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Introduccion

»

“Escribir es agregar un cuarto a la casa de la vida

Adolfo Bioy Casares (1941-1999), escritor argentino

Las plantas van adquiriendo importancia segun como desarrolle la tecnologia. Su
plasticidad permite realizar mejoramientos, mediante transgénicos, mutaciones u otros, los
cuales son aprovechadas por los investigadores y empresarios para beneficiar a la humanidad

mediante una aplicacién masiva tecnolégica.

Esto nos permite seguir investigando, en este caso, la fisiologia de una planta, en especial
sus relaciones hidricas debido a que mas del 80%, del peso del tejido vegetal, es agua

implicada en la absorcién, translocacion y en su metabolismo.

Desde que la plantula emerge del suelo, sus raices absorben agua junto con las sales
minerales disueltas en el suelo, estas llegan hasta la xilema y son translocados en toda la

extension del tallo hasta llegar a las hojas y ser eliminados en forma de vapor, la transpiracion.

En este libro también analizamos los procesos hidricos mediante las propiedades fisico-
quimicas del agua y de los tejidos vegetales. También incluimos la participacion del floema

en el transporte de solutos.
Este es el enfoque que alcanzamos al lector sobre las relaciones hidricas en los tejidos
vegetales, esperamos sus sugerencias para una mejora posterior del mismo y que también sea

considerado un libro texto de consulta para profesores, alumnos e investigadores.

Los Autores
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1
Introduccion a la fisiologia yegetal

2Qué aspectos limitan aumentar su produccion y mejorvar su calidad en las

plantas?

a. La manipulacién del metabolismo primario puede afectar al crecimiento y desarrollo
de la planta.

b. El crecimiento y desarrollo de las plantas naturales y, por supuesto, de las manipuladas
genéticamente esta afectado por las fluctuaciones ambientales que pueden influir

adversamente sobre el objetivo perseguido.

Muchas de las aplicaciones de la ingenierfa genética requieren que el producto objeto de
manipulacién se produzca en el lugar y en el momento adecuado de la vida de la planta, esto

es, debe incorporarse de forma adecuada en el programa de desarrollo de la planta.
éCual es el reto que se plantea la biologia de las plantas?

En estos momentos no es sélo mejorar los productos agronémicos o forestales, sino la
obtenciéon de nuevos productos o procesos: nuevos polimeros, farmacos, absorciéon de

metales contaminantes (biorremediacién), etc.

2Qué estudia la fisiologia vegetal?

e [Es la ciencia que estudia como funcionan las plantas, esto es, qué ocurre en las
plantas que las mantiene vivas.

e [Explica a través de leyes fisicas y quimicas cémo las plantas son capaces de utilizar
la energfa de la luz para a partir de sustancias inorganicas, sintetizar moléculas
organicas.

e [Explica, siguiendo un programa de desarrollo endégeno, cémo son capaces de
reproducirse y como adaptan dicho programa al ambiente particular de cada
momento.

e Explica como integran dichos procesos en el espacio y en el tiempo y su modulacion

por el medio ambiente para llevar a buen término el desarrollo del organismo planta.
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e [Hstudia como funcionan las plantas y explica los fundamentos fisicos de dicho
funcionamiento sobre bases estructurales a diferentes niveles: molecular, celular, de
tejidos, de 6rganos y de planta entera.

e [Explica los mecanismos de crecimiento y desarrollo de las plantas y sus respuestas
a los agentes externos.

e Para Lira (2007) la fisiologia vegetal es el estudio del funcionamiento de las plantas
a nivel celular y a nivel comunidad, y analiza los procesos y funciones que gobiernan
su crecimiento y desarrollo, debido a cambios en el ambiente que las rodea. Por
proceso debe entenderse una secuencia continua y natural de eventos en plantas
vivas, como fotosintesis, respiracion, absorciéon de iones, translocaciéon, apertura y
cierre estomatico, transpiracion, floracion y formacion de semillas. Una funcién es

la actividad natural de una célula, tejido, 6rgano, sustancia quimica, etc.
éCual es su objeto de estudio?

El objeto de estudio de la fisiologia vegetal es la interdependencia de las estructuras
vegetales, su organizacién, su funcionamiento metabdlico y regulaciéon que permitira el

crecimiento y desarrollo de las plantas.
sCon qué ciencias se relaciona y cudles son sus proyecciones?

Esta disciplina cientifica se nutre, integra y participa de otras disciplinas como la
Bioquimica, Biologia Molecular, Genética y la Patologfa, y puede permitir nexos de unién
entre las areas mas descriptivas de la Morfologfa, Ecologia de Sistemas, Botanica,
contribuyendo decisivamente a su conocimiento. Su proyeccion esta orientada a las Ciencias

Agricolas y Forestales, comprendido el cultivo de plantas de interés medicinal e industrial

(Figura 1).
2Como la fisiologia vegetal apoya al desarrollo de la agricultura?

Esta ciencia da conocimientos basicos para algunos aspectos practicos de la agricultura,
como el incremento que puede sufrir la eficiencia fotosintética en la conversiéon de la
radiacion solar, la determinacion de mejores formas de fijacion bioldgica del nitrégeno por
las plantas para elevar significativamente los rendimientos, técnicas de tejido de cultivos para
reducir el tiempo en programas de mejoramiento genético, el incremento en los rendimientos
si se sabe como y cuando los reguladores del crecimiento pueden ser mas efectivos en las

plantas, etc.
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Figura 1l

Relaciones de la Fisiologia 1 egetal con otras ciencias.

Fisiologia
vegetal

{Anatomia} [Genética ’ ‘Morfologia’ ‘ Ecologia ’ ‘Taxonomial

Nota. Adaptado de Lira, R.H. (2007).Fisiologia vegetal. Trillas.(p. 12)

sSon los factores hereditarios y ambientales los que afectan la fisiologia de las

plantas?

Un principio basico de la fisiologia vegetal es reconocer que la herencia y el medio son
los factores que regulan los procesos internos y las condiciones de la planta, y que finalmente
determinan su crecimiento y desarrollo (concepto de Klebs). Por lo tanto, la forma, el tamafio
y funcionamiento de la planta resulta de una compleja serie de interacciones entre la

composicién genética y el ambiente en el cual creci6 (Figura 2).

Figura 2

La herencia y el ambiente como los factores que determinan los procesos y condiciones fisiolggicas de las plantas.

Potencial
hereditario

Procesos y Crecimiento
condiciones y desarrollo
internas de las plantas

Medio
ambiente

Nota. Adaptado de Lira, R.H. (2007).Fisiologia vegetal. Trillas.(p. 13)

sExiste intervelaciones de factores bidticos y abidticos en la fisiologia de las

plantas?

Si existen interacciones entre los factores bidticos y abidticos que regulan y modifican
la respuesta fisioldgica de las plantas segin el ambiente en el que se desarrollan. En el medio

ambiente aéreo interactian la temperatura, la radiacion global total y la humedad relativa;
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estos factores primarios afectan la transpiracion y el balance energético de las plantas. Por
otro lado, las propiedades fisicas del suelo como textura y estructura, su potencial total de
agua y su temperatura influyen en la disponibilidad de agua y nutrientes para la planta, pues
solo en funcién de estos factores se lleva a cabo la disfunciéon de agua a las raices y la
absorcién y translocacion de nutrientes a través del tejido conductivo del tallo y las hojas.
Uno de los factores bidticos relacionados con las caracteristicas morfo fisiologicas de las
plantas es la estructura de la raiz, del tallo y de la hoja, partes fundamentales en todos los
procesos de absorcion, transporte de agua y transpiracion, que incide directamente sobre su

respuesta fisiolégica y su comportamiento (Figura 3, 5).

Figura 3

Influencia del ambiente y el potencial genético de las plantas en los procesos fisioldgicos de los cultivos.

Respuestas fisiolégicas de las plantas

v

FACTORES AMBIENTALES POTENCIAL GENETICO
Suelo: textura, estructura, profundidad, Raiz: profundidad y extension del sistema
composicion quimica, pH, aereacion, radicular.

temperatura, capacidad de retencion

o e Hojas: tamafio, forma, pubescencia y area foliar.
de humedad y conductividad hidraulica.

Atmoésfera: Distribucion y cantidad de Estomas: densidad, localizacién y velocidad de
la precipitacion; relacién PP/Ev; energia [espuese

radiante, viento, humedad relativa y Osmoregulacién: capacidad para tolerar bajos
otros factores que afectan ET niveles de humedad en el suelo

Procesos fisiolégicos <I;
!

Absorcioén de agua: Transpiracion, transporte de nutrientes.
Balance hidrico: Hidratacion, deshidratacion de tejido, conductividad estomatica.
Difusion de CO,: Tasa fotosintética, produccion y translocacion de carbohidratos.

l

*Tamano de células, érganos y plantas.
*Biomasa producida, suculencia, clase y cantidad de compuestos acumulados.
*Rendimientos econdmicos

v

CANTIDAD, CALIDAD Y TASA DE CRECIMIENTO Y RENDIMIENTO TOTAL

Nota. Adaptado de Lira, R.H. (2007).Fisiologia vegetal. Trillas.(p. 14)
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éCuales son los avances técnicos que repercuten enormemente en el desarrollo

de la Fisiologia Vegetal?

a)  Se puede observar mejor las células y los organulos vegetales gracias a los avances de
la microscopia.

b)  La cromatografia de gases en combinacion con la espectrometria de masas (GC-MS)
y el uso de anticuerpos permite evaluar con precision, los factores hormonales del
crecimiento y desarrollo.

¢)  El analisis cristalografico mediante rayos X esta revelando los mecanismos
implicados en la fotosintesis y la fijacion de nitrégeno.

d) La resonancia magnética nuclear esta ayudando a resolver complejas cuestiones
estructurales, como es el caso de la pared celular.

e)  Elproblema del transporte a través de la membrana celular puede abordarse hoy dia
mediante la técnica del “patch clamp”.

f)  Es posible determinar la concentracién iénica a nivel intracelular mediante
indicadores luminosos.

g)  Las técnicas del ADN recombinante, como la reacciéon en cadena de la polimerasa
(PCR) y el ARN antisentido, entre otros, son técnicas que estan permitiendo estudiar
la propia estructura genética y la regulacion de la expresion génica.

h)  El uso de sistemas “modelo” como Arabidopsis thaliana esta facilitando enfoques y
aproximaciones que hasta hace muy poco eran practicamente inabordables.

Figura 4

Algunas publicaciones que permiten conocer los avances técnicos que ayudan al desarrollo de la Fisiologia
Vegetal.

<= | FISIOLOGIA
Manual de précticas FSIOLOGINNEGETAL I:
de fisiologia vegetal %gl?l(:lON Y : VEGETAL

L Amparo Garcia Luis

Victor Hugo Lallana
Maria del Carmen Lallana
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FUNDAMENTOS DE Fundamentos d
' ) Fisiologia Vegetal

Joaquin Azcon-Bieto

Manuel Talon

RACARDO HUGO Liss Sunig

lrnl}aé.li' -‘ e 0% ) womew-sin

& INTERAMERICANA

Figura 5

Interrelaciones de los factores bidticos y abidticos que alteran y modifican la respuesta fisioldgica de las plantas.

Temperatura Radiacion Humedad
ambiente solar relativa

Transpiracion
y balance
de energia

Estructura
de la hoja
Resistencia
de las hojas
T l Estructura
de la hoja
Transpiraciéon
de la raiz A
y el tallo
Estructura
de la raiz tallo

Absorcion
radicular

Potencial
total del agua
en el suelo

Propiedades
fisicas del
suelos

Temperatura
del suelo

Nota. Adaptado de Lira, R.H. (2007).Fisiologia vegetal. Trillas.(p. 15)
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2

Relaciones energéticas y potencial del agua

éCual es la importancia del agua para los serves vivos?

La vida esta intimamente asociada al agua, muy especialmente en su estado liquido y su
importancia para los seres vivos es consecuencia de sus propiedades fisicas y quimicas

exclusivas.
éPor qué las sustancias se disuelven con facilidad en el agua?

La disposicién espacial de los tres atomos que constituyen su molécula, con la
consiguiente polaridad de sus cargas eléctricas, facilitan mucho la disolucion en agua de otras
sustancias. El agua es un disolvente para muchas sustancias tales como sales inorganicas,
azucares y aniones organicos y constituye un medio en el cual tienen lugar todas las reacciones
bioquimicas. El agua, en su forma liquida, permite la difusién y el flujo masivo de solutos y,
por esta razon, es esencial para el transporte y distribucién de nutrientes y metabolitos en
toda la planta. También es importante el agua en las vacuolas de las células vegetales, ya que
ejerce presion sobre el protoplasma y pared celular, manteniendo asi la turgencia en hojas,

raices y otros 6rganos de la planta (Figura 0).
sCuales son las caracteristicas fisico-quimicas del agua? (Figura 6)

. Es un medio excepcional de reaccién en el que las moléculas de otras sustancias
pueden moverse, chocar entre si y reaccionar quimicamente.

. Su alto calor especifico (energia calorifica requerida para elevar la temperatura de
una sustancia en un valor determinado).

. Le confiere una considerable estabilidad térmica, propiedad que transmite a los
sistemas complejos de los que forma parte, tales como células y 6rganos de los seres
vivos, contribuyendo a su regulacion térmica.

. Su elevado calor latente de vaporizacién (energia necesaria para separar moléculas
desde una fase liquida y moverlas hacia una fase gaseosa, a temperatura constante).

. Buena parte de la energfa recibida por un sistema que contenga agua se emplea en

su evaporacion, y no se traduce en un aumento de la temperatura.
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. Para el agua a 25°C, este valor es el mas alto conocido (10.5 k] mol-1) para un
liquido.
. La gran cohesion existente entre las moléculas de agua es debida a la presencia de

los puentes de hidrégeno. La interacciéon entre las moléculas de agua y una
superficie (pared celular, por ejemplo) se denomina adhesion.
. Se ponen de manifiesto en los fenémenos de capilaridad e interacciéon con

superficies solidas.

Figura 6

Propiedades fisico-quimicas del agna

Los puentes de hidrégeno confieren una gran cohesién (atraccién mutua entre las moléculas que
permite que éstas se comporten como un sistema continuo) interna al agua. Propiedades:

Elevado calor especifico

(energia necesaria para elevar

la t° del agua 1°C) proporciona
Cohesién: permite un sistema regulador de

Elevada temperatura (t°)
fusion y ebullicion: agua
estado liquido en el rango de

formar un sistema lemperatura. t° en que se desarrolla la vida.
continuo dentro de la

célula e incluso con el
ambiente. <\,:| Alto calor de vaporizacion
Q (energia necesaria para la
X . . : "\ Hydrogen evaporacion del agua). Mejor
B e () o ST ) Sistama eigerane
b ccn } conocido: planta puede disipar
i Ony - @u 3 la mitad de la energia solar que
: ‘ > recibe por transpiracion.
Capacidad de disolucion e hidratacion. Alta tension superficial (energia necesaria para
H,O atraida por otras moléculas polares. Por romper la superficie de un liquido). La tension, la
la cohesién capas de hidratacién, que disuelven a cohesion y la adhesion permiten la continuidad
gases, iones y moléculas o macromoléculas polares de una columna de agua, vital para el
0 mojan superficies sélidas. transporte de agua de la raiz a las hojas.

Nota. Adaptado de (https://ocw.bib.upct.es/pluginfile.php/5380/mod_tesource/content/1/Tema2.pdf)

éPor qué el agua es liquida a temperatura ambiente?

El agua, a temperatura ambiente, es liquida debido a que sus moléculas son polares y
forma puentes de hidrégeno entre si, esto ocasiona un aumento en las temperaturas de
fusién y ebullicién. El empaquetamiento de las moléculas de agua en el estado liquido
mediante puentes de hidrégeno es, de hecho, mas eficaz (mas moléculas por unidad de
volumen) que en el estado solido (hielo). Por ello el agua se expande cuando se congela, y

existe riesgo de lesion tisular si se congela el agua celular.
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SA qué se denomina cohesion?

Se denomina cohesion a la tendencia de las moléculas de agua a permanecer unidas por
los puentes de hidrégeno. Esta es la razén de porqué las columnas finas de agua en los vasos
de la xilema pueden ascender sin romperse hasta la cima de un arbol; la cohesién imprime a
la columna una tensién muy alta. La cohesion de las moléculas de agua hace que se requiera
una cantidad de energia muy elevada para provocar la evaporacion, razén por la cual, la
transpiracion en las hojas tiene un efecto importante de enfriamiento. Las moléculas de agua
son también atraidas por otras moléculas polares y, por tanto, mojan superficies sélidas como
las paredes celulares y forman capas de hidratacién alrededor de iones y de macromoléculas

tales como proteinas.

éCuales son las funciones del agua en la planta?

Varias funciones de la planta estin determinadas por las propiedades del agua y los
solutos disueltos en ella. Las funciones del agua en las plantas pueden ser agrupadas en: a)

constituyente, b) solvente, c) reactante y, d) mantencion del turgor.

Constitnyente: el agua representa entre el 80 al 90% del peso fresco de la mayoria de las
plantas herbaceas, y sobre el 50% de las plantas lefiosas. El agua en la célula vegetal se
concentra en la vacuola (50-80% del total) y el resto esta en la pared (5-40%) y el citoplasma
(5-10%). Es el principal constituyente del protoplasma, y ademas se encuentra asociado a la
mayoria de los constituyentes del protoplasma como las proteinas, lipidos, etc. También
ocupa un papel importante en la pared celular (50% del volumen estd ocupado por agua) y
en los espacios intercelulares. Unas pocas plantas, las poiquilohidricas, y 6rganos vegetales,

la mayoria de las semillas, son capaces de tolerar la deshidratacion sin perder su viabilidad.

Solvente: el agua sirve como solvente para gases, minerales y otros solutos. Disueltos en
agua, estos compuestos pueden entrar a la planta y moverse entre los distintos
compartimentos. L.a mayorfa de las paredes celulares y las membranas biolégicas poseen alta
permeabilidad al agua, lo que resulta en una fase liquida relativamente continua que permite

el transporte de los solutos hacia distintos puntos de la planta.
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Reactante: el agua es el substrato de muchos procesos importantes incluyendo la
fotosintesis y procesos hidroliticos. Es tan importante como el del CO, en la fotosintesis o

el NO-3 en el metabolismo del nitrégeno.

Mantencion del turgor: la presion ejercida por el agua que entra al protoplasto determina el
crecimiento celular. El agua es responsable de la mantenciéon de la forma de las plantas
herbaceos y de los 6rganos jovenes poco lignificados en las plantas lefiosas. Los cambios de
turgor permiten explicar la apertura y cierre de estomas y el movimiento de 6rganos como

hojas y flores.

éCuales son los fenomenos fisiologicos basicos?

Tabla 1.

Principales fenomenos fisiologicos.

Denominacién Descripcion Caracteristicas
Difusién Propagacién de una materia a través del La  velocidad de  difusién  es
agua (gases). directamente  proporcional a la

temperatura V. = T e inversamente
proporcional a la concentracion de la
matetia V.= 1/(C).

Osmosis Movimiento de solutos a través de una Se sigue la direcciéon de mayor a menor
membrana semipermeable. concentracién (potencial osmotico).

Imbibicién Captacién de liquidos cuando el medio Lleva consigo un aumento de
que los rodea tiene menor contenido volumen (potencial matrico).
hidrico.

éCual es la unidad funcional basica de las plantas?

La célula. Por ello, el estudio de la fisiologfa de las plantas es, en gran parte, el estudio

de la fisiologia de las células de las plantas y su integracion en el organismo.
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2Como es la organizacion estructural de una célula vegetal?

Las células presentan una pared celular que rodea al protoplasto, delimitado
externamente por la membrana plasmdtica. El material vivo en el interior del protoplasto
recibe el nombre de protoplasma. El protoplasma no posee una estructura homogénea, sino
que, inmersas dentro de una masa relativamente indiferenciada (citoplasma), pueden
distinguirse estructuras perfectamente diferenciadas y delimitadas por membranas (sencilla o
dobles) que cumplen funciones especificas (organulos: nucleo, plastos, mitocondrias, reticulo
endoplasmico, aparato de golgi, vacuolas y microsomas). A su vez, el citoplasma todavia
contiene en suspension distintas estructuras no rodeadas de membrana, como ribosomas,
micro tubulos e inclusiones. La fase acuosa del citoplasma recibe el nombre de citosol. La
membrana plasmatica establece la primera divisiéon en compartimentos: por una parte, el
protoplasma y el espacio externo o espacio extracelular (apoplasto). Por otra parte, el espacio
rodeado externamente por la membrana plasmatica, el protoplasma, puede estar
interconectado a través de los plasmodesmos, 1o que origina un compartimento continuo que

recibe el nombre de sémplasto.

éCuales son las caracteristicas de la pared celular?

Los componentes quimicos de la pared celular (proteinas y carbohidratos: pectinas,
hemicelulosa y celulosa) son sintetizados en el citoplasma y secretados al exterior. De esta
manera la pared celular es un producto, pero no un componente del citoplasma vivo. La
pared celular es una cubierta porosa, protectora y de soporte no viviente, formada por el
protoplasto, la parte viviente de las plantas multicelulares. La pared celular no funciona como
barrera fisiologica, su funcién principal es mecanica. Es el soporte de la célula e impide la
ruptura de las membranas externas, provocada por las presiones hidrostaticas en el interior
de la célula, basicamente por la accién del agua. Las microfibrillas de celulosa constituyen los
principales elementos de rigidez de las células. En razén de su composicion quimica y su
estructura microscopica, la pared es capaz de incorporar y retener facilmente agua. Por este
motivo, la pared celular de la célula viva contiene gran cantidad de agua y sus componentes

se encuentran hinchados.
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Figura 7

Composicion de la pared celular.

pared celular

fibrilla
elemental
CELULOSA
CHOH CHOH
H oH H\H H/H O
\H OH H/J
(HOH H OH

Modelo de moléculas de celulosa
unidas por puentes de Hidrogeno

Nota. Adaptado de (https://www.asturnatura.com/articulos/envoltura-celular/ pared-celular.php)

éCuales son las caracteristicas de la membrana citoplasmatica?

Todas las propiedades de las células vivas dependen de algun grado de las cualidades de
sus membranas. LLas membranas son estructuras tridimensionales de lipidos y proteinas que
se extienden formando una superficie. Las proteinas estan sumergidas por ambos lados en
una capa doble de lipidos (proteinas periféricas) o la atraviesan completamente (proteinas
integrales). Las proteinas poseen dominios hidréfilos, en los cuales se acumulan los grupos
polares de las unidades aminoacidos, y dominios lip6filos debido a cadenas hidrocarbonadas
apolares de los aminoacidos. Esta estructura a base de lipidos y proteinas aporta a las

membranas propiedades pasivas puramente estructurales.
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2Qué viene a ser el plasmalema y el tonoplasto?

El plasmalema y el tonoplasto son membranas no especializadas. Separan el citoplasma
de las fases acuosas del apoplasto hacia el exterior, y de las vacuolas hacia el interior. El
tonoplasto es una unidad de membrana y es mas delgada que el plasmalema (7.5 nm), tiene
como funciéon transportar lo solutos dentro y fuera de la vacuola, y por tanto, controla el
potencial hidrico de la célula (turgor celular) lo cual es muy importante en las células oclusivas

de los estomas.

Por apoplasto se entiende todos aquellos espacios de las células y los tejidos no incluidos
en el plasmalema, y por sémplasto todos los espacios dentro del plasmalema. Dado que esta
se extiende a través de los plasmodesmos de célula a otra célula, en los tejidos se forma una

continuidad simplastica.

El plasmalema se conforma de una bicapa de lipidos enfrentados por sus porciones no
polares, formando una matriz en la cual las proteinas se encuentran insertadas total (proteinas
intrinsecas) o parcialmente (proteinas extrinsecas). Las proteinas se disponen también con
las zonas polares expuestas al agua y las zonas hidrofébicas en relacion con la matriz lipidica.
En esta estructura, las moléculas de lipidos y de proteinas pueden moverse en el plano de la
membrana con cierta facilidad manteniendo, sin embargo, la estructura basica de la polaridad.
Esta disposicion de las moléculas constituye la estructura mas estable para esta matriz, ya que

maximiza las interacciones hidrofilicas e hidrofébicas.

