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RESUMEN

El transporte de agua en las plantas vasculates terrestres es pasivo y estd determinado por la transpiracién o pérdida de agua a través de las hojas. La
teorfa de la cohesién-tension es la mas aceptada para explicar este proceso, y se complementa con la analogfa de la ley de Ohm, que analiza el flujo del
agua como un proceso catenario. La resistencia al estrés hidrico y a la cavitacion esta fuertemente asociada con las caracterfsticas anatémicas del xilema,
de las punteaduras intervasculares y de sus membranas, estas ultimas se alteran en funcién de las propiedades quimicas de la solucién acuosa que fluye
a través de ellas. Con base en estas premisas, esta revision aborda el fenémeno del ascenso del agua en las plantas vasculares terrestres y analiza los
conceptos, las teorfas y los métodos mds usados en el estudio de la arquitectura hidraulica. Ademas, sefiala las diferencias en la estructura del xilema y el

transporte del agua entre dicotiledéneas y monocotiledéneas.

PALABRAS CLAVE: cavitacion, cohesion-tension, estrés hidrico, potencial hidrico, transporte de agua en las plantas, xilema.

ABSTRACT

The water transport in terrestrial vascular plants is passive and is determined by the transpiration or loss of water through the leaves. The
cohesion-tension theory is the most accepted to explain this process, which is complemented by the Ohm's law analogy, which analyzes
the flow of water as a catenary process. Resistance to water stress and cavitation is strongly associated with the anatomical characteristics
of the xylem, the intervessel pits, and their membranes, the latter being altered depending on the chemical properties of the aqueous
solution that flows through them. Based on these premises, this review addresses the phenomenon of ascent of water in terrestrial
vascular plants and analyzes the concepts, theories, and methods most used in the study of hydraulic architecture. In addition, it points
out the differences in xylem structure and water transport between dicots and monocots.

KEYWORDS: cavitation, cohesion-tension, water stress, water potential, water transport in plants, xylem.

INTRODUCCION

El transporte del agua en las plantas ocurre
principalmente sin gasto de energia en direccién axial y
radial, generalmente a través de la red de conductos
formados por las células especializadas en la conducciéon
del agua, conocidos como elementos traqueales que se
clasifican en elementos de vaso y traqueidas, los primeros
se comunican entre s{ en sus extremos y porciones

laterales, las segundas son células alargadas conectadas

entre ellas en sus costados; a través de estas conexiones
fluye el agua desde la raiz hasta las hojas en un gradiente
de presiones negativas (Fig. 1). Estas células forman
parte del xilema, tejido especializado en la conduccién de
agua, el soporte y almacenamiento de sustancias. La
solucién acuosa que es transportada por este sistema
también contiene hormonas, proteinas, minerales y otros

nutrimentos en pequeflas cantidades (Buhtz, Kolasa,
Arlt, Walz y Kehr, 2004).
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FIGURA 1. Tipos de células del xilema secundatio de Quercus sp. A-C) Elementos de vaso
anchos. D-F) Elementos de vaso estrechos. G) Traqueida. H) Fibrotraqueida. I) Fibra
libriforme. J) Parénquima radial. K) Parénquima axial (Modificada de Evert, 2000).

La capacidad que tienen las plantas para transportar el agua
determina las tasas de fotosintesis, crecimiento y
acumulacién de materia viva; esta actividad metabdlica
depende de su contenido de agua: si disminuye, ocasiona
pérdida de turgencia, cese del crecimiento, cierre de los
estomas, reduccion de la tasa fotosintética, marchitamiento
y muerte (Taiz y Zeiger, 2012). El estudio de la arquitectura
hidraulica contribuye al conocimiento de la fisiologia de las
comunidades vegetales, en relacién con el ambiente en el
cual se desarrollan. Por tanto, en esta revisién se analizan
los conceptos bdsicos y algunas técnicas para comprender

el fenémeno del ascenso del agua en las plantas vasculares.

[RELACIONES HIDRICAS Y ARQUITECTURA
HIDRAULICA, UN POCO DE HISTORIA

La primera publicacién donde se indica que las plantas
absorben agua del suelo se remonta al siglo XVI. En De
Plantis Libri X17T (1583), Andrea Cesalpino afirmé que los
materiales nutritivos para el desarrollo de las plantas eran
absorbidos del suelo por las raices, y que, transportados por
las venas, ascendian por el tallo para producir los frutos.
Propuso que la fuerza responsable de este movimiento se
encontraba en la médula y la llamé “calor vital”. En el siglo
XVII, Marcello Malpighi describi6 e ilustré los vasos del
xilema, sefialé que aireaban los tejidos, de manera analoga

a los “elementos traqueales” del sistema respiratorio de los
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artropodos (Jansen y Schenk, 2015). Grew (1682) sugirié
que los vasos transportaban la savia y que las células de la
médula impulsaban el transporte del agua.

En Vegetable staticks: or, an acconnt of some statical
experiments on the sap in vegetables (1727), Stephen Hales
describié los mecanismos de absorcion y flujo radial del
agua, la interconexion lateral de los vasos y la entrada de
aire. Ademds, establecié que la transpiracién de las hojas
determina el movimiento del agua a través de los vasos (Fig.
2). Durante el siglo XIX, algunos autores consideraban que
el agua no se movia a través del lumen de los vasos, sino
por sus paredes celulares o por los espacios intercelulares
(Jansen y Schenk, 2015).

A finales del siglo XIX y principios del XX, surgieron
varias interpretaciones acerca de la presencia de burbujas de
aire en el xilema. Por ejemplo, que el transporte del agua en
las células conductoras del xilema ocurtia como cadenas de
burbujas alternadas con columnas de agua (denominadas
“cadenas de Jamin”; Ewart, 1908), o que las burbujas

adheridas a las paredes de los vasos participaban en el
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transporte de agua (Laschimke, Burger y Vallen, 2000), y
que la vulnerabilidad del xilema a la formacién de burbujas
era mayor de lo que se ha registrado actualmente (Maherali,
Pockman y Jackson, 2004; Wheeler, Huggett, Tofte,
Rockwell y Holbrook, 2013).

