See discussions, stats, and author profiles for this publication at: https://www.researchgate.net/publication/44372777

Introduccion a la ecofisiologia vegetal / Ernesto Medina

Article

Source: OAI

CITATIONS READS
3 4,756
1 author:

Ernesto Medina
Venezuelan Institute for Scientific Research

239 PUBLICATIONS 6,688 CITATIONS

SEE PROFILE

Some of the authors of this publication are also working on these related projects:

roject  Mangrove Dynamics and Management - MADAM View project

et ADAPTIVE MECHANISM OF PLANT BIODIVERSITY IN TROPICAL ARID LANDS View project

All content following this page was uploaded by Ernesto Medina on 10 November 2014.

The user has requested enhancement of the downloaded file.

ResearchGate


https://www.researchgate.net/publication/44372777_Introduccion_a_la_ecofisiologia_vegetal_Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_2&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/publication/44372777_Introduccion_a_la_ecofisiologia_vegetal_Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_3&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/project/Mangrove-Dynamics-and-Management-MADAM?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_9&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/project/ADAPTIVE-MECHANISM-OF-PLANT-BIODIVERSITY-IN-TROPICAL-ARID-LANDS?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_9&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_1&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/profile/Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_4&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/profile/Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_5&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/institution/Venezuelan_Institute_for_Scientific_Research?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_6&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/profile/Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_7&_esc=publicationCoverPdf
https://www.researchgate.net/profile/Ernesto_Medina?enrichId=rgreq-c53122824fa3844f8e293ac6cb18ab65-XXX&enrichSource=Y292ZXJQYWdlOzQ0MzcyNzc3O0FTOjE2MjAwNjQ5MzU3MzEyMEAxNDE1NjM2NzY2OTQ4&el=1_x_10&_esc=publicationCoverPdf

7

i i o

LA ECOFISIOLOGIA VEGETAL

INTRODUCCION A



INTRODUCCION A
LA ECOFISIOLOGIA VEGETAL

por

Ernesto Medina
Centro de Ecologia

Instituto Venezolano de Investigaciones
Cientificas

Caracas, VENEZUELA

Programa Regional de Desarrollo Cientifico y Tecnolégico
Departamento de Asuntos Cientificos

Secretaria General de la

Organizacion de los Estados Americanos

Washington, D.C. - 1977



©Copyright 1977 by
The General Secretariat of the
Organization of American States
Washington, D.C.

Derechos Reservados, 1977
Secretaria General de la

Organizacion de los Estados Americanos
Washington, D.C.

Esta monografia ha sido preparada para su publicacién en el
Departamento de Asuntos Cientificos de la Secretaria General
de la Organizacion de los Estados Americanos

Editora: Eva V. Chesneau

Asesor Técnico: Ing. Edgardo Raul Montaldi
Instituto de Fisiologia Vegetal
Universidad Nacional de La Plata
La Plata, Argentina



El programa de monografias cientificas esuna faceta dela vasta la-
bor de la Organizacidén de los Estados Americanos, a cargodel Depar-
tamento de Asuntos Cientificos de la Secretaria General de dicha
Organizacidn, a cuyo financiamiento contribuye en forma importante el
Programa Regional de Desarrollo Cientifico y Tecnolégico.

Concebido por los Jefes de Estado Americanos en su Reunién cele-
brada en Punta del Este, Uruguay, en 1967, y cristalizado en las deli-
beraciones y mandatos dela Quinta Reunién del Consejo Interamericano
Cultural, llevada a cabo en Maracay, Venezuela, en 1968, el Programa
Regional de Desarrollo Cientifico y Tecnolégico es la expresidén de las
aspiraciones preconizadas por los Jefes de Estado Americanos en el
sentido de poner la ciencia y la tecnologia al servicio de los pueblos
latinoamericanos.

Demostrando gran visién, dichos dignatarios reconocieron que la
ciencia y la tecnologia est{n transformando la estructura econémica y
social de muchas naciones y que, en esta hora, por ser instrumento in-
dispensable de progreso en América Latina, necesitan un impulso sin
precedentes.

El Programa Regional de Desarrollo Cientifico y Tecnolégico es un
complemento de los esfuerzos nacionales delos paises latinoamericanos
y se orienta haciala adopcién de medidas que permitan el fomento de la
investigacidn, la enseflanzay ladifusién de la ciencia y la tecnologia;la
formacién y perfeccionamiento de personal cientifico; el intercambio de
informaciones, y la transferencia y adaptacién a los paises latinoame-
ricanos del conocimiento ylas tecnologias generadas en otras regiones.

En el cumplimiento de estas premisas fundamentales, el programa
de monografias representa una contribuciéndirecta a la ensefianza de las
ciencias en niveles educativos que abarcan importanti'simos sectores de
lapoblaciény,almismo tiempo, propugna la difusién del saber cientifico.

La coleccién de monografias cientificas consta de cuatro series, en
espafiol y portugués, sobre temas de fi'sica, quimica, biologia y mate-
miética. Desde sus comienzos, estas obras se destinaron a profesores
y alumnos de ciencias de enseflanza secundaria y de los primeros afios
de la universitaria; de estos se tiene ya testimonio de su buena acogida.

Estaintroduccién brinda al Programa Regionalde Desarrollo Cienti’-
fico y Tecnolégico de la Secretaria General de la Organizacién de los
Estados Americanosla ocasién de agradecer al doctor Ernesto Medina,
autor de esta monografia, y a quienes tengan el interés y buena volun-
tad de contribuir a su divulgacién.

marzo de 1977
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PREFACIO

El presente trabajo es un intento de sistematizar el campo de la
ecofisiologiade las plantas. Se parte de la planta misma con el propé-
sito de analizar sus caracteristicas fisiolégicas y correlacionarlas con
el ambiente donde ella crece. No es éste el Gnico criterio aplicable al
enfoque de la disciplina ecofisiolégica, y debe tomarse, en consecuen-
cia, como un experimento susceptible de evaluacién y critica.

Considero que la presentacién del tema y su contenido representan
un aporte a la definicién del campo de la ecofisiologia, en especial por
tratarse de una disciplina intermediaria entre la fisiologia, la bioqui-
mica y la ecologia. Por otra parte, en lamedidadelo posible cada uno
de los capitulos contiene planteamientos originales del tema que inducen
al desarrollo experimental con miras al esclarecimiento de importan-
tes problemas de investigacién. En este sentido, sin embargo, estoy
consciente que el tratamiento no ha sidohomogéneo en todos los temas,
y las diferencias que se puedan apreciar se deben a mis intereses es-
pecificos en materia de investigacién. Por ello esta monografia sélo
abarca las plantas terrestres y algunos temas importantes, como lanu-
tricién orgédnica y los problemas del traslado de las sustancias orgédni-
cas, no han sido tratados con profundidad.