Figura 8

Modelo de la estructura de una membrana. La matriz lipidica consiste en una doble capa de lipidos con las
cabezas polares hacia el aguay con las colas hidrofobicas hacia la otra capa de lipidos. Las proteinas globulares
de la membrana pueden estar total o parcialmente incluidas en la matriz lipidica, y estan orientadas con las
partes bidrofilicas hacia el agna y las partes hidrofdbicas incluidas en la matriz, lipidica.
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2Como se difunden las moléculas polares?

Dada la disposicion espacial y las interacciones entre los componentes de la membrana,
el pasaje a través de la misma se produce mucho mas lentamente que en las fases acuosas
que se hallan a ambos lados de la membrana. En términos generales, el pasaje a través de la
membrana es mucho mas dificil para moléculas polares, y la dificultad aumenta con el tamafio
efectivo de la molécula (incluyendo sus casquetes de hidratacion, si los hubiera). La mayor
facilidad de pasaje de las sustancias no polares puede deberse a la mayor area relativa de la

matriz lipidica con respecto a la parte proteica.
2Como se transportan las sustancias a través del plasmalema?

El pasaje a través de la membrana puede realizarse por difusion siguiendo gradientes de
energfa libre; o puede efectuarse con un gasto de energia metabdlica ligada directamente al
pasaje de la sustancia en cuestion. Este ultimo proceso puede realizarse incluso en contra de
un gradiente de energfa libre. En el primer caso, se dice que el movimiento es pasivo, en el
segundo caso el movimiento es activo. La membrana plasmatica es relativamente
impermeable a iones e hidratos de carbono, pudiendo estos solutos hallarse dentro de la
célula en concentraciones varias veces superiores a la del medio externo. Esta situacion
resulta de la existencia de mecanismos capaces de transportar activamente estas sustancias
hacia el interior de la célula y la relativa impermeabilidad de la membrana a los mismos, que
evita su difusion al exterior. El tema del pasaje activo de sustancias se considerara con mayor

detalle al analizar el intercambio de nutrientes entre la célula y el medio (Figuras 9, 10).
éCual es la funcion de las acuaporinas en la permeabilidad de la membrana?

La permeabilidad de la membrana estaria entonces regulada por dos mecanismos: la
abundancia de canales proteicos y el grado de apertura de los mismos. La cantidad de
acuaporinas presentes en las membranas estarfa positivamente correlacionada con la
permeabilidad de la mismas. Si bien se ha demostrado que para distintos tipos de tejidos y
de células existen diferencias muy importantes en la expresion de los genes que codifican las
acuaporinas, ain queda por esclarecer si la diferencia en la transcripcion se correlaciona con
la abundancia de las proteinas en las membranas. El grado de apertura parece estar regulado
por el estado de fosforilacién de las acuaporinas, es decir que la célula puede regular la
permeabilidad al agua mediante el agregado o remocién de grupos fosfato a aminoacidos
especificos de los canales proteicos. Esta regulacion afecta la tasa de pasaje de agua, pero no
la direccion del movimiento. En algunas especies se ha encontrado que bajo estrés hidrico

las acuaporinas estan poco fosforiladas, sugiriendo que ante una disminucién de la turgencia
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en las células se podria producir un cierre de las acuaporinas favoreciendo a su vez la

conservacion del agua.

Figura 9

Transporte de moléculas a través de las membranas. (a) En la difusion, el soluto se mueve espontaneamente
hacia una region de menor concentracion de solutos. (b) En la difusion facilitada, las proteinas transportadoras
ayudan a los solutos a difundirse con mayor rapidez a través de la membrana. (c) A diferencia de la difusion
Y difusion facilitada, el transporte activo precisa energia, a medida que las proteinas transportadoras mueven
los solutos cuesta arriba hasta una region de mayor concentracion de solutos. (d) Las vesiculas nneven las
moléculas de mayor tamano hacia el interior (endocitosis) o hacia el exterior (exocitosis) de la célula. (¢) E/
movimiento de agna a través de una membrana, denominada dsmosis, se produce en presencia o en ausencia
de proteinas transportadoras. El agua se mueve hacia una region de mayor concentracion de solutos (menor
concentracion de agua).
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Nota. Adaptado de (https://no.pintetest.com/pin/495677502743320189/)
2Qué es una plastida?

La plastida contiene pigmentos o materiales elaborados, o ambos (cloroplastos y
cromoplastos). Hay wvarias clases de plastidas, segun su estructura interna (etioplasto,
amiloplasto, oleinoplasto, proteinoplastos). El cloroplasto es una plastida clasica que
imparte el color verde a las plantas y captura la energfa solar. Al interior del cloroplasto
encontramos estructuras planas en forma de sacos, llamadas tilakoides, esparcidos en el
estroma o sustancia fundamental. Cada tilakoide esta limitado por una sola membrana,
aunque, debido a su forma aplanada, se ven como capas de doble membrana, o lamelas. En
intervalos frecuentes se localizan pilas de tilakoides densamente empaquetados, llamados

grana o granum (Figura 11).
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éCuales son las funciones de la vacuola?

Las vacuolas estan forradas con una membrana simple (tonoplasto). Generalmente,
ocupan casi todo el volumen de una célula adulta y son practicamente almacenes de
productos elaborados y subproductos o desechos, funcién de almacenamiento. Por
ejemplo, azucar en la cafia de aztcar y en la remolacha azucarera, o acido malico en el
metabolismo de las crasuldceas. Ademas, pueden almacenar sustancias toxicas, quedando asi

separadas del citoplasma metabdlicamente activo (funcion de secrecion) (Figura 12).

Las wvacuolas contienen también enzimas hidroliticas, las cuales disocian las
macromoléculas en sus componentes por medio de la acumulacién de agua. Por esta razon,
son responsables de mantener un “turn-over” (funcion de recambio) constante como base

de la regulacién del metabolismo celular.

Figura 10
Osmosis y regulacion del equilibrio hidrico.
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hipoténica. Si la solucion del exterior de la
célula es hipotonica, se produce un fiujo neto
de agua hacia el interior de la célula. Este es
el estado normal de una célula vegetal, la
turgencia. El protoplasto expandido presiona
la membrana plasmatica contra a pared
celular.

(b) Célula vegetal en condiciones isoténicas.
Si las soluciones en el intericr y el exterior
poseen concentraciones de solutos iguales,
se produce un equilibrio. La célula vegetal
esté flaccida, y la pérdida de turgencia puede
provocar que ¢l tallo y las hojas se marchiten

(c) Célula vegetal rodeada de una solucion
hipertonica. 5i la solucion exterior es
hipertanica, se produce un flujo neto de agua
hacia el exterior de la célula. Esta pérdida de
agua puede derivar en plasmélisis.

Nota. Adaptado de (http://fisiolvegetal.blogspot.com/2012/09/osmosis.html).

En la dsmosis, el agna se mueve desde un drea de mayor potencial hidrico (menor concentracion de solutos) a nna de
menor potencial hidrico (mayor concentracion de solutos). En un medio hipotonico, la pared celular impide que la célula
vegetal absorba demasiada agua y pueda explotar. Sin embargo, la pared celular no puede impedir que la célula pierda
agua en un medio hipertonico, lo que puede derivar en plasmilisis.
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Figura 11
Diferentes tipos de plastidios.
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Nota. Adaptado de (https://www.lifedet.com/plastos-plastidios)
Figura 12
Ubicacion de la vacuola en la célula vegetal.
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Nota. Adaptado de (https://mmegias.webs.uvigo.es/5-celulas/5-vacuolas.php)
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éQue son las acuaporinas?

Son proteinas intrinsecas ubicadas en la membrana plasmatica y facilita la difusion del
agua y pequenas moléculas no cargadas a través de la membrana celular. La nomenclatura
introducida indica que un soluto especifico permeable incluye también a las peroxiporinas,
(H20,), aguagliceroporinas (glicerol y urea), metaloidoporinas (boro, silice, selenio y otros),

cadenas de gas (CO, y Oy) y aguaamonioporinas (NHs).
2Como es la constitucion quimica de las acuaporinas?

Las acuaporinas son pequenas proteinas de membrana (21 a 34 kD) que constan de seis
hélices que atraviesan la membrana conectados por cinco bucles (A - E) y terminales N y C
frente al citosol. Los bucles B y E forman dos hélices hidréfobas cortas que se sumergen
hasta la mitad de las membranas desde lados opuestos, que, junto con las hélices que
atraviesan la membrana forman un poro con alta especificidad que resulta principalmente de
dos regiones de filtro. El primero estd formado por los dominios. Asp- Pro-Ala de los bucles
B y E que se encuentran en el centro del canal y constituye un primer tamafio zona de
exclusion, y la segunda, la denominada aromatico / Arg esta formado por cuatro aminoacidos
y contribuye a una barrera de exclusién de tamafio y el hidréogeno entorno de unién para el

transporte del sustrato.

Figura 13

Estructura de las acuaporinas.
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Nota. Adaptado de (file:///C:/Users/JULIO/Downloads/acuapotinasencaryaillinoensis2015-150810164801-
Ival-app6892.pdf)
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2Como intervienen las acuaporinas en la transpiracion?

Las plantas modulan la absorcion de agua de forma dindamica. Agua absorbida por las
raices fluye a través de las células vivas de la raiz. El flujo (QR) esta influenciado por la
modulacién de la abundancia de acuaporinas. y regulacion de la actividad de las acuaporinas.
Por lo tanto, las plantas tienen la capacidad de ajustar su capacidad de absorcion de agua para
condiciones ambientales cambiantes mediante la regulacién de las acuaporinas en la

membrana plasmatica de las células de la raiz.
éCual es el vol de las acuaporinas en el cvecimiento y desarrollo de las plantas?

El crecimiento de las plantas resulta de la divisién y expansion celular, que requiere la
absorcién continua de agua para mantener la presion de turgencia. Este proceso esta
controlado por un gradiente en el potencial hidrico, que a su vez es generado por la
acumulacién de solutos. Ademas del reglamento de la afluencia de agua en las células en
expansion, las propiedades hidraulicas del tejido circundante parecen ser importantes, como
los PIP y TIP acuaporinas en el alargamiento de tejidos y se ha sugerido por una correlaciéon
positiva entre el ARNmy / o expresién de proteinas y expansion celular en embriones, raices,
hipocétilos, hojas, 6rganos reproductores o frutas, lo que indica que este proceso requiere

una alta permeabilidad de la membrana plasmatica y tonoplasto.
2Qué caracteristicas presentan las acuaporinas?

Las acuaporinas (AQP) en plantas tienen cationes o aniones univalentes
electrogénicamente (AQP conductores de iones, icAQP) cuando se expresan en sistemas

heterélogos o bicapas lipidicas. Hay icAQP analogos en células animales.

Diferentes icAQP pueden dar cuenta de varias moléculas no identificados
(genéticamente) no selectivos en la membrana plasmatica, la membrana vacuolar y el
simbiosoma de leguminosas. Asila fosforilacion de PIP2 AQP en ciertos sitios parece regular
la conductancia iénica de manera inversa a la permeabilidad al agua. El agua se puede acoplar
al flujo de iones en los icAQP dependiendo de la forma en que se conduzcan los iones y el

agua si las vias estan cerradas.

Definir AQP como canales i6nicos con compuerta ademas de poros de solutos neutros,
abre nuevos paradigmas para modelar la regulacién celular del movimiento de fluidos y el

control de volumen.
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sCudl es la definicion de energia?

La energfa es la suma de la energfa cinética (Ec, debida al movimiento) y la energfa
potencial (Ep, debida a la posicion). Estos conceptos los podemos visualizar en un péndulo
en movimiento (Figura 14). En la posicién superior, el péndulo alcanza la maxima Ep y la
minima Ec (=0), mientras que en la posicién inferior se logra la minima Ep (=0) y la maxima
Ec.

Figura 14

En un péndulo con movimiento perfecto, la energia (E) se mantiene constante, y en todos los puntos es la
suma de la energia cinética (E) mds la energia potencial (E).

o * % I

E=E+E;

(E. = méxima, E_= 0) :

C p

Nota. Adaptado de
(https://escholatium.educarex.es/useruploads/t/c/9872/scorm_imported/31224473588732363393 /page_18.htm)

2Como se define la entalpia?

La entalpia (H) se define como la cantidad de calor absorbida por un sistema cerrado, a
presion y temperatura constante, que provoca un cambio de estado asociado con su volumen.
Esta medida de la energfa integra a la energfa interna y el factor presiéon-volumen, importante

para gases.

H=E+ PV

40
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Donde, E es la energfa, P es la presiéon y V es el volumen. Al producto PV se le llama
producto presién-volumen. Un cambio de entalpia puede ocurrir por un cambio en la energfa

interna y/o un cambio en el factor
PV: AH=E + PV

Dado que AE= g-w y que w= P AV. entonces la ecuacién anterior nos queda como:
AH =q-PV + PV

2Como se define la entropia de una sustancia?

En termodinamica, la entropia es la magnitud que representa la energfa que no puede
utilizarse para producir trabajo. En un sentido amplio se interpreta como la medida del

desorden de un sistema y la cantidad de la misma intercambiable con el medio (figura 15).

Figura 15

La entropia como nivel de desorden de un sistema.
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éCual es la diferencia entre entalpia y entropia?

La entropia y la entalpia son dos propiedades termodinamicas de un sistema fisico.
La entropia se suele entender como el grado de desorden del sistema, mientras que la entalpia
se refiere la cantidad total de energfa que contiene dicho sistema, o de forma mas especifica,

la energia que contiene y que puede intercambiar con su entorno (Figura 16).
gla q y que p gu
éCual es la relacion entre entalpia y entropia?

La entalpia y la entropia se relacionan a través de la temperatura, relacién que queda
reflejada en la siguiente ecuacion:
T - AS = AH

T es la temperatura absoluta, AH es el cambio en la entalpia y AS es el cambio en la
entropia. Como se puede deducir de la ecuacion, si se mantiene la temperatura constante, un

aumento en la entalpfa provoca un aumento en su entropia, y viceversa.

Figura 16

La entropia de un silido es menor que la de un gas.

Menor entropia Mayorentropia

Nota. Adaptado de (https://daliaguzman1996.wordpress.com/temas/entropia/)

La energfa libre (G) es la propiedad termodinamica de un sistema o un componente del
mismo, y se define como la energfa isotérmicamente (esto es la temperatura constante)

disponible para efectuar trabajo.
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La energfa libre de una sustancia en cualquier sistema depende de la cantidad de
sustancia presente; esto es, depende del nimero de particulas que tienen energfa y entropia
particular bajo condiciones dadas de temperatura y presion. La energfa libre, por lo tanto,
generalmente se expresa en términos de energfa por mol, o por gramo, de la sustancia en

cuestién; por ejemplo, calorfas/mol.

La energfa libre por mol de cualquier sustancia quimica (por ejemplo, el agua) en un
sistema de multicomponentes (una solucién) se define como potencial quimico de esa

sustancia.

éCual es la definicion de difusion y por qué es importante?

Las moléculas de agua se encuentran en un movimiento continuo al azar. Como
resultado de este movimiento migran las moléculas por difusioén. La fotosintesis depende de
la difusiéon de CO; asi mismo la de vapor agua por transpiracion es un proceso difusivo. La
absorcion de los minerales de la solucion del suelo por las raices en parte depende de la
difusién; asi mismo todos los procesos quimicos, incluyendo los catalizados por enzimas

dependen de colisiones producidas por moléculas que difunden.

La difusion se puede definir como el movimiento neto de moléculas de regiones de
mayor energfa libre hacia regiones de menor energfa libre, hasta que se alcanza la condicion
de equilibrio. Debido a que los gradientes de potencial quimico o hidrico producen la fuerza
impulsora de la difusién, es importante entender los cuatro factores principales que producen

estos gradientes (Figura 17).

éDe qué depende la velocidad de difusion?

El agua se movera en respuesta a gradientes de potencial hidrico, de una zona con mayor
potencial hidrico a una zona con menor potencial hidrico. La velocidad de difusién depende
de: a) el gradiente de potencial quimico o hidrico por unidad de distancia, b) la permeabilidad

del medio, y c) la temperatura absoluta.
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Ley de difusion de Fick

La velocidad a la cual una sustancia difunde a través de un area, depende no solamente
del tamafio y forma de la molécula, sino también del gradiente de concentracién de la
sustancia. Esta idea quiere decir que a medida que disminuye la distancia, aumenta la
velocidad de difusién. La primera Ley de Fick se puede escribir como:

dm A dC

— = DA —

dt dx

donde dm/dt representa la rapidez a la que m moles de soluto atraviesan la barrera o plano
de referencia en un tiempo (en s), dC/dx (mol/ m) es el gradiente de concentracién (mol)
por unidad de distancia (m), D es el coeficiente de difusién o tasa de difusion especifica y A
es el area de la membrana (en m). El sigho negativo se debe a que la difusion se realiza de

mayor a menor concentracion.

Figura 17

Modelos para sistemas con difusion. El cada caso el agua se mueve desde el compartimiento izquierdo al
derecho, a través de una membrana semipermeable, en respuesta a un gradiente de potencial bhidrico.
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Efecto de la temperatura

Al aumentar la temperatura se incrementa la velocidad promedio de las particulas, lo
cual aumenta la velocidad de difusiéon. El Q para la difusién de muchos gases es cercana a
1,03 (i.e., la velocidad de difusiéon de un gas aumenta en un factor de 1,03 cuando la
temperatura se eleva 10°C). Para la difusién de solutos disueltos en agua tienen QQ de 1,2 a
1,3. Esto se debe a que el incremento de temperatura rompe los puentes de hidrogeno entre
las moléculas de agua, y entonces los solutos difunden mas rapido. La viscosidad del agua

disminuye en tanto que su permeabilidad a los solutos aumenta.
Flujo de masa

El flujo de masa se refiere al flujo de un fluido en respuesta a un gradiente de presion e
implica grupos de atomos o moléculas que se mueven juntas en una direcciéon. Cuando se
abre un grifo o se descarga un inodoro, el agua sale producto de las diferencias de presion.
Otro ejemplo clasico de flujo de masa ocurre en el xilema en una planta con transpiracion

activa.

El flujo de masa es descrito por la ley de Poiseuille, la que indica que el flujo de un
volumen de fluido (dV/dt) a través de un tubo depende del gradiente de presiones entre los

extremos del tubo, el radio del tubo y la viscosidad del fluido.
Qué es la 6smosis?
. Proceso a través del cual se mueve el agua, los solutos o las soluciones del suelo a la
planta y de una célula viva a otra.

. Se realiza a través de membranas debido a una diferencia de potencial hidrico.

. “El movimiento es a través de membranas selectivamente permeables.”

2Como se define el potencial quimico en relacion al contenido del agua en la

célula vegetal?

La energfa libre por gramo de peso molecular se denomina potencial quimico, el cual es
funcién de la concentracion de la solucion. La magnitud que rige los movimientos de agua y

se utiliza para expresar el estado hidrico de la planta es el potencial quimico p, es decir, la
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variacion de la energia libre (energia libre de Gibbs) del agua en un punto, debido a una
variaciéon de moles de agua que entran o salen de este punto, siendo constante los otros
parametros (temperatura, presion, etc.). También se le conoce como potencial del agua, y se

simboliza con la letra griega psi(¥).
éCual es la formula desarvollada del potencial quimico de una especie?

Férmula desarrollada, util en Fisiologfa Vegetal, del potencial quimico de la especie i
)ypi=p*+ RxTxlna)+ (VxP)+ (zxFxE)+ mxgxh).

Donde:

R eslaconstante de los gases (8,31441 julios por mol-1 por grado Kelvin™).

T  eslatemperatura absoluta (temperatura en grados centigrados + 273,14).
a es la actividad de la especie quimica i.

Vv, (volumen molar parcial) = (9V/0n).

F es la constante de Faraday (96.490 culombios por mol™).

P es la presion del sistema.

z, es la carga eléctrica (como referencia carga del protén +1) de la especie i.
E  esel potencial eléctrico del sistema (en voltios).

m.  es la masa molecular de la especie i (en el sistema internacional en kilogramos por
mol.

g es la aceleracion de la gravedad (normalmente 9,8 metros por segundo?).

h

es la altura del sistema respecto al nivel de referencia (normalmente el nivel del mar).
éCudal es la definicion de potencial hidrico?

El potencial hidrico W, utilizado por los fisiélogos deriva del potencial quimico.
Constituye la resultante de fuerzas de origenes diversos (osmotica, capilar, de imbibicion,
turgente, etc.) que liga el agua al suelo o a los diferentes tejidos del vegetal. La capacidad de
las moléculas de agua para moverse en un sistema particular se define como W, que es una

medida de la energfa libre del agua en el sistema (Tabla 2).

El potencial hidrico corresponde desde el punto de vista energético al trabajo que
habria que suministrar a una unidad de masa de agua “ligada” al suelo, o a los tejidos de una

planta, para llevarla de este estado de union a un estado de referencia, correspondiente al del
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agua pura (a menudo denominada “libre” por oposicion a “ligada”) a la misma temperatura
y a la presion atmosférica. Como se adopta el valor cero para este potencial de referencia,
todos los W que caracterizan al agua ligada son negativos, puesto que serfa necesario

suministrar un trabajo para llevar esta agua a un W=0
W=p-p/v

potencial hidrico de la muestra
volumen molar del agua.
n, potencial quimico del agua en la muestra.

no, potencial quimico de referencia del agua.
éCual es el potencial del agua pura?

El potencial del agua pura es, por definicidn, cero. La presencia de cualquier sustancia
disuelta en el agua disminuye su potencial, de manera que el potencial del agua de una
solucién es inferior a cero (esto es, negativo). Esta definicion es valida sélo a presion
atmosférica. La elevacion o disminucion de la presion alrededor de un sistema, aumenta o

disminuye automaticamente el potencial del agua en la misma proporcion.

2Como se define el intercambio del agua en la planta o en la velacion suelo-

planta?

La cantidad de agua presente en un sistema (planta) es una medida util del estado hidrico
de la planta, pero no permite determinar el sentido de los intercambios entre las distintas

partes de una planta, ni entre el suelo y la planta.

El agua en estado liquido es un fluido, cuyas moléculas se hallan en constante
movimiento. La movilidad de estas moléculas dependera de su energfa libre, es decir de la
fraccion de la energia total que puede transformarse en trabajo. La magnitud mas empleada
para expresar y medir su estado de energfa libre es el potencial hidrico (¥). E1 W en los

seres vivos es siempre negativo o 0.

El concepto de potencial hidrico es de gran utilidad puesto que permite predecir cémo

se movera el agua bajo diversas condiciones.
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SEn qué unidades se mide el potencial hidrico?

Se mide en atmosferas, bares, pascales y megapascales, siendo 0,987 atm = 1 bar = 0,1
Mpa. A una masa de agua pura, libre, sin interacciones con otros cuerpos, y a presion normal,

le corresponde un W igual a 0.

éCuales son los componentes del potencial hidrico?

En un sistema particular, W total es la suma algebraica de varios componentes:
Y=Wp+¥s +¥m +Wg

Siendo Wp, Ws, Wm,¥g, componentes debidos a fuerzas de presién, osmotica,
matrica y gravitacional. El componente de presion (Wp) representa la diferencia en presion
hidrostatica con la referencia y puede ser positivo o negativo; la adicién de la presion al
sistema (desarrollo de presiéon de turgencia) resulta en un valor positivo del W. El
componente osmotico (W's) es consecuencia de los solutos disueltos, disminuye la energfa
libre del agua y es siempre negativo. El potencial matrico es la contribucién de los coloides
que absorben o retienen agua (como el almidén o la arcilla), o por superficies en la célula que
la absorbe (como las paredes celulares), su valor es negativo y generalmente es muy pequefio
para considerarse. Es similar al potencial osmético y su distinciéon es arbitraria puesto que,
es dificil decir si las particulas son solutos o sélidos, de tal manera que, muy a menudo, se
suele incluir ¥m en Ws. El componente gravitacional (Wg) es consecuencia de diferencias
en energfa potencial debida a diferencia de altura con el nivel de referencia, siendo positivo
si es superior al de referencia, y negativo cuando es inferior. Aunque frecuentemente
ignorado en sistemas vegetales, ¥'g aumenta 0.01 MPa m-1 por encima del nivel del suelo y,
por tanto, ha de incluirse cuando se considera el movimiento en arboles. Un cambio en la
elevaciéon de 10 m correspondera a un cambio en Wg de 1.0 bar. Por lo regular, este valor es
despreciable, ya que la mayoria de las plantas cultivadas no exceden los 2 m de altura, lo cual

corresponde a un valor de Wg 0.01 a 0.03 bar.