Existen dos publicaciones que constituyeron avances
fundamentales en el estudio de las relaciones hidricas de las
plantas, una de ellas es Transpiration and the ascent of sap in
plants (1914), de Henry H. Dixon, en ella argumenta que
cuando la presion positiva de las raices no actia y las hojas
transpiran, la cohesion del agua explica la transmision de la
tension hacia las raices y por tanto, el ascenso del agua a
través del xilema; la otra publicacion es Xylem structure and
the ascent of sap, de Martin H. Zimmermann (1983), en la que
presenta una descripciéon  anatémico-funcional  del
fenémeno de ascenso del agua en las plantas, revisa los
modelos y teorfas biolégicas y fisicas que determinan el

transporte de este liquido desde las raices hasta las hojas, y

explica los mecanismos que hacen disfuncional al xilema.

5. Gribe .',',,Jm.f,u_t

FIGURA 2. Experimentos realizados por Stephen Hales. Registro de la
transpiraciéon. A) En una planta de menta. B) En girasol (Modificada de

Hales, 1727).
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El desarrollo de este campo del conocimiento en paises de
habla hispana es mds reciente. Martinez-Vilalta y Pifiol
(2003) explican el fenémeno del transporte de agua a través
del xilema y la disfuncién de este tejido debido al estrés
hidrico en términos de las hipotesis mas aceptadas.
Angeles-Alvarez (2013), discute algunas generalidades del
fenémeno de ascenso del agua en las plantas vasculares y

ofrece una resena histérica de esta tematica.

& QUE ES LA ARQUITECTURA HIDRAULICA?

Se define como la estructura del sistema conductor de agua
usado por las plantas para distribuirla a través del sistema
raiz-tallo-hoja (Tyree y Ewers, 1991; Lopez-Portillo, Ewers,
Angeles y Fisher, 2000). De acuerdo con Cruiziat, Cochard
y Améglio (2002), la arquitectura hidraulica integra la teotia
de la cohesién-tension del ascenso del agua y la ley de Ohm,
considerando esta ultima como una analogfa eléctrica que
trata del flujo de electrones a través de circuitos eléctricos
para modelar la transferencia del agua en el continuo suelo-
planta-atmoésfera (CSPA).

La arquitectura hidraulica también incluye carac-
teristicas del sistema conductor, como la longitud y el
diametro de sus células y vasos (Domec ¢ al., 2008; Chave
et al., 2009). El triple compromiso (fradeoff) de la anatomia
del xilema, basado en la divisién de las funciones de este
tejido, transporte de agua, soporte mecanico 'y
almacenamiento de sustancias, explica la evolucién del
sistema conductor en términos de diferentes soluciones
adaptativas a problemas de estructura y funcién. Por tanto,
hay un compromiso entre la eficiencia y seguridad del
transporte del agua, el cual considera que la eficiencia en la
conduccién de agua es inversamente proporcional a la
resistencia mecanica y a la disfuncién por bloqueo del
lumen celular o embolismo (Baas, 2004). Sin embargo, dada
la variabilidad de los caracteres anatémicos del tejido
conductor del agua en las plantas, es posible que no siempre
exista una relaciéon negativa entre la eficiencia y la seguridad
en el transporte del agua a través de los elementos

(2016)

compromiso del xilema en 335 especies de angiospermas y

traqueales. Gleason e dal. analizaron este

no registraron especies donde este tejido fuera eficiente y

seguro contra el embolismo, como lo propuso Baas (2004),
sin embargo, si registraron especies con xilema poco
eficiente y vulnerable al embolismo; de acuerdo con
Gleason ¢t al. (2016), el compromiso entre seguridad y
eficiencia del xilema no siempre se cumple, y su relacién
puede deberse a la especializacion del sistema conductor del
agua, en funcién del habitat y el habito de las plantas.

La arquitectura hidraulica se puede estudiar mediante
el andlisis de la estructura del tejido vascular o considerando
a la planta como un sistema hidraulico. En el primer caso
se analiza la anatomia del xilema, su estructura
tridimensional y las caracteristicas morfométricas de sus
células (Tyree y Zimmermann, 2002); en el segundo se
estudian los elementos basicos de los sistemas hidraulicos,
como la fuerza motriz, los conductos, reservorios y

sistemas de regulacién (Cruiziat, Cochard y Améglio, 2002).

&COMO ASCIENDE EL AGUA EN LAS
PLANTAS? TEORIA DE LA COHESION-
TENSION

Esta teorfa establece que el ascenso del agua a través de los
elementos traqueales ocurre bajo tensidén, esto permite
explicar el ascenso del agua en el interior de las plantas a
grandes alturas (Dixon y Joly, 1895). La cohesion
intermolecular del agua liquida y su adhesion a las paredes
de los elementos traqueales, permiten esta tension. La teoria
de la cohesion-tension es la mas aceptada para explicar el
ascenso del agua en el sistema rafz-tallo-hoja (Angeles ef al.,
2004). Poco después de su publicacién se realizaron
estudios que confirmaron la presencia de la tensién en el
agua dentro de los elementos traqueales (Renner, 1925;
Scholander, Hammel, Bradstreet y Hemmingsen, 1965).
La evaporacion es la fuerza motriz que ocasiona el ascenso
del agua, esta provoca la transpiracién en el meséfilo, tejido
que se localiza entre la epidermis del haz y el envés de las
hojas, excluyendo los haces vasculates, en la regiéon de
interfase del agua liquida a vapor. La tensiéon en las
columnas de agua hace que esta ascienda desde las raices
hasta las hojas, al mismo tiempo que se reduce la energia
potencial del agua en los elementos traqueales de las raices