El trabajo pretende ademi&s servir de orientacién conceptualde cier-
tos problemas ecofisiolégicos que considero fundamentales, entre ellos,
la regulacién ambiental (climdtica y nutricional) dela capacidad de pro-
duccién de materia orgdnica por las plantas terrestres. Por esta ra-
z6n, considero que, si bien puede ser de utilidada los especialistas en
la materia, es justificadamente mds apropiado para aquellos estudian-
tes que se inician en la investigacién en ecologia y fisiologia vegetal.

Finalmente, quiero dejar constancia de mi agradecimiento a Gun-
Marie Herrera y Gisela Martinez por su extraordinaria ayuda secreta-
rial, que permitié la elaboracién de las cinco versiones de esta mono-
grafia en menosdetres meses. Igualmentedeseoagradecer las criticas
y sugerencias de mis colegas del Centro de Ecologia y de la Universidad
Central de Venezuela, que contribuyeron a mejorar el contenido del
trabajo, y en especial a Milena Delgado, de la Facultad de Farmacia,
por su invalorable ayuda en la revisiény critica del manuscrito, Renata
Wulff, de la Facultad de Ciencias, por sus sugerencias al capitulo de
germinacién, y Rafael Herrera, del IVIC, por su revisién critica del
capitulo de wsuelos.
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INTRODUCCION

El problema bésico del estudio de los seres vivos en sus condicio-
nes naturales consiste en hallar las relaciones causales del ser vivo
con su ambiente, tanto fisico como biolégico, de las cuales dependen su
presencia y comportamiento en lanaturaleza. Elenfoque ecolégicotra-
ta propiamente de establecer los requerimientos de los organismos y
asi explicar la distinta composicién bidtica de los hdbitats en la bios-
fera. Se observa que para cada conjunto determinado de condiciones
ambientales se ha desarrollado, en el curso de la evolucién, un conjun-
to de seres (individuos ordenables taxondémicamente en categorias de-
nominadas especies) capaces de utilizar los recursos energéticos dispo-
nibles con més eficiencia que individuos caracteristicos de otros hdbitats.
Ese criterio de eficiencia, intuitivo inicialmente, es lo que permite ca-
racterizar bioldgicamente los hdbitats. Tres preguntas surgen de in-
mediato al observar analiticamente el cuadro actual de la naturaleza:
a) ¢ Cudles son las bases funcionales que determinan esa mayor eficien-
cia en cada caso? b) ;Cémo se handesarrollado en el curso de la evo-
lucidén esas caracteristicas, y qué peculiaridades se presentan cuando la
accién de la seleccién natural acta sobre distintos genotipos? c) ;Cé-
mo estidn organizados en el tiempo y en el espacio los componentes que
integran un determinado hdbitat, y qué relaciones presentan entre si?

La ecofisiologia pretende responder a estas preguntas desde el punto
de vista de los procesos fisiolégicos de los organismos, de sus carac-
teristicas bioquimicas y sus potencialidades genéticas, en interaccién
con el ambiente donde los seres vivos se desarrollan.

1.1 COMPETENCIA INTER E INTRAESPECIFICA

Se diferencia la ecofisiologia de la fisiologia en que su objeto no
consiste en el estudio de los procesos fisiolégicos per se, sino en la
significacién ecolégica que estos tienen y en la respuesta de los orga-
nismos como un todo frente a la influencia del ambiente. Por eso, en
condiciones naturales, no basta conocer los requerimientos fisiolégicos
de una determinada especie, pues ello no explica a satisfaccién el com-
portamiento de ésta en competencia conotras por la ocupacién delmis-
mo hébitat, es decir, cuando interactlan genotipos diferentes. Veamos
un ejemplo: se estudia el comportamiento fotosintético de las especies
A y B en condiciones de laboratorio. Se halla que la especie A presen-
ta una tasa fotosintética dos veces mayor que B; como de este proceso
depende la produccién de materia orgdnica (azlcares, aminodcidos,
etc.), nos sentimos inclinados a suponer que A debe desplazar a B en
condiciones naturales. Puede ocurrir, sin embargo, que la reparticién
de los asimilados durante el crecimiento de B favorezca la formacién
de superficie asimilatoria con respecto a las raices; por ello se puede
encontrar con frecuencia que en condiciones naturales B desplaza a A,
porque su capacidad de competencia respecto a A es mayor. En estos



casos el estudio en condiciones naturales permite constatar que B > A,
pero es el andlisis ecofisiolégico el que permite establecer el porqué
del fendédmeno.

En la literatura se habla de éptimos fisiolégicos y de éptimos eco-
légicos (Walter, 1960); los primeros reflejan las propiedades funciona-
les del individuo, en tanto que los segundos se refieren al margen de
variabilidad y a la capacidad de supervivencia del individuo.

La competencia por la utilizacién de los recursos de un cierto hi-
bitat se manifiesta bien entre especies distintas (competencia interes-
pecifica) o bien entre los individuos que constituyen una poblacién de
una especie dada (competencia intraespecifica).

En una comunidad heterogénea las interacciones competitivas entre
individuos de la misma o de distintas especies son muy complejas y la
supervivencia individual o la especifica dentro del hdbitat es mas una
consecuencia de las relaciones de competencia que de la accidn direc-
ta de los factores del hdbitat. La medicién de la intensidad de la com-
petencia es dificil, y por lo general s6lo se ha podido evaluar en culti-
vos experimentales puros omezclados de diversas especies, enfuncién
de la produccién de materia orgdnica. En estos experimentos se pudo
probar que la presencia o ausencia de competidores fuertes puede des-
plazar el valor 6ptimo de las condiciones ambientales. Un ejemplo
claro lo ofrecen los experimentos de Bornkam (1970) sobre los reque-
rimientos luminicos de varias especies. En estos experimentos se
sembraron lotes de 24 plantas, de una o varias especies, Anagallis
arvensis, Bromus secalinus, Agrostemma githago y Sinapis alba, y se
expusieron a diferentes intensidades de luz, 100, 60, 30 y 15% de la luz
plena del dia. En cultivos puros la mayor produccién de materia or-
gdnica total correspondid a S. alba, a la que siguieron 4. githago, B.
secalinus y A. arvensis. Como laformay el hdbito de las plantas es si-
milar, se puede utilizar la produccién de materia orgdnica como cri-
terio de la capacidad competitiva. En cultivos de plantas de dos espe-
cies la produccién de materia orgdnica por individuos dependié de la
especie acompanante. En la Tabla 1 se hallan los resultados experi-
mentales. Puede notarse que A. arvensis, el competidor méis débil,
produce la mayor cantidad de materia orgdnica en cultivos puros y la
menor cuando crece en combinacién con el competidor mds fuerte S.
alba. Con ésta ocurre exactamente lo contrario, la menor produccién
por planta ocurre en cultivos puros y la mdxima en combinacién con 4.
arvensis.