Para entender la naturaleza y contribucion de los diferentes potenciales componentes
del W, consideremos una célula adulta que consta de tres fases distintas: una pared celular
elastica, el citoplasma con el nicleo y los organulos y, por ultimo, una vacuola central que
contiene una solucién diluida de azucares, iones, acido organicos, etc. La vacuola que llega a
ocupar entre el 80% y el 90% del volumen total de la célula, se halla rodeada por el

tonoplasto, que es también una membrana semipermeable. Se considera que los intercambios




Relaciones hidricas en los vegetales

de agua celular estain controlados por la vacuola y, ademas, que la célula parenquimatosa
madura se comporta como un osmémetro. En tal situacion, se desprecia la contribucion de
la matriz (Ym=0), quedando: W= Wp + Ws,

Entonces el potencial hidrico en las células vegetales estd determinado,

fundamentalmente, por el potencial osmético y por el potencial de presion.

2Qué elementos determinan el potencial hidrico?

El W esta fundamentalmente determinado por la presiéon y por la actividad del agua.
Esta ultima depende, a su vez, del efecto osmético, presencia de solutos, y del efecto

matricial, interaccion con matrices sélidas o coloidales.

éCual es la expresion matematica del potencial hidrico?

Y =¥Yp+ Yo+ ¥Ym

El W se puede expresar en funcién de sus componentes:

El Wp, potencial de presion, es nulo a presion atmosférica, positivo para sobre
presiones por encima de la atmosférica, y negativo en condiciones de tension o vacio. E1 Ws,
potencial osmotico, representa la disminucién de la capacidad de desplazamiento del agua
debido a la presencia de solutos. A medida que la concentracién de soluto (es decir, el nimero
de particulas de soluto por unidad de volumen de la disolucién) aumenta, el Wo se hace mas
negativo. Sin la presencia de otros factores que alteren el potencial hidrico, las moléculas de
agua de las disoluciones se moveran desde lugares con poca concentraciéon de solutos a
lugares con mayor concentracién de soluto. El Ws se considera 0 para el agua pura. El Wm,
potencial matricial, representa el grado de retencion del agua, debido a las interacciones con

matrices solidas o coloidales, puede valer cero, si no hay interacciones, o ser negativo.
eInfluye la temperatura en la determinacion del potencial hidrico?
Es necesario tener presente la influencia de la temperatura, que se ha omitido por

considerarla constante, pero que por supuesto afecta al W. Un aumento de temperatura tiene

un efecto positivo sobre el W, y una reduccién de la temperatura tiende a disminuirlo.
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El agua se desplaza de célula a célula ;qué motiva este desplazamiento?

El agua se mueve de forma espontanea desde una zona de potencial hidrico grande a
una zona con el potencial menor, independientemente de la causa que provoque esta
diferencia. Un ejemplo sencillo es el agua que baja por una pendiente en respuesta a la
gravedad. El agua arriba de la pendiente tiene mas energia potencial que debajo de la
pendiente. La presion es otra forma de potencial hidrico. Si llenamos un cuentagotas con
agua y apretamos el gotero, el agua saldra. En las disoluciones, el potencial hidrico esta
afectado por la concentracién de las particulas en disolucién (solutos). Si aumenta la
concentracion de soluto, el potencial hidrico disminuye. Inversamente, cuando la disolucion

disminuye de concentracion, el potencial hidrico aumenta (Figura 18).

Es decir, los movimientos o flujos de agua, se produciran de manera espontanea a favor
de gradiente de potencial hidrico, desde los lugares de mayor W a los lugares de menor. El
flujo de agua sera directamente proporcional a la diferencia de potencial hidrico, pero
también dependera de las resistencias que encuentre en su recorrido, ante varios caminos

posibles, el flujo se dirigira mayoritariamente a través de las zonas de menor resistencia

Figura 18

Los tres factores que normalmente determinan el potencial hidrico son (a) la gravedad, (b) la presion, y () la
concentracion de solutos en una disolucion. El agua se mueve desde la region con mayor potencial hidrico a la
region con menor potencial hidrico, sea cual sea la causa de esta diferencia de potencial.
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Nota. Adaptado de (http://biologia.uct.ac.ct/profesores/Gatcia%20Elmer/ potencial%20hidtico%2019.pdf)
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En la célula vegetal el agua estd presente en la pared celular y en el protoplasto
(principalmente en la vacuola). Los flujos de entrada y salida de agua del protoplasto

dependeran de la relacion que exista entre su W y el W del medio externo.

* Siy =y : equilibrio dinamico; no hay flujo neto.
interno externo

*Siy > : habra una salida neta de agua del protoplasto, pudiéndose alcanzar
interno externo

el estado de plasmdlisis.

*Siy <y

: hay una entrada neta de agua y, en consecuencia, un aumento de
interno externo

volumen del protoplasto, alcanzandose el estado de turgencia (Figuras 19, 20).

Figura 19

Movimientos del agua. (a) Célula vegetal turgente. La vacuola central es hipertonica en relacion al fluido que
le rodea y, por lo tanto, entra agua (y interno <y externo). La expansion de la célula depende del trabajo
que hace la pared contrarrestando la tendencia al ensanchamiento. (b) Una célula vegetal empieza a
marchitarse cuando se coloca en una disolucion isotinica y el agua ya no presiona para entrar en la vacuola
(y interno =y excterno). (c) La célula en una disolucion hipertinica pierde agna hacia el medio externo y, por
lo tanto, se colapsa, separdndose la membrana plasmatica de la pared celular (y interno > y externo). En ese
momento se dice que ocurre la plasmidlisis.

Citoplasma  MOVImientos del agua
Pared celular |

Membrana plasmatica

(a) (b

Nota. Adaptado de (https://freal.webs.ull.es/BTemall.pdf)
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sComo es la relacion entre el potencial del agua y sus dos principales

componentes?

A medida que el agua se difunde a través de una membrana, no sélo se incrementa la
presion, sino que también se diluye la solucion. Esto incrementara el potencial osmético en
la solucién (se hace menos negativo); por lo tanto, la presién requerida para alcanzar el

equilibrio sera menor a la predicha con el potencial osmético original.

La relacion entre el potencial del agua y sus dos componentes primarios durante la
dilucién se demuestra con el diagrama de Hofler. Este diagrama describe los cambios en
magnitud del potencial osmotico a medida que el volumen de la célula varfa, asumiendo que
el sistema se expande solamente por la absorcion del agua, ya que los solutos no se mueven

hacia dentro o hacia afuera durante la expansion celular (Figuras 21, 22).

Figura 20

Difusién de agua a favor de un gradiente de potencial hidrico, desde el suelo (¥ levemente menor gue cero,
debido al Wm), a través de la planta, hacia la atmosfera (W=2,77MPa con una HR de 98% y a 25° C).
Los rectangulos negros representan el valor del V. En este esquema, el Wde la pared celular esti en equilibrio
con el Y del protoplastos.
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Figura 21

Férmulas ntilizadas para determinar el potencial hidrico.

La usamos para intentar predecir los
|go = @pt+to,+ (p,|e movimientos delagua en un sistema
SUELO/PLANTA/ATM OSFERA

©@p= P (equivalente a la presion hidrostatica)
Q=T

Q=-T

turgor)

PARED: ejerce una presion de pared

VACUOLA: ejerce una presion sobre la pared celular (presion de

Nota.  Adaptado  de  (file:///C:/Users/JULIO/Downloads/TP1%20-%20Potencial%20Hidrico%620-

%20%202017-2018.pdf)

Tabla 2

Potenciales hidricos de varios tejidos vegetales.

Potenciales hidricos de varios tejidos bajo ciertas condiciones (en MPa)

Hojas totalmente turgentes.

Solucién nutritiva.

La mayoria de las raices en suelos secos.

Hojas de plantas enraizadas en suelos humedos.
Hojas de plantas enraizadas en suelos secos.
Agua de mar.

Soluciéon de sacarosa 1ML

Hojas de plantas enraizadas en suelos muy secos; crecimiento parado o plantas muertas.

Hojas de plantas desérticas.

Semillas viables.

0.0
-0.05
-0.2
-0.5
-1.0
-2.5
-2.7
-3.0
-6.0
-20.0

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)
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Figura 22.
Diagrama de Hofler para explicar la turgencia y plasmdlisis en relacion al potencial hidrico.
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Nota. Adaptado de (https://www1.folha.uol.com.bt/folha/interacao/quizfo-biologia.shtml)
éCuales son las caracteristicas del potencial osmotico en el suelo?

En el suelo, el agua esta involucrada en procesos fisicos y quimicos. El aprovechamiento
de este recurso entre el suelo y la atmoésfera se ve afectado por la presion osmética de los
solutos disueltos, ya que la actividad del agua depende del efecto osmotico, la presencia de
solutos y del potencial matricial El potencial osmético es igual en magnitud, pero opuesto en
signo a la presiéon osmotica. El efecto osmético de soluciones acuosas y extractos de suelo
es proporcional a la concentracion de solutos de estas soluciones. En varios casos, la presion
osmotica es la que condiciona la salinidad de las diferentes aguas naturales y extractos de
suelos. El efecto osmético de las soluciones acuosas esta relacionado con la concentracion
total de sales y no tanto con las concentraciones especificas de uno u otro componente; la

presién osmotica es una propiedad coligativa de las soluciones salinas.

En un suelo con valores menores a -1.0 MPa, de bajo estrés osmético y con un 99% de
humedad relativa, la tasa de germinacién es cercana a lo maximo esperado en diversas
especies de cultivos agricolas. También los valores bajos de potencial osmético permiten que
las plantas invierten una menor cantidad de energia en ajuste osmético. Por ejemplo, el
crecimiento de algunos cultivos como Triticum astivure L. tienen mayor porcentaje de
germinacion, en un periodo de 3 a 4 dias, cuando el potencial osmético ronda -1.1 Mpa y si

éste aumenta a -1.6 MPa el tiempo de germinacién se retrasa un dia mas.

A\

54
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2Qué podemos inferir del diagrama de Hofler?

1. Con volumen relativo de la célula de 0.5 (medio llena o desinflada) se tiene un
potencial total de agua (¥) de aproximadamente -1.5 MPa. Esta condicién implica
que el potencial de presion es igual a cero; por lo tanto, el W=Ws. En este punto
podemos considerar que la célula esta en plasmolisis incipiente, es decir el tejido esta

flicido y el potencial del agua se puede expresar numéricamente de la siguiente

manera:
SiW=Wp + Ws Entonces W=0 + (-1.5) MPa= - 0.15 MPa
2. Al tener un volumen celular relativo igual a 1.0 la célula esta targida, pero sin

movimiento de agua hacia adentro. En este punto se tiene un potencial de presion

(Wp) igual a cero, debido a que el potencial del agua es igual al Ws, que tiene un valor

de -1.0 MPa
SiW=Wp + Ws Entonces ¥ = 0 + (-1.0) = -1.0 MPa
3. Con un volumen relativo igual a 2.0, el volumen celular total se ha incrementado al

doble, debido en parte a que el Wp tiene un valor positivo igual a +0.5MPa,
promovido por la entrada de agua al interior de la célula y se ejercié una presion
hidrostatica contra la pared celular, resultando asf el crecimiento o elongacién celular.
Después de esta expansion, el jugo celular se diluye y el potencial osmético se
incrementa, es decir, tiende a cero; por lo tanto, se establece una situacion de

equilibrio expresada de la siguiente manera:

SiW=WYp + Ws Entonces W= + 0.5 (-0.5) = 0 MPa
2Qué factores afectan el potencial hidrico?
El W resulta afectado por una serie de factores que cambian la energfa libre o la actividad
quimica de las moléculas de agua. Por lo tanto, el ¥ se incrementa (se hace menos negativo)

debido a las siguientes condiciones:

1. Desarrollo de presién (turgencia).

2. Incrementos en temperatura.
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El potencial total del agua se reduce (se hace mas negativo) por las siguientes causas:

Adiciones de solutos.
Fuerzas métricas que adsorben o retienen agua.

Presiones negativas (tensiones).

b=

Reduccion en la temperatura.

éCuales son las caracteristicas del potencial hidrico en el suelo?

El agua en el suelo esta sujeta a diferentes campos de fuerza, por lo que su potencial
difiere del que mantienen el agua pura en su estado libre. Tales fuerzas resultan de la atraccion
externa de gases y gravitacion. De esta manera, el potencial total del agua del suelo es la suma

de la accién independiente de esos factores
Ytotal =¥ m + Wrn + Yg

El potencial gravitacional (¥g) es independiente de las propiedades del suelo; se
determina por la elevacion de cada punto dentro de este con referencia a un nivel arbitrario.
El potencial mdtrico (Wm) es una propiedad dinamica relacionada con las fuerzas de
absorcién y adsorcion de cada suelo, las cuales varfan con la textura, densidad aparente,
materia organica, porosidad y cantidad de agua; asi, por ejemplo, un suelo arcilloso retiene
mas agua que un arenoso al mismo potencial de energfa. Se usa para calcular las fuerzas que
causan la imbibicién o retienen el agua en cualquier tipo de matriz. Es el potencial mas
importante que debe determinarse en el suelo. El potencial osmdtico (¥s) resulta de la
presencia de solutos en el agua del suelo que afectan sus propiedades termodinamicas y
disminuyen su potencial de energfa. Generalmente este fenémeno no afecta el movimiento
de agua en el suelo, pero es de suma importancia en donde se presente una barrera de
difusién. Por ejemplo, el potencial osmotico del suelo puede limitar la absorcién de agua si
los solutos se acumulan en los espacios libres o en la periferia de la endodermis radicular, ya
que la energfa del agua disminuye y, con esta, su capacidad de movimiento hacia el interior

de la planta (Figura 23).

éPor qué el potencial hidrico de la atmosfera es mas negativo que el potencial

hidrico del suelo?

Un suelo a punto de “marchitamiento permanente” posee un potencial de -1.5MPa; en

cambio, una atmoésfera con un 80% de humedad relativa y 200C de temperatura tiene un
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potencial aproximado de -30 MPa. En las zonas aridas, este potencial puede llegar facilmente
a -100 MPa, imponiendo una demanda atmosférica mayor y un efecto mas grande sobre las
pérdidas de agua. El gradiente por el cual el agua se mueve de la planta a la atmosfera no esta
determinado por los potenciales hidricos, sino por las diferencias de presiéon de vapor de
agua entre la cavidad estomatal de la planta y la atmosfera. La humedad y la temperatura,

principalmente, influyen en este gradiente de presiéon de vapor.

sHay relacion entre el potencial hidrico de la atmosfera (V) y la humedad

relativa?
Si, el Watmodsfera esta relacionado con la humedad relativa del aire.
La humedad relativa (HR) mide la relacién entre la cantidad de vapor de agua (V)

presente en una masa de aire y la cantidad maxima de vapor que esa masa podria admitir a

una temperatura determinada (Vo).

HR = (V /Vg) x 100

Representa la proporcion en que la capacidad de una masa de aire de contener vapor de

agua se halla ocupada efectivamente por vapor de agua.
2Como se calcula el potencial hidrico de la atmdosfera?

El potencial hidrico de la atmédsfera se puede calcular con una ecuacién derivada de la

ley de Raoult:

donde, R es la constante universal de los gases ideales, T es la temperatura absoluta, V es el
volumen molar del agua, p es la presion parcial de vapor de agua de saturaciéon y po es la
presion parcial actual de la atmosfera. Puesto que la HR es 100p/po, también se puede

escribir como:

_ _RT . HR
W=- "0




Relaciones hidricas en los vegetales

Con esta ecuacién se puede obtener el potencial hidrico del aire cuando se conoce su
temperatura y humedad relativa. La transpiracion de una planta depende mas de la diferencia
de presion de vapor (DPV = p - po) que de la HR. En la figura 24 se muestran las presiones
parciales de valor de agua a saturaciéon (p) y a humedades relativas del 50% y 25%. El DPV

aumenta fuertemente con aumentos de la temperatura.

Figura 23
Potencial hidrico y sus componenetes (en MPA).

POTENCIAL HIDRICO Y SUS Potencial  Presion  Potencial Gravedad
COMPONENTES (EN MPA) hidrico  hidrostatica osmoético

a- Aire exterior (humedad relativa = 50%)  -95.2

5 b- Aire interior de la hoja -0.8
_ & c- Pared celular del meséfilo -0.8 -0.7 -0.2 0.1
d- Vacuola del mesofilo -0.8 0.2 -11 0.1
.~ e e- Xilema de la hoja -0.8 -0.8 -0.1 0.1
f- Xilema de la raiz -0.6 -0.5 -0.1 0.0
g- Vacuola de la célula de la raiz -0.6 0.5 -11 0.0
f h- Suelo adyacente a la raiz -0.5 -0.4 -0.1 0.0
g i- Sueloa 10 mm de la raiz -0.5 -0.2 =0.1! 0.0

h

Nota. Adaptado de (https://tapeda.blogs.uv.es/2008/12/12/)

Figura 24

Relacion entre la humedad atmosférica (expresada tanto en términos de presion de vapor como de densidad de vapor) y
la temperatura del aire en condiciones de aire saturado (HR = 100%) y HR del 50% y 25%. Las lineas discontinuas
son un egjenmplo que muestra que el aire con 100% de HR a 15°C, con una p = 1,704 kPa, tiene la misma cantidad
de humedad que el aire a 50% de HR y 26,5°C, y que el aire a 25% de HR y 38,9°C.

12
L s0
& 101 o
=] 1S
[ L o =
L 8 5
s HR = 100%, =
= <
o
> 6 @
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o =]
O
S 4 3
13 HR = 25% <
E B 20 o
24
o 4 = - . . - o
-10 0 10 20 30 a0 50

Temperatura (°C)

Nota. Adaptado de (https://exa.unne.edu.ar/biologia/fisiologia.vegetal/ElAguayelPotencialHidrico. pdf)
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éCual es la variable que permite estudiar el estado hidrico de una planta?

El estado hidrico de las plantas se puede estudiar en términos de contenido hidrico
(CH), expresado como porcentaje del peso seco: CH = Pf—Ps / Ps x 100

P .

. peso fresco de la muestra,

P: peso seco de la muestra, determinado después de mantenerla en estufa a 80° C

durante 24 horas.

Problemas para medir con exactitud el contenido hidrico de las plantas es debido a
variaciones del peso seco y peso fresco; se puede expresar el contenido hidrico sobre la base
del contenido hidrico a plena turgencia, es decir, al peso turgente (Pt), pasando a denominarse
contenido hidrico relativo (CHR), que representa la cantidad de agua de un tejido en

comparacion con la que podria contener en hidratacion completa.

CHR=P-P,/P—P_ x100

éCuales son las caracteristicas del potencial matrico?

Es una variacion del potencial hidrico debido a la tendencia de los sélidos a absorber
(retener) agua, o también, es la energia del agua debido a la fuerza de retencién de los poros
y de adsorcién de las particulas del suelo. Asi le resta energia al agua disminuyendo el
potencial hidrico. En un suelo saturado su valor es 0 bar y en suelo insaturado (debajo de -
10 kPa 0 -0.1 bar) su valor es negativo. Es muy importante en tejidos deshidratados, semillas,

células de paredes muy gruesas, suelo, etc.
2Qué son los osmolitos?

Los osmolitos son solutos compatibles de bajo peso molecular que se acumulan en
grandes concentraciones sin afectar al metabolismo celular. Su funcién es reducir el potencial
hidrico () sin que los haga el turgor celular (Wp), aumentando la presién osmotica (Ws) y
manteniendo as{ el balance hidrico (¥=Wp-Ws), lo que permite la elongacion de las células y
facilita las conductancias estomaticas mas altas a potenciales hidricos mas bajos. Ademas, en
muchos casos (osmoprotectores) protegen macromoléculas como proteinas y lipidos frente

al estrés hidrico, salino, térmico, etc., facilitando su estabilizacién.
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En general son compuestos con carga eléctrica no muy elevada, polares, altamente
solubles y con una gran cubierta hidrica en solucién. En estado anhidro los grupos —OH de
algunos de ellos reemplazan al agua en la formacién de puentes de hidrégeno con los residuos

polares de proteinas y fosfolipidos.

2Como se explica el proceso de imbibicion?

En las semillas, el proceso difusion al del agua al interior de esta se conoce como
imbibicién, en la cual el movimiento de agua ocurre de un area de alto potencial a otra de
bajo potencial, pero sin la ayuda de una membrana diferencial. Algunas fuerzas de atraccion,
por lo regular quimicas o electroestaticas, estan implicadas en la imbibicién. Las presiones
que se generan (causadas por el hinchamiento del imbibiente) pueden ser muy grandes: la
presion de una semilla en germinacién rompe la testa, y una semilla, insertada a modo de
cufla en una fisura, puede resquebrajar la roca con la presion de su imbibicién de agua. Este
proceso, debido a los materiales coloidales de las células, coadyuvan a que soporten

condiciones severas de sequia gracias a la tenacidad con que se retiene el agua imbibida.

éCual es el potencial que permite calcular las fuerlas que causan la

tmbibicion?

Puesto que el agua se mueve bajo la influencia de la imbibicion, el potencial de agua (W) debe
estar afectado por tales fuerzas. El potencial matrico (W'm) se usa para calcular todas las

fuerzas que causan la imbibicién o retienen el agua en cualquier tipo de matriz (Figura 25).

Figura 25

Incremento de peso en semillas de mortiio (V. meridionale) durante el proceso de imbibicion.

0,076 -

Peso (0)

-
o
-~
o
-+
-
P

0 2 4 6 8

Tiempo (h)

—p— y= 00009 + 006897 FA'=0098
Nota. Adaptado de (http://www.scielo.org.co/scielo.php?script=sci_arttext&pid=S0120-99652009000100003)
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3

Absorcion y transporte de agua

¢Cuales son las caracteristicas del suelo?

El suelo es roca desgastada y descompuesta por el tiempo y fragmentos minerales
(geoldgicos) mezclados con agua y aire. Pueden llevar sobre su superficie una cierta cantidad

de cargas fijas (negativas normalmente), capaces de adsorber ciertos cationes, como K o
Ca2+

Los cationes adsorbidos no son arrastrados por el agua gravitacional y pueden pasar a
la solucién del suelo o a la raiz mediante su intercambio por otro catiébn o por protones

procedentes del acido carbénico

Los suelos fértiles contienen los nutrientes en forma disponible para el crecimiento de
las plantas. Las raices de las plantas actian como mineros moviéndose a través del suelo y

trayendo minerales a la planta (Figura 20).

e Elsuelo es un sistema poroso formado de infinidad de particulas sélidas de diferentes
tamafios y composicion quimica.

*  Los espacios que dejan estas particulas estan ocupados en parte por aire y en parte
por agua.

* En el Wsuelo el componente que mas influye es el Wm debido a las fuerzas de
adsorcion que aparecen en las superficies de contacto entre las particulas del suelo y

el agua capilar. Entonces en el suelo encontramos los siguientes tipos de agua:

Agua gravitacional: agua que se infiltra por gravedad a las capas profundas.
2. Agua capilar: agua que permanece retenida por las particulas del suelo. Es la
que permanece disponible para ser absorbida por las raices, aunque también

puede evaporarse.

¢ Cuando un suelo saturado de agua ha perdido su fraccién de agua gravitacional, pero

conserva toda el agua capilar se dice que se encuentra en Capacidad de Campo.
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*  Punto de Marchitamiento Permanente (PMP): cantidad de agua capilar que ya

no puede ser absorbida por las raices. Para la mayoria de las plantas este PMP tiene
un Wsuelo de -1.6 MPa.