y esta entra por difusién; dentro de ellas el agua se mueve a
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través del apoplasto, espacios extracelulares y paredes, y el
simplasto, que incluye a las membranas celulares, sus
interconexiones y al citoplasma (Fig. 3, Fig. 4). Para el
ascenso continuo del agua es necesario que se cumplan las
siguientes condiciones: la cohesién de las moléculas de agua
debe soportar la tension, las columnas de agua dentro de las
células conductoras deben ser continuas, y la diferencia de
presién entre las raices y hojas tiene que ser suficiente para
elevar el liquido a través de toda la altura de la columna
(Niklas, 1992; Sane y Singh, 2011).

Schenk e @l (2017) introdujeron a la teorfa de

cohesion-tension el efecto de sustancias que alteran la
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tension superficial del agua (surfactantes), que fluye por los
elementos traqueales y hacen posible su ascenso bajo
tensiéon aunque haya burbujas en el sistema. Las burbujas
cubiertas de sustancias surfactantes en el xilema, son mas
estables que las contenidas en agua pura, por tanto, estas
evitan que las burbujas se expandan y ocupen todo el lumen
celular de los elementos traqueales. Los surfactantes como
proteinas y fosfolipidos en el agua del xilema, permiten
explicar el ascenso de la misma de acuerdo con la teorfa de
la cohesion-tension (Schenk, Steppe y Jansen, 2015; Schenk
et al., 2017).

Fuerza motriz: evaporacion

(1) La evaporacion en las paredes
celulares, debido al potencial
hidrico muy negativo del aire,

(2) crea un potencial hidrico muy
negativo en:
0]
(2) produce un potencial hidrico
muy negativo en:
(a) paredes celulares
(b) protoplastos

(3) La energia que proviene del sol,
calienta el agua y el aire.

Cohesion en el xilema:

(4) Columnas de agua, bajo
tension, se mantienen unidas por
cohesion,

(5) debido a las dimensiones
capilares de los elementos del
xilema.

(6) Si ocurre cavitacion, la burbuja
no podra pasar a otro elemento
traqueal.

Captacion de agua del suelo:
(7) El potencial hidrico se
transfiere a las células de la raiz y
al suelo.

(8) Los pelos radicales aumentan
la superficie de absorcion.

" (9) El paso a través de la

endodermis puede ocurrir por
6smosis.

FIGURA 3. Ascenso del agua de acuerdo con la teorfa de cohesion-tension (Modificada de

Salisbury y Ross, 1992).
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FIGURA 4. Vias de transporte del agua desde el suelo hasta el xilema (cc=cilindro central,
cx=cértex, en=endodermis, tiz=rtizodermis, x=xilema) (Modificada de Trakal, Martinez-

Fernandez, Vitkova y Komarek, 2015).

Algunos autores argumentan que esta teorfa tiene
limitaciones (Salisbury y Ross, 1992; Kirkham, 2005), y
otros han propuesto teorfas alternativas (Canny, 1995;
Zimmermann, Schneider, Wegner y Haase, 2004). Sin
embargo, los argumentos en contra de la cohesién-tension
son invalidos y las teotfas alternativas no se han aceptado
(Comstock, 1999; Stiller y Sperry, 1999; Angeles et al,

2004).

ANALOGIA DE LA LEY DE OHM CON EL FLUJO
HIDRICO

La ley de Ohm establece que la diferencia de potenciales
entre los extremos de un material conductor es
proporcional a la intensidad de la corriente que circula por
el mismo. Van den Honert (1948) propuso que el flujo de
agua que ocurre a través del CSPA, es semejante al flujo de
electrones a través de un circuito eléctrico. En esta analogfa,
el fluyjo del agua también estd determinado por la
transpiracion de las hojas que produce una diferencia de
potenciales hidricos entre el suelo y la superficie foliar.

Al considerar la analogfa de la ley de Ohm, la arquitectura
hidraulica del tallo y la hoja se pueden analizar como un
diagrama de resistencias (Tyree, Nardini y Salleo, 2000). De
este modo, la resistencia al flujo del agua que ofrece cada
elemento hidraulico esta en funciéon de la diferencia de

presiones que induce dicho flujo a través del elemento

traqueal y del flujo resultante; la relacién que guardan estas
variables se expresa con la ecuacién, R = AP/F, donde: R
es la resistencia al flujo, AP la diferencia de presiones y I el
flujo resultante. La resistencia al flujo del agua esta
determinada por las distintas partes del CSPA dentro de la
planta, la resistencia puede ser vascular, e involucrar a las
membranas de las punteaduras y las placas de perforacion;
o no vascular, como el movimiento del agua desde la
superficie de las raices hasta el xilema (Nobel, 2009; Tyree
y Zimmermann, 2002) (Fig. 5).

CARACTERISTICAS CUALITATIVAS DE LA
ARQUITECTURA HIDRAULICA

Estas caracteristicas se relacionan con el individuo y son:
integracién, compartimentacion y redundancia (Cruiziat ef
al., 2002). La primera implica que el sistema vascular de las
plantas forma una red que conecta una raiz determinada
con una o vatias ramas, sin embargo, en algunas
monocotiledéneas se distribuye helicoidalmente a lo largo
del tallo y su integraciéon ocurre cuando los haces vasculares
ascienden desde las raices, se aproximan al centro del tallo,
y después se alejan hacia la periferia ramificandose para
vascularizar las hojas (Tyree y Zimmermann, 2002). La
segunda indica que el sistema conductor del agua estd
formado por muchas unidades de conducciéon que se

conectan entre sf a través de las punteaduras y las placas de
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FIGURA 5. Flujo del agua en el continuo suelo-planta-atmdsfera,
analogfa con la ley de Ohm. Las flechas representan resistencias
variables (W=potencial hidrico, r=resistencia hidraulica) (Modi-
ficada de Blum, 2011).

perforaciéon. La redundancia significa que en cualquier eje
(axial o radial) y 6rgano de la planta estin presentes e
interconectados varios elementos conductores del xilema;
también incluye la porciéon de la pared celular donde se
unen y comunican los elementos traqueales que permiten
un flujo de agua continuo. En las monocotiledéneas la
redundancia es menor que en las dicotiledéneas debido a
que sus elementos traqueales generalmente son solitarios y
la comunicacién entre el tejido conductor de las hojas es
mayor que en el tallo, pues ocurre principalmente por
medio del protoxilema que conecta las nervaduras
primarias.

La compartimentacién se relaciona con la hipétesis de
la segmentaciéon hidraulica (Zimmermann, 1983), esta
seflala que las plantas “sacrifican” segmentos hidrau-
licamente vulnerables para mantener las partes restantes
activas. Tyree y Ewers (1991) modificaron esta hipétesis y

la llamaron de segmentacién de vulnerabilidad hidraulica, la
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cual establece que las porciones mas distales de las plantas
deben ser mas vulnerables al embolismo que las zonas
basales. Segun Ewers, Ewers, Jacobsen y Lépez-Portillo
(2007), es posible que la redundancia de los elementos
traqueales proporcione mayor seguridad en el transporte
del agua, ya que existirfan rutas alternativas cuando algunos

elementos conductores embolizan.

CARACTERISTICAS CUANTITATIVAS DE LA
ARQUITECTURA HIDRAULICA

El agua en el interior de las plantas fluye a favor de un
gradiente de presiones negativas o potenciales hidricos. El
potencial hidrico (¥) expresa la energfa libre del agua por
unidad de volumen (Slatyer y Taylor, 1960; Kirkham, 2005;
Taiz y Zeiger, 2012). El ¥ se calcula con la ecuacion, ¥ =
Yo+, + ¥ +¥, donde: W, Wm ¥ y Y son los
potenciales osmoético (fraccion del ¥ debida a la
concentracion de solutos), matrico (porciéon del ¥
atribuible a las interacciones tensiles y cohesivas entre el
agua y las particulas del suelo), de presion (contribucion de
la diferencia de presiones externas al ¥) y gravitacional
(definido por ggh, donde: p es la densidad del agua, ges la
aceleracion de la gravedad y 4 es la altura de la columna de
agua), respectivamente (Sane y Singh, 2011).

Entre otras técnicas el ¥ se puede determinar con una
camara de presién o con un psicrémetro de termopar
(Kirkham, 2005). El primer método fue introducido por
Scholander, Hammel, Bradstreet y Hemmingsen (1965) y es
el més utilizado para expresar el estado de hidratacién de
una planta. Los psictémetros de termopar determinan el ¥
al registrar la humedad relativa a través de la presion de
vapor en una camara pequefla usando  técnicas
psicrométricas, donde se compara la humedad relativa entre
un bulbo humedo y otro seco (Kirkham, 2005).

El flujo de agua en las plantas es proporcional a la
diferencia de potenciales hidricos a través de las estructuras
que presentan resistencia a dicho flujo, como las
membranas de las punteaduras y los rebordes de las
punteaduras areoladas o de las placas de perforacion
(Nobel, 2009). Tyree y Zimmermann (2002) consideran que

el flujo del agua a través de un elemento traqueal es similar
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al de un tubo capilar. La tasa de flujo de agua a través de
este tubo es proporcional al gradiente de presion aplicada y
a la conductividad hidraulica, esta tltima es la capacidad de
un conducto para permitir el flujo de agua por unidad de
area, transversal a la direccién del mismo. La conductividad
se obtiene con la ecuaciéon de Hagen-Poiseuille, que
establece que el volumen de un fluido que se mueve a través
de un conducto cilindrico por unidad de tiempo, es
proporcional a la cuarta potencia de su radio, y se define
por la ecuacién, v = (mpr*)/(8Xn), donde: » es el
volumen que se mueve por segundo, p la diferencia de
presiones entre los extremos del conducto, 7 el radio del
conducto, X su longitud y 1 el coeficiente de viscosidad
(Kirkham, 2005).

Al modificar la ecuacién de Hagen-Poiseuille se puede
calcular la conductividad hidraulica relativa, al estimar el
volumen de agua que fluye a través de los elementos
traqueales en funcién de su radio elevado a la cuarta
potencia y del numero de elementos traqueales por
milimetro cuadrado de tejido en seccién transversal (Fahn,
Werker y Baas, 1986; Catlquist, 1988), de acuerdo con la
CHR =r*x FV, donde: CHR es la
conductividad hidraulica relativa (u* x 109), 7 el radio y F1”

ecuacion,

la frecuencia o densidad de células conductoras por mm?.

Sperry, Donnelly y Tyree (1988) desarrollaron un
método experimental para determinar la conductividad
hidraulica y el embolismo por presencia de aire en el xilema
de un segmento de tallo, al registrar la tasa del flujo de agua
a través de este por unidad de tiempo. La conductividad
hidraulica es el cociente entre la tasa de flujo del agua y el
gradiente de presion, calculada como, L = m/AP, donde:
L es la conductividad hidraulica (kg s' m MPa),  la tasa
de flujo de agua y AP el gradiente de presion. Si se considera
la longitud de la muestra, L. expresa la conductividad
hidraulica teérica del tallo o Kj, entonces, K, = F(dx/dp),
donde: F es el flujo de agua, dx la longitud del segmento de
tallo y dp el gradiente de presion (Tyree y Ewers, 1991;
Patino, Tyree y Herre, 1995; Cruiziat ef al., 2002).

El calculo de la K, sobreestima la conductividad
hidraulica, pues se supone que el agua fluye por todo el

didmetro del segmento de tallo y no solamente por los

elementos traqueales. Para obtener un valor de
conductividad hidraulica mas preciso, es necesario
considerar el area del xilema en el cilculo. La conductividad
especifica se calcula con la ecuacién, Kg = Kj /S, donde:
K; es la conductividad especifica (kg s m! MPa'l) y § el
area del xilema (Sperry, Donnelly y Tyree, 1988; Cruiziat ez
al., 2002). A partir de los valores de K, o K, se obtiene la
pérdida porcentual de conductividad hidraulica (PLC),
causada por el embolismo debido a la cavitacién, mediante
la férmula, PLC = ((Kf — K;)/K;) x 700, donde: K;es la
conductividad final y K;la inicial (Kavanagh y Zaerr, 1997).
Sperry et al. (1988) desarrollaron un sistema de tubos en el
que se acoplan segmentos de tallo y se registra el flujo
hidraulico en una balanza analitica. Melcher ez a/. (2012)
proponen que es posible simplificar el sistema de Sperry,
sustituyendo esta balanza por una pipeta o un tubo
calibrado que se conecta a un transductor de presion.
También existe un modelo comercial del aparato de Sperry
denominado “Xyl’em” (Cochard, 2002), que registra el flujo
de agua con flujémetros de alta precisiéon y la AP con
transductores de presion electronicos.

La conductividad especifica de la hoja es igual a la K},
dividida entre el area foliar de la porcién distal del segmento
de tallo (A, m?), y estima la suficiencia hidraulica de una
porcién de tallo para suministrar agua a las hojas distales del
mismo (Tyree y Ewers, 1991). Si se conoce la tasa de
transpiraciéon promedio de las hojas y se asume que el
contenido de agua es constante, el gradiente de presion a
través del segmento de tallo se calcula con la ecuacién,
dp/dx = E/K;, donde: dp/dx es el gradiente de presion a
través del segmento de tallo, E la tasa de transpiracién
promedio de las hojas (kg s' m?) y K;la conductividad
especifica de las mismas (kg s' m MPa!). Por tanto, entre
mayor sea Kj, menor serd el dp/dx necesario para permitir
una tasa de transpiracion particular (Tyree y Ewers, 1991).

Cuando aumenta la tensién del agua en las células
conductoras del xilema ocutrre cavitacion, fenémeno fisico
que implica la formacién de burbujas por cambios en la
presiéon o en la temperatura de los liquidos (Streeter, Wylie
y Bedford, 2000), en este caso, se trata del cambio subito de

agua liquida a vapor dentro de los elementos traqueales.
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Conforme se retira el agua del conducto que ha cavitado, el
vapor se expande hasta ocupar todo el intetior de la célula,
se interrumpe el flujo del agua y se produce embolismo.

(1983)

mecanismos que inducen la cavitacion: siembra de burbujas

Zimmermann propuso cuatro  posibles
(air-seeding) (Fig. 6A), siembra de burbujas por medio de una
fisura hidrofébica (Fig. 6B), nucleacién homogénea (Fig.
6C) y falla de adherencia hidrofébica (Fig. 6D). El primero
sucede cuando la diferencia de presiones entre las
punteaduras de dos elementos traqueales contiguos es
suficiente para que una o mas burbujas pasen a través de
ellas. El segundo se presenta cuando una burbuja estable se
localiza en la base de una fisura de la pared de un elemento
traqueal, al disminuir la presién, la burbuja es succionada y
sale de la fisura. La nucleacién homogénea genera
espontaneamente vacfo en un fluido, es un proceso
aleatorio que requiere el movimiento térmico de las
moléculas de agua; conforme aumenta la tensién, los
enlaces de hidrégeno de estas moléculas se estiran y se

debilitan, asi, la energfa necesaria para romperlos disminuye

Pared

celular _ Aire Aﬁua

-
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Ic
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Disminucidn del Emencial hidrico

A

FIGURA 6. Cavitacién en los elementos traqueales. A) Siembra de
burbujas (air-seeding). B) Siembra de burbujas por medio de una
fisura hidrofébica. C) Nucleacién homogénea y D) Falla de
adherencia hidrofébica (Modificada de Tyree y Zimmermann,
2002).
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y aumenta la probabilidad de que se forme una burbuja. En
la falla de adherencia hidrofébica, los enlaces de hidrégeno
del agua se rompen en la porcidn hidrofébica de las paredes
de los elementos conductores, reduciéndose la energia que
une la pared celular con las moléculas de agua.

Con base en las caracteristicas anatémicas del xilema y
de los elementos traqueales, Carlquist (1977) propuso los
indices de wvulnerabilidad (I1”) y mesomorfia (IM),
expresados como, IV = @V/FV e IM =1V X LEV,
donde @17 es el didmetro promedio de los elementos
traqueales, 17 el nimero de estos por mm? y LE] su
longitud promedio; el primero estima la vulnerabilidad del
xilema a la cavitacién y el segundo permite inferir si este
tejido tiene caracteristicas de plantas que se desarrollan en
ambientes mésicos o xéricos (Carlquist, 1977). Se considera
que el xilema es vulnerable a la cavitacion si el IT” es mayor
que uno y resistente si es menor. El xilema es mesomorfo
si el IM es mayor a 200, si es menor, sera xeromotfo. El
xilema de ambientes mésicos tiene elementos de vaso de
mayor longitud, menor didmetro, paredes delgadas y placas
de perforaciéon escalariformes y el de hébitats xéricos
generalmente tiene elementos de vaso mas cortos, con
mayor didmetro, paredes de mayor grosor y placas de
perforacién simple.