Los resultados experimentales a varias intensidades de luz en el
caso de A. arvensis constan en la figura 1.

En cultivos puros la producciénpor plantadecrece logaritmicamen-
te con la intensidad de luz, pero en combinaciones de dos especies, 4.
arvensis produce la misma cantidad de materia orgdnica por planta a to-
das las intensidades; en combinaciones de tres especies, produce cua-
tro veces més por planta a intensidades intermedias, y en combinacio-
nes de cuatro especies llega a siete veces mds que la produccién enluz
plena. Se observa que Anagallis es mdis sensible alefecto de la compe-
tencia que a la reduccién de la intensidad de luz.



Tabla 1.

Bromus secalinus, Agrostemma githago

Peso Seco Promedio (g) por Planta de Anagallis arvensis,
y Sinapis alba en Cultivos

Puros y en Combinacién(Tomada de Bornkam, 1970)

Anagallis Bromus Agrostemma
en combinacién con:
Anagallis 0,328 0, 86 1,38 8
Bromus 0,042 0,54 1,35 5
Agrostemma 0,024 0,32 0,93 4
Sinapis 0,025 0,34 0,50 4
8
r 4 especies
6F
4 -
is] 3 especies
s 3
S
Q
S
S
o
2
kS .
= 2 especies
® P
\t i
2
G 09r
g r puro
g o7t
Q L
0.5
| |
100 60 30 15
Intensidad de luz (%)
Fig. 1. Produccidn relativa de materia orgdnica por planta

en Anagallis arvensis, en
2, 3y 4 especies (24 plantas por pote en cada caso).

mada de R. Bornkam, Ber. Geobot. Inst.

Ribel, Zurich, 34, 86, 1963.

En todo estudio ecofisiolégico de especies en condiciones naturales
se hallan implicitos los conceptos de capacidad e intensidad de la com-

petencia.

cultivos puros

d.E.T.H.,
Reproducida con permiso.)

o en mezclas de
(To-
Stiftung

Sinapis



Al analizar el conjunto de las caracteristicas de la adaptacién de
una especie a las condiciones fisicobiolégicas del hdbitat que ocupa
en la naturaleza, se puede hablar de estrategia evolutiva, porque tales
caracteristicas han permitido a dicha especie sobrevivir y reproducir-
se en el curso de la evolucién.

Otros aspectos importantes de interés ecofisiolégico son la adapta-
bilidad de los genotipos a condiciones ambientales variables y laselec-
cién en la escala evolutiva de genotipos adaptados fisiolégicamente a un
conjunto de condiciones determinadas. El conocimiento de los meca-
nismos bioquimicos y fisiolégicos resultantes de la variabilidad gené-
tica es indispensable para conocer los mecanismos de accién de la
seleccién natural y las lineas probables de evolucidén seguidas por un
genotipo dado. Un ejemplo tipico de ello seria la adaptabilidad de la
fotosintesis a distintos regimenes térmicos; en especies de amplio in-
tervalo de dispersidn altitudinal puede observarse que las poblaciones
correspondientes a cada altura varian en cuanto al dptimo térmico pa-
ra la fotosintesis (Mooney, 1972). Estas variaciones se deben en al-
gunos casos a delicados cambios en la proporcién de las enzimas que
intervienen y revelan los procesos de adaptacién de estas especies; en
otros casos, de especies de distribucién muy restringida; se observa
una menor adaptabilidad térmica. En ambos casos se trata de varia-
ciones cuantitativas, permitidas o no por lapotencialidad génica de las
especies consideradas.

Cuando las diferencias fisioldgicas observadas permanecen en indi-
viduos de distintas poblaciones de una misma especie, cultivadas en un
mismo ambiente, se trata de diferencias genéticas, y se habla de eco-
tipos o razas ecolégicas. Elestudioecofisiolégicode los ecotipos ha per-
mitido comprender a fondo los procesos evolutivos que operan en la
biosfera (Hiesey y Milner, 1965).

Desde el punto de vista metodolégico, elandlisis ecofisiolégico re-
quiere la aplicacién de métodos propios de la bioquimica y la fisiologia;
y lo mismo ocurre para la determinacién de laactividad de ciertas en-
zimas causantes de un proceso dado. En este aspecto el trabajo se ha
facilitado en medida extraordinaria por el gran avance de la metodo-
logia bioquimica en los Gltimos atos. Elproblema metodoldgicobdsico
consiste en hallar procedimientos adecuados para medir el comporta-
miento de las plantas en su hdbitat natural, porque esto permite eva-
luar directamente la capacidad competitiva de las diferentes especies
sometidas al conjunto de condiciones caracteristicas de su ambiente
natural. La construccién de cdmaras climéaticas reguladas electrdni-
camente para el estudio del intercambio de gases, y el disefio de labo-
ratorios méviles representan un avance notable en esta direccién
(Mooney, 1972 a,b).

1.2. ANALISIS Y SINTESIS ECOFISIOLOGICAS

El estudio ecofisiolégico de un dado hdbitat comprende dos aspectos
fundamentales, aparte de la descripcidn tan exhaustiva como sea posi-
ble de las caracteristicas fisicoquimicas del ambiente. EIl primer as-
pecto es analitico y estd dirigido al individuo para determinar sus



caracteristicas fisiolégicas y sus requerimientos especificos. Es ne-
cesario conocer sus caracteristicas de germinacidn, sus requerimien-
tos nutricionales, su capacidad fotosintética y su proceso de reproduc-
cién tanto vegetativo como sexual. El segundo se dirige al estudio del
comportamiento del individuo en comunidades, a sus interacciones, su
organizacidén temporal y espacial dentro de la comunidad y, finalmente,
al estudio del proceso de produccién de materia orgdnica en condicio-
nes naturales o experimentales.

En ambos enfoques es necesario recurrir a experimentos que sim-
plifiquen la multitud de interacciones que ocurren en la naturaleza, y
que permitan dilucidar los principios estructurales y funcionales que
rigen la formacidén de comunidades naturales. Una discusiénamplia de
la naturaleza de esta investigacidén se encuentra en Eckardt (1965).