Figura 26

Dimensiones de las particulas del suelo.

Arena ,

Limo

- :

vaa Arcilla

o
0.002 - 0.05 mm
0.05-2.0mm <0.002 mm
Nota. Adaptado de

https:/ /www.juntadeandalucia.es/agticulturaypesca/ifapa/ teleformacion/descarga/uds/agticulturaecologica_
ud4/contenidos2.html

éCuales son las caracteristicas fisicas del suelo?

- Textura del suelo. La textura indica la proporcion de las particulas fundamentales
del suelo: arcilla, limo y arena, que se pueden agrupar en fina, media y gruesa. El
diametro de las particulas de arcilla es menor de 0.002 mm, las de limo estan entre
0.002 y 0.05 mm y las de arena son entre 0.05 y 2.0 mm. La textura, ademas influye
en la cantidad y disponibilidad de agua y nutrimentos, asi como en la aireacion,

drenaje y accesibilidad en el uso de implementos agricolas.

- Humedad del suelo. Referida a la cantidad de agua disponible para la planta. Dicho
contenido puede variar de acuerdo al tipo y cantidad de arcilla y el porcentaje de
MO(materia organica) que se encuentre en el suelo. Entre mayor cantidad de arcilla
y/0 MO entonces mayor cantidad de agua retenida; es por ello que suelos arenosos
suelen saturarse mas rapidamente que un arcilloso. Es importante conocer el manejo
de los riegos en el cultivo en base al tipo de suelo y evitar un estrés hidrico que

repercuta en el rendimiento.
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- Conductividad hidraulica. Es definida como la capacidad del suelo para transmitir
agua y oxigeno hacia el perfil del suelo. Su determinacion es considerada como una
medicién indirecta de la compactacién, de la estabilidad estructural del suelo y/o
posible presencia de sodio en la fase de intercambio. Una baja conductividad
hidraulica (< 2.5 cm/h) puede deberse a un bajo contenido de matetia organica,
combinada con un alto contenido de sodio ( > 5% de PSI), sobre todo en suelos de
textura fina. Suelos con este problema pueden mejorar su condicién al incorporarles

una fuente calcio (yeso agticola) y/o MO.

- Penetrabilidad. Es la resistencia que presenta un suelo a la penetracion radical y esta
intimamente ligada a la densidad aparente (sélidos por unidad de volumen) y al nivel
de la humedad del suelo. Se mide con aparatos denominados penetrometros y se
expresa en kg/cm2. La penetrabilidad esta estrechamente relacionada con el volumen
de rafces. Segun algunos estudios, resistencias mayores a 20 kg/cm2 medida a
capacidad de campo, ocasiona crecimientos limitados de las raices de cultivos de

alfalfa, maiz y algodon.

- La porosidad del suelo. La porosidad es la cantidad de espacio de los poros en el
suelo y que se subdivide en macro y microporos. El porcentaje de porosidad es alto
en suelos de textura fina con una mayor proporciéon de microporos, lo cual favorece
una mayor retenciéon de humedad en relacién a un suelo arenoso. Por otro lado, a
medida que aumenta la densidad aparente, la porosidad disminuye e influye
directamente en la aireacién del suelo, llegando a disminuir en casos extremos el
desarrollo de las raices. Los poros de diametros de 0.2 a 0.3 mm limitan el crecimiento

de raices.

éPor qué es perjudicial un suelo compactado?

La compactacion del suelo esta referida a la reduccién de la porosidad de los suelos,
incrementando la densidad aparente de este. Por lo tanto, el fenémeno de compactaciéon
limita el espacio para el almacenamiento o movimiento del aire y agua dentro del suelo.
Ademas, es una de las principales causas de restriccion fisica para el crecimiento radical de
los cultivos. Los suelos con mayor tendencia a compactarse son suelos de texturas finas a
medias comparados con suelos de texturas gruesas. De igual manera, suelos con bajos
contenidos de materia organica o con altos contenidos de humedad son mas susceptibles a

sufrirla.
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éCuales son las propiedades fisicas del suelo?

Las propiedades fisicas del suelo se refieren a como se ve, se siente o se comporta un
suelo en procesos que no implican modificaciones quimicas. Entre las propiedades fisicas del
suelo mas importantes para la agricultura y el ambiente estan la densidad aparente, la densidad
real, la textura, la estructura, la porosidad y el calor, y dentro de los procesos de transporte
que se verifican en el suelo son de gran interés para la agricultura el movimiento del agua, la

renovacién constante del aire, el movimiento de solutos y la transmisioén de calor.

éCuales son los tipos de uniones del agua al suelo?

El contenido y retenciéon de agua por un suelo no tiene un caracter homogéneo, sino
que resulta de la interaccion de distintas fuerzas y componentes. Se suelen distinguir cuatro

tipos de uniones del agua al suelo:

e cl agua gravitacional corresponde al agua que, en un suelo saturado de agua, rellena
transitoriamente los espacios de aire y se pierde por infiltracion, por accion de la
gravedad.

e cl agua capilar es la fraccion de agua del suelo mas importante para la dindmica
hidrica de las plantas. Corresponde al agua retenida, tras el drenaje del agua
gravitacional, por las superficies y fuerzas capilares del suelo.

e cl agua de imbibicién se debe a la retencién de agua por accion de los coloides del
suelo. Normalmente es de escasa significacion, por su poca disponibilidad para la
vida de las plantas.

e clvapor de agua en equilibrio con la fase liquida que rellena los espacios de aire libre

entre las particulas del suelo.
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éCuales son los componentes del potencial hidrico en el suelo?

Si expresamos el contenido de agua de un suelo en términos de su energia libre,

podemos distinguir varios componentes en el potencial hidrico de un suelo.

ysuelo = ym+ ystyptyg

ym: potencial matricial

ys: potencial osmético
ye: potencial gravitacional
yp: potencial de presion

éCuales son los valores normales de potencial hidrico de un suelo?
Los valores mas frecuentes para suelos normales son de —0,1 a —0,2 MPa.
éCual es el valor del potencial hidrico de un suelo saturado con agua?

Un suelo tiene cero como valor de potencial hidrico cuando se encuentra totalmente
saturado con agua pura a la presion atmosférica. Un suelo saturado de agua tiene su maxima
retencion de agua, pero rapidamente pierde, por accioén de la gravedad, parte de su contenido

en agua (agua gravitacional).
2Como se define la capacidad de campo y el punto de marchiteg permanente?

- Capacidad de campo: Es el contenido de humedad relativa de un suelo saturado
de agua que ha drenado libremente el agua gravitacional, es decir, agua disponible
en un determinado momento para la planta. Depende del tipo de suelo y del
potencial nutricional que tenga.

- Punto de marchitez permanente (PMP): Es el contenido hidrico de un suelo,
expresado en porcentaje de peso fresco, en el que las hojas marchitas ya no pueden
recuperarse de su marchitez, colocadas en una atmosfera saturada de humedad a
menos que se agregue agua al suelo. Corresponde practicamente al agua

higroscopica del suelo.
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Los suelos de particulas finas, asi de mayor superficie, tienen la capacidad de campo y
el punto de marchitamiento permanente mas elevados que los de textura gruesa. Por este
motivo, los suelos arcillosos presentan, junto a una mayor retenciéon de agua, también una

mayor disponibilidad de ella para las plantas que los suelos arenosos (Figura 27).

Figura 27
Tipos de agna en relacion con la retencion en el suelo.
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dAf = Margen de utilizacion por las plantas en arena fina
dAl = Margen de utilizacién por las plantas en arena limosa

Nota. Adaptado de (https://compartitmatetiales.blogspot.com/2019/02/comportamiento-de-la-matetia-
desde-el.html)

éPara qué utilizan las plantas los minerales del suelo?
Las plantas usan ese mineral como:
¢ Componente estructural de carbohidratos y proteinas.

¢ Componente de macromoléculas utilizadas en el metabolismo, como el magnesio

en la clorofila y el fésforo en el ATP.
*  Activador de enzimas, como el potasio, que activa posiblemente cincuenta enzimas.

¢ Mantenimiento del balance osmotico.
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éCual es la relacion entre el potencial matrico y la humedad aprovechable?

El agua en el suelo esta afectada por diversas fuerzas que tienen su origen en la presencia
de sales disueltas en el agua, en un fenémeno de interfase entre los poros y las particulas
coloidales del suelo, y otras como la gravedad, presion hidrostatica y presiéon barométrica.
Tales fuerzas hacen que el agua sea adsorbida (retenida en la superficie de las particulas por
fuerzas eléctricas) temporalmente por el suelo; que sea transferida o distribuida de un punto
a otro del perfil; que drene o percole; que fluya a la superficie y sea evaporada; o que se
desplace hacia las raices de las plantas y sea transpirada hacia la atmosfera. La fuerza
(potencial matrico) con que el agua es retenida por el suelo, depende de la cantidad de agua
presente en el sustrato. Mientras mas seco esta el suelo, mayor es la tenacidad con que el agua
es retenida y mas es el esfuerzo que debe hacer la planta para absorberla. Por el contrario, si
el suelo esta muy humedo, parte del agua no puede ser retenida y se infiltra en profundidad.
En este contexto se establecen los niveles de contenido de agua en el suelo que se denominan:
de “saturacion”, capacidad de campo” y “punto de marchitez permanente”. La diferencia
entre estos dos ultimos niveles definen lo que se conoce como “humedad aprovechable del
suelo” (Figuras 28, 29).

Figura 28

La humedad aprovechable corresponde al agna retenida entre los dos limites de potencial, y es el agna que las
plantas pueden absorber sin dificultad. Por ejemplo, si la “capacidad de campo” de un suelo es de un 50% y
el “punto de marchitez permanente” de un 30%, la “bhumedad aprovechable” es de un 20% (50 - 20).
Cuando se ha agotado el 50% de esta agna (10) se debe regar, a este concepto se denomina “nmbral de riego”.
A continnacion, se dan valores medios de “capacidad de campo”, ‘punto de marchitez permanente” y
“bumedad aprovechable para suelos de distintas texturas”, considerando una proporcion normal y homogénea
de materia organica.

PUNTO DE
CAPACIDAD _  MARCHITEZ
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Figura 29

Distribucion del agua en el suelo.

CAPACIDAD PUNTO DE
SATURADO DE CAMPO MARCHITEZ

SOLIDOS
AGUA

Nota. Adaptado de (http://xallwatja.blogspot.com/2013/04/el-agua-en-el-suelo-disponibilidad.html)
éCuales son las funciones de la vaig?

- Anclaje: considerada una de las funciones principales al explorar grandes
profundidades. Se establece una red de sostén que puede soportar el crecimiento de
la planta y condiciones adversas como vientos fuertes.

- Extraccion de agua: la presencia de agua al igual que con muchos organismos es
fundamental, sirve como vehiculo para el transporte de nutrientes y funciona como
medio para la mayoria de reacciones bioquimicas en la planta.

- Absorcion de nutrientes: es la via por donde las plantas toman todos los nutrientes

minerales que necesitan para su crecimiento y desarrollo.
2Qué factores favorecen el desarrollo de las raices?

Aparte de su expresion genética determinada, el desarrollo de los sistemas radiculares

esta condicionado fundamentalmente por cuatro factores: temperatura, humedad, aireacion




Relaciones hidricas en los vegetales

y resistencia mecanica del suelo. También se debe afiadir las variables biolégicas, fitosanitarias
en el caso de plagas y enfermedades, pero también la actividad de los llamados
microorganismos benéficos del suelo. Entre los microorganismos benéficos del suelo, en
algunos casos catalogados como biofertilizantes, se puede mencionar Trichoderma, micorrizas,
Rhizobinm, Azopirillum, actinobacterias (o Actinomycetes), Bacillus, rizobacterias (ej. Azospirillum

y Bradyrhizobinm) (Figura 30).

Figura 30

Factores que favorecen el desarrollo de las raices

Desarrollo y crecimiento
de las raices

Nota. Adaptado de (https://brainly.lat/tarea/22582898)
éCual es la funcion de los pelos radicales?

Los pelos radicales son proyecciones tubulares de las células epidérmicas de la raiz.
Estos aumentan el area de superficie de la raiz y la interface entre la planta y el suelo. En
centeno (Secale cereale 1) la planta puede tener 14 mil millones de pelos radicales que
proporcionan 400 m2 de superficie en 50 litros de suelo. Los pelos de la raiz desempenan

funciones importantes en la absorcién de nutrientes y agua, secrecion de acidos organicos,
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de anclaje, y en la interaccién con microorganismos del suelo. Los pelos de raiz desempenan
un papel importante en la absorcién de nutrientes inméviles (iones con bajo coeficiente de
difusién en el suelo) como el fosfato y potasio. Porque tienen un pequefo radio, los pelos
radicales exploran un mayor volumen de suelo por unidad de superficie que de los cilindros
de raiz gruesa. Los canales de ingreso y transportadores de fosfato y potasio, el agua, amonio,

nitrato, urea, calcio, péptido y el sulfato se han encontrado en los pelos radiculares.

Los pelos de la rafz también juegan un papel en la modulacién de propiedades y la
composicion de la rizosfera. Las raices exudan un gran nimero de compuestos organicos,
incluyendo acidos organicos, aminoacidos, proteinas, mucilagos, metabolitos secundarios y
fenodlicos. La compleja gama de compuestos exudados realizan diversas funciones en la
rizosfera incluidas captaciéon de agua, la movilizacién de nutrientes, desintoxicaciéon de
metales, y la inhibicién del crecimiento de las bacterias patogenas, los herbivoros
invertebrados o las plantas vecinas. Algunos exudados también actdan como una sefial
quimiotactica o promueven el crecimiento de hongos y bacterias simbiodticas. Los pelos de
las raices estan directamente involucrados en la formacion de nédulos fijadores de nitrégeno
en las leguminosas. El primer paso en la organogénesis del nédulo es la “curvatura” de los

pelos radicales en torno a las bacterias Rhbizobium.

La longitud de los pelos radicales y su densidad es controlada por factores ambientales
y genéticos. La disponibilidad de fosfato es un factor importante para determinar la
abundancia de la raiz: en condiciones de poco fosfato puede aumentar la longitud y el nimero
de pelos radiculares por un factor de tres. La deficiencia de nitrato, potasio y hierro también
inducen la abundancia del crecimiento de la rafz. Existen diferencias considerables en el
tamafio y abundancia de la raiz entre las diferentes especies y variedades de cultivos, lo que
sugiere que la longitud de la raiz y la densidad es control genético. Varios loci de caracteres
cuantitativos (QTLs) que controlan la abundancia de raices ha sido encontrado en Gheine

max L., Phaseolus vulgaris L. y Zea mays L. (Figuras 31, 32 y 33).




Relaciones bidricas en los vegetales

Figura 31

Raiz de Brachypodinm distachyon mostrando la zona meristemitica donde hay division celular, la ona de
elongacion, donde las células se extienden en un eje longitudinal y la ona de diferenciacion, donde desarrollan
los pelos radiculares. (escala de la barra 200 um, microfotografia escaneada a microscopio electronico).

Differentiation|
zone

Elongation
zone

Meristematic

Nota. Adaptado de (Datta et al., 2011)

Figura 32

Distribucion de los pelos radicales en el suelo.

Los ozlos raclicalzs

Pelos Particulas
radicales de suelo
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7 citoplasma con
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Epidermis
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Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)
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Figura 33
Representacion esquemitica de algunos factores que regulan la elongacion de los pelos radiculares (a) y su

iniciacion (b) en Arabidopsis.
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Nota. Adaptado de Datta et al., 2011

2Qué factores participan en el movimiento del agua desde las raices hasta las

hojas?
En el movimiento del agua juegan un papel importante:

- El potencial hidrico.

Las propiedades fisico-quimicas del agua que derivan de su estructura celular

(propiedad cohesion /tension).

- Elxilema.
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2Qué provoca la diferencia de potenciales entre el suelo, planta y atmosfera?

La planta representa una via intermedia en el flujo del agua situada entre los altos
potenciales hidricos del suelo y los mas bajos de la atmésfera (fuerza motriz). El agua sélo
circulara si se mantiene un gradiente de potencial y el motor que colabora con él es la tension

negativa generada por evapotranspiracion en los estomas de las hojas.

La diferencia de potenciales a través de suelo, planta y aire hace que se produzcan saltos
energéticos favorables. La columna de agua formada al entrar en la raiz es constante. El
movimiento de agua se va a localizar en el xilema, que es un conjunto de tubos con diametros
pequenos y mas o menos complejos, manifestando sus propiedades de cohesion entre las

moléculas y las paredes del haz vascular.
2Como es la absorcion del agua por las raices?

1. Elagua entra con mayor rapidez a través de aquellas regiones de la raiz que ofrecen

menos resistencia.

2. El movimiento radial del agua en la raiz tiene lugar a través del apoplasto y del

simplasto.

Apoplasto: ruta externa al citoplasma vivo, es decir, el continuo de paredes
celulares externo a la membrana celular. Representa el 10% del volumen de la raiz

y equivale al espacio libre. Simplasto: porcion viva de la célula.

3. Cuando la transpiracién es muy baja, la absorcion del agua es una consecuencia de

una absorcién activa de iones en la raiz 1a cual origina una presion, la presion radical.

4. Cuando una planta se desarrolla en condiciones de muy baja transpiracion, con el
sistema radical en un medio bien aireado, himedo y caluroso, frecuentemente
apareceran gotitas de liquido en los apices y margenes de las hojas (gutacién). Estas

gotitas salen a través de los hidatodos.

La absorcion de agua consiste en su desplazamiento desde el suelo hasta la rafz, y es la
primera etapa del flujo hidrico en sistema continuo suelo-planta-atmoésfera. En una planta en
crecimiento activo, existe una fase de agua liquida que se extiende desde la epidermis de la

raiz a las paredes celulares del parénquima foliar.
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Se acepta, que el movimiento del agua desde el suelo al aire, a través de toda la planta,
se puede explicar sobre la base de la existencia de gradientes de potencial hidrico a lo largo

de la via. Se producira de modo espontaneo si W en la raiz es menor que W suelo.

La atmosfera de los espacios intercelulares del parénquima lagunar del mesoéfilo foliar
esta saturada de vapor de agua, mientras que el aire exterior rara vez lo esta, por lo que el
vapor de agua se mueve desde el interior de la hoja al exterior siguiendo un gradiente de
potencial hidrico. Este proceso, denominado transpiracion, es la fuerza motriz mas

importante para el movimiento del agua a través de la planta.
éCual es la trayectoria del agua en la raiz?

El sistema radical sirve para sujetar la planta al suelo y, sobre todo, para encontrar las
grandes cantidades de agua que la planta requiere. El agua entra en la mayorfa de las plantas
por las raices, especialmente por los pelos radicales, situados unos milimetros por encima de
la caliptra. Estos pelos, largos y delgados poseen una elevada relacion supetficie/volumen vy,
pueden introducirse a través de los poros del suelo de muy pequefio diametro. Los pelos
absorbentes incrementan de esta manera la superficie de contacto entre la raiz y el suelo.
Desde los pelos radicales, el agua se mueve a través de la corteza, la endodermis (la capa mas
interna de la corteza) y el periciclo, hasta penetrar en la xilema primaria. Este movimiento
estara causado por la diferencia de W entre la corteza de la rafz y el xilema de su cilindro
vascular, y el camino seguido estara determinado por las resistencias que los caminos
alternativos pongan a su paso. Hay que distinguir dos caminos alternativos: el simplasto
(conjunto de protoplastos interconectados mediante plasmodesmos) y el apoplasto
(conjunto de paredes celulares y espacios intercelulares). En general, se considera que el
apoplasto formado principalmente por celulosa y otras sustancias hidréfilas, presenta una
menor resistencia al paso de agua que el simplasto, en el que abundan lipidos, sustancias
hidréfobas, organulos y particulas que aumentan la viscosidad del medio. El camino que
siguen el agua y los solutos en la planta puede ser apoplastico o simplastico, o una
combinaciéon de ambos. Pero se piensa que el agua discurre en la raiz mayoritariamente por

el apoplasto mojando paredes y espacios intercelulares.
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2Qué funcion cumple la endodermis en el ingreso y traslado del agua por la

raig?

La endodermis es la capa mas interna de la corteza y se caracteriza porque sus células se
disponen de forma compacta no dejando espacios intercelulares y, por la presencia de la
banda de Caspary (depositos de suberina) en sus paredes celulares anticlinales y radiales.
Debido a la presencia de la banda de Caspary la via apoplastica en la endodermis presenta
una resistencia muy alta, y el flujo de agua a través de estas paredes es practicamente nulo.
La suberificacion de la endodermis bloquea la via apoplastica, y en este punto el agua es
forzada a atravesar las membranas citoplasmaticas y los protoplastos de las células
endodérmicas, que representa una resistencia de cierta magnitud, pero mucho menor a la
resistencia de las paredes. Una vez superada la endodermis, el agua vuelve a encontrar menor
resistencia en la via apoplastica. Por lo tanto, el flujo de agua hasta el cilindro central se vera
influido por la resistencia del simplasto y, de las membranas que deba atravesar, resistencia
que puede aumentar si la estructura, la fluidez y funcionalidad de las membranas no son las
adecuadas. Debido a que el correcto funcionamiento de las membranas requiere ATP,
cualquier factor que afecte negativamente a la respiracion (anaerobiosis, bajas temperaturas),

afectara al flujo de agua (Figuras 34 y 35).

Figura 34
Rutas simplistica y apoplistica.
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Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)
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Figura 35
Ubicacion de la banda de Caspary.

La banda de Caspary-1

En la endodermis, el apoplasto esta bloqueado por la banda de Caspary
(formada fundamentalmente de suberina y lignina). Toda el agua que
penetra por |a raiz se ve forzada a entrar en la via simplastica a nivel de la
endodermis.

Nota. Adaptado de (https://www.facebook.com/agrokrebs/posts/892827047868415)

2Qué condiciones debe tener un suelo para que el agua esté disponible para

las raices?

El agua del suelo disponible para la planta viene determinada por la conductividad

hidraulica del suelo, que depende del tipo y caracteristicas de la matriz que lo forma.

Un suelo saturado de agua tendra un potencial hidrico ¥ = 0.00 MPa, y una capacidad
de campo (% de peso de agua) que dependera de su textura (alrededor de 30% en suelos
arenosos y del 70% en suelos arcillosos). A medida que estos suelos se sequen el potencial
hidrico del suelo disminuira, hasta un contenido hidrico en que las plantas se marchitan
(porcentaje de marchitez permanente), que corresponde a un = -1.5 MPa, aunque varia segun

las especies (es menor en plantas adaptadas a sequia).

Tradicionalmente se define al agua disponible para la planta como la diferencia entre la

capacidad de campo y el porcentaje de marchitez permanente.
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éCual es la gona radicular de mayor absorcion de agua?

Aungque hay especies capaces de absorber la humedad de la niebla y el rocio, la cantidad
de agua foliar incorporada es insignificante comparada con la absorcién radicular. Para la
entrada de agua por la raiz es necesario el contacto fisico entre esta y el suelo. Aunque no
son imprescindibles, y no siempre se desarrollan, los pelos radiculares aumentan la superficie

de absorcion de agua de la raiz y fijan al suelo las raices jovenes.

La estructura de la raiz determina la absorcién del agua. En el apice, el sistema vascular
no esta desarrollado, de forma que el agua no puede ascender y en zonas muy distales del
apice, el grado de suberizacion y lignificacion es tan elevado que el agua encuentra una gran
resistencia. Asi, la zona de maxima absorciéon es la inmediata superiora a la zona
meristematica. El agua entra inicialmente por la epidermis y el cortex de la raiz por via
apoplastica, transmembrana y/o simplastica, atraviesa el cortex hasta llegar a la endodermis,
donde el agua transportada por via apoplastica se encuentra con la banda de Caspari, una
banda de células suberizadas que impide el paso de agua, y tiene que entrar dentro de las

células para seguir por via simplastica hasta alcanzar el xilema (Figura 30).

Figura 36

E/ agua entra con rapidez a través de aquellas regiones de la raiz que ofrecen menos resistencia.
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Nota. Adaptado de (https://slideplayer.es/slide/2753146/)
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sComo se extiende la fase de agua liquida en una planta de crecimiento

actiwo?