Hacke, Sperry, Pockman, Davis y McCulloh (2001)
desarrollaron el indice de colapso (IC), que permite evaluar
la resistencia de los elementos traqueales a la implosién por
la tensién asociada con el ascenso del agua; proponen que
la resistencia al embolismo por cavitacion, el refuerzo de las
paredes de los elementos traqueales y la densidad de la
madera estan relacionadas; argumentan que al aumentar la
densidad es mayor la resistencia a la cavitaciéon y se
mantiene un intervalo de presiones negativas donde no
ocurre el colapso de las células conductoras. Segin estos
autores la resistencia de los elementos traqueales al colapso
estd en funcién del grosor de sus paredes y su didmetro
promedio. El IC se calcula con la férmula, IC =
(EP/®V)?, donde: EP es el grosor de dos paredes celulares
contiguas y @17 el didmetro promedio de los elementos

traqueales.
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La resistencia a la cavitacion indica la respuesta de las
plantas al estrés hidrico y determina el limite de la presion
negativa que se desarrolla en el xilema; también expresa la
tensioén que tolera una columna de agua antes de cavitar. Se
determina mediante la elaboracién de una curva de
vulnerabilidad, que indica la relaciéon entre la disminucion
de la conductividad hidraulica del xilema y su ¥
correspondiente (Tyree y Sperry, 1989).

Existen diferentes métodos para obtener los datos del
¥y PLC necesarios para la construccion de las curvas de
vulnerabilidad, uno de ellos es el de deshidratacién (Sperry,
1986), donde se deshidratan ramas de una planta para
producir presiones progresivamente mas negativas en los
elementos traqueales, con la correspondiente pérdida de
conductividad hidraulica. La curva se construye con los
valores de la conductividad y la presién en multiples
segmentos de las ramas, conforme estas se van
deshidratando.

Otro método para generar curvas de vulnerabilidad es
el de inyeccion de aire (Cochard, Cruiziat y Tyree, 1992;
Salleo et al., 1992; Sperry y Saliendra, 1994), donde se
utilizan camaras de cavitacién para forzar la dispersién de
las burbujas formadas por este fenémeno, a través de las
punteaduras de los elementos traqueales. En esta técnica se
considera que la presion necesaria para introducir aire
dentro de las células conductoras funcionales es equivalente
y opuesta a la presién necesaria para causar cavitacion
(Hacke, Sperry, Wheeler y Castro, 2000). En este caso, se
asume que la cavitaciéon ocurre por siembra de burbujas
(Zimmermann, 1983; Sperry et al., 1996).

Otros dos métodos para construir las curvas de
vulnerabilidad son el gravitacional y el spin method, en ambos
se aplica una fuerza centrifuga a segmentos de tallo donde
se induce tensién en el agua que provoca cavitaciéon por
medio de maquinas centrifugas especiales (Pockman,
Sperry y O’Leary, 1995; Alder, Pockman, Sperry y Nuismer,
1997; Cochard et al, 2005). La tensién generada en el
interior de los elementos traqueales por medio de la
centrifugacién de las muestras es similar al ¥ que se registra

con la camara de presién, en este contexto, las técnicas de

centrifugacién validan el uso de la camara de presién y
apoyan la teorfa de la cohesion-tension.

Se han empleado diferentes modelos para describir
las curvas de vulnerabilidad. Los maés utilizados son el
exponencial-sigmoidal y el de Weibull (Neufeld e 4/,
1992; Pammenter y Van der-Willigen, 1998). El primero
se describe con la PLC =100/(1 +
exp(a(¥ — b))), donde: PLC es la pérdida porcentual de

conductividad hidrdulica a un determinado ¥, a

ecuacion,

determina la pendiente de la curva y el intervalo de

potenciales hidricos a los cuales se pierde la
conductividad, 100 representa la pérdida maxima de
conductividad y 4 el coeficiente que determina la posicién
de la curva en el eje X, y expresa el ¥ correspondiente a
50% del PLC (PLCso% o Pso).

El modelo de Weibull se ajusta a diferentes tipos de
curvas y se basa en la funcién de distribucion de
probabilidades de Weibull (Rawlings y Cure, 1985; Neufeld
et al., 1992; Li et al., 2015). Esta definido por la ecuacion,
H = a x el=/®9] gonde: Hes el porcentaje de maxima
conductividad a determinados valores de ¥, a estima la
conductividad maxima, @ es el ¥ al cual a se reduce a 0.37
y o define la forma de la curva.

De las curvas de vulnerabilidad se obtiene el Ps y la
presién media de cavitacion (PMC) (Hacke ez a/., 2006), esta

ultima se calcula con la ecuacién,
Pn
P X PLC)/Kror,

donde: Py es la presion inicial, P, la final y Ky es la
conductividad hidraulica total (Li, Sperty, Taneda, Bush y
Hacke, 2008). Ambos patametros son equivalentes e
indican la presiéon negativa a la que cavitan 50% de los
elementos traqueales funcionales. Los valores mas
negativos de Psp o PMC, implican mayor resistencia a la
cavitacion. Sin embargo, para determinar la PMC en las
curvas de vulnerabilidad, se grafica la pérdida de
conductividad por unidad de cambio en la presién del
xilema, en vez de la pérdida de conductividad acumulada
(Hacke, Jacobsen y Pratt, 2009).
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Los valores de Pso y PMC son buenos indicadores de
la tolerancia de las plantas al estrés hidrico. En plantas
lefiosas se han registrado valores de Psg de -0.5 hasta -19.0
MPa (Maherali et al, 2004; Scoffoni, Rawls, McKown,
Cochard y Sack, 2011; Choat ef a/., 2012). Sin embargo, los
estudios en plantas herbaceas se limitan aproximadamente
a 14 especies, con registros de Psp de 0 a -2 MPa (Stiller y
Sperry, 2002; Kocacinar y Sage, 2003), basicamente por la
baja conductividad de sus tallos y la fragilidad de sus tejidos.