Aqui se expondrdn algunos aspectos importantes de la ecofisiologia
de las plantas referidos a ejemplos de plantas superiores terrestres.
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INSTALACION DE LOS INDIVIDUOS EN CONDICIONES
NATURALES: GERMINACION

El ciclo vital de las plantasabarca en sufase de reproduccién sexual
la formacibén de estructuras que contienen un pequefio embrién. Este
embrién resulta del crecimiento por divisién celular de la ovocélula
fertilizada por el nicleo espermdtico del polen. Por lo general, en las
plantas superiores la divisién del 6vulo fertilizado prosigue hasta que
se constituye una estructura en la cual se pueden diferenciar cotiledo-
nes, hipocotilo y radfcula. En cierto momentoeste crecimiento se de-
tiene y empieza un proceso de deshidratacién de los tejidos, y el em-
brién queda en un estado caracterizado por un metabolismo muy
reducido (tanto que précticamente no puede registrarseintercambio ga-
seoso debido a la respiracién). Se dice entonces que el embri6én ha
entrado en fase de vida latente. Este embrién estd envuelto en un te-
gumento derivado del évulo, en donde se desarrolls, el cual presenta
capas protectoras, a menudo de gran resistencia y que protegen el
embrién de condiciones desfavorables del ambiente. En general estas
estructuras se denominan semillas. Sin embargo, ocurre con frecuen-
cia que, ademds de las paredes del 6vulo, rodean al embrién estructu-
ras derivadas del ovario. Se presentan entonces unidades que, aunque
muy semejantes a las semillas, son en realidad frutos; ocurre esto con
los cariépsides delas gramineas y conlos aquenios de las compuestas.
Asf las semillas como estos frutos especiales favorecen la conserva-
cién, dispersibén y reproduccibén de la especie. Por esto se designan
por el término general de unidades dispersantes.

El embrién conserva su estado de vida latente dentro de la unidad
dispersante por perfodos de tiempo que varfan deunas especiesa otras.
Si durante este periodo la unidad dispersante encuentra ciertas condi-
ciones ambientales favorables de humedad, temperatura, iluminacién y
condiciones quimicas, el embrién pasa a una fase activa, reanuda el
crecimiento y produce una planta nueva.

El comienzo del crecimiento activo del embribn o sea su paso de
vida latente a la vida activa, se denomina germinacién, y es una de las
fases criticas dela instalacién de las plantas en condiciones naturales.

2.1, CAPACIDAD GERMINATIVA Y VIABILIDAD

Parala germinacién de una unidad dispersante en condiciones favo-
rables es necesario que ésta posea la capacidad de germinar, la cual
s6lo sepuede determinar experimentalmente. Sin embargo, puede ocu-
rrir que una unidad dispersante cuyo embrién estd vivo no germine
porque requiere el transcurso de un cierto perfodo de posmaduraci6n;
se dice entonces que la unidad posee potencial germinativo.



La capacidad germinativa disminuye con la edad de la unidad dis-
persante. Asi, por ejemplo, el apamate (Tabebuia pentaphylla) produ-
ce unidades dispersantes cuya capacidad germinativa desaparece, por
muerte del embrién, a los 30 a 40 dfas de edad. Enlas plantas cultiva-
das la longevidad puede alcanzar de 5 a 6 afios. Las semillas de algu-
nas plantas silvestres pueden poseer perfodos mucho m&s largos de
longevidad; como ocurre en el caso de las leguminosas, cuyas semillas
se caracterizan por su testa muy gruesa. Las semillas de muchas es-
pecies de malezas pueden permanecer viables en el suelo hasta por
perifodos de 50 afios (Mayer y Poljakoff, 1964).

Es muchas veces de importancia agricola el determinar con rapidez
la viabilidad de una determinada muestra de semillas. Antiguamente se
tomaba para ello un lote de semillas de la muestra y se ponfan en con-
diciones germinativas favorables; después de uno a varios dias se con-
taba el ndmero de semillas germinadas y se expresaba como el tanto
por ciento del lote. Esta prueba puede requerir mds de una semana.
Actualmente se utiliza un método ré4pido basado en ciertas propiedades
bioquimicas del embrién en estado de vida latente. Si el embribn estd
vivo se admite que, al hidratarse, entren en actividad una serie de en-
zimas hidroliticas y oxirreductasas (deshidrogenasas), de manera que,
enel citoplasma de las células, se manifiesta un cierto poder reductor.
De modoque si se cortanembriones de semillas previamente hidratadas y
se las coloca en una disolucibn al 1% de cloruro de trifenil-tetrazolio,
las partesvivas del embrién toman el color rojo carmin al cabo de unas
8 horas (temperatura alrededor de 20°C) por reduccién del tetrazolio
incoloro a formazano cuyo color es rojo. Esta reaccién permite de-
terminar con rapidez la viabilidad de las semillas (Moore, 1973).

2,2, CONDICIONES PARA LA GERMINACION

Los factores que mds influyen en poner fin al estado de latencia y
conducen a la germinacidn, en condiciones naturales, se pueden clasifi-
car en:

a) factores externos: agua, oxfgeno, temperatura, luz, sustancias qui-
micas

b) factores internos: inhibidores, ritmos endégenos de germinacién,
maduracién de las unidades dispersantes, etc.

Vamos a centrar la atencibén en los factores externos.
2.2.1, Agua

Hemos dicho que las unidades dispersantes se hallan en alto grado
de deshidratacién. Asi, el peso del agua en las semillas maduras es
un 10% o menos de su peso total. No puede sorprender pues que la
carencia de agua sea el factor limitante de la germinacién mds co-
rriente.

Si se coloca una semilla en agua, se hidrata (absorbeporimbibi-
cién a consecuencia del bajo potencial hidrico de sus tejidos).



Al hidratarse la semilla, se activan las enzimas hidroliticas exis-
tentes en sus célulasy que movilizanlas sustancias de reserva acumu-
ladas en los cotiledones o en el endosperma, segin el tipo de unidad
dispersante (cotiledones: Phaseolus; endosperma: Ricinus). Durante es-
te proceso se pueden distinguir dos etapas en la absorcién de agua por
las semillas: 1) la hidratacién de las paredes de las semillas, y la de
los coloides citoplasmdticos; este proceso es reversible sin causar
dafio al embribén. 2) Un perfodo de incremento exponencial de la ab-
sorcién de agua coincidente conel crecimiento del embribn, y es irre-
versible en el sentido que la deshidratacién del embrién en esta etapa
significa su muerte.

2,2.2, Oxigenoy CO;

Poco después de comenzar la hidratacién se puede notar el comien-
zo de la actividad respiratoria a causa de que el embrién necesita oxf-
geno para obtener energia y alimentos de las reservas del endosperma
o de los cotiledones.

El suministro de oxigeno debe ser suficiente, de aqui' que la mayo-
ria de las semillas no germinen en condiciones anaerébicas. Semillas
como las del arroz constituyen una excepcién ya que germinan bajo el
agua y a una baja tensién de O,. La curva de consumo de O, es parale-
la en general a la de hidratacién durante las primeras fases de la ger-
minacién. Muchas veces la germinaciénde unidades dispersantes estd
limitada por efecto de testas gruesas y/oduras que oponen una barrera
al paso del agua o de los gases. A veces las envolturas impermeables
de las semillas impiden la salida del CO, resultante de la respiracién
vy se sabe que, a alta concentracién, dicho gas inhibe la germinacién.
La testa puede constituir incluso un obstdculo para el crecimiento del
embrién. En semillas de este tipo (por ejemplo, de las leguminosas)
es indispensable la rotura o destruccién delas cubiertas externas para
que se produzca la germinacién.

2.2,3, Efecto de la Temperatura y de la Luz

La germinacién ocurre dentro de un cierto margen de temperatura,
cuya amplitud y valores absolutos dependende cada especie. En el ca-
so de la germinacién de semillas de plantas silvestres, la temperatura
éptima y la méxima reflejan muchas veces las caracterfsticas térmi-
cas del h&gbitat donde tales especies crecen. La Tabla 2 muestra al-
gunos ejemplos de temperaturas constantes Sptimas y médximas a que
germinan plantas de diferente hdbitat.

Muchas veces nobasta la constancia de la temperatura para inducir
la germinacién de ciertas unidades dispersantes, sino que se alterne
la temperatura, por lo general en ciclos de 24 horas. Este fenémeno
se denomina termoperiodismo.

Went (1949) estudib este fenémeno en regiones dridas de las zonas
templadas, donde el suelo esti expuestoa laradiacién solar directa, lo
cual provoca oscilaciones diarias de la temperatura cuya magnitud y
amplitud varian con la estacién del atio. En el desierto de California,
Went pudo establecer que en muestras de suelo tomadas en el campo y
sometidas a condiciones de laboratorio semejantes a las del verano
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Tabla 2, Temperaturas éptimas y Méaximas para la Germinacién

Temp. 6pt. Temp. méx. Zona
(°C) (°C)
Veronica hederifolia* 7 20 Templada
Espeletia schultzii** 17 27 Tropical de alta
montafia
. , i d -
Emilia coccinea 22 30 Tropicaldemon
tafia
Amaranthus blitoides* 35 42 Sub‘tropical
caliente

* Evenari, 1965.
* Pannier, 1969.

(27°C fototemperatura y 21°C nictotemperatura), o las de invierno
(18°C fototemperatura y 13 a 8°C nictotemperatura), se desarrollan
las semillas de especies que germinan en verano y en invierno, res-
pectivamente. La Tabla 3 da unejemplo de estos experimentos. Puede
verse que en las especies estudiadas se observan comportamientos dis-
tintos frente al régimen de temperatura continua. Pectis papposa germi-
na cuando la temperatura excede 20°C, mientras que Baeria chrysostoma
s6lo lo hace a temperatura menor de 20°C. En contraste, Palafoxia
linearis germina por igual en toda la serie de temperaturas utili-
zadas.

Tabla 3, Germinacién de Plantas del Desierto de California
en Temperaturas Continuas (Went, 1949)

Especie Germinacién (°C)
30 25 20 15 10 5
Pectis papposa ++ ++ + - - -
Baeria chrysostoma - - + ++ ++ ++
Palafoxia linearis + + + + + +

- No hay germinacién.
+ Germinacién mediana.
++ Germinacién alta,

La Tabla 4 muestra a las claras los diferentes requerimentos de
alternancia térmica de las plantas caracteristicas de la flora de ve-
rano y de invierno en el desierto de California. Se diferencian nitida-
mente 2 grupos de especies, las del que requiere dias calientes (27°C)
seguidos de noches calientes (21°C) o indiferentes, y el de las especies



que requieren noches frias (13 a 8°C). Neriwn oleander ocupa una po-
sicién especial pues germina en cualquier condicibén; esta planta es un
arbusto perenne, muy resistente a la aridez.

Tabla 4, Germinacién en Regimenes Térmicos Alternantes de
Plantas Desérticas Anuales (Went, 1949)

Noche Caliente Noche Indiferente Noche Fria

Pectis papposa  Muhlenbergia Sp. -

Dfa caliente Amaranthus Euphorbia _
retroflexus micromera
Bouteloua -
aristidoides Bouteloua barbata
Gilia aura
Dia indiferente - Nerium oleander Filago sp.
Gramineas gen.
Eriophyllum
wallacetl
- - Poa annua
Dia frio Plantago
spinulosa
Fototemperatura Nictotemperatura
(°C) (°C)
Verano 27 21
Invierno 18 13 - 8

Muchas semillas necesitan luz para germinar y el curso de la ger-
minacién en la luz y en la oscuridad varia de acuerdo con las especies.
Dentro de cierto margen de temperatura muchas semillas pueden ger-
minar en la oscuridad, pero por encimade esemargen requieren el es-
timulo lumihico para hacerlo. Este fenémeno puede observarse cla-
ramente en la planta Emilia coccinea (Tabla 5).

Tabla 5. Interaccidén de la Luz con la Temperatura en la Germinacién
de Emilia coccinea (Semillas Blancas)

Temperatura Germinacién
(°C) (%)
luz oscuridad
22 70 72
25 64 23

30 24 0

1



12

Esta especie presenta semillas de un marcado dimorfismo en una
misma cabezuela, y cerca del 20% de ellas contienen clorofila en la
testa, lo que no ocurre con el resto. Ademds, las primeras son oscu-
ras cuando maduran, mientras quelas demds son de color blanco. Es-
tas diferencias tienen implicaciones en los requerimientos fisiolégicos
de luz para sugerminacién, pues las semillas oscuras requieren perio-
dos mds largos de iluminacién para germinar a niveles semejantes que
las blancas.

Estos requerimientospueden reducirse y hasta eliminarse en algu-
nos casos mediante variaciones de temperatura y también por aumento
de la presién parcial de oxigeno o agregando ciertas sustancias que
pueden poner fin al estado de latencia dela semilla enla oscuridad. Es-
tas sustancias son muy diversas, y su efecto no es en modo alguno el
mismo en los diferentes tipos de semillas; varfan desde el KNO; y la
tiourea hasta las giberelinas, citocininas y el 4cido indolacético. La
Tabla 6 muestra el efecto del KNO; y de la cinetina en la germinacién
de Jussiaea suffruticosa (= Ludwigia octovalvis).

Tabla 6, Efectodel KNOay la Cinetina sobrela Germinaciénde Jussiaea
suffruticosa (= Ludwigia octovalvis) (Segln Wulff y Medina, 1969)

Periodo de Iluminacién* Germinacién
(h) (%)
Agua KNOg* Cinetinasi
8 0 2 0
16 6 25 10
24 32 56 56
48 51 80 63

% Luz blanca fluorescente a 25°C.
< 1072 M.
5% 10° M.

Las semillas pueden agruparse segin su respuesta a la luz como
sigue:

a) semillas que sSlo germinan previo estimulo luminoso.

b) semillas cuya germinacidénes estimulada por la luz, si bien un cier-
to porcentaje germina en la oscuridad.

c) semillas insensibles a la luz.
d) semillas cuya germinacién es inhibida por la luz.

Las semillas cuya germinaciénes afectada por la luz se dicen foto-
bldsticas y este fotoblastismo puede ser positivo o negativo segin pro-
voque o inhiba la germinacién. El fotoblastismo y la sensibilidad tér-
mica de las unidades dispersantes son dos de las caracteristicas mds
notables de la regulacién por el ambiente del proceso de instalacién de
especies en condiciones naturales.



La sensibilidad f6tica estd determinada por el pigmento fitocromo,
una cromoproteina que puede cambiar de configuracién por el efectode
la radiacién. La radiacién roja (600 a 700 nm), y en menor proporcién
todo el resto del espectro de luz visible, transforma a la proteina de
su forma inactiva fisiolégicamente (Pr) a su forma activa (Prl). El
proceso es reversible, pues al iluminar con rojo lejano (entre 700a 800
nm) el pigmento revierte casi totalmente a su forma inactiva. Esta
transformacidén fotoquimica es de profunda trascendencia para el me-
tabolismo celular y regula numerosos procesos morfogénicos en la plan-
ta (Borthwick y colaboradores, 1952).

En las semillas fotobldsticas la germinacién es estimulada por la
luz roja e inhibida por la roja lejana con unmaéaximoen los 730nm. En
la Tabla 7 se muestra la fotorreversibilidad en una especie fotoblastica
positiva, Jussiaea suffruticosa (= Ludwigia octovalvis). Las semillas
de esta especie germinan sin luz sélo si se las escarifica; ademds re-
quieren largos periodos de iluminacién para germinar, pero el proceso
inducido por la luz es posteriormente estimulado o inhibido segin se
irradie con rojo o rojo lejano de corta duracién.

Tabla 7. Fotorregulacién de la Germinacién de Semillas de Jussiaea
suffruticosa (= Ludwigia octavalvis) (Segin Wulff y Medina, 1969)

Iluminacién Germinacién (%)
LB* 63
LB - RLw* 3
LB - RL - Ib 69
LB -RL-1-RL 3
LB -RL-1b-RL-1Ib 56,6
LB-RL-1-RL-1b-RL 5,6
LB-RL-1-RL-1b-RL-1b 65

LB: primera iluminacién, 24 h con luz fluorescente blanca a 25°C.
#% RL y lb: iluminacién posterior con rojo lejano (RL) y luz blanca
fluorescente (lb) durante 20 minutos).

No todas las semillas fotoblasticas positivas son germinadores de
luz obligados, ya que por lo general se encuentran poblaciones hetero-
géneas de semillas de la misma especie con diferentes requerimientos
luminicos, desde las que germinan enoscuridad hasta las que requieren
largos periodos de iluminacién. Frecuentemente la diferencia de los
requerimientos se debe a efectos de posmaduracidn; las semillas j6-
venes requieren més luz que las maduras. Este efecto se debe tam-
bién al fitocromo, pues parece que durante el proceso de maduracién
se incrementa la concentracién de su forma activa. Asi se ha podido
demostrar que, en semillas de tomate, las cuales no requierennormal-
mente luz para germinar, el proceso de germinacidén es regulado tam-
bién por el fitocromo (Mancinelli y Borthwick, 1966). La influencia del
proceso de posmaduracién en el requerimiento luminico y en la viabi-
lidad de las semillas se observa claramente enlas de Hyptis suaveolens.
En esta especie las semillas son heterogéneas tanto en tamafo como
en requerimientos de luz y temperatura. Las semillas pequehas (< 2
mg) requieren mayor cantidad de luz que las semillas grandes de la

13
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misma poblacién (>3 mg) (Wulff, 1973). La figura 2 muestra la varia-
cién de requerimientos luminicos dela poblaciéndurante su almacenaje
(posmaduracién) (Wulffy Medina, 1971). La variaciénde requerimientos
lumfhnicos con la edad de las semillas y la variacién interpoblacional
en cuanto a tamaho y a requerimientos luminicos pueden representar
distintas adaptaciones al ambiente y pueden ser factores importantes
en la capacidad colonizante de esta especie.
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Fig. 2. Germinacidn de semillas de Hyptis suaveolens
en luz (2 h de luz blanca) y oscuridad. Las semillas
fueron colectadas en diciembre y se midid su capaci-
dad germinativa cada mes durante el afio siguiente.

(Tomada de R. Wulff y E. Medina, Plant Cell Physiol.,
12, 567, 1971.)

La significacién ecolégica del sistema del fitocromo resulta obvia-
mente de su regulacién de la germinacidén en luz u oscuridad y porla
transformacién en la forma fisiolégicamente activa por efecto de la ra-
diacién visible. La fotorreversibilidad del sistema fitocromo y su de-
pendencia de la temperatura permite que el sistema sea sensible a otros
dos componentes del ambiente radiativo, laintensidady la composicién
espectral de la radiaciénincidente. Esta sensibilidad permitiria detec-
tar condiciones de sombreo que pueden ser de importancia ecolégica.

Asi, por ejemplo, Wulff y colaboradores (1972) han demostrado la
dependencia de la germinacién de Jussiaea suffruticosa (= Ludwigia oc-
tovalvis) de la intensidad de luz roja, en especial a 30°C. Por otra
parte, la transformacién fotoquimica del fitocromo depende de la pro-
porcién de rojo/rojo lejano de la radiacién incidente. Entre 680 y 730
nm la proporcién de Prl (forma del fitocromo conméximo de absorcién
a 730 nm) respecto alfitocromototal (Prl+ Pr)varia de 0,8 a cero. El
efecto de diferentes estados fotoestacionarios, como se denominan las
distintas proporciones de Prl/P total, sobre la germinacidén ha sidode-
mostrado claramente por varios autores (véase Gorski, 1975).



FLORACION Y PRODUCCION DE UNIDADES DISPERSANTES

Alcanzada cierta edad, variable de unas especies a otras de plantas
superiores, y en condiciones fisioldgicas favorables, la estructura de
la planta se diferencia para entrar en la etapa de reproduccién: la plan-
ta florece y produce semillas. La floracién de la planta implica cam-
bios fisioldgicos profundos, pues todo el metabolismo de asimilados se
dirige hacia la formacién de unidades dispersantes. Este procesoes
también regulado en forma muy compleja por la interacciénde factores
ambientales y factores internos. Uno de los factores mis resaltantes
del ambiente que regula la floracién es la duracién del dia, fenémeno
éste que se denomina fotoperiodismo, y en el que también interviene el
fitocromo.

La duracién del dfa varia de acuerdo con la estacién anual y con la
posicién geogradfica. Durante elveranogeograficodel Hemisferio Norte,
por ejemplo, la duracién del dia varia desde 12 h en el ecuador hasta
casi 24 h en la regién polar. Durante el invierno el dia en el ecuador
dura igual que en verano 12 h, mientras que en elextremo polar sere-
duce a cero. En correspondencia con estas variaciones, se han descu-
bierto plantas que florecen cuando los dias son cortos (DC) y otras cuan-
do son largos (DL). La denominacibén es cualitativa y significa que
las plantas de dia corto no florecen en fotoperiodos cuya duracidénexce-
de cierto valor; y por el contrario, las plantas de dias largos no flore-
cen en fotoperiodos mas cortos que cierto valor; en ambos casos elva-
lor del limite se denomina fotoperiodo critico (Hillman, 1969).

Experimentalmente se ha establecido que no es elperiodo luminoso,
sino la duracién del periodo de oscuridad eldeterminante de la respues-
ta fotoperiédica. Consideremos dos plantas A y B, una de dia corto y
otra de dia largo, sometidas a un régimen de dia corto, digamos de 8 h
de luz y 16 de oscuridad. En estas condiciones la planta A florece
mientras que la B permanece en estadovegetativo. Si en cambio sein-
terrumpe el periodo de oscuridad cerca de la mitad, mediante ilumina-
cién con luz visible por unos pocos minutos, B florece y la floracidénde
A queda inhibida. Es decir, la interrupcidén del periodo de oscuridad
tiene el efecto de un dia largo.

Por lo general el nimero de especies de dia corto o dia largo es
mayor en zonas distantes del ecuador, donde es méds marcado el cam-
bio estacional del régimen fotoperiddico. En la Tabla 8 se encuentran
algunos ejemplos tipicos de plantas de diferentes tipos fotoperiddicos.
En ella el requerimiento especifico indica que la planta no florece si
no se la somete al régimen fotoperiédico correspondiente, la respues-
ta es cualitativa; mientras que la promocién significa que la floracién
es méas profusa en el régimen fotoperiddico indicado, en este caso la
respuesta es sdlo cuantitativa. Se puede observar que entre las plan-
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tas de dfa corto de la lista se encuentran varias de tipica distribucién
tropical, como el algodén, el arroz, la pifia y el café.

Tabla 8. Tipos Fotoperiédicos Respecto a la Floracién de
Plantas Superiores (Tomada de Naylor, 1961)

Dia Largo Dia Corto
Requerimiento Promocién Requerimiento Promocidn
Especifico Especifico
Beta vulgaris Allium cepa Nicotiana tabacum Ananas
comosus
Hordeum vulgare Lactuca sativa Xanthium Coffea
pennsy lvanicum arabica
Hyoscyamus niger Ricinus Euphorbia Gossypium
communis pulcherrima hirsutum
Spinacea oleracea Solanum Glycine max Oryza sativa
tuberosum
Papaver Triticum Kalanchoe Saccharum
somni ferum aestivum blossfeldiana of fieinarum

Se presumié durante mucho tiempo que se encontrarian especies
cada vez més sensibles a las diferencias en la duracién delfotoperiodo
cuanto més cerca del ecuador se encontrase su area de distribucién.
Y efectivamente, se ha descubiertoque Hyptis suaveolens, por ejemplo,
es una planta muy sensible a los cambios de la duracién del dia, y que
responde a la variacidn del fotoperiodo entre 11 h (inductor) y 12 h(in-
hibidor). Este efecto se ha demostrado en condiciones naturales me-
diante siembras en meses sucesivos (Fig. 3). Fendmeno similar puede
observarse en el café (Piringer y Borthwick, 1955).

El control de la fase de floracién por medio del fotoperiodo tiene
importancia para la supervivencia de la planta. En el caso de H. sua-
veolens, su caridcter de planta de dia corto estd acoplado con el ritmo
climitico de lluvia y sequia. En las zonas consequias marcadas, como
en las sabanas tropicales, esta planta se comporta como una planta
anual. La germinacién ocurre al comienzo de las lluvias, y en sep-
tiembre, cuando los dias empiezan a acortarse (en el Hemisferio Nor-
te), se alcanza el fotoperiodo critico de 12 h, y toda la poblacién co-
mienza a florecer; en este mes todavia llueve en abundancia, de modo
que las semillas se forman, y cuando la planta se seca, entre noviem-
bre y diciembre, el viento las dispersa. La respuesta fotoperiddica es
alterada, al igual que la germinacién, por las condiciones termoperié-
dicas, o sea, por la oscilacién diaria de temperatura.

Otro “enémeno fisiolégico de importancia ecolégica observable en
las plantas que crecen en zonas conmarcada variacién térmica estacio-
nal es el requerimiento de bajas temperaturas (cerca de 0°C) durante
la germinacién o en estado adulto, paradesencadenar la floracién enel



Fig. 3. A. Plantas de Hyptis suaveolens sembradas en distintas
épocas del afio, durante la estacidn de lluvia, para demostrar la
floracidn simultdnea durante el mes de septiembre, independien-
temente de la edad. B. Planta de 30 dias de edad, donde se ob-
serva la formacidn de flores.

siguiente periodo de crecimiento. Este fenédmeno se denomina vernali-
zacién y se ha observado principalmente en plantas herbdceas anuales
(trigo, centeno, etc.) y bienales (coles, zanahorias, etc.), de las zonas
templadas. Los cereales (trigo, avena, cebada, centeno) se vernalizan
con temperaturas relativamente bajas (4 a 8°C, durante 20 630 dias),
condiciones que se presentan en el invierno en las regiones templadas.
Durante el verano los dias largos satisfacen las necesidades fotoperi6-
dicas y las plantas florecen.

Las especies bienales se vernalizan durante el primer afho de cre-
cimiento en la estacién fria, permanecen en estado de roseta hasta el
afo siguiente y florecen cuando los dias sealargan. El proceso dever-
nalizacién artificial tiene importancia prdctica en agricultura (Napp-
Zinn, 1961).

Un aspecto menos estudiado relacionado con la inducciénde laflo-
racién es el efecto del potencial hidrico de las yemas vegetativas como
consecuencia de periodos de sequia. Asi, cuando las yemas florales
del café se han diferenciado, no se abren si no disminuye el potencial
hidrico. En este caso la diferenciacién de la yema es inducida por los
dias cortos, mientras que la apertura la provoca un déficit hidrico se-
guido de un periodo de suministro normal de agua (Alvim, 1960).

En cada zona climitica de la Tierra, del ecuador hacia los polos,
puede observarse que la vegetacién presenta una secuencia caracteris-
tica de los procesos de crecimiento y floracién. En las zonas tropica-
les las plantas pueden agruparse en cuatro tipos de acuerdo con la pe-
riodicidad de su floracién (Alvim, 1964):

a) Plantas de floracién continua. Producen flores todo el afio si las
lluvias son favorables, por ejemplo: Hibiscus spp., Ficus spp., Ca-
rica papaya.
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b) Plantas de floracién no estacional. En general florecen todo elafo,
aunque no de continuo la misma planta. Se suelen observar varia-
ciones de una planta a otra, e incluso entre una rama y otra de una
misma planta; por ejemplo: Spathodea campanulata, Cassia fistula,
Ceiba pentandra.

c) Plantas de floracidn estacional. Son las que crecen en zonas de se-
quias periddicas o donde la duracién del dia varfa en forma notable.
Algunas especies no estacionales se comportan como estacionales
si crecen en condiciones de sequias periddicas. Por ejemplo: Ceiba
pentandra, Tabebuia pentaphylla (y muchas otras bignonidceas), Geni-
pa caruto.

d) Plantas de floracidn gregaria. Son también de floracién estacional
dependiendo de las condiciones climdticas, y se caracterizan por la
simultaneidad de floracién de todos los individuos de una dada co-
marca, y por periodos cortos. Por ejemplo: Coffea arabiga, Den-
drobium crenatum, Zephyranthes rosea, Pereskia guamacho.

En general en todas las regiones donde hay unperiodo desfavorable
al crecimiento de las plantas, comobajas temperaturas osequias, ocu-
rre una sincronizacién del proceso de la floracién entre las diferentes
especies. Seobservan, sinembargo, variaciones en la época de flora-
cién. En las zonas templadas hayespecies que florecen al comienzo de
la primavera, con dias cortos, especies que florecen en verano, con
dias largos, y otras que florecen en otoho, cuando los dias comienzan
a acortarse (Naylor, 1961). Diferenciacién semejante ocurre en los
trépicos. En cada caso se trata de estrategias reproductivas especifi-
cas que estan sincronizadas con la méixima utilizacién de los recursos
energéticos del habitat y se acomodan a las variaciones estacionales de
la actividad polinizadora de insectos u otros animales. Kste aspectode
la secuencia fenolégica del desarrollo vegetal presenta un amplio tema
de investigacién de los procesos coevolutivos de los ecosistemas
(Janzen, 1975).

Los ciclos de floracién estdn sometidos a ritmos enddbgenos por lo
general adaptados a cambios de clima mds o menos marcados. Vea-
mos dos ejemplos contrastantes de zonas tropicales.

En los pAdramos andinos del norte de Suramérica se observa unmar-
cado florecimiento durante la época de menor precipitacién (Cuatrecasas,
1968). Durante este periodo no se deseca elsuelo, de modo que elcre-
cimiento vegetal puede continuar. Sin embargo es la época de menor
nubosidad media y como consecuenciade temperaturas diurnas mas ele-
vadas. Se ha postulado que ésta podria ser la causa de la floracidn,
ademds de los dias relativamente mds cortos, de la flora de los para-
mos himedos (Walter y Medina, 1969).

De las sabanas se han hecho estudios fenolégicos detallados yse han
encontrado periodos de floracién muy diversos de sus especies arbd-
reas y herbiceas (Monasterio, 1968). La floracidn de las gramineas y
en general de la mayoria de las especies herbdceas ocurre hacia media-
dos de la época de lluvia, pero se encuentran también especies herbd-
ceas, como Evolvulus sericeus, cuya fenologia no es estacional, ypric-



ticamente florecen durante todo el afio. Entre las especies arblreas
hay dos tipos de floracidén, el de las que florecen en la época de lluvia,
y otro mas numeroso, de las que florecen durante la sequia. La sin-
cronizacién del periodo de floracién con los ciclos de abundancia de in-
sectos polinizadores y depredadores de semillas ha sido estudiada en
detalle en bosques deciduos de Costa Rica (Daubenmire, 1972; Frankie
y colaboradores, 1974; Janzen, 1975).

La figura 4 resume el modo de floracién de las especies de la saba-
na de los Altos Llanos Centrales de Venezuela, segln Aristeguieta
(1966) y Monasterio (1968). Se representan las especies arbdreas y
herbdceas de los "islotes'' de bosques semideciduos aislados en la sa-
bana propiamente dicha.
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Fig. 4. NUmero de especies lefiosas y herbdceas en
floracidn en los Llanos Centrales de Venezuela. La
época de lluvia abarca aproximadamente de abril a
septiembre. (Tomada de M. Monasterio, Tésis de
Grado, Montpellier, Francia, 1968.)
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RELACIONES DE AGUA EN LAS PLANTAS

El metabolismo celular depende del grado de hidratacién del plas-
ma. Durante su crecimiento natural la planta esti sometida a un fuer-
te gradiente de evaporacién, cuya magnitud depende a su vez del grado
de saturacidn hidrica del aire circundante y del contenido de agua del
suelo en que penetran las raices.

El agua desempeha estas importantes funciones eneldesarrollonor-
mal de una planta:

1. Es la sustancia mds abundante de la célula vegetal, en especial
de los tejidos en su fase de crecimiento activo; en los que constituye
méas del 80% del peso fresco total del tejido (Apices de crecimiento).

2. Interviene en numerosas reacciones metabélicas, desde la foto-
- . . . o Pk
sintesis hasta las reacciones hidroliticas de macromoléculas.

3. Es ademds el solvente biolégico universal, en donde ocurren
todas las reacciones metabdlicas y se disuelven minerales, gases y
sustancias mds complejas antes de ser incorporadas a las plantas, o
transportadas dentro de ellas.

Un suministro continuo de agua es indispensable para mantener la
turgencia de los tejidos vegetales, de extremada importancia, por ejem-
plo, para sostener la relativa rigidez de las hojas para la intercepcién
de la radiacién solar incidente.

La vida de las plantas en condiciones naturales depende pues enalto
gradodelagua, y este factor es eldeterminante de ladistribucién enzo-
nas de los tipos de vegetacién no sélo en escala continental sino tam-
bién local. La restriccién del suministro de agua, temporal o perma-
nente, constituye un factor selectivo en el curso de la evoluciénde las
especies vegetales y ha estimulado el desarrollo de adaptaciones mor-
folégicas y fisioldgicas que permiten la supervivencia de plantas supe-
riores en hdbitats donde el agua escasea.

4,1, PROCESOS OSMéTICOS A NIVEL CELULAR

Para comprender los conceptos fundamentales de la economia de
agua en plantas superiores, tan importantes para interpretar el com-
portamiento de las plantas frente al factor hidrico, hayque analizar cé-
mo son las relaciones del agua a nivel celular.

Una célula vegetal adulta se puede comparar con un sistema osmé-
tico sencillo constