transpiracién co
mo puede esperarse si los elementos conductores se contraje
ran al momento en que el contenido estuviera bajo tensidn.

MACDOUGATI (1925) inventé un aparato para medir la sensibili
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Mercurio

FIG. 3.6. La hip6tesis de 1la cohesifn. Demostracibn de que
la evaporacibn puede elevar el agua a una altura
mayor de la que se consigue por la presifn atmos-
férica. Es esencial que el agua del recipiente, -
A, vy el tubo de conexibn estén libres de aire. Es
to se puede llevar en ebullicifén y permitimos que
escapen de B el exceso de agua y de aire., Cuando
el vaso se agita, la evaporacifbn desde A hace que
el nivel del mercurio del tubo se eleve a una al-
tura que puede pasar de 76 cm.

dad 1lamado también DENDROGRAFC y descubrié que el difmetro
de los troncos de un drbol disminuye durante el dia a la --
vez que la presifn de agua desarrolla alcanzando un valor -
minimo en la tarde después de la cual el tronco se dilata -
otra vez a un didmetro midximo en las primeras horas de la -
maflana.

Los tallos de las plantas herbiceas demuestran cambios

diurnos similares en cuanto al diimetro, pero en este caso
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tndodermis Xilema maduro  Floema maduro

Floama 5
inmadure Meristema

v Cofin de la mailz
Zona delpalos Zons
radiculares de slargamienta
(a)

Particulas
Carex del sualo

(b)
Estructura de la rafz. (a) Apice de la rafiz mos--
trando varias zomas y las diferentes regiones del
xylema y del floema. (b) Seccifn transversal de -
una rafz v de una zona de raiz absorbente.

los cambios en el volumen de las cé&lulas vivas de la corte-

za y la médula conforme vaya aumentando y disminuyendo ia -

presidn del agua son responsables de este efecto., La rigi-

dez relativa de las paredes de los elementos del xilema com

parada con la de aquellas c&lulas que no se lignifican, sig

nifica que cambia en volumen relativamente pequelio por un -

cambio dado en el potencial del agua.

Otra indicacibn de que la savia del xilema en las plan

tas que transpiran estfi bajo presibn reducida, es la obser-
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vacibn que se hace cuando una cavidad de la xilema es ex---
puesto a remover un segmento de la corteza y entonces se in
vecta una solucibn de tintura, el liquido viaja muy répido
de arriba a abajo conforme la temnsifn lo vaya permitiendo.
Al usar la técnica de la bomba de presibn, SCHOLANDER (1965)
pudo demestrar que las presiones hidrostdticas que alcanzan.
proporciones desde -4000 kPa en los adrboles del besque con
tierra hfimeda a -8000 kPa en las plantas del desierto, se -
presentaban en la savia de la xilema.

También confirmbé que el potencial de agua de la savia
del xilema llega a ser negativo con el calor que aumenta so
bre la tierra. De este modo, parece que si uno de los re--
querimientos bésicos de la teorfia de la cohesifn es particu
larmente conocido al hablar de la existencia de presiones -
en la savia del xilema de las plantas que transpiran. EI1 -
criterio de la teoria de la cohesién se limita hoy en dia a
dos puntos principales:

I.- La posibilidad de que el grado de la presién desa-
rrollada como resultado de la evaporacidén es insuficiente -
para mover el agua a través del xilema en las proporciones
observadas.

IT1.- El requerimiento de que las columnas de agua de--
ben estar presentes entre las superficies que evaporan el -
agua en el espacio libre de la raiz,.

Considerando el primer punto, se ha demostrado que un
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tronco de diez metros de una conifera requiere una presibn