Es comun inferir que las plantas herbaceas son
menos resistentes a la cavitacion que las lefiosas, debido a
que los valores de P50 son menos negativos, ademas, las
raices de las hierbas como Poaceae ejercen presiones
positivas (Lens ¢ al., 2016). De acuerdo con Lens ef al.
(2010), se presentan ciclos diarios de embolismo y recarga
de las células conductoras, esto implica que el potencial
hidrico de las plantas herbiceas al medio dfa, es mas
negativo que su Psg, y significa que estas plantas tienen
células conductoras vulnerables a la cavitacién,
caracterizadas por un margen de seguridad hidraulica
negativo, que se expresa como la diferencia entre el
potencial hidrico mas negativo y el Pso. Mientras que el
margen de seguridad hidraulica de la mayoria de los
arboles es ligeramente positivo (Choat ¢z a/l., 2012b).

Lens et a4l (2016) estudiaron 44 especies de
angiospermas herbdceas, observaron que 94% de los
valores de Pso se traslapan con los obtenidos en otros
estudios, correspondientes a 301 especies de angiospermas
lefiosas. El intervalo amplio de estos valores (-0.5 a -7.5
MPa) en las plantas herbaceas, indica que no son tan
vulnerables a la cavitacién y que tienen una capacidad
similar a los arboles para resistir potenciales hidricos muy
negativos. También indicaron que el Pso de cinco especies
de monocotiledéneas, es mas negativo que el potencial
hidrico registrado al medio dia, por tanto, los ciclos de
cavitacion y recarga, debido a la presion positiva de las
raices, no ocurre habitualmente en este tipo de plantas.

Los parametros fisiolégicos como la conductividad del
xilema y la resistencia de este a la cavitacion dependen de
las caracteristicas de sus células conductoras, la estructura

de las punteaduras y de la composiciéon quimica de la
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solucién acuosa que fluye a través de ellas (Cochard,
Herbette, Hernandez, Holta y Mencuccini, 2010; Lens ez a/,
2010). El diametro y el numero de elementos conductores
por unidad de area estan relacionados con la eficiencia de la
conductividad hidraulica, el soporte mecanico y con la
resistencia del xilema a la cavitacién (Baas, 2004).

Las plantas que son mas resistentes a la cavitacién
generalmente tienen elementos conductores de menor
longitud, indices de vulnerabilidad y mesomortia mas bajos,
paredes de los elementos traqueales mas gruesas y mayor
resistencia al colapso (Lens, Endress, Bass, Jansen y Smets,
2009). En cambio, las de ambientes xéricos tienen mas
vasos, agrupados en mayor numero, y rodeados por fibras
comparadas con aquellas mas vulnerables a la cavitacién
(Carlquist, 2009).

Lens et al (2010) evaluaron la importancia de la
estructura de las punteaduras, como el grosor de su
membrana, porosidad y la profundidad de su cimara en
relacién con la resistencia a la cavitacién. Mostraron que en
cinco especies de Acer (Aceraceae), mas que el nimero, la
estructura de las punteaduras tiene mayor influencia en la
PMC. Las especies estudiadas mas resistentes a la cavitacion
tienen camaras de las punteaduras menos profundas,
punteaduras con membranas mas gruesas y poros mas
pequefios que las especies mas vulnerables. Registraron que
las especies con una PMC mas negativa tienen un area
mayor de pared celular ocupada por punteaduras, y en
general en estas especies el didmetro de los vasos no se
relaciona con la PMC. Las especies de Acer menos
resistentes a la cavitacion tienen una conductividad
especifica inicial mayor que aquellas con una PMC mas
negativa, por tanto, la resistencia a la cavitacion es mayor y
el xilema presenta menor conductividad especifica.

Las membranas de las punteaduras son paredes
celulares primarias modificadas, estin constituidas de
microfibrillas de celulosa embebidas en una matriz
gelatinosa, conformada por hemicelulosa, enzimas y
pectinas hidratadas (Salazar y Gamboa, 2013). Las pectinas
son heteropolisacaridos con cinco dominios, uno de ellos
es el homogalacturonano (Willats, McCartney, Mackie y

Knox, 2001), que es susceptible de enlazarse con cationes
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de calcio como consecuencia de la accién de la enzima
pectin metil esterasa (PME) (Pelloux, Rusterucci y
Mellerowicz, 2007). Estas pectinas se encuentran en las
membranas de las punteaduras intervasculares y son
particularmente comunes en las punteaduras areoladas
(Hafren, Daniel y Westermark, 2000); el calcio que se les
une afecta la elasticidad de la pared celular (Derbyshire,
McCann y Roberts, 2007), por tanto, es posible que se
relacione con el proceso de cavitaciéon por siembra de
burbujas y con la resistencia a la misma. El flujo del agua a
través de las membranas de las punteaduras ocurre debido
a una pequefa diferencia de presiones a través de ellas,
durante este flujo las membranas estan relajadas. Durante
el proceso de cavitaciéon por siembra de burbujas, aumenta
el gradiente de presiones entre las membranas de dos vasos
contiguos, estas se deforman, se estiran, sus poros
aumentan de didmetro y ocurre la cavitacién (Herbette y
Cochard, 2010).

Herbette y Cochard (2010) registraron que en Fagus
Sylvatica (Fagacaeae), con el aumento de la alcalinidad del
agua que fluye a través de sus vasos, disminuye la resistencia
a la cavitacién; de acuerdo con sus resultados, remover el
calcio de la pared celular modifica la elasticidad de las
membranas de las punteaduras, disminuye la resistencia a la
cavitacion y no se altera la conductividad hidraulica.

Cochard ¢t al. (2010) sefialaron que la composicion
i6nica del agua que fluye a través de los elementos
traqueales induce cambios en la conductividad, pero no
necesariamente afecta la resistencia a la cavitacién. Si se
altera la concentracién de iones de la solucién acuosa que
fluye a través de las células conductoras, las pectinas de las
membranas de las punteaduras se pueden dilatar o
contraer y ocasionan un cambio reversible en la resistencia
al flujo del agua (Zwieniecki, Melcher y Holbrook, 2001).
La dilatacién de las pectinas determina las dimensiones de
los microcanales de las membranas de las punteaduras a
través de las cuales fluye el agua y también se relaciona con
la resistencia al flujo de esta. Sin embargo, las alteraciones
estructurales de los poros de las membranas no afectan la
resistencia a la cavitacién, pues ain dilatados, no son

suficientemente grandes para permitir el paso de burbujas

(Shane, McCully y Canny, 2000; Choat, Ball, Luly y
Holtum, 2003).

La variacién en la conductividad hidraulica como
consecuencia de la composicién idnica del agua se conoce
como “efecto i6nico” (Nardini, Dimasi, Klepsch y Jansen,
2012), y sirve para regular el flujo hidrico a través de los
elementos traqueales (Cochard ez a/, 2010). La hipotesis
original establece que los cambios en el volumen de la
matriz de pectinas en las membranas de las punteaduras son
responsables de las modificaciones del tamafio de los poros
de estas (Van Doorn, Hiemstra y Fanurakis, 2011). El
efecto i6nico se relaciona con diversas funciones de las
plantas, entre ellas, la evasion al estrés hidrico por medio de
la regulacién de la conductividad y la compensaciéon de la
pérdida de la misma por cavitacion (Trifilo, Nardini,
Raimondo, Lo Gullo y Salleo, 2011).

ARQUITECTURA HIDRAULICA DE LA HOJA

La conductancia de las hojas (&) es una medida de la
eficiencia del transporte del agua a través de estas y es
inversa a la resistencia (7). La 4 es la relacién entre la
diferencia de potenciales hidricos con la tasa de flujo del
agua a través del peciolo, las nervaduras y el parénquima,
hacia los sitios donde ocurre evaporacion (Sack y
Holbrook, 2006). La conductancia de las hojas se calcula
con la ecuacién, k; = F; /AY¥,;, donde: I es la tasa de flujo
y AW, 1a diferencia de potenciales hidricos. La £ influye en
el transporte del agua a través de toda la planta, pues la
resistencia de los estomas a la difusién de vapor hacia la
atmosfera, generalmente es mayor que la resistencia al flujo
del agua en la planta (Cowan, 1972). En este sentido, el
proceso de difusién determina la tasa de transpiracién que
depende de las conductancias estomatica y de la capa limite,
se expresa en mmol m? s, también depende de la
diferencia de presién de vapor entre la hoja y la atmosfera.
En las dicotiledéneas el agua se mueve desde los elementos
traqueales del tallo hacia el peciolo o hacia la vaina foliar en
las monocotiledéneas y de aqui a las nervaduras primarias
(Evert, 2000), el flujo continda al tejido circundante o a las
nervaduras secundarias (Altus, Canny y Blackman, 1985).

La mayor parte del volumen de agua que se transpira
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proviene de las nervaduras secundarias, por tanto, los dos
tipos de venas funcionan en serie para el transporte del agua
(Sack, Cowan y Holbrook, 2003). Los patrones de venacion
son muy diversos entre especies y entre grandes grupos de
plantas, por tanto, varfan en su disposiciéon y nimero de
o6rdenes de venacion, asi como en el tamafio y la forma de
los elementos traqueales de las nervaduras. Estas
caracteristicas determinan la distribucién del agua a través
de la hoja y, en consecuencia, se considera que la conduc-
tividad maxima en la misma se correlaciona con las
dimensiones de las células conductoras en las nervaduras
primarias (Sack y Frole, 2006).

Una vez que el agua sale del xilema se mueve hacia las
células de la vaina del haz vascular, con la participacién de
las acuaporinas fluye a través del protoplasto de estas
células y se transfiere al mesofilo. Las células del
parénquima esponjoso tienen mayor area de contacto y son
mas eficientes en la conducciéon. Después, el agua se

transporta hacia la epidermis por medio de las extensiones
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de la vaina de los haces; si no estan presentes, el agua se
desplaza a través del mesofilo, por medio del apoplasto o el
simplasto (Martre, Morillon, Barrieu, North y Nobel, 2002;
Evert, 2006) (Fig. 7). En las hojas, la evaporacién del agua
ocurre principalmente en el mesoéfilo que se encuentra
debajo de los estomas, en la epidermis adyacente a estos y

también en sus células guarda (Tyree y Yianoulis, 1980).

CONCLUSIONES

El estudio de la arquitectura hidraulica se ha enfocado en
las plantas lefiosas; en este contexto, hacen falta mas
investigaciones de este tipo en plantas herbdceas,
principalmente en las monocotiledéneas. Esta tematica es
importante en el ambito global, pues el cambio climatico
esta afectando la estabilidad de los ecosistemas, donde las
comunidades vegetales estin sometidas a regimenes

hidricos cambiantes que afectan su productividad vy

supetrvivencia.

FIGURA 7. Seccién transversal de una hoja de monocotiledénea mostrando las vias de transporte del agua, desde el xilema hasta la
atmosfera (ee=epidermis del envés, eh=epidermis del haz, es=estoma, m=mesoéfilo, va=via apoplastica, vs=via simplastica, x=xilema)

(Modificada de Gupta, 2017).
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