Se extiende desde la epidermis de la raiz hasta las paredes celulares del parénquima foliar.
Generalmente, se acepta que el movimiento del agua desde el suelo al aire, a través de toda
la planta. Se puede explicar sobre la base de gradientes de potencial hidrico a lo largo de la
via, siendo la transpiracion la fuerza matriz mas importante para el movimiento del agua a

través de la planta.

Figura 37
Estructura de la banda de Caspary.

La banda de Caspary-2

[Exterior de
Ia rai.

Endodermis

Banda de
1 Caspary

Pared
transversal|

Banda de ;me’l‘b’ de 2
sl a raiz

Al llegar a la endodermis, el agua y los materiales que 3
vienen por via apoplastica (1) no pueden seguir debido
a la presencia de la banda de Caspary. Son obligados a
penetrar en el protoplasto de las células endodérmicas
y seguir |a via simplastica hasta atravesar esta capa
(2). El agua y los materiales que vienen por via
simplasto no ven alterado su camino (3).

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)

éCual es la ruta del agua al ingresar a las raices?

El agua pasa desde la interfase rafz—suelo hacia la epidermis, cruza el cortex radical y
sigue a través de la endodermis y el periciclo hacia las células del xilema en la raiz. En regiones
adultas de la raiz, las células de la endodermis desarrollan depositos suberificados que forman
la banda de Caspary, la cual limita el movimiento del agua por la ruta apoplastica y es causa
de la mayor resistencia al flujo de agua en la rafz. El agua es entonces forzada a pasar a través
del simplasto hasta alcanzar las células del periciclo y, posteriormente, las células xilematicas
(Figura 37).
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2Qué caracteristicas presenta el xilema?

Una vez alcanzado el xilema de la raiz, el agua con iones y moléculas disueltas asciende
por los limenes de traqueas y traqueidas, y se distribuye por ramas y hojas hasta las ultimas
terminaciones de xilema inmersas en el tejido foliar. El xilema es un tejido especialmente
adaptado para el transporte ascendente del agua a lo largo de la planta, ya que ademas de
recorrerla en toda su longitud, sus elementos conductores, dispuestos en hileras
longitudinales, carecen de protoplasma vivo en su madurez; de esta forma los elementos se
convierten en los sucesivos tramos de conductos mas o menos continuos por los que el agua
circula como en una tuberfa de una casa. Los elementos conductores que componen el xilema
son las traqueidas, que poseen punteaduras en sus paredes, y las traqueas o elementos de
los vasos, que estan separados entre si por perforaciones, los elementos de los vasos se
disponen uno detras de otro formando los vasos. Las punteaduras oponen mayor resistencia
al agua que asciende, que las perforaciones de las traqueas. Por lo que el flujo de agua es
mayor en las traqueas, y aumenta con el diametro y la longitud de los elementos conductores.

Las paredes de traqueas y traqueidas son superficies que atraen el agua de forma muy efectiva

(Figura 38).

Como se explica el transporte del agua en el xtlema?

El transporte de agua en el xilema se produce por flujo masivo. Se analiza con la ecuacién de
Hagen-Poiseuille, quien demostré que cuando un fluido estd sometido a presion en un
capilar, el flujo total por conducto o caudal qv (m3 s -1) es funcién de la viscosidad del liquido
1 (Pa. s) del gradiente de presion hidrostatica AP (Pa), del radio del capilar r(m), y la longitud

del mismo 1 (m):

qu=[]4 AP / 8L

Se puede indicar que el caudal es inversamente proporcional a la resistencia del capilar
al flujo (R):

R = AP/qv
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2Qué demuestra el principio de Bernoulli?

El flujo en masa es un movimiento vectorial y rapido en los rios; sin embargo, en las
plantas implica un movimiento de moléculas a alta velocidad, sobre todo si se considera el
cambio en el area de los tubos conductivos. Por ejemplo, si el area conductiva de un vaso del
xilema se reduce a la mitad y la presion se mantiene constante, la velocidad del flujo tendera

a incrementarse al doble. Este efecto se denomina principio de Bernoulli.

Figura 38

Camino que recorre el agna por el interior de las traqueidas y de las tragueas.
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2Como es el transporte del agua a largas distancias (xtlema)?

Una vez el agua llega al xilema es transportada verticalmente hacia las hojas. Si se corta
un tallo de una planta herbécea, es frecuente la exudaciéon de liquido por la superficie de

corte, en un fenémeno llamado presion radical.

A veces, en algunas plantas se puede observar, sobre todo en difas calurosos gotas de

liquido en los margenes de las hojas (en estructuras llamadas hidatodos). Este fenémeno se
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denomina gutacioén y es provocado por la presion radical. El origen de estas fuerzas estd en
el transporte de iones desde el parénquima acompafiante del xilema al interior del mismo,
disminuyendo asi su potencial osmoético, Ws. Aunque una presion radical de 0.1 MPa, que se
ha llegado a medir, podria ascender al agua a 10 m, la presion radical no se ha demostrado
en todas las especies y es circadiana y estacional. El diferencial de presién hidrostatica
necesario para transportar agua a una altura de 100 metros es de unos 3MPa, teniendo en
cuenta el diferencial de presiéon debido a la gravedad, por lo que la presion radical no puede
explicar esta ascension del agua en las plantas. Las traqueas y traqueidas que constituyen el
xilema, son células muertas muy adelgazadas, con perforaciones laterales que permiten el
contacto entre ellas formando largos capilares que hacen del xilema la via que ofrece menor

resistencia al transporte de agua.

De forma ideal, el flujo de agua a través de los capilares del xilema viene determinado
en la ecuacién de Poiseuille. Pero no basta un sistema de capilares para lograr ascensos de

agua de mas de 100 m. y flujos tan elevados como 10-30 (pudiendo llegar a 100) m h-1.

2Como es el movimiento del agua en las hojas?

En las hojas, el sistema vascular se ramifica por todo el limbo, estando toda célula a no
mas de dos o tres células vecinas de distancia de un elemento xilematico. En ellas, las fibras
de celulosa y pectinas de las paredes celulares, que pierden agua por transpiracion, ejercen de
fuerza de atraccion de la que llega via xilema. Las paredes celulares del mesoéfilo forman una
red de espacios aéreos en contacto con la atmodsfera. El agua en forma de vapor en estos
espacios difunde mucho mas rapido que en estado liquido, por lo que en el meséfilo el

movimiento célula-célula es fundamentalmente a través de difusion intracelular.

Como se origina la presion radical?

Otra de las consecuencias de la presencia de la endodermis en la raiz es la existencia de
la presion radicular, que se genera en el xilema de la raiz y empuja el agua verticalmente hacia
arriba. Cuando la transpiracién es muy reducida o nula, como ocurre durante la noche, las
células de la raiz pueden atn secretar iones dentro del xilema. Dado que los tejidos vasculares
en la rafz estan rodeados por la endodermis, los iones no tienden a salir del xilema. De esta
manera, el aumento de concentracién dentro del xilema causa una disminucién del ¥ del
mismo, y el agua se desplaza hacia dentro del xilema por 6smosis, desde las células
circundantes. Se crea asi una presion positiva llamada presion de raiz (presion radicular), que

fuerza al agua y a los iones disueltos a subir por el xilema hacia arriba. Las gotas de agua
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similares al rocfo que aparecen a primeras horas de la mafana, en plantas de pequefio porte
ponen de manifiesto la existencia de la presion radicular. Estas gotas no son rocio, sino que
proceden del interior de la hoja, este fenémeno lo conocemos con el nombre de gutacion
(del latin “gutta”, gota); La presion radicular es menos efectiva durante el dfa, cuando el
movimiento de agua a través de la planta es mas rapido, debido a la transpiracién. Esta
presion no es suficiente para llevar el agua hasta la parte mas alta de un arbol de gran porte,
mas aun, algunas plantas como las confieras no desarrollan presion de raiz. Por lo que su

presencia no esta generalizada y su intensidad, variable segun las especies, suele ser baja.

SEn qué se sustenta la teoria cohesion-tension?

A diferencia de los animales, el transporte de agua en las plantas es pasivo, sin consumo
de energfa, y aunque serfa mas facil de explicar en especies de porte pequefio, el sistema de
transporte vertical de agua hacia la copa de los arboles es muy controvertido. La teorfa mas

aceptada en la actualidad es la de la tension-cohesion.

Segun esta teorfa el diferencial de presion hidrostatica entre el agua de las hojas y de la
raiz es la fuerza motriz para transportar el agua verticalmente. Los espacios aéreos
intercelulares del parénquima del mesofilo foliar esta practicamente al 100% de humedad; el
Wp del agua en el aire, entre 200C y 90% de humedad relativa, es de -14.2 MPa. Este
diferencial de presion es mas que suficiente para succionar el agua de la rafz a las hojas, por
lo que la atmosfera, siempre menos himeda, “tirara” del agua (transpiracion). La elevada
fuerza de cohesion de agua hace que ésta se comporte como una columna homogénea. Esta
fuerte succiéon puede producir roturas de la columna de agua y producir “cavitaciones” o
“embolias” (burbujas de aire). La estructura de las traqueas y traqueidas dificulta la formacion
de las cavitaciones. El aumento de la presion radicular, al disminuir la transpiracion, podria

ayudar a expulsar el aire y eliminar algunas de las embolias.

Para poder entender el origen de la tensién que se genera en el xilema, es preciso tener
en cuenta que desde las dltimas terminaciones xilematicas de las hojas, el agua sigue su
camino hacia el exterior, a través del parénquima hasta alcanzar las paredes celulares que
limitan los espacios intercelulares del mesoéfilo, para entonces evaporarse y entrar en la fase

de transpiracion.

A medida que el agua se evapora, disminuye el W de las paredes evaporantes,
estableciéndose asi una diferencia de potencial hidrico entre estas paredes y las que se situan
un poco por detras en el camino descrito, lo que genera un desplazamiento del agua hacia las
superficies evaporantes, y la caida del W se transmite al meséfilo y luego a las terminaciones

del xilema foliar. A favor de este gradiente de W, el agua sale del interior de los elementos
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xilematicos, generando en ellos una presién negativa o tension que, se transmite a lo largo
del xilema, provocando el ascenso de la columna de agua, y provocando la caida del W en el
xilema de la raiz. Es asf como, mientras haya transpiracion el W de la raiz se mantendra mas
bajo que en el suelo y la absorciéon de agua se producira espontaineamente. Ademas, es
fisicamente imprescindible que la columna de agua se mantenga continua, para que la tension
del xilema se transmita hasta la raiz. La columna de agua se mantiene unida gracias a las

potentes fuerzas de cohesion que atraen entre si a las moléculas de agua.

Por otra parte, las fuerzas de adhesion de las moléculas de agua a las paredes de las
traqueidas y los vasos son tan importantes, como la cohesién y la tension, para el ascenso del
agua. Debido a que el ascenso del agua en la planta, fundamentalmente, se explica sobre la
base de la tensiéon que se genera en el xilema, y a las fuerzas de cohesion y adhesion de las
moléculas de agua, el modelo adoptado se conoce como mecanismo de la cohesion-

adhesion-tension (Figura 39).
éLas columnas de agua en el xilema se pueden romper?

A pesar de las fuerzas de cohesion de las moléculas de agua, las columnas de agua se
pueden romper (cavitar), esto es debido a que los gases disueltos en el agua, bajo tensiones

extremas tienden a escapar formando burbujas

Las burbujas pueden interrumpir la columna liquida y bloquear la conduccién (embolia).
El agua del vaso bloqueado puede moverse entonces lateralmente hacia otro vaso contiguo
y continuar as{ su camino. Los gases de la burbuja pueden redisolverse si aumenta la presion

en el xilema, bien por disminucién de la tensiéon, bien por presion radical (durante la noche).
Causas:

*  Déficit hidrico asociado a altas tasas de transpiracion y altas tensiones xilematicas.

*  La congelaciéon del xilema en invierno y su descongelacion posterior puede producir

burbujas.

e Laaccién de patégenos (Ceratocystis nlpii).
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Figura 39
A: Modelo simplificado que denuestra la teoria de la cobesion-adhesion-tension. B: La transpiracion por las

hojas es suficiente para crear una presion negativa.

Evaporacion Transpiracion

Arcilla
porosa

Agua | Agua

Mercurio J Mercurio

(a) (b)

Nota. Adaptado de(https://es-la.facebook.com/agrofitoymas/photos/la-transpiraci%C3%B3nel-ascenso-del-
agua-en-la-plantael-mecanismo-de-la-cohesi%C3%B3n-adhe /1844657565636677/)

éDe qué depende la captacion de agua y nutrientes del suelo por las raices de

las plantas?

La captaciéon de agua y nutrientes del suelo por las raices de las plantas depende de la
demanda del cultivo, habilidad de captacién por unidad de longitud de raiz, distribucién de
las raices, distribucion del agua y los nutrientes en el suelo, y la conductividad del suelo. Si
todas las raices estan uniformemente distribuidas (no interconectadas) en el suelo, el radio
de los cilindros del suelo (cm) alrededor de una simple raiz esta dada por b=(nL)-0.5, donde
L (cm de raiz /cm3 del suelo) es la densidad de la longitud de la raiz. Una “b” reducida
(distancia media promedio entre raices) usualmente indica alta accesibilidad del agua y los
nutrientes. Si las raices no estan uniformemente distribuidas, por ejemplo, agrupadas en la
estructura del suelo, la fuente de accesibilidad y el sistema de eficiencia de las raices para
capturar las fuentes puede ser muy bajo. Ademas, las raices de diferentes edades pueden tener

diferentes eficiencias para captar el agua.
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La profundidad de la rafz, (profundidad a la cual la rafz extrae el agua), o extraccion de
las profundidades (profundidad del suelo repleto del agua), y densidad de longitud de las
raices (longitud de raiz por unidad de volumen de suelo) son las propiedades simuladas, las
cuales son usadas, junto con la demanda de agua por la planta, habilidad de captacién y el
contenido de agua y nutrientes en el suelo, para estimar la extraccién de agua y nutrientes del

suelo (Figura 40).

Figura 40
La planta como una via de paso de agua desde el suelo (alto potencial bidrico) a la atmdsfera (bajo potencial
hidrico). Modelo de resistencias.
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slntervienen las acuaporinas en la absorcion de CO,?

Por regla general, la presencia de aquaporinas en las membranas es necesaria cuando
altas tasas se transporta a través de las membranas p.e. cuando una baja resistencia es
necesaria, por ejemplo, durante la captacion de agua por las raices, el transporte del agua para
la elongacién celular, movimiento estomatico, movimiento de las hojas- nictinastia- o durante
algunos procesos de floracion y fertilizacién. Basado en esto, algunas aquaporinas pueden
conducir CO,. Esta caracteristica es relevante por la conductancia del CO.y la fotosintesis

en el mesofilo de la hoja (Figura 41).

Figura 41

Viias del agna y CO; en las hojas y la localizacion de las acuaporinas. Las elipses negras indica la nbicacion
de las acuaporinas, las cuales estan presentes en la membrana plasmidtica (proteinas intrinsecas de la
membrana plasmitica, PIPs) y vacnolas (proteinas intrinsecas del tonoplasto, TIPs) de las células del mesdfilo,
célnlas guardas, células adyacentes a los vasos del xilema, elementos filtrados en el floema y al interior de la
membrana del cloroplasto. Las lineas punteadas indican mecanismos de retroalimentacion de la transpiracion,
de las acuaporinas y la conductividad y de la cavitacion inducida por cierre hidrasilico de los estomas.
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éCual es la composicion quimica de las aquaporinas?

Las aquaporinas pertenecen a la familia de las proteinas intrinsecas (MIPs, sus siglas en
inglés, 24 a 30 kDa) y son conocidas por su habilidad de facilitar el flujo del agua. La actividad
en los canales de agua de la membrana plasmatica intervienen las proteinas intrinsecas de la
membrana plasmatica (PIPs, siglas en inglés) y en el tonoplasto , las proteinas intrinsecas del

tonoplasto (TIPs, siglas en inglés) (Figura 42).

Figura 42

Localizacion de las agquaporinas en varias membranas de los organelos. Las PIP son localizadas en la
membrana plasmatica, las TIPs en la membrana vacuolar, las SIPs en la membrana del RE y las NIPs en
la membrana plasmitica y RE. Ademads varias pequenias moléculas son reportadas como transportadoras de
sustratos, asi PIPs se relaciona con CO. y urea; TIPs con iirea, amonio, glicerol, y perdxido de hidrigeno.
Las NIPs transportan amonio, tirea, glicerol, boro, silice, lactato y arseniato.

Nota. Adaptado de
(https:/ /www.tevistaciencia.amc.edu.mx/images/revista/63_1/PDF/09_671_Acuapotinas.pdf)

2Como son las relaciones hidricas en plantas enfermas?

Marchitez, desecacion, aspecto de tejido macerado, etc., son ejemplos de sintomas
visibles, caracteristicos de plantas cuyas relaciones hidricas estan alteradas como
consecuencia de la infeccién por diversos patdégenos. Sin embargo, el estudio de la fisiologfa
de la planta enferma muestra que, en muchos casos, en ausencia de sintomas visibles, la

alteracion en las relaciones hidricas afecta seriamente al crecimiento y desarrollo.
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El estudio de las relaciones hidricas en la planta enferma conlleva una problematica
particular debido a. una desigual distribucién del patégeno y de sus efectos en la planta;
dificultad en diferenciar el metabolismo del patégeno del de la planta en el sitio de infeccién;
alteraciones en la permeabilidad celular; alteraciones en la integridad de la cuticula y

epidermis; modificacién de las relaciones fuente-sumidero; deficiencias, necrosis, abscision;

etc.
Después de la infeccion, las alteraciones en la conductividad hidraulica de la rafz pueden
deberse a:
. Alteraciéon en la permeabilidad de las células radicales.
. Pudricién radical.
. Reduccion en el crecimiento de la rafz y suberizacion de la endodermis.
. Hiperplasia e hipertrofia del tejido radical.

Muchos patégenos que infectan raices, pero no matan rapidamente al huésped, se
diseminan a través del sistema vascular hacia el interior del tallo. Los vasos afectados pueden
resultar ocluidos por el propio patégeno o sus metabolitos; a su vez, la planta, en respuesta
a la invasion puede reducir el flujo de agua a causa del colapso de los vasos, desarrollo de
tilosas, produccion de gomas y mucilagos, asi como liberaciéon de compuestos de alto peso
molecular, resultantes de la accién enzimatica. Ademas, se puede producir disminucion de la
tension del agua en sus vasos debido a alteraciones inducidas por el patégeno a nivel de la
transpiracion (cavitacion, embolismo). Ademas, puede causar alteraciones en la transpiracion
e intercambio gaseoso, como la ruptura de la cuticula, alteraciéon en el comportamiento
estomatico, debido a sustancias producidas por el patdégeno (enzimas, toxinas) o por el

huésped (fitoalexinas).
SA qué se denominan plantas hidroestables?

Plantas hidroestables. son aquellas que mantienen un contenido hidrico favorable,
variando muy poco su balance hidrico durante el dia. Pertenecen a este grupo especies
acuaticas, suculentas, plantas de sombra (escidfitas o escidfilas), algunas gramineas y arboles

de regiones humedas.
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2Qué caracteriza a las plantas hidrolabiles?

Las plantas hidrolabiles toleran la pérdida de grandes cantidades de agua con el
consiguiente aumento en la concentracion del jugo celular. Muchas especies herbaceas de

habitats soleados (helitfitas o helidfilas, gramineas esteparias, asi como muchas lefiosas son
hidrolabiles).

SEn qué civcunstancias se presenta el ajuste osmotico?

En condiciones de sequia, disminuye considerablemente el potencial hidrico de la planta
y puede presentarse ajuste osmotico. También disminuye el potencial osmético, bien
mediante la acumulacién de iones inorganicos, o bien mediante un aumento en los niveles

de solutos organicos, asi se impide la pérdida de turgencia de la raiz (osmoregulacion).
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4

Transpiracion

2Como se define el proceso de transpiracion?

Se considera a la transpiracion el proceso por el cual la mayor parte del agua absorbida
por la planta es perdida por esta en estado de vapor, principalmente por los estomas de las

hojas.
2Qué tipos de transpiracion existen?

La transpiracién se produce en las partes aéreas de las plantas tanto en hojas como en
tallos y se distinguen 3 tipos:
a. Transpiracion estomatica.
b. Transpiracion cuticular.
c. Transpiracion lenticular.

Los 2 primeros tipos son propios de las hojas y los dos ultimos se presentan en los

tallos.
2Como es la transpivacion por la cuticula?

Implica la difusién directa de vapor a través de la cuticula. Puede ser de 1 a 10% de la
transpiracion total. La cuticula es una capa formada por cutina, que recubre la superficie de
las hojas, lo cual impide o frena la pérdida de agua como vapor. La importancia de la
transpiraciéon cuticular varfa mucho segun la clase, edad de la planta y condiciones

ambientales.

- Segrin la clase de planta: estas pueden ser de sol que presentan cuticula mas gruesa o

de sombra que presentan cuticula menos gruesa.

\%
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- Segrin la edad: en hojas jovenes representa mas del 50% del total (hojas poco cerosas),
mientras que en hojas adultas representa menos del 10% ( hojas muy cerosas).

- Segrin las condiciones ambientales: en el que se desarrolla la planta, esta puede ser de
clima seco en cuyo caso las plantas presentan cuticula mas gruesa o de clima

humedo en el que las plantas presentan cuticula menos gruesa.
El grosor de la cuticula determina por lo tanto, una mayor o menor transpiracion.
2Qué caracteriza la transpivacion lenticular?

- Se da a través de las lenticelas, que son pequefas aberturas existentes en el tejido

suberoso que recubre los tallos y ramitas.
- Representa el 0.1% de la transpiracion total en las plantas que la presentan.

- La transpiracion lenticular puede provocar cierta desecacion en los arboles que

pierden sus hojas a principios de invierno.
sPor qué la transpivacion se relaciona con la fotosintesis?

La transpiracion esta intimamente relacionada con una funcién de importancia para el
crecimiento de las plantas, la fotosintesis. La absorciéon de diéxido de carbono para la
fotosintesis y la pérdida de agua por transpiracion estan inseparablemente enlazadas en la
vida de las plantas verdes, y todas las condiciones que favorecen la transpiracion favorecen

la fotosintesis.
éCuantas etapas tncluye el proceso de transpiracion?

El proceso de transpiraciéon incluye dos etapas. La evaporaciéon del agua
(mayoritariamente desde las paredes de la célula del meséfilo a los espacios aéreos de este),

y la difusion del vapor de agua desde los espacios aéreos del interior de la planta hasta el

extetior.

Como se reparte el agua absorbida por la planta?
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En el balance hidrico de la planta, solo una parte del agua absorbida es retenida para
contribuir, principalmente como medio dispersante y al crecimiento de las partes jovenes de
la planta. Otra porcién del agua absorbida es destruida, principalmente en la fotosintesis. Una
cantidad de agua se forma en los procesos respiratorios, pero, globalmente consideradas, las
pérdidas de formaciones de agua en los procesos metabdlicos son insignificantes en el
balance hidrico de la planta. Incluso el agua retenida y no transformada quimicamente tiene,

en general, un valor relativo muy pequefio en el balance hidrico.
éCual es la magnitud del proceso de transpiracion?

La magnitud de la transpiracién varfa mucho de unas plantas a otras, frente a los 2 0 3
Kg de agua que pierde una planta de maiz en un dia; un cactus grande puede perder en ese
mismo periodo solo 25 g. Esta gran variacion sugiere que las plantas deben usar diversos

métodos para controlar la transpiracion.

La cantidad de agua que pierde una planta por cada gramo de materia seca producida es
una medida de las eficacias relativas de transpiracion y fotosintesis. Su valor, que depende de
la planta y de las condiciones ambientales, nunca es inferior a 100, ain en plantas de gran
eficacia fotosintética y adaptadas a ambiente secos. En otras plantas puede alcanzar valores
proximos a 1 000. Para la mayoria de las plantas cultivadas, la relacion agua perdida/materia

seca formada oscila entre 300 y 600.