aproximada de 150 kPa para llevar el agua a través de este
a una proporcibn comparable al flujo normal de la savia del
xilema. Por lo tanto, el grado de la presifémn de 1500 kPa -
deberia ser suficiente para poder mover el agua a las pro--
porciones observadas hasta la parte superior de las conife-
ras mls altas, las secoyas gigantescas, que son las mis al-
tas (100 metros). La fuerza que se requiere para llevar el
agua a través de los troncos para los abedules y los arces
en las proporciones mis altas observadas en estas angiosper
mas es aproximadamente el doble que en las coniferas, pero
si esto es caracteristico de los &rboles caducos generalmen
te 3000 kPa deberian ser suficientes para mover el agua has
ta las partes mls altas de los &drboles, por ejemplo el euca
lipto de Australia que también crecen hasta 100 metros. Los
potenciales de agua en las hojas (3000-4000 kPa) son comu-~-
nes en dichos &rboles. Se dice que las ramas mas altas de
los drboles més grandes en el mundo, han dejado de crecer y
quizi esto se deba a gue los potenciales del agua desarro--
llados son s6lo apenas suficientes para subir el agua hasta
las hojas més altas, Podria ser importante que existiera -
la tendencia a que las hojas de los Arboles tuvieran poten-
ciales mids bajos (es decir, mis negativo) que los arbustos

y las plantas herbédceas y aquellas hojas que se encuentran

cerca de la parte superior de los &rboles tuvieran potencia
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les de agua mids bajos que todos los demls. Me parece que -
hay una potencial de agua adecuado y graduado alin en los &r
boles mds altos para llevar la cuenta del flujo de agua en
las proporciones observadas.

Muchos de los criterios sobre 1la teoria de la cohesibn
en el pasado se han limitado a dudar de la continuidad de -
los chorros de agua en el xilema. Los experimentos con los
chorros de agua grandes en los tubos capilares indican que
a pesar de su alta resistencia tensil, los chorros de agua
son extremadamente delicados cuando se colocan bajo presifn
y pueden obstruirse con la mds ligera falla mecdnica, Se -
cree que los chorros de agua en las cavidades del xilema sg
rian muy delicados y se romperian por ejemplo cuando las ra
mas se balancean con el viento. No hay duda que las colum-
nas de agua en el xilema de las plantas se guiebren algunas
veces y que los elementos conductores llegaran a ser llena-
dos con aire y vapor de agua,.

Cuando se presenta la cavitacifn, los chorros de agua
que van recediendo producen vibraciones que pueden escuchar
se como "clicks'" con la ayuda de un micr6fono sensible y un
amplificador (Milbrum, 1973). Sin embargo, la presencia --
del aire afin en un alto porcentaje de canales conductores -
no anulan la teoria de la cohesibn, ya que solamente un pe-
quefio ntimero de elementos necesitan ser funcionales en cual

quier ocasidn para abastecer las necesidades de las plantas,
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En los casos donde los tallos de las plantas sean transpa--
rentes es posible ver que por lo menos algunas de las cavi-
dades son llenadas con agua alGn bajo condiciones de marchi-
tez severa. Probablemente, un nlimero suficiente de elemen-
tos de la nueva xilema se vuelve funcional durante cada tem
porada de crecimiento para sustituir aquellos que se llenan
con aire, El experimento en el cual se llevan a cabo los -
cortes de sobre posicidn (Figura 3-5) y que debe romper to-
das las columnas verticales de agua en algln punto, demues-
tra que las hojas deben seguir recibiendo agua por medio de
la transferencia lateral de un canal vertical a otro hasta
que la continuidad de las cavidades sea restaurada. También
debe recordarse que los chorros de agua en las cavidades --
del xilema no se aislan de uno a otro como en los tubos de
vidrio, pero se unen lateralmente por medio de los poros --
que forman un continuc tridimensional que bien pudiera for-
mar el sistema mds estable de la planta que en los experi--
mentos con sistemas de modelo sugeridos.

Es bien sabide que la densidad de la madera en los -~ -
troncos de 4rboles caducos disminuye durante la temporada -
de crecimiento debido a la sustitucifn del agua por el aire
Después que la hoja cae cuando las proporciones de transpi-
racibn son mé&s bajas, el xilema se vuelve a llenar con agua
forzando a que €sta entre desde abajo por la presién de 1la

raiz.
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3.4 Disponibilidad del agua del suelo.

La tierra es un medio heterogé&neo que consiste de fa--
ses sblidas, liquidas y gaseosas. El agua se presenta en -
el suelo en cada una de estas fases; se presenta como agua
de hidracién en la fase s6lida, como agua libre y limitada
en la fase liquida y como vapor de agua. El agua asociada
con la fase s6lida, algunas veces referida como agua no per
manente, no es cambiada fé4cilmente del suelo debido a que -
las altas fuerzas métricas por las cuales se retiene y no -
esti disponible para las plantas. El vapor de agua que se
presenta en los espacios de aire entre las particulas del -
suelo es absorbido por las ralices, pero cuantitativamente -
una fuente menor de agua para la mayéria de las plantas.

Las plantas obtienen la gran cantidad_de agua de la fa
se lfquida en la cual se distinguen dos fracciones:

I.- EL AGUA GRAVITACIONAL que se desplaza temporalmen-
te al aire de los espacios entre las particulas de la tie--
rra que siguen a la lluvia y que se percola gradualmente ha
cia abajo bajo la influencia de la gravedad. Si el agua gra
vitacional permanece indefinidamente, se dice que el suelo
se satura y entonces no es adecuada para el crecimiento de
la mayorfa de las plantas debido a 1a falita de ventilacifn.
No obstante, el pantano y las plantas que crecen ahi y unas

cuantas especies en especial el Arroz (Oriza sativa) y el -

Taro (Colocasia esculentum) crecen bien bajo estas condicio
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nes.

II.- EL AGUA CAPILAR comprime la cantidad de agua que
permanece en el suelo después que el agua gravitacional se
ha drenado y es la fuente principal del abastecimiento para
la mayoria de las plantas. El agua es mantenida en forma -
de capas delgadas cerca de la superficie de las particulas
del suelo y en los espacios capilares pequefios que hay en--
tre ellas, El suelo que contiene la mixima cantidad de - -
agua capilar y no de agua gravitacional se dice que esti en
su capacidad de campo. La capacidad de campo que usualmen-
te expresa en términos de contenido de agua como un porcen-
taje de peso en seco, es mis bajo para un suelo barroso en
el cual las particulas s6lidas son relativamente mis peque-
fias que en un suelo arenoso en el cual son mAs grandes (Fi-
gura 3-8).

El porcentaje de marchitez permanente (PWP) (iniciales
en inglés de Permanent Wilting Percentage) es el contenido
de agua en el suelo (otra vez expresado como porcentaje del
peso en seco) en la cual las hojas de una planta de prueba
que crece en ella bajo condiciones normales de intensidad -
de luz, temperatura y humedad, etc. se marchita y se queda
ahi hasta que se le agregue agua. Usando la terminologia -
del potencial de agua el PWP es levantado cuando )Z’suelo -
es igual a yy planta y asi la planta no puede absorber més

agua de la tierra hasta que el ybsuelo sea levantada. En -
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un vasto niimerec de plantas de cosecha se ha encontrado que

la reduccifén del contenido de agua del suelo hésta casi el

mismo nivel antes de que llegue la marchitez permanente, Y

que -1500 kPa sea comfinmente igualado en el proceso de agri
cultura con PWP (Figura 3-8).
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FIG., 3.8. Relacifin entre el potencial hidrico y el conteni-
do de humedad en un suelo arenoso ( } ¥y otro
arcilloso (.....) (Segln Kramer, 1949) .

Las xer6fitas pueden reducir el potencial de agua en -

el suelo a niveles mucho m4s bajos que las xer6fitas que =--

pueden absorber el agua del suelo salina en el cual ylsue—
lo puede ser tan bajo como 20,000 kPa.

La presibn fotal de 1la humedad del suelo (TSMS inicia-
les en inglés de Total-Soil-Moisture Stress), es un té€rmino

introducido por WADLEIGH y AYERS (1945) y consiste en indi-
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car el potencial del agua de la tierra, (TSMS) 6 ;[/ suelo,

pueden ser divididos convencionalmente en un nlimero de com-

ponentes de este modo:

donde: %ue/o = %77— ‘/’%m t+ yp L4 %5

yff = al potencial osmftico
/d’m = al potencial mitrico

al potencial de presifn

\g
A\

al potencial gravitacional

I

P'.f-“‘]OO kPa, y’g es negligible, v /% es generalmente
bajo (< 10 kPa) excepto en el suelo salino, asf %suelo -
principalmente se determina por fjpf que disminuye remarcada
mente a medida que los contenidos del agua caen de la capa-
cidad de campo a PWP (Figura 3-8).

El método mds exacto para determinar / suelo es mi--
diendo sicomé€tricamente el potencial de agua del aire sobre
una muestra de suelo encerrada en un recipiente con tempera
tura constante. La técnica para determinar % suelo en el

campe incluye el uso del higrdimetro térmico que es un tensf

metro.

3.5 Absorcidn del agua llevada a cabo por las raices.

El agua del suelo es absorbida por las raices princi--

palmente en la regidén fibrosa de la rafiz. La zona de las -
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fibras de la raiz es particularmente favorable para la ab--
sorcibn ya que presenta un 4rea grande de la superficie en
contacto intimo con las capas de agua que rodea las particu
las del suelo (Figura 3-7). Las fibras de cada rafz funcioc
nan por lo general durante unos cuantos dfas y son sustituf
das progresivamente por otras pr6ximas a la punta de la - -
raiz conforme vaya creciendo. En esta forma, la zona de --
las fibras de la raiz hacen contacto progresivamente con --
las nuevas regiones del suelo.

En algunos &4rboles, por ejemplo los pinos y la haya mi
corriza asociadas con la ayuda de las raices para aumentar
el drea de la superficie por absorcidn,

Las plantas que crecen en solucidn comlinmente carecen
de fibras de raiz como la raiz de las plantas acufticas. En
estos casos, la absorcifn del agua se lleva a cabo en teoda
la superficie de la rafz, como lo hace hasta cierto punto -
también en las plantas que crecen en la tierra, Parece ser
una absorcifn considerable de agua a través de las superfi-
cies suberizadas convertidas en las ralices mis antiguas; --
por ejemplo, en los 4rboles y esto es particularmente impor
tante durante los perfiodos inactivos cuando las rafces j6ve
nes que crecen y las fibras pueden faltar,

El movimiento del agua a lo largo de la corteza hacia
la endodermis de una rafz (Figura 3-7) ocurre principalmen-

te en el apoplasma en respuesta al grado del potencial del
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agua entre la sabia de la xilema impermeabilizando el espa-
cio libre del cilindro central y la solucifn del suelo. Con
forme el potencial del agua de 1la savia de la xilema sea --
mids negativo que la solucidn del suelo, la cantidad de agua
se presentard hacia adentro a través de las paredes cortica
les de la c€lula y las membranas de 1la superficie.lUna can-
tidad mfs pequefia de agua (posiblemente solo muy poco por--
centaje del total en una planta que transpira ripidamente)
se mueve a través del simplasma que presenta una resistenc-
cia mucho mds alta (de 10 a 100 veces mis que. el apoplasma
a la gran cantidad del flujo de agua). AGn debido a 1la re-
sistencia mis alta, muy poca agua se mueve a lo largo de 1la
corteza de la vacuola celular en respuesta a un grado mis -
alto del potencial de agua, Se comete mucho el error al su
poner que el movimiente del agua en la corteza de 1la rafz -
depende del potencial osmético que disminuye progresivamen-
te adentro de la corteza. Esto no es correcto. No hay evi
dencia de que las cé€lulas del interior de la corteza tengan
un potencial osmético que sea predominantemente méds bajo -~
que el de las cé€lulas de la superficie que tienen potencia-
les de agua mis bajos, bajo ciertas circunstancias normales,
Cuando el agua llega hasta la endodermis en la parte -
mis nueva de una rafz, el paso apoplismico es bloqueado por
las bandas Casparianas (Figura 3-7) y un movimiento en 1los

cilindros centrales se presenta por medio del simplasma y -
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posiblemente a través de las vacuolas, De este modo, la en
dodermis se comporta como una membrana semi-permeable que -
separa la savia de la xilema del medio que la rodea. Una -
vez que se encuentra en €l interior de la endodermis, el --
agua se mueve libremente en el apoplasma hacia la xilema. -
Cuando se destruye un sistema de una rafz cortada, por ejem
plo al sumergirla en agua caliente, su resistencia al movi-
miento de agua por medio de la succibén aplicado al extremo

cortado se reduce drédsticamente, Este es el resultado de -
la ruptura de la membrana que hace que el agua fluya afin --
mds libremente a travé€s de las cé€lulas que a través de las
paredes celulares., La baja temperatura tiene el efecto - -
opuesto presumiblemente a causa de la permeabilidad de 1las

membranas celulares al agua y se reduce.
3,6 Presibn de la raiz y gutacién.

Como ya se indicd anteriormente, el alto grado del po-
tencial de agua entre la sclucidn externa y la savia de la
xilema de una planta que transpira, es principalmente debi-
do al desarrollo de la tensifén ( ’9 negativo) en la xilema
como resultade de la evaporacién. Otro factor que contribu
ye a esto es la acumulacidn de solutos de savia de la xile-
ma que resulta en ?%T'siendo mis bajo ahi que en la solu---
ci6én externa. E1 valor actual de /7 en la savia xilema de

pende no solamente de la intensidad en la transportacibn --
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del soluto, sino también de la proporcidn de la transpira--
cidbn, La concentracidén de las substancias disueltas en 1la
savia de la xilema en las plantas que transpiran es baja --
cuando una planta transpira ridpidamente y alta cuando no --
(SUTCLIFF y BAKER, 1974). De este modo, de donde )”;r con--
tribuya relativamente en poca cantidad al potencial del - -
agua de la savia de la xilema en las plantas que transpiran
répidamente, se vuelve importante en las proporciones de ba
ja transpiracifn conduciéndonos al desarrollo de una pre---
sibn positiva de la raiz.

El potencial osmbético de la savia de la xilema cae has
ta su nivel mis bajo en una planta que no ha brotado, donde
la transpiracibn es nula. Si un manSmetro es conectado al
nudillo de una planta de maceta como la Fuchsia de la cual
la mayor parte de los brotes ha sido quitada, el desarrollo
de una presibn positiva en la savia del xilema por absor---
cidn osmbtica del agua puede ser demostrado. La presién de
la raiz es muy intensa en algunas plantas bajo condiciones
favorables y notablemente en las enredaderas. Stephen Hales
argumentd en su libro '"Vegetable Staticks™ (Estftica de 1los
Vegetales (1727) que cuando unia un tubo de 1/4 de pulgada
(6 mm,) de didmetro para que por ahi corriera el liquido --
del tallo de una enredadera a una altura de 21 pies (6.3) -
por varios dias, asegurf ''seria muy probable que hubiera --

crecido mds alta si la unién no hubiera tenido fuga. Notd -
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que el nivel del 1iquido 1lleg8 mds arriba con mids rapidez -
durante el dia que en la noche afin cuando algunas veces - -
cafa, Este periodo diurno en la presidén de 1la rafiz ha sido
confirmado por investigaciones posteriores y algunas veces
ha sido citado como evidencia de que los procesos metab6li-
cos estin involucrados directamente con la absorcibdn del --
agua llevada a cabo por las raices (por ejemplo GROSSENBA--
CHER, 193%). Lo que sucede actualmente es que existe un --
ritmo en la acumulacién de los solutos en la savia del xile
ma como resultado de la actividad metabd6lica fluctuante y -
esto afecta la absorcién del agua indirectamente {ARISZ, --
HELDER y VANDLE, 1951). Como puede esperarse, la presidén -
de la raiz se reduce al bajar la temperatura al mantener --
unidos los nutritivos inorg8nicos y por inhibidores metabd-
licos., Algunas veces las presiones positivas son desarro--
lladas en la xilema de las plantas intactas y estas son res
ponsables del fenémeno de la gutacifn, que es la liberacifn
de agua que viene de las hojas. La gutacifn puede demos---
trarse al colocar una planta joven (la avena, la cebada y -
el maiz funcionan muy bien) debajo de una campana en un la-
boratoric de temperatura templada. El liquido emerge ya «-
sea del estoma o de los poros del agua (hidratados) situa--
dos en las orillas de las hojas. Con frecuencia, la savia
parece ser exudada positivamente a lo.largo del paso de 1la

resistencia que proviene de los extremos de la vena. Es po-
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sible que algunos hidrédtodos excreten agua continuamente --
(cf. los nectarios y las glédndulas de sal), pero la eviden-
cia para aclarar esto estd inconclusa., Muchas plantas en -
los bosques tropicales donde 1llueve mucho gutan prefusamen-
te y al estar cerca de algunos aroides del género Colocasia
es como Si estuviera afuera con una llovizna menuda.