Como valor tipico medio diurno, una planta pierde por transpiracion entre 0,5y 1 gramo
de agua por hora y dm2 de superficie foliar. Es decir, en una hora puede perder una hoja
entre el 25% y el 50% de su propia masa. En ciertas condiciones, ese porcentaje puede
superar el 100%. Naturalmente, el agua que la hoja pierde por transpiracién es repuesta

rapidamente a través de la corriente que asciende por el xilema.
éPor qué el agua de las plantas tiende a pasar a la atmosfera?

Teniendo en cuenta que en las hojas el valor normal de W oscila entre -2 y -15 bares y
que la humedad relativa atmosférica, aun con lluvia intensa, raramente sobre pasa el 95%
(que corresponde a un valor de W de — 68 bares), se comprende que practicamente siempre

el agua(vapor) de las plantas tiende a pasar a la atmosfera, y asi ocurrira rapidamente a menos

que la planta oponga resistencias que hagan mas lento el proceso (Figura 43).
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Como ya se ha visto, el movimiento del agua en el sistema suelo-planta-atmodsfera

obedece a diferencias de potencial. Es decir.

Wsuelo > Wplanta > Watmosfera

Considerando por separado los distintos tramos dentro de la planta el gradiente de

potencial hidrico sera:

WYsuelo > WYxilema raiz > WYxilema tallo > Yhoja > Watmosfera

- 0,5 MPa -0,6 MPa -0,8 MPa -0.8 MPa -95 MPa

Como puede verse la mayor diferencia de W corresponde al dltimo tramo, es decir, al

paso del agua de la hoja a la atmostera (Figura 44).

Figura 43

Representacion del potencial hidrico en los diferentes puntos en el camino seguido por el agna desde el suelo a
la atmdsfera a través de la planta.
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Figura 44

Representacion del potencial hidrico en los diferentes puntos en el camino seguido por el agua desde el xilema
a la atmdsfera a través del mesdfilo de la hoja.
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Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)
éCuales son las caracteristicas distintivas de las células oclusivas?

Las células oclusivas presentan una pared excepcionalmente engrosada en determinadas

regiones que varfan de unas plantas a otras.
También, a diferencia del resto de células epidérmicas, presentan cloroplastos.

Pueden contener granos de almidén, muy abundantes con estomas cerrados que con

estomas abiertos.

Acumulan grandes cantidades del catiéon potasio, especialmente cuando los estomas

estan abiertos.
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Tienen un muy bajo potencial osmético, entre -50 y -100 bares, especialmente con
estomas abiertos (el bajo potencial osmético esta compensado en parte con un elevado
potencial de presién, dando unos valores de potencial hidrico semejantes a los de otras células

proximas).

Toman o pierden agua, con lo que aumentan o disminuye de volumen vy,
respectivamente, se abre o se cierra el estoma, es decir aumenta o disminuye el tamafio del
ostiolo (esta propiedad es fundamental para controlar la velocidad de transpiracién de la

planta).

La disposicion de los engrosamientos y de las microfibrillas de celulosa en las paredes
de las células oclusivas explica como un aumento de turgencia provoca la apertura estomatica.
Los intercambios de agua de la célula oclusiva se realizan con los espacios intercelulares
proximos, que a fin de cuentas son ramificaciones de la corriente de agua que asciende desde

el suelo (Figura 45).

Figura 45

Mecanismo de apertura y cierre de los estomas. Un estoma esta delimitado por dos células oclusivas que (a)
abre el estoma cuando estd turgente y (b) lo cierra cuando pierde turgencia. La apertura del estoma como
respuesta a la turgencia es debida a la disposicion radial de las microfibrillas de celulosa de las células oclusivas
(¢). Como las dos células estan unidas por sus extremos la expansion longitudinal las obliga a curvarse y el
estoma se abre (d).
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Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/temas/tema_12.htm)
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Figura 46

Disposicion de las microfibrillas de celulosa y distribucion de los iones de K', CI y agua segin los estomas
estén abiertos o cerrados.
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Nota. Adaptado de (http://www.biologia.edu.at/plantas/floxiltrevisado.htm)

éPor qué las células oclusivas al estar turgentes provocan la apertura de los

estomas?

Las microfibrillas de celulosa, de las células oclusivas, se disponen como anillos cerrados
que rodean a la célula oclusiva perpendiculares al eje del estoma. En estas condiciones, un
aumento del tamafo celular solo puede producirse en longitud, perpendicular a los anillos de
microfibrillas, no en grosor. La presion ejercida por el resto de la epidermis es también tal
que cede mas facilmente por la zona de la pared ventral que por los extremos de las células
oclusivas, por lo que un aumento de la longitud de estas tltimas aumenta la curvatura de la
pared dorsal y abre el ostiolo. Al mismo tiempo, con el aumento de turgencia, las células

oclusivas tienden a sobresalir de la superficie de la epidermis (Figura 46).
éCual es la funcion de los estomas?

Los estomas controlan asi el intercambio gaseoso entre la atmosfera externa y los
espacios aéreos del mesofilo. Los estomas no son solo la via de salida del vapor de agua, sino
también de flujos de CO; y O,. Normalmente, el primero se dirige hacia el interior de la hoja,
mientras que el O, es perdido por la planta. Una mayor abertura estomatica significara, pues,
una mas rapida entrada de CO; para ser utilizado en fotosintesis y una mas rapida salida de

O, y agua.
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2Qué métodos se puede utilizar para medir la transpivacion?

Segun el material vegetal y el margen de error aceptable, se usara una u otra técnica y a
veces se deberan usar y comparar diversas técnicas, como: el método del potémetro, de las

pesadas, lisimetros, método del papel de cloruro de cobalto, etc.

2Como el método del potometro mide la transpivacion?

Se coloca un corte de tallo o de hoja, usando un tapén de goma taladrado en un depésito
de agua. El agua que pierde el depésito, por la transpiracion del material vegetal, se puede
medir facilmente por el desplazamiento de una burbuja a través de un pequefio capilar
graduado y conectado al mismo. Para el caso de una planta pequefia, se puede sumergir las
raices. En realidad, este método mide la absorcién de agua, pero esta, en la mayoria de los
casos, es sensiblemente igual a la pérdida por transpiracién. Las condiciones en que se
realizan las medidas en el potémetro distan bastante de las que se encuentra la planta en la

naturaleza, por lo que sus indicaciones son aproximadas.

éCual es la diferencia entre el método de las pesadas y el lisimetro?

En el caso del método de las pesadas, una planta es colocada en una maceta, si esta se cubre
adecuadamente para evitar las pérdidas de agua por evaporacién, siguiendo la disminucion
de peso del conjunto y corrigiendo con el agua afiadida periédicamente a la maceta, se tiene
una medida aproximada de la transpiracion con la tnica correccién del aumento de tamafio
de la planta. Este mismo método se emplea a escala mucho mayor en los llamados lisimetros,
en que una o varias plantas de cierta envergadura se mantienen en el recipiente (lisimetro) de
varios metros cubicos, colocado sobre una balanza o flotando en un recipiente mayor, en el
que se sigue el cambio de peso. Las plantas en un lisimetro se pueden someter a diversas
condiciones de luz, temperatura, viento, etc., que se aproximen a las naturales y den una

medida significativa de la transpiracion.
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2Como se expresan los resultados de la medida de la transpiracion?

Los resultados de 1a medida de la transpiracion se pueden expresar como intensidad de
transpiraciéon que es la masa de agua perdida por unidad de tiempo y unidad de superficie
que se considere de transpiracion (hoja, plantacion). La transpirvacion relativa es el resultado
de dividir la masa de agua transpirada por la que se evapora de una superficie de agua pura
en las mismas condiciones. La transpiracion relativa siempre es inferior a la unidad y no se
afecta por la humedad atmosférica. Otras veces, la transpiracién se expresa en términos
relativos a la evaporacion de una superficie de agua igual a la suma de las superficies de los

ostiolos en las mismas condiciones.

Como la difusion de un gas, a través de los estomas, se relaciona con la

distancia entre ellos?

A pequefias distancias, pequefios aumentos de estas determinan un rapido aumento de
la velocidad de difusién; a distancias mayores, los aumentos van siendo pequefios y la
difusién por unidad de superficie se aproxima asintéticamente a un valor maximo que
practicamente se alcanza con distancias 10 veces superiores al diametro de los poros. Es
significativo que la distancia media entre los estomas en la mayoria de las plantas de climas

templados sea del orden de 10 veces el diametro medio de los ostiolos.

sComo es el efecto de la abertura estomatica en la velocidad de la

transpiracion?

A pequenas aberturas cambios pequefios en las mismas provocan cambios bruscos en
la velocidad de transpiracién. Con los estomas mas abiertos, la transpiraciéon varfa menos

acusadamente.

Asf la relacion didmetro de ostiolos/distancia entre ellos disminuye al aumentar el
primero, con lo cual, aunque aumente la transpiraciéon aumenta mas rapidamente la superficie
de ostiolos ot tanto, la transpiracién por unidad de superficie de ostiolo abierto

Y >

disminuye.
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Qué relacion se presenta entre el indice estomatico (IE) y la densidad

estomatica (DE) durante la transpiracion?

En estudios relacionados con la transpiracion se deben considerar el indice estomatico
(IE), valor que puede variar dentro de la misma hoja segun la parte del limbo que se analice
(apice, media o base), posicion de la hoja en la planta y también del ambiente ecoldgico, el
cual puede ejercer cierta influencia sobre este caracter. Ademas la densidad estomatica (DE)
parece estar relacionada con ciertas familias, ademas de existir relacion entre la DE y el
tamafio de las células oclusivas, de tal manera que el alta DE se presenta en plantas con

células oclusivas pequefias y viceversa.

El IE representa el cociente entre el numero de estomas y la cantidad de células
epidérmicas. La DE se relaciona con el nimero de estomas por unidad de superficie foliar y
representa un valor diagnéstico para fragmentos de laminas foliares, siempre y cuando su
uso se restrinja a 6rganos de la misma edad de desarrollo y de la misma taxonomia. La
disminucién de la DE incrementa la resistencia estomatica de la planta, la cual limita el exceso
de transpiracion. Asi mismo, tanto la DE como el IE son variables que estan fuertemente
influenciadas por la especie vegetal, asi como por condiciones ambientales como sequia y

altas concentraciones salinas.

éCual es la importancia de la conductancia estomadtica en el proceso de

transperacion?

Los estudios relacionados con la conductancia estomatica (y por ende la transpiracion)
revisten gran importancia ya que la productividad esta intimamente relacionada con el
consumo y disponibilidad del agua mas que con cualquier otro factor ambiental. Por lo tanto,
la capacidad de algunas plantas de mantenerse turgidas bajo condiciones de escasez de agua
en el suelo es una caracteristica beneficiosa para evitar la disminucién en la produccion,
puesto que bajo tales circunstancias el descenso del rendimiento puede estar relacionado con
la reduccion de la conductancia estomatica. Otro factor que puede ejercer influencia sobre la
resistencia estomatica y en consecuencia en la eficiencia del uso del agua en los cultivos, es

la practica de la injertacion.
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éCuales son los factores externos que afectan a la velocidad de transpivacion?

Ellos son: la humedad atmosférica, la humedad del suelo, la concentracion de CO;
atmosférico, la iluminacién, la concentracién de oxigeno, la temperatura, la velocidad del

viento, la exposicion prolongada a factores externos.
2Como afecta la humedad atmosférica el proceso de transpivacion?

La dltima etapa de la transpiracion consiste en la difusién del vapor de agua desde la
camara subestomatica al exterior. Por las leyes de la difusién, el flujo de una sustancia es
proporcional a su gradiente de concentraciéon. En una forma aproximada, es proporcional en
nuestro caso a la diferencia de humedad relativa entre la cimara subestomatica y el exterior.
Por tanto, un aumento de la humedad atmosférica determina una disminucién de la
transpiraciéon porque disminuye la diferencia de humedad entre la caimara subestomatica y el
exterior. A pesar de esta disminucion de la transpiraciéon, un aumento de la humedad
atmosférica favorece una mayor abertura estomatica que harfa aumentar la transpiracion. De
estos dos efectos opuestos, predomina el primero, y el resultado neto del aumento de la
humedad atmosférica es disminuir la transpiracién, por supuesto favoreciendo al mismo

tiempo la entrada de CO; para fotosintesis.
éPor qué a mayor humedad del suelo favorece una mayor transpiracion?

A mayor humedad del suelo mayor absorciéon de agua, en consecuencia, potencial
hidrico mas alto en generar en la planta y especificamente en la célula oclusiva, mayor
turgencia de esta y estoma mas abierto. La humedad exclusivamente del suelo no afecta

sensiblemente al gradiente de humedad a través del estoma.

éLa concentracion de CO; en la atmdsfera afecta la velocidad de la

transpiracion?

Una alta concentracién de CO; puede incluso cerrar totalmente el estoma. El significado
fisiologico de esta respuesta reside en que los estomas establecen un balance adecuado entre
fotosintesis y transpiracion. En efecto, la demanda fotosintética de CO; en una situacion
dada requiere una determinada abertura estomatica para un gradiente determinado de CO»
entre el exterior y la camara subestomatica. Si este gradiente aumenta, en principio habria
mas flujo de COzen relaciéon con la demanda fotosintética; este flujo en exceso se corrige
con una menor abertura estomatica, logrando asi una menor pérdida de agua por

transpiracion.
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La respuesta estomatica a los cambios de concentracion de CO;atmosférico es rapida,
en unos 5 segundos ya se ha logrado la mitad de la magnitud final de respuesta. La respuesta
se produce tanto en la luz como en la oscuridad. La estructura que finalmente detecta el

cambio de concentracion de COzes la célula oclusiva.

2Como la tluminacion afecta el proceso de transpivacion?

Un aumento de iluminacién abre estomas y, por tanto, aumenta la transpiracion en una
respuesta que requiere aproximadamente una hora. La disminucién de luz cierra estomas en
una respuesta algo mas rapida que la anterior. El sentido fisiolégico es evidente: en ausencia
de luz no es posible la fotosintesis, no es necesario el CO; y, por tanto, se cierran las estomas

para evitar la pérdida de agua.

Como resultado del efecto de la luz a lo largo de las 24 horas del dia, en condiciones
normales, los estomas y la transpiraciéon oscilan en abertura e intensidad respectivamente,
estando abiertos y con intensa transpiracion en el dia y a la inversa de noche. El efecto de la
luz abriendo estomas es debido, principalmente a que, al aumentar la fotosintesis, disminuye
la concentracién de COy, lo que, provoca la apertura de estomas. Este efecto de la luz se
realiza activando la fotosintesis en el mesoéfilo. Existe una importante excepcion a esta
respuesta de abrir estomas con la luz: las plantas suculentas abren sus estomas de noche y los

cierran de dia.

éDe qué otros factores dependen la concentracion de oxigeno parva afectar la

transpracion?

Los efectos de concentraciones variables de oxigeno sobre la abertura estomatica son
complejos y dependen de la presencia o no de luz, de temperatura, del CO; presente, e incluso
del mismo margen que se considere de variacién de las concentraciones de oxigeno. En
general, una concentracién atmosférica alta de oxigeno favorece el cierre de estomas. Y
también puede favorecer la formaciéon de CO, (via respiracion) y con ello cierre de estomas.
La dependencia de los efectos del oxigeno de otros factores se basa, en el efecto de estos
factores sobre los procesos respiratorios de formaciéon de CO,. Por ejemplo, la formacion

fotorespiratorio del CO; requiere luz y es fuertemente afectada por la temperatura.
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éPor qué las temperaturas elevadas favorecen la transpiracion?

Sus efectos sobre la abertura estomatica son complejos y variables de unas plantas a
otras. Pero con independencia del efecto sobre los estomas, las temperaturas elevadas
aumentan la velocidad de salida del agua. El rdapido aumento de la presién de saturacion de
agua en la atmosfera al aumentar la temperatura hace que, para una humedad absoluta
determinada en la atmosfera, al aumentar la temperatura disminuye rapidamente la humedad
relativa, con lo cual aumenta el gradiente de difusién de vapor de agua entre la cimara
subestomatica (que siempre contiene una alta humedad relativa) y el exterior, y con ello la
transpiracion. Por otra parte, al aumentar la temperatura, aumenta el coeficiente de difusion

del vapor de agua, lo que también favorece la transpiracion.
sLa velocidad del viento tiene un efecto divecto sobre la abertura estomatica?

La velocidad del viento no tiene un efecto directo sobre la abertura estomatica, pero
tiene un gran efecto sobre la transpiracion por afectar al gradiente de humedad a través del
estoma. La difusién del vapor de agua a través de la capa de aire inmévil adyacente a la
superficie de la hoja, puede ser un factor limitante de la velocidad de transpiracion. En esta
capa, el vapor de agua se difunde segun la ley de Fick, en la cual el gradiente, dc /dx, se puede
aproximar pot. Ac/Ax. Donde. Ac es la diferencia de concentracién de vapor de agua entre
la camara subestomatica y los limites externos de la capa inmévil, y. Ax es el grosor de esa
capa inmovil de aire. El gradiente serd, entonces, tanto mayor cuanto mayor es la velocidad
del viento. En efecto, segun su velocidad, el viento barre mas o menos esa capa de aire
inmovil, de forma que a mayor velocidad del viento menor espesor de la capa. En

consecuencia, cuanto mayor es la velocidad del viento mayor es la velocidad de transpiracion.

sPor qué la apertura de los estomas rvesulta de la acumulacion de iones,

principalmente K * en las células oclusivas?

A causa de esta acumulacion, disminuye el potencial osmético, lo que determina una
entrada de agua y aumento del potencial de turgencia de las células oclusivas (para restablecer
el valor normal del potencial hidrico) que provoca apertura del estoma. Aun corregidos por
el aumento de volumen celular, los aumentos de concentracién de K' en la célula oclusiva
cuando se pasa de estoma cerrado a abierto son del orden de 0,3 M. Estos aumentos, por si

solos, provocarfan disminuciones de unos 6 bares en el potencial osmético.
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2Qué otros iones son necesarios para mantener la electroneutralidad cuando

se abren los estomas?

Entre estos iones, esta el anion Cl que entra en cierta medida como acompanante del
cation K': La cantidad de Cl' que penetra varfa de una planta a otra, y es en muchos casos
un 40% de la cantidad de K™ acumulado. El resto de la carga positiva, por el exceso de K*
acumulado, es compensado por una salida equivalente de protones procedente de la
disociacién de diversos acidos (principalmente malico) que se forman, en general, a partir
de almidén. El aumento en la concentraciéon de anién malato también contribuye a la

disminucién del potencial osmético (Figura 47).
2Como se explica el mecanismo de apertura estomadtica?

El almidén es degradado, via glucdlisis hasta fosfoenolpiruvato (PEP) que con CO», en
reaccion catalizada por fosfoenolpiravico carboxilasa da acido oxalacético, este pasa a acido
malico con piridin nucleétido reducido en reaccién catalizada por malico deshidrogenesa.
Los protones del malico salen al exterior, lo que provoca un cambio en el potencial de

membrana que favorece la entrada de K' que neutraliza la carga eléctrica de la célula.

Adicionalmente, entra cierta cantidad de K™ acompafiado de CI".

éCual es el producto final de la degradacion del almidon en las células

oclustvas?

El almidén de las células oclusivas es menos abundante con estomas abiertos. No parece
que, como resultado de la degradacion de almidon, se acumulen monosacaridos en cantidad
osmoticamente significativa como postulaban las teorfas mas antiguas. En realidad, los

monosacaridos son transformados finalmente en acido malico.

En las células oclusivas de algunas plantas no se ha encontrado almidén. En este caso,

los fructanos parecen ser los precursores del acido malico.
éPor qué el proceso de apertura estomatica requieve CO,?2

El CO; es requerido para el paso de PEP a oxalacético, cuando un aumento en la
concentracion de CO; en la célula oclusiva determina el cierre de estomas. Es significativo
que, en algunas plantas, el maximo de abertura estomatica no se produce en atmosferas libres

de COy, sino con una baja concentracion de este.
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Figura 47

Mecanismo de apertura y cierre de los estomas
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Nota. Adaptado de ( https://slidetodoc.com/3-3-11-factores-que-afectan-la-velocidad/)
En el mecanismo de apertura estomadtica ;qué etapas requierven energias

En el mecanismo propuesto pueden requerir energfa diversas etapas como: la entrada
de malato en la vacuola, la salida de protones de la célula oclusiva y/o la entrada de K y CI

en la célula oclusiva.

Los protones salen al exterior por una bomba electrogénica que utiliza ATP (mecanismo
quimio osmotico). E1 ATP parece ser suministrado mayoritariamente por la fosforilacion
oxidativa en las abundantes mitocondrias de las células oclusivas. Los cloroplastos de estas
células no pueden convertir CO; en azuicares, pero incluyen los dos fotosistemas y parecen

proporcionar también ATP por fotofosforilacion.
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+
2Como es la salida y entrada de K en la apertura estomatica?

La entrada y salida de K* se realiza por canales i6nicos cuyo funcionamiento depende
de la polarizacion de la plasmalema resultante del bombeo de protones. Con la membrana
fuertemente polarizada (-90 a -150 mV) funciona sélo el canal de entrada. Por el contrario,
potenciales de membrana entre -20 y +80 mV activan el canal de salida de K*. La actividad
de estos canales depende también de la concentracién de Ca?* en el citosol. Asi,
concentraciones de Ca?* libre entre 0,01 y 0,2 uM activan el canal de entrada de K*, mientras
que, 5uM Ca*" activa el canal de salida de K'. Significativamente, un aumento de la
concentraciéon de ABA provoca un aumento de la concentracion citosolica de Ca**, con lo

que se facilita salida de K" y cierre de estomas.
éLa concentracion de malato disminuye con el encierre de los estomas?

Para el cierre de los estomas es fundamental la disminucion de la cantidad de malato;
los niveles estacionarios de este deben resultar de un equilibrio entre sus velocidades de
sintesis, degradacion y transformacion en almidén. Cuando disminuye la sintesis predomina
la degradacion y disminuye la concentraciéon de malato. Se sabe poco del destino en su

degradacién, y menos aun de su control.

2Como el CO; afecta la abertura estomatica?

Aparentemente es una paradoja que el CO; se necesite (en la reaccién catalizada por
fosfoenolpiravico carboxilasa) para los procesos metabodlicos que llevan a la abertura
estomatica y al mismo tiempo provoque cierre de estomas. Mas aun, la respuesta a altas
concentraciones de CO, cerrando estomas esta mediada también por fosfoenolpiravico
carboxilasa, ya que son similares las cinéticas de saturacion con CO; de la velocidad del
enzima y de la respuesta de cierre de estomas. Se ha propuesto que, si la concentracion de
CO; es muy alta, el malico se forma muy rapidamente, mas rapidamente que puede ser
secuestrado el malato por la vacuola y los H* bombeados al exterior. En estas condiciones,
el citoplasma se acidifica, y presumiblemente se inhibe la toma de malato por la vacuola y el
mismo bombeo de protones al exterior. Asi no puede entrar K* y el estoma se cierra. Por el
contrario, si a bajas concentraciones de CO, la velocidad de formacién de malico no es
excesiva, no baja el pH, el malato se acumula en la vacuola, el almidén sigue transformandose
en milico, funcionan los transportes de potasio y protones, se acumula K y el estoma se

abre.
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éLa accion del CO; en la abertura estomatica esta mediada por los cambios

de acidez que provoca en las células oclusivas?

Si, se ha comprobado que en las células oclusivas el pH es mas acido cuando estan cerradas.
El CO; es un acido débil, y como tal no puede provocar cambios de pH de suficiente
magnitud. En cambio, si forma un acido carboxilico (malico), este es suficientemente fuerte
para provocar cambios significativos en actividades enzimaticas y sistemas de transporte.
Para algunos autores, el efecto del CO; cerrando estomas se podria ejercer inhibiendo el
transporte de K o la fotofosforilacion que proporcionarfa ATP para la salida de protones.
Otra posibilidad a explorar es si un aumento de CO,, al aumentar la actividad de
fosfoenolpiravico carboxilasa, compite con el consumo respiratorio del PEP que se inicia en

el destino alternativo del mismo via piruvato kinasa.

éLa concentracion de CO; explica el cierre de los estomas en el dia, en las

plantas suculentas?

La situacion paradéjica de que las plantas suculentas con un metabolismo fotosintético
especial cierren estomas de dia y lo abran de noche, se podria explicar por su peculiar
metabolismo. Como se dijo, fijan CO, de noche y lo liberan de dia dentro de ellas para ser
asimilado fotosintéticamente. Precisamente esta liberacion diurna debe provocar tan altas

concentraciones de CO; que determinan el cierre del estoma.
2Como interviene el ABA en el cierve de los estomas?

Los bajos potenciales hidricos de la hoja determinan el cierre de los estomas en una
accion que esta mediada por acido abscisico (ABA). Este inhibe el sistema de transporte de
H* al exterior con lo cual no puede acumularse K' y se bloquea el sistema de formacion de
malico por acidificacién del citoplasma, tal como ocurtia con un exceso de CO,. Ademas, el
aumento de ABA provoca un aumento de Ca** que activa el canal de salida de K* ¢ inhibe el

de entrada (Figura 48).
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Figura 48
La hormona Acido Abscisico (ABA) induce el cierre estomdtico.

(S)-cis-ABA

Nota. Adaptado de (https://es.wikipedia.org/wiki/%0C3%81cido_absc%C3%ADsico)
2Como la humedad atmosférica afecta la abertura estomatica?

Un aumento de la humedad atmosférica provoca la apertura estomatica. Se ha sugerido
que esta acciéon puede estar mediada por el control de la llamada transpiracion
peristomatica, que es la que ocurre a través de la cuticula que recubre las células oclusivas. Se
tiene evidencias de que esta transpiracion es mucho mas intensa que la que se produce por
el resto de la cuticula. El agua de esta transpiracion procede de la pared de la célula oclusiva
situada debajo de la cuticula, precisamente la que parece ser la via mayoritaria de entrada de
agua en la célula oclusiva. Una pérdida abundante de agua de esta corriente via cuticula
dificulta el paso del agua a la célula oclusiva, impidiendo su turgencia y determinando el cierre
de estomas. Evidentemente, esta pérdida de agua via transpiracion peristomatica sera menor
a mayor humedad atmosférica. La transpiracion peristomatica permitira el control de la
abertura estomatica por la humedad ambiental, a través de un mecanismo que implica a su

vez una pequenisima pérdida de agua.
La lug agul sinterviene en la abertura estomatica?

La luz azul parece activar el bombeo de protones al exterior de la célula oclusiva,
creandose el potencial de membrana necesario para la entrada de K. En este efecto, la luz
azul actia como activador de algin proceso que proporciona energia para el bombeo de

protones, no es ella misma la fuente de energfa para ese bombeo.
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2Como se explican las oscilaciones periddicas de la abertura estomatica y de

la transpivacion?

En condiciones normales, debido fundamentalmente al efecto de los cambios de
iluminacion, los estomas se abren y se cierran ritmicamente con un periodo de 24 horas.
Relacionadas con estas variaciones estomaticas, se han medido, también en condiciones
ambientales constantes, variaciones ritmicas del potencial hidrico foliar y del contenido de
almidén en las células oclusivas, con periodos de aproximadamente 24 horas.
Adicionalmente, la abertura estomatica oscila en condiciones ambientales constantes con
amplitudes pequenas y periodos, en general, de unos pocos minutos. Estas oscilaciones, mas
o menos amortiguadas, son caracteristicas de todo fenémeno que, como la apertura y cierre

de estomas, esta sometido a multiples mecanismos de control.

éCuales son los caracteres xeromorficos que afectan la wvelocidad de

transperacion?

Junto a los cambios rapidos de la transpiraciéon inducidos por agentes que afectan la
abertura estomatica, en las plantas existen otras respuestas cuando se exponen por un tiempo
prolongado a determinados ambientes, especialmente a ambientes secos. En relacién con la
transpiracion, las adaptaciones permanentes o no a ambientes secos, consisten en cambios
que reducen la transpiracién para compensar el menor aporte de agua a la planta. Entre los
caracteres xeromorfos mas frecuentes estan: el bajo numero de estomas, los estomas
agrupados, o hundidos y la existencia de pelos. Estas dltimas caracteristicas contribuyen a
estabilizar una capa atmosférica relativamente gruesa y humeda en las proximidades de la
estoma que dificulta mucho la difusién del vapor de agua. Es frecuente encontrar una cuticula
muy gruesa, e incluso cutinizacién de las células del mesofilo y un enrollamiento de las hojas
para reducir la superficie de transpiraciéon. Unas respuestas, casi generales a la sequia

prolongada, consisten en la disminucién de la relacién supetficie/volumen y un aumento de
la sensibilidad de los estomas a bajos potenciales hidricos y a la concentraciéon de CO,. En

general, esta mayor sensibilidad se debe a un aumento de los niveles de acido abscisico.
2Qué caracteriza la transpiracion de las plantas C4y C32
Ciertas plantas, como maiz, cafia de azucar, presentan un mecanismo especial, que

llamaremos fotosintesis C4, por el que, entre otras cosas, pueden realizar eficazmente

fotosintesis a muy bajas concentraciones de CO; en el mesoéfilo. Esto implica que,
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manteniendo una eficaz fotosintesis, pueden tener sus estomas mas cerrados que una planta
con fotosintesis normal, que llamaremos C3. En consecuencia, las plantas C4 suelen perder
menos agua por transpiraciéon (por gramos de biomasa producida) que las plantas C3 y, en
este aspecto, el caracter C4 es una forma de adaptacion a ambientes secos. De hecho, las
plantas suculentas y las plantas C4 presentan bajas relaciones de agua perdida por
transpiracién a materia seca producida. Mientras que el metabolismo de suculenta es
caracteristico de adaptaciones a ambientes de humedad muy variable del dia a la noche, el

metabolismo C4 es frecuente en plantas adaptadas a sequedad mas continua.
éDe qué depende la tasa de transpirvacion en las hojas?

La tasa de transpiracién de la hoja depende de 2 factores principales:
E= Cva(hoja)- Cva(aire) /re +rac (molm-2 s -1)

Cva(hoja) - Cva(aire): diferencia de concentracion de vapor entre los espacios de aire de

la hoja y el aire del exterior: (mol m—3).

re +rac : resistencia del poro del estoma y resistencia del aire circundante en la superficie
de la hoja: (sm -1).

A veces en vez de concentracion se emplea presion de vapor y la diferencia es el déficit
de presion de vapor y se mide en kPa y es proporcional a la concentraciéon de vapor. La
resistencia es la inversa de la conductancia: una elevada resistencia equivale a una baja

conductancia.

2Qué tipos de resistencia se presenta cuando se pievde agua por el proceso de

transperacion?

- Resistencia del suelo (rs): depende de la conductividad hidraulica del tipo del
suelo o impedancia (alta en suelos arenosos y reducida en arcillosos) y la

disponibilidad de agua del mismo, es una de las resistencias mas variables a lo largo

del dia.

- Resistencia de la raiz (rr): es una de las resistencias mas altas al flujo de agua y se

debe a los protoplastos de este 6rgano.
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- Resistencia del xilema (rx): su valor es constante y se modifica solo con el

crecimiento del tallo.

- Resistencia del mesoéfilo (rm): es muy variable y depende de la anatomia de la
hoja. El agua se mueve por las paredes, los protoplastos y en forma de vapor por

los espacios intercelulares.

- Resistencia de la cuticula (rc): representa una resistencia muy alta debido a la

incrustacion de la cuticula que es una sustancia hidrofébica.

- Resistencia estomatica (re): depende del grado de apertura, cerrados el valor de

la resistencia tiende a infinita y abiertos es minima pero no cero.

- Resistencia del aire (ra): es la que le ejerce la capa limite (capa de aire adherido a

la epidermis), a la pérdida de vapor de agua. (Figura 49)

Figura 49

Resistencias a la difusion. Flujo del agna en el continno suelo-planta-atmdsfera, analogia con la ley de Ohm.
Las flechas representan resistencias variables (W=potencial hidrico, r=resistencia hidrinlica).
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Nota. Adaptado de http://www.scielo.org.mx/scielo.php?script=sci_arttext&pid=51405-04712019000300301
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éCuales son las funciones de la transpiracion?

La transpiracion viene a ser un “mal inevitable”, resultado de la necesidad que tienen las
plantas terrestres de realizar el intercambio de CO; y O; en una atmosfera de bajo potencial
hidrico. Para ello, las plantas habrian desarrollado mecanismos de control sofisticados y
adaptaciones que ahorran el maximo de agua. Una de las funciones de la transpiracion es la
refrigeracion de la hoja. Otro uso que hace la planta de la transpiraciéon es concentrar

minerales que la planta toma muy diluidos del suelo.

éCuales son las consecuencias de la transpiracion?

Cuando los estomas estan abiertos la planta pierde agua por transpiracion, pero también
capta el CO, atmosférico, y la fotosintesis puede tener lugar. La transpiracién, podria
considerarse como el coste fisiolégico de la fotosintesis, pero hay que tener también en

cuenta otras consideraciones.

La evaporacion del agua consume una cantidad de energfa considerable, debido al
elevado calor latente de vaporizacion de esta sustancia, energia que procede de la energfa
radiante que la hoja recibe. La transpiracion, por tanto, contribuye al balance térmico de la
hoja. Si esa fraccion de la energfa no se gastara de esta manera, aumentarfa la temperatura de
la hoja, pudiendo llegar a limites incompatibles con la actuacion de los sistemas enzimaticos

y con la mayoria de los procesos metabolicos.
La transpiracion es, ademas, el mecanismo que origina la tensién en el xilema y el

ascenso del agua en la planta. Mecanismo que permite la distribucién en toda la planta del

agua y de los nutrientes minerales absorbidos por las raices.

Qué viene a ser la evapotranspiracion?

Consiste en el grado maximo de pérdida de agua de un suelo, en el cual se estd

desarrollando un cultivo.

Es la integracion de la transpiracion (pérdida de agua por la planta) y la evaporacion

(pérdida de agua del suelo).

EVAPOTRANSPIRACION = TRANSPIRACION + EVAPORACION
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La transpiracion es maxima cuando se presenta alta densidad de siembra y minima
cuando hay pocas plantas en un campo de cultivo. La evaporaciéon es minima cuando se
presenta alta densidad de plantas y maxima cuando hay pocas plantas y bastante superficie

de suelo en un campo de cultivo. (Figura 50, 51)

Figura 50

Proceso de evapotranspiracion.

Evapotranspiracion=
transpiracion + evaporacion
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Nota. Adaptado de (https://www.intagti.com/articulos/agua-tiego/la-evapotranspitacion-de-los-cultivos)

Figura 51

Relacion entre la evaporacion y la transpiracion (evapotranspiracion).
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Como se define la gutacion y qué la caracteriza?

Es una pérdida de agua en forma liquida, dado que bajo las condiciones en que se
produce, la absorcion supera a la transpiracion que es minima, por lo cual es empujada por
los conductos del xilema hasta ser excretada al exterior a través de unas estructuras
especializadas llamadas hidatodos. El agua excretada por los hidatodos, es el resultado de la
presion hidrostatica desarrollada en la savia de los conductos del xilema. El liquido producido

por gutacion no es agua pura, sino una disolucién de sustancias como sales, aztcares, etc.

* Estas sustancias pueden depositarse sobre la superficie de la hoja al evaporarse el
agua.

* Estas sales precipitadas pueden ser nuevamente disueltas y reabsorbidas al interior de
la hoja.

* La concentracion de estas sales si es muy elevada puede provocar trastornos en la

hoja, asi como en la accién de los pesticidas. (Figura 52, 53)

Figura 52

Fendmeno de gutacion.

Gutacion

Es la pérdida de agua
liquida y eso se debe al
hecho de tener mucha
presion radical.

La mayoria ocurre a
través de los hidatodos,
que son  aberturas
localizadas cerca del
xilema, principalmente
en margenes de las hojas.

Nota. Adaptado de (https://slidetodoc.com/ tema-4-absorcin-de-agua-pot-las-plantas/)
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Figura 53
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Nota. Adaptado de (https://slideplayer.es/slide/17988494/)

Como se define la eficiencia del uso de agua? (EUA, WUE sus siglas en
inglés)

Se define por la relaciéon entre los gramos de agua transpirados por un cultivo y los
gramos de materia seca producidos. Las especies mas eficientes en el uso de agua producen
mas materia seca por gramo de agua transpirado. Los cultivos difieren en su capacidad para
extraer agua, de acuerdo a su metabolismo, la arquitectura de sus hojas, y el momento del

ciclo de crecimiento considerado.

éCual es la importancia de WUE? (Eficiencia del uso de agua)

Hay una prioridad global de desarrollar cultivos con alta eficiencia en el uso del agua en

la producciéon de su biomasa o una produccion por unidad de agua utilizada.

El WUE varia entre especies y dentro de los genotipos de una especie. Hoy es conocido
que los genotipos con el pool de genes primarios exhiben variacién alélica para WUE a través
de los mecanismos que regulan la transpiracion, la cual es la conductancia de agua a través

de los estomas, la cuticula y capa estacionaria. Las propiedades del agua y el diéxido de
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carbono, a través de esta via, puede ser mejorada por un decrecimiento de la transpiracion

sin una reducciéon del CO,. Puesto que el CO; captado y el agua de la transpiracion

disminuida ocurre predominantemente a través de los poros de los estomas y los genes

implicados en el desarrollo estomatal y en la apertura y cierre de los estomas impacta en el

WUE (Tabla 3, 4)

2Qué relacion existe entre las especies C3 0 C4y EUA?

Tabla 3

Cantidad de agna (litros) consumida por diferentes cultivos para producir un Kg de materia seca (NMS) de

Pplanta entera, grano o tubércnlo.

Planta Litros de agua por Kg de MS % Base 100 (Planta entera de
maiz)
Planta entera de maiz 238 100
Grano de maiz 454 191
Grano de cebada 524 220
Grado de trigo 590 248
Papa 560 248
Soya 900 378
Arroz 1600 672
Tabla 4

Componentes, procesos y pricticas que modifican la EUA, segrin Micucci (2008).

Componentes Procesos a favorecer Procesos aminimizar  Practicas de manejo
Agua acumulada Precipitacion efectiva. Escurrimiento. Drenaje  Practicas de conservacion.
en el suelo. Acumulacién de carbono. profundo. Longitud del barbecho.

Pérdida de horizonte A.
Agua transpirada Particién hacia transpiracion Evaporacion. Control de malezas.
por el cultivo. del cultivo. Transpiracion de Siembra directa.
malezas. Fertilizacién.

Conservacién a
biomasa y
rendimiento.

Eficiencia fotosintética.
Indice de cosecha.

Déficit de presion de
vapor.

Tipo de cultivo.
Rotacion y fecha de
siembra.

Tipo de cultivo. Cultivar.
Fertilizacion y fecha de
siembra.
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éCuales son los otros factores que se relacionan con la EUA?

Existen relaciones entre la transpiracion, asimilacién neta de CO, y EUA. La EUA (en
bares) es influenciada por la conductancia estomatica a través de diferentes respuestas del
CO; asimilado y transpiracién. La tasa de transpiracion se incrementa linealmente con la
conductancia estomatica. La asimilacién neta de CO; lineal también se incrementa con la
conductancia estomatica, pero se satura a altas conductancias. EUA aumenta con la
conductancia estomatica a baja conductancia estomatica porque la pendiente de la
asimilacion neta de CO; es mas pronunciada que la pendiente de la transpiraciéon. Una
reduccion en la conductancia estomatica de A B se mejora el uso eficiente del agua porque
la transpiracion se reduce (A— B), pero la reduccién de asimilacion neta de CO; se reduce
al minimo (B > A_).
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4 en forma liquida por el xilema hacia las hojas.
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l
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5

Transporte de solutos

sPor qué el floema como sistema conductor de solutos?

La actividad metabdlica de los diferentes 6rganos (o partes de o6rganos vegetales)
requiere el aporte de fotoasimilados en cantidades diversas. En algunos casos, los
procedentes de la actividad fotosintética de ese 6rgano, o bien de la hidroélisis de reservas
acumuladas previamente en él, pueden satisfacer y sobrepasar los niveles sefialados por estas
necesidades; el 6rgano se autoabastece y esta en condiciones de exportar fotoasimilados. En
otros casos, el 6rgano puede ser claramente deficitario y debe importar fotoasimilados. El
transporte de fotoasimilados a larga distancia, de un o6rgano a otro, se denomina
translocacton y se lleva a cabo, en general, por el floema. El floema es el tejido conductor
especializado en la translocacion de fotoasimilados. El movimiento de este contenido puede
ser tanto ascendente como descendente y sus diferentes componentes pueden moverse en

sentidos contrarios, aun dentro de un mismo haz conductor (Figura 54).

Figura 54

Los fotoasimilados (sustancias sintetizadas a partir del CO; y de la energia solar) son empleados por las
células para la obtencion de energia metabilica, para los procesos de biosintesis celular, o son almacenados
para ser usados posteriormente.

FOTOASIMILADOS
(Materia organica)

Fotosintesis

Biosintesis !
celular ‘ ' Obtencion de

Energia
Metabolica

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/Temas/tema_13.htm)
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éHacia donde se dirigen los azucares formados en la fotosintesis?

Los azucares manufacturados durante la fotosintesis salen de la hoja a través del floema,
o corriente de asimilables hacia lugares donde se utilizan, como el vastago en crecimiento y
la caliptra de la rafz, y a lugares de almacenamiento como frutos, semillas y el parénquima de

almacenamiento de tallos y raices.

éCuales son los elementos del floema?

El floema consiste en varios tipos celulares: elementos cribosos (células cribosas en las
Gimnospermas y tubos cribosos en Angiospermas), células acompafiantes, y el parénquima
vascular. Los elementos cribosos son células tubulares con terminaciones conocidas como
placas cribosas. La mayoria pierden el nicleo, pero permanecen vivas con una membrana

celular funcionante. Las células acompafiantes descargan azucar en los elementos cribosos.

Las células conductoras del floema de las Angiospermas son los elementos cribosos que
carecen de nucleo y de la mayorfa de los organulos, pero son ricos en una proteina
filamentosa especifica del floema, llamada proteina P. Los elementos cribosos forman series
longitudinales llamadas tubos cribosos. Los elementos cribosos presentan poros, que forman
areas cribosas en las paredes laterales, y placas cribosas en las paredes transversales. Las placas
cribosas posibilitan la comunicacién y amplia continuidad citoplasmatica entre elementos

cribosos de un mismo tubo criboso (Figura 55).

Figura 55

Placa cribosa en floema.
A '

! ) Proteina P

: da 6l | ag Placas
" I S N bl P
iRl | Crloosas

—1—— Célula parenquimética

Placa cribosa

Elemento del tubo criboso

Pared celular

Microfotografia electronica de
transmision de floema del tallo
de Cucurbita maxima.

RN\ % ez Y
Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/images/Figuras_tema4/Figura33.jpg)
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Figura 56

Diagrama de la hoja que mmestra los caminos seguidos por las moléculas de agna de la corriente de
transpiracion a medida que se mueven desde el xilema de un vaso menor hacia las células mesofiticas, se
evaporan de las superficies de las paredes de las células mesofilicas, y se difunden después fuera de la hoja a
través de un estoma abierto (lineas azules). También se muestran los caminos seguidos por las moléculas de
agiicar producidas durante la fotosintesis a medida que se mueven desde las células mesofilicas al floema del
mismo vaso )y entran en la corriente de asimilacion. Se cree que las moléculas de azsicar producidas en el
parénquima en empalizada se dirigen al parénquima esponjoso y después lateralmente al floema a través de
las células esponjosas (lineas marrones).

Nota. Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)

2Como se mueven los fluidos en el floema?

Los fluidos pueden moverse hacia arriba o abajo dentro del floema, y son transportados
de un sitio a otro. Se originan en los lugares donde se producen. El alimento se mueve a
través del floema por un mecanismo de presion. El azicar se mueve (en una etapa que
requiere energia) desde una fuente (generalmente las hojas) a un sumidero (generalmente

raices) por presion osmotica. La translocacion del azdcar dentro del elemento criboso
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produce que el agua entre en la célula, incrementando la presion de la mezcla agua/azucar
(savia del floema o elaborada). La presion causa que la savia fluya a zonas de menor presion,
el sumidero. En este lugar el azdcar es extraido del floema en otra etapa que requiere gasto

energético, y generalmente es convertido en almidén o metabolizado (Figura 56).

Como se explica el modelo fuente-sumidero?

Del movimiento de los asimilables se dice que sigue un modelo de fuente a sumidero.
Las principales fuentes de solutos asimilables son las hojas fotosintetizantes, pero los tejidos
de almacenamiento pueden servir también como importantes fuentes. Todas las partes de las
plantas incapaces de satisfacer sus propias necesidades nutricionales pueden actuar como
sumideros, esto es, pueden importar productos asimilables. Asi, los tejidos de
almacenamiento actian como sumideros cuando estan importando productos asimilables y

como fuentes cuando los exportan.

Las relaciones fuente-sumidero pueden ser relativamente simples y directas, como en
las plantulas jovenes, donde los cotiledones que contienen alimento de reserva representan a
menudo la fuente principal, y las raices en crecimiento representan el sumidero principal. En
las plantas las viejas, la mayoria de las hojas maduras superiores recién formadas exportan
comunmente productos asimilables principalmente hacia el apice del vastago; las hojas de
mas abajo los exportan principalmente a las raices; y las del medio exportan en ambas
direcciones. Este modelo de distribucién de los productos asimilables se ve marcadamente
alterado durante el cambio de crecimiento vegetativo a reproductivo. Los frutos en desarrollo
son sumideros competentes que monopolizan los productos de las hojas mas proximas vy,
frecuentemente, los de las mas alejadas también, causando a menudo un declive o cese virtual

del crecimiento vegetativo (Figura 57, 58, 59).
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Figura 57

Diagrama que muestra los elementos basicos en la circulacion del agna, iones inorgdnicos, y fotoasimilados en
la planta. El agua y los iones inorganicos que absorbe la raiz se mueven hacia arriba por el xilema en la
corriente de transpiracion. Parte se mueve lateralmente hacia los tejidos de la raiz y del tallo, mientras que
otra parte es transportada hacia Zonas de la planta en creciniento y hojas maduras. En las hojas, cantidades
sustanciales de iones inorganicos y agna son transferidos al floema y son exportados con sacarosa y la corriente
de asimilacion. Las partes de la planta en crecimiento, que son relativamente inefectivas capturando agna a
través de la transpiracion, reciben muchos de sus nutrientes y agua via el floema. El agua y los solutos que
entran en las raices en el floema se pueden transferir al xilema Yy ser recirculados en la corriente de
transpiracion. La letra A indica sitios especializados en la absorcion y asimilacion de materias primas del
entorno. Cy D designan sitios de carga y descarga, respectivamente, e 1, puntos principales de intercambio
entre el xilema y el floema.

PARTES DE LA PLANTA EN
CRECIMIENTO

MERISTEMAS,
FRUTOS, YEMAS,
HOJAS JOVENES

HOJA MADURA

— O,

CORRIENTE DE
TRANSPIRACION

~CORRIENTE DE
ASIMILACION

H,0, IONES INORGANICOS

Nota. Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)

<136



Relaciones hidricas en los vegetales

Figura 58

Estructura interna de los tubos cribosos.

Poro de la
placa cribosa

Proteina P
citoplasmice

Reticulo

Plasto
endoplasmico

modificado
Vacuola

Membrana g
plasmatica ) Fl Célula de
B comparia

Plasmodesmos

Pared celular

Placa cribosa
Mitocondrias

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/images/Figuras_tema4/Figura33.jpg)

Figura 59
Proceso del transporte de solutos.

xilema floema cgyia
« ' acompafante
o energia solar

o A fruto (consumo
® agua —» 0smosis de sacarosa)
® » transporte 7 "

el activo cel. acompanante
Nota. Adaptado

(http:/ /biologia.uct.ac.ct/profesores/Garcia%20Elmer/ Transporte%20en%20floema,%202019.pdf)

de
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éCuales son las evidencias del transporte del agucar por el floema?

Las primeras evidencias que apoyan el papel del floema en el transporte de productos
asimilables vino de las observaciones de arboles a los que se les habfa quitado un anillo
completo de corteza. La corteza de los tallos mas viejos esta compuesta principalmente de
floema y no contiene xilema. Cuando a un arbol que esta fotosintetizando se le quita una tira
de corteza o se le hace una incision circular alrededor de él, la corteza por encima de la
manipulacién se hincha, indicando la acumulacién de productos que se mueven hacia abajo

por el floema desde las hojas fotosintetizadas (Figura 59).

Una evidencia mucho mas convincente del papel del floema en el transporte de
asimilables se obtuvo con marcadores radiactivos. Antes de que dichos marcadores fueran
disponibles, era necesario efectuar un corte en la planta intacta para la introduccién de
colorantes y otras sustancias para intentar estudiar ciertos fenémenos de transporte. No
obstante, cuando las altas presiones de turgencia (hidrostaticas) de los tubos cribosos son
liberadas al tiempo que estos son cortados, sus contenidos se agolpan hacia la superficie
cortada, alterando considerablemente el sistema. Este fenémeno es el responsable de la
formacion de tapones mucilaginosos (proteina P) en los elementos cribosos dafiados. Con la
utilizaciéon de marcadores radiactivos, es posible experimentar ahora con plantas enteras y
obtener as{ una comprensioén bastante clara de los fendmenos normales de transporte. Los
resultados de experimentos con asimilables radiactivos (como sacarosa marcada con 14C
confirmaron el movimiento de dichas sustancias en el floema. Mis recientemente, dichos

estudios han demostrado concluyentemente que los azicares son transportados en los tubos

cribosos del floema (Tabla 5, Figura 60, 61, 62).
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Figura 60

Diferenciacion entre fuentes y sumideros en una planta. Segin su funcion o su estado de desarrollo una parte

u organo de una planta serd fuente o sumidero de fotoasimilados.

ORGANO
FUENTE

Fotoasimilados

TRANSPORTE

FOTOSINTESIS

ORGANO
SUMIDERO

R ORGANO
t > SUMIDERO

ORGANO TRANSPORTE
FUENTE

Nota. Adaptado de (https://slidetodoc.com/unidad-didctica-nmero-5-transporte-en-las-plantas/)

Figura 61

Esquema donde se muestra la diferencia de funcion entre los drganos fuente y los sumideros. También se

indican los principales drganos de la planta que actiian como fuente o como sumidero.

ORGANO PRODUCTOR
O FUENTE

Organos reservantes maduros

Organo en el que se
producen (o liberan)
fotoasimilados en exceso.
Exportan sus excedentes a
otras localizaciones.

ORGANO CONSUMIDOR Apices de raices y tallos.
O SUMIDERO Yemas axilares en crecimiento.

Organo que no produce Flores, frutos y semillas

fotoasimilados o que los z
produce en menor cantidad S G
que la necesaria para sus en formacion.
procesos vitales. Importan
fotoasimilados.

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/Temas/tema_13.htm)
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éCual es la importancia de los afidos en la investigacion sobre la funcion del

Sfloema?

Mucha informacién interesante del movimiento de sustancias en el floema proviene de
estudios realizados con éafidos: pequefios insectos que chupan los jugos de las plantas. La
mayoria de las especies de afidos se alimentan del floema. Cuando estos afidos insertan sus
piezas bucales modificadas, o estiletes, dentro del tallo u hoja, los extienden hasta que sus
puntas perforan un tubo criboso de conducciéon. La presion de turgencia de los tubos
cribosos fuerza entonces la savia del tubo criboso a pasar a través del aparato digestivo del
afido y a salir al exterior por su extremo posterior en forma de gotitas azucaradas. Si los
afidos que se alimentan son anestesiados y separados de sus estiletes, suele continuar la
exudacion durante muchas horas. La exudaciéon de los tubos cribosos se puede recolectar de
los extremos cortados de los estiletes con una micropipeta. Los analisis de exudaciones
obtenidas de esta manera revelan que la savia de los tubos cribosos contiene de un 10 a un
25 por ciento de materia seca que en la mayoria de las plantas el 90% de ella es azucar,
principalmente sacarosa. Bajas concentraciones (menos del 1 por ciento) de aminoacidos y

otras sustancias nitrogenadas estan también presentes (Figura 63, 64).

Figura 62
Diagramas de una planta en (a) estado vegetativo y (b) estado fructifero. Las flechas indican la direccion del

transporte de fotoasimilados en cada estado.

Fuentes y Sumideros | (p)

Diagrama de una planta en (A) el
estado vegetativo y (B) en el
estado de fructificacion. Las

flechas indican la direccién de
los fotoasimilados en cada etapa.
En la etapa de fructificacion los
fotoasimilados se envian
principalmente hacia las zonas

donde se estan formando los
frutos.

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/Temas/tema_13.htm)
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Figura 63

E/ anillado. Cuando de un tallo se extrae un trozo de corteza en forma de anillo (a), los tejidos por encima
del corte se abultaban (b). Este fenomeno se debe a un crecimiento nuevo de la madera y tejidos de la corteza
estimulado por una acumulacion de alimento que se desplaza hacia abajo desde las hojas y que queda
interceptado en al anillo. Este fenomeno no se produce durante los meses de invierno.

A principios del siglo XVII Mareello Malpighi observé que cuando eliminaba un anillo
de stiber de un tallo (A) los tejidos de la corteza de la parte superior se hinchaban (B).
Interpreto este fenomeno diciendo que esta hinchamiento se debia a la acumulacion
de materiales que, procedentes de la parte superior de la planta, no podfan seguir su
marcha hacia abajo. Malpighi observo también que este hinchamiento no se producia
durante los meses de invierno.

% Stber —
Hinchamiento:
: ™ materiales
c Madera — acumulados
™™ | Corteza —
1]
(n) & (B)

Nota. Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)

Los datos obtenidos de estudios que utilizan afidos y marcadores, radiactivos indican
que. en el floema las velocidades del movimiento longitudinal de los productos son
particularmente rapidas. Por ejemplo, en una serie de experimentos que utilizaron estiletes
de afido cortados, se estim6 que la savia de los tubos cribosos se estaba moviendo a una

velocidad de mas o menos 100 centimetros por hora en las zonas de la punta de los estiletes.
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Figura 64

Experiencia que demuestra la existencia de los fotoasimilados recién sintetizados por una hoja en los tubos

cribosos del floema. Para la misma se empled CO. radiactivo.

(A) 2 hojas de una planta de Vicia
faba se colocan en una contenedor
hermeético de Plexiglas en el cual se
genera “CO.. Las hojas se exponenal,
la luz y al "“CO. durante 35 minutos.
Durante este tiempo el “CO, se
incorpora en forma de azticares en la
planta y éstos son transportados a
ofras partes de la misma. Al cortar
secciones longitudinales (B) y
transversales (C) del tallo y
A someterlas a autorradiografia se
(A) L observa que la radiactividad se
encuentra asociada a los tejidos del
floema.

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/ Temas/tema_13.htm)

Figura 65

Un dfido alimentindose sobre un tallo. El dfido introduce su estilete (pieza bucal modificada) hasta los tubos
cribosos del floema. La presion a la que se encuentra la corviente de asimilacion hace que parte del fluido
Sfloematico se introduzca a través del estilete hasta el tubo digestivo del dfido, legando incluso a salir por el
extremo distal del mismo. En el dibujo puede verse emergiendo una gotita de liguido azucarado. "Tomando
mestras de estas gotitas se puede analizar la composicion del liguido floemitico.

Nota. Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)
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éCual es la naturalega de las sustancias transportadas por el floema?

Si se quiere analizar la solucion de sustancias asimiladas transportadas en el floema, se
requiere savia elaborada (o descendente). Esta se puede obtener raspando la corteza de un
arbol. Particularmente pura se puede conseguir mediante el método del pulgén (afido) que

acabamos de comentar en el parrafo anterior.

La savia elaborada es una solucién muy concentrada con un contenido de materia seca
de 50 a 300 g/1. El1 90% de la materia seca de la savia elaborada corresponde a azucares,
particularmente sacarosa. En otras plantas también se encuentran otros oligosacaridos, por
ejemplo, rafinosa y estaquinosa, asi como alditoles. Los monosacaridos (por ejemplo,
glucosa, fructosa) no se transportan. También, la savia elaborada contiene aminoacidos,
amidas, nucledtidos, 4cidos organicos e iones inorganicos (no Ca®™). Los pulgones y otros
parasitos requieren los azucares y otros compuestos acompafantes, como compuestos
nitrogenados, en cantidades equilibradas. Por eso cuando toman la alimentacién descrita, el

exceso de azuicar lo exudan en forma de “melaza” (Tabla 6, 7) (Figuras 65,66, 67).

Tabla 5

Ejemplos de velocidades medidas en el floema en distintas especies vegetales.

Velocidades de Translocacion

Organismo Velocidad (cm/hr)

Tallo de Picea 13.2
Tallo de Pinus 48

Tallo de Fraxinus 48

Tallo de Ipomoeba 72

Tallo de Ulprus 120
Hoja de Triticum 168
Tallo de Heracleum 210
Tallo de Helianthus 240
Hoja de Zea 660

Nota. Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-
P4.pdf)
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Tabla 6

Ejemplo de la composicion del fluido floemitico del ricino (Ricinus communis)

Concentracion de los principales componentes del contenido floematico del ricino
(Ricinus comunnis)

Componente Concentracion (mg/ml)

Materia seca total 100-125
Sacarosa 80-106
Aminodacidos 5.2

Acidos organicos 2.0-3.2
Proteinas 1.4-2.2

Potasio 2.3-4.4
Cloruro 0.35-0.67
Fosfatos 0.35-0.55
Magnesio 0.10-0.12

Nota. Adaptado (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)

Figura 66
Natnraleza de las sustancias transportada.

NATURALEZA DE LAS SUSTANCIAS TRANSPORTADAS

Agua
Sacarosa
K
Rafinosa
Estaquinosa Mg
P
e Aminoéacidos 1
nitrogenadas
Amidas :
Auxinas
Piravico Giberilinas
Acidos Oxalacético ABA
organicos Citocininas
Citrico
Malico
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Figura 67

Naturaleza de las sustancias transportadas: aziicares no reductores.

NATURALEZA DE SUSTANCIA TRANSPORTADORA

Como las sustancias son arrastradas en el lumen del tubo criboso por un flujo de agua, toda sustancia en
solucidn sera transportada. Es muy variable, de pendiendo de la especie, la edad y el estado fisioldgica.

(B) Compuestos que suelen ser transportados en el floema

La sacarosa es un disacarido formado
por una molécula de glucosa y una de

Azlcares no reductores (80-106 mg/L)

El' manitol es un azicar

fructosa. Rafinosa, estaquiosa y

verbascosa contienen sacarosa unida Sacarosa alcohdiico formado por
, la reduccion del grupo
— Sacarosa es, por lo general, el aztcar auna, dos o tres moléculas de i
aldehido de la manosa
, galactosa, respectivamente Rafinosa
mas abundante. p A N
) ) Estaquiosa CH,OH
— Cantidades variables de azlcares de / & HO—C—H
. . . Verbascosa
la serie de rafinosa (rafinosa, p . . c
. % —
estaquiosa y verbascosa). 4 4 4 °
o) S (@) 0 H— c—
4, 4,
0 ) %
. . . o o o %
— Alditoles, como oleaceas-manitol. % o’ 0™% H—-C—
é% ° ° % ° (o}
%
Galactosa  Galactosa  Galactosa Glucosa
D-Mannol
Azcar no reductor Fruclosa Azucar alcohélico

Figura 68

Natnraleza de las sustancias transportadas: concentraciones en las que se encuentran en los vasos del floema.

mm AMINOACIDOS
(5,2 MG/L)

mm  [ONES

PROTEINA

OTROS (0,2-2GM/L)

COMPUESTOS

ARN

XENOBIOTICO
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AA (amidas): glutamato, el aspartato,
Gutamina y asparagina.

Catidn: Potasio.
Anion: Fosfato, Cloruro.

Se sintetizan en las células de compafiia y se
Incorporan al tubo criboso por los plasmodesmos
o chaperones.

Se sintetizan en las células de compafifa. Hoy mi-RNA
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(small interfering RNAs) — defensa frente a las
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éCual es la funcion de la proteina P?

Los tubos cribosos contienen una proteina especial, la proteina P. Esta tiende a
acumularse en la cercania de las placas cribosas y no se transporta. Se supone que tapa los
tubos cribosos en caso de ocurrir una lesién, impidiendo el derrame de la savia elaborada que

esta bajo presion (Figura 68).

Qué mecanismos explican el transporte de productos asimilables por el

Sfloema?

A lo largo de los anos se han propuesto diferentes mecanismos para explicar el
transporte de productos asimilables en los tubos cribosos del floema. Probablemente el
primero fue el de difusion, seguido el de corriente citoplasmatica. La difusion y la corriente
citoplasmatica normales, del tipo que se encuentra en las células de las plantas superiores,
fueron en gran parte abandonados como posibles mecanismos de translocacion cuando se
supo que las velocidades del transporte de asimilables (tipicamente 50 a 100 centimetros por
hora) eran demasiado altas para que cualquiera de estos fendmenos justificara el transporte a
grandes distancias via los tubos cribosos. Se han propuesto hipétesis alternativas para
explicar el mecanismo de transporte en el floema, pero sélo una, la hipétesis de flujo de
presion, justifica satisfactoria y practicamente todos los datos obtenidos en estudios

experimentales y estructurales del floema. Todas las otras hipotesis tienen serias deficiencias.

Figura 69

Presencia de la proteina P en la placa cribosa.

poro tapon de
proteina P

ER: reticulo endoplasmatico S pared celular

Nota. Adaptado de (http://www.biologia.edu.ar/botanica/temal6/16-4.htm)
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éCual es el mecanismo de transporte de solutos por el floema?

En la planta, la sacarosa producida por la fotosintesis en una hoja es secretada
activamente a los tubos cribosos menores. Este proceso activo, llamado carga de floema,
disminuye el potencial hidrico en el tubo criboso y hace que el agua que esta entrando a la
hoja por la corriente de transpiraciéon penetre en el tubo criboso por ésmosis. Con el
movimiento de agua al tubo criboso de esta fuente, la sacarosa es transportada pasivamente
por el agua a un sumidero, como una raiz de almacenamiento donde la sacarosa es extraida
(descargada) del tubo criboso (descarga floematica). La extraccién de sacarosa provoca un
aumento del potencial hidrico en el tubo criboso del sumidero y el movimiento subsiguiente
del agua fuera de él en ese lugar. La sacarosa puede ser utilizada o almacenada en el sumidero,

pero la mayor parte del agua regresa al xilema y recircula en la corriente de transpiracion.

éCuales son las etapas de la carga floemadtica?

Las triosas fosfatos formadas por fotosintesis se transportan desde el cloroplasto al
citoplasma donde se convierten en sacarosa. La sacarosa se mueve desde las células del
mesofilo hasta la vecindad de los elementos cribosos presentes en los pequefios vasos
conductores de las hojas. Este transporte se realiza a través de dos o tres células en lo que se
llama transporte a corta distancia. En la tercera etapa, denominada carga floematica, la

sacarosa se incorpora en los elementos cribosos.

Figura 70

Descarga de solutos en las hojas.

PARED CELULAR / CELULADELA CELULA _ ELEMENTO DEL
(APOPLASTO), > VAINA DEL HAZ ACONPANANTE TUBO CRIBOSO

CELULAS DEL
MESOFILO

| PARED
7 CELULAR
(APOPLASTO)

PLASMODESMOS

Nota. Adaptado de (http://www.euita.upv.es/varios/biologia/Temas/tema_13.htm)
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Dentro de los elementos cribosos, los fotoasimilados se exportan hacia las zonas
sumideros: transporte a larga distancia. 1.a carga floematica de los fotoasimilados requiere
energia metabolica. En las células de los 6rganos fuente, los fotoasimilados se encuentran
en menor concentracion que la encontrada en los elementos cribosos relacionados con ellas.
En la remolacha azucarera: la presiéon osmotica de las células del mesofilo es de unos 1.3
MPa, mientras que la medida en los elementos cribosos es de 3.0 MPa. Esta diferencia se
debe fundamentalmente a la acumulaciéon de sacarosa en los elementos cribosos. La
acumulacion en contra de gradiente se realiza con gasto de energia metabdlica: por transporte
activo. La via de transporte desde las células del mesofilo hasta los elementos cribosos es
parcialmente apoplastica El camino simplastico a través de los plasmodesmos también

ocurre, pero en menor proporcion. La sacarosa, en su mayor parte, pasa al apoplasto en el

mesofilo o mas tarde, salida que es favorecida por la concentracién de K en el apoplasto.
Desde alli se incorpora al simplasto en la célula acompafiante o en el elemento criboso por
cotransporte activo, facilitado por una ATPasa de membrana que expulsa H" y provoca la
entrada de K* al simplasto. Otras sustancias que se encuentran en menor concentracion,

como las hormonas, se cargan pasivamente.
2Como es la descarga floematica?

Se lleva a cabo en los 6rganos sumidero o consumidores. El camino desde el elemento
criboso hasta la célula donde el soluto se metabolizara puede ser simplastico o apoplastico;
en ambos casos, la descarga dependera de la actividad metabdlica Si los sumideros son de
almacenamiento, la via preferida es la apoplastica y requiere consumo de energia en forma
de ATP. En sumideros en crecimiento, la descarga es por via simplastica, por difusion pasiva
ya que la concentracion del soluto es mayor en los elementos cribosos que en las células en

crecimiento donde se consumen (Figura 69).
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éCuales son las diferencias entre una descarga apoplastica y una descarga
stmplastica?

Tabla 7

Diferencias observadas en las descargas apoplistica y simplistica en el transporte de solutos en plantas.

Descarga apoplastica Descarga simplastica
o Tipico de 6rganos de reserva. e Tipico de frutos y semillas.
o La sacarosa puede salir al apoplasto y luego o Ladescarga enlos frutos y cubiertas seminales
acumularse en las células del parénquima (ej. tiene lugar en el simplasto.
remolacha). e El embribn no tiene  conexiones
o La sacarosa puede salir al apoplasto y ser plasmodésmicas con los tejidos maternos, asi
hidrolizada enzimaticamente, y los productos se que los azucares anteriores se liberan al
incorporan a las células del parénquima (ej. cafia apoplasto en la cavidad seminal, y son
azucar). tomados por las células del embrién o del
endospermo.

éQuién propuso la hipotesis de flujo de presion?

Propuesta originalmente en 1927 por el fisidlogo vegetal aleman Ernst Miinch, y
modificada desde entonces, la hipétesis de flujo de presion es la explicacion mas extendida y
aceptada del transporte de asimilables a grandes distancias a través de los tubos cribosos. Es
la explicacién mas sencilla porque sélo depende de la 6smosis como fuerza que impulsa el
transporte de asimilables. Dicho en pocas palabras, la hipétesis de flujo de presion afirma
que los asimilables son transportados de fuente a sumidero a lo largo de un gradiente de

presion de turgencia desarrollado osmoéticamente.

éCual es el principio fundamental de la hipotesis de Miinch?

El principio fundamental de esta hipdtesis se puede ilustrar con un sencillo modelo
fisico que consiste en ampollas, o células osméticas, permeables sélo al agua y conectadas
por tubos de vidrio. Inicialmente, la primera ampolla (A) contiene una solucion de azdcar
mas concentrada que la de la segunda ampolla (B). Cuando estas ampollas interconectadas
se meten en el agua, esta entrara en la primera ampolla por 6smosis, incrementando asi su
presion de turgencia. Esta presion se transmitira a través del tubo a la segunda ampolla,
haciendo que la solucién de azdcar se mueva en volumen, o en masa, hacia la segunda
ampolla, haciendo salir el agua de la misma. Si la segunda ampolla esta conectada con una
tercera que contiene una concentracion de sacarosa menor que la de la segunda, la solucion
fluira de la segunda a la tercera por el mismo proceso, y asi indefinidamente siguiendo él

gradiente de presion turgente. Notese que la hipotesis de flujo de presion asigna a los tubos
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cribosos un papel pasivo en el movimiento de la solucién de azucar a través de ellos. El
transporte activo estd también implicado en el mecanismo de flujo de presion; no obstante,
no esta directamente relacionado con el transporte a grandes distancias a través de los tubos
cribosos, sino mas bien con la carga y posible descarga de aztcares y otras sustancias dentro

y fuera de los tubos cribosos en las fuentes y sumideros.

Una evidencia considerable indica que la fuerza que impulsa la acumulacién de sacarosa
(carga del floema) en la fuente es suministrada por una bomba de protones activada por ATP
y mediada por ATPasa en la membrana citoplasmatica, que implica un sistema de
cotransporte sacarosa-proton (“simporte”). La energia metabdlica necesaria para la carga y
descarga es consumida por las células acompanantes o las células del parénquima que
bordean los tubos cribosos, mas que por los tubos cribosos. Hasta hace poco se asumia que
la carga se daba a través de la membrana citoplasmatica de la célula acompafiante que luego
transferia el azdcar a su tubo criboso asociado via las maltiples conexiones plasmodésmicas
de su pared comun. Ahora parece, no obstante, que algunos tubos cribosos son capaces de
cargarse ellos mismos, siendo el sitio de transporte activo sus membranas citoplasmaticas.
Cualquiera que sea el caso, el tubo criboso maduro depende de su célula acompafante o de
las células del parénquima vecinas para la mayoria de sus necesidades energéticas. La carga
del floema es un proceso selectivo. Como se menciond previamente, la sacarosa es con
mucho aztcar mas comunmente transportado; ademas, todos los aztcares que se encuentran
en la savia de los tubos cribosos son azucares no reductores. Ciertos iones y aminoacidos

son también cargados selectivamente al floema. (Figura 70, 71)

Figura 71

E/l modelo de Miinch del mecanismo bdsico del flujo a presion. A y B son células osmiticas. A, contiene una
concentracion mds alta de sacarosa que B. Ambos osmimetros se encuentran sumergidos en cubetas con agna
Y conectados por un tubo de vidrio. El agua entra en A por dsmosis, incrementando asi la presion de turgencia
Y empujando la solucion de azvicar hacia el osmimetro.

—

OSMOMETRO A OSMOMETRO B

Nota.Adaptado de (https://biblioteca.unu.edu.pe/wp-content/uploads/2016/06/LIBRO-P4.pdf)
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Figura 72

Mecanismo del flujo por presion que actiia en la planta. 1os circnlos grises representan moléculas de glicidos

Y los negros moléculas de agua. 1os azuicares fotosintetizados son cargados activamente en el tubo criboso a
partir de la fuente (célula de una hoja). Con la mayor concentracion de azsicar, el potencial hidrico decrece y
el agna del xilema entra en el tubo criboso por dsmosis. El aziicar es extraido (descargado) en el sumidero, y
la concentracion de aziicar disminnye; el resultado de esto es que el potencial hidrico anmenta, y el agna
abandona el tnbo criboso. Con el movimiento del agua hacia dentro del tnbo criboso en la fuente y hacia fuera
de ¢l en el sumidero, las moléculas de aziicar son transportadas pasivamente a lo largo del gradiente de
concentracion y el gradiente de presion hidrostitica entre la fuente y el sumidero. A, flujo de la soluciin de
azgilcar entre la fuente y el sumidero; B, flujo de agua en la corriente de transpiracion; C, flujo de agua entre
el xilema y el floema en la zona fuente; y D, flujo de agua entre el floema y el xilema en la zona sumidero.
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Nota. Adaptado de (https://wikisabio.com/el-xilema-ii-2/)
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éCudles son las otras hipotesis que explican el mecanismo del transporte por el floema?

Figura 73
Principales hipitesis sobre el mecanismo del transporte por el floema: Corriente protoplasmatica y transporte polar.
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Figura 74.
Principales hipdtesis sobre el mecanismo del transporte por el floema: flujo de masa (Miinch) y difusion activada.
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