La gutacibn es generalmente mds activa en la noche pre
sumiblemente debido a que la presidn positiva en la xilema
es mis alta cuando la transpiracifn es minima.

Recientemente, se ha hecho una sugerencia que consiste
en que el material gelatinoso depositado en las paredes de
los elementos de la xilema (PLUMB y BRIDGMAN, 1972) pueden
contribuir a los bajos potencial de agua de 1a_savia de 1la
xilema por una reduccifn en el potencial métrico y esto pue
de ser importante en la ascencién de la savia (algunos co~-
mentarios de estas ideas los encuentra en Plumb y Bridgman,

1973).
3.7 Transportacitn del agua en el floema.

La investigacién sobre la transportacién del floema se
ha relacionado muy ampliamente con el movimiento de la saca
rosa y se ha dado poca importancia a la transportacifn de -
otros solutos o del agua. De acuerdo al mecanismo propues-
to por MUNSCH (1930), generalmente conocido ahora como el -

mecanismo del flujo de la presidn. (Figura 3-9) la sacarosa
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se acumula en los tubos cribosos en un "origen' tal como la
hoja y esto causa la captacifn osmb6tica del agua y aumenta

la turgencia. En otra parte el sumergimiento, por ejemplo

en las raices, la sacarosa no se carga y esto lleva a una -
fusibn de agua y reduce la turgencia, De este modo, existe
un grado mdximo de presibn hidrostitica en la fuente y la -
sumersién que provoca un flujo de agua y substancias disuel
tas a lo largo del tubo. Munsch sugirié que el agua se to-
ma del xilema en la fuente y regresa al sumergidor, asi que
hay una circulacién de agua por medio del xilema y el floe-
ma. Para que esa agua pueda transferirse de el xilema a el
floema en una hoja, el potencial de agua de la savia del tu
bo criboso debe ser mas bajo que aquel del xilema aproxima-
do. La savia del tubo criboso tiene un potencial osmético

midximo aproximado de -1100 kPa (basado en el 10% de la solu
cibn sacarosa) y si los tubos cribosos estén ampulados como
acostumbran el potencial del agua serd apreciablemente me--
nor que esta cantidad., Asi, es diffcil ver como puede trans
ferirse el agua en la floema que viene del xilema o de las
células que rodean en una hoja de rdpida transpiracidn que
puede tener un potencial de agua de 2,000 kPa o mis bajo. -
En forma invertida, en el vertedero, el agua seri aislada -
del floema s6lo si el potencial de agua de la savia del tu-
bo criboso es mAs alto (es decir menos negativo) que el de

la savia del xilema (Figura 3-9),
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FIG. 3,9, Circulacidn del agua en las plantas de acuerdo a
las ideas de Munsch.

Se han hecho algunos estudios para demostrar la trans-
portacién del agua en la £floema usando las}mismaSgtécnicas;
por ejemplo, el uso del agua clasificada como tritium y 1la
transmisi6n del pulso del calor, como se utilizé Qh éliﬁasq
del xilema,

Los resultados no fueron gratosl para poder decir al - .-
menos, y e€sto junto con un nfimero de otras consideraciones
ha 1llevado a que otros estudiosos como por ejemplo, CLEMENTS,
1940, CANNY, 1973 y SUTTCLIFFE y COLLINS, 1975, piensen que
las transportaciones de los solutos en el floema no pueden
ser dependientes con la obligacidn del movimiento del agua
y pueda ocurrir en sus ausencias. La mejor evidencia de --

que el agua se mueve en el floema proviene de la observa---

cibén de la exudacién prolongada que a veces se presenta - -
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cuando los tubos criboscs son contados por medio de los es-
tilitos afidos. Sin embargo, esto s8lo prueba que la savia
de los tubos cribosos estid bajo presifn y que esta presidn
puede mantenerse durante un periodo presumiblemente conside
rable valiéndose de un alte grado de potencial de agua a --
través de la acumulacidn de los solutos del sistema.

A pesar de la dificultad para demostrar esto claramen-
te existe la duda acerca de que si alguna cantidad de agua
se mueve a través de los tubos cribosos en ocasiones a una
proporcifn que se determina por la existencia de los grados
del potencial de agua y la resistencia para fluir, Se afir-
ma que generalmente la mayor parte del agua que entra en -~
una fruta tal como el mel6n, durante el crecimiento se trans
porta a través de la floema, pero las contribuciones relati
vas del flcema y el xilema nunca ha sido valorada exactamen
te. En contraste con la transpiracibn entre las raices y -
las hojas esto es una situacibén en la cual el movimiento -~
del floema y el xilema va en la misma direccifBn. (Figura --

3-9).

3.8 Efectos de la presién del agua en los procesos

fisiolégicos,

La presién del agua se presenta cuando la pérdida de -
Esta excede a la absorcién. Muchas plantas estfin sujetas a

un grado de presidn de agua durante el dia y la situacibn -
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.S5€ réstaura en la noche. La presencia del agua de reserva
dentro de las vacuolas celulares o la xilema hace que una -
planta mantenga.la presidn de agua severamente durante un -
tiempo; no obstante la pérdida excesiva de agua en l1la absor
cifn no puede tolerarse.

Las plantas responden a un abastecimiento reducido de
agua o a la transpiracibn excesiva al cerrar el estoma. Es-
to se lleva a cabo por sintesis del 4cido absicico en las -
hojas marchitas. Si esto resulta en una reduccién de la --
presibén de agua y si las hojas recubren su ampulacidn los -
niveles ABA gradualmente recaen y el estoma se abre después
de unos cuantos dfas. Mientras que el estoma estd cerrado
se previene la fotosintesis y como resultado el crecimiento
cesa eventualmente. Hay algunos reportes de que la transco
lacién del azficar en el floema se reduce bajo condiciones -
de presi6n de agua, pero en el trigo y otras grasas este no
es el caso aparente, por lo menos durante un tiempo. La res
piraci6n también disminuye con el comienzo de la presidn de
agua como lo desarrollan las deficiencias del oxfigeno en el
siguiente cerramiento de el estoma; no obstante, con fre«--
cuencia aumenta mis tarde especialmente cuando el estoma se
abre en las hojas marchitas, Algunas plantas jugosas, por
ejemplo Kalanchoe, demostraron el metabolismo &cido Craussu
laciano s6lo bajo condiciones de presién de agua y de foto-

sintesis como otras plantas cuando la abundancia de agua --
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sea disponible.

. Otro efecto de la presidn de agua es el de aumentar la
proporcién de la hidr6lisis de almid6n a azficar y de las --
proteinas a aminodcidos que tienden a disminuir los poten--
ciales de agua de las células y aumenta su capacidad para -
retener el agua.

Si una hoja no recobra su turgencia muy r4pido después
del cerramiento de el estoma, €sta se seca y se cae., Bajo -
condiciones de presién severa, una planta puede perder to--
das sus hojas exceptc aquellas que estin cerca de las pun--
tas de los brotes. Con frecuencia los meristemos son las -
partes mis secas y resistentes debido a que pueden retener
la humedad por mis largo tiempo. En los érboles‘que tiran
sus hojas durante los perfiodos de sequia o de frfo. intenso,
cuando el agua se congela y no sirve, las hojas nuevas son
protegidas por los botones que sirven como reductores de la
pérdida de agua.

En muchas plantas herbidceas perennes, todas las partes
arriba de la tierra mueren al tiempo de que la presibn de -
agua y la planta sobrevive mediante el entierro de los 6rga
nos tales ceomo las ralces, las rizomas o los bulbos.

El crecimiento de los frboles se controla mis por 1la -
disponibilidad del agua que de cualquier otro factor ambien
tal excepto quiz8s por la temperatura (vea SUTTCLIFFE, 1977)

El efecto del clima y particularmente de la lluvia sobre la



114

anchura de los cortes anulares, es gque han proporcionado --
una base durante la fecha de la antigua maderacifn, La den-
drocronologia, como se le conoce, junto con otra evidencia,
han hecho posible recientemente fechar por primera vez la -
mesa redonda hist8rica en Whinchester que ha sido asociada

con el legendario Rey Arturo y sus Caballeros.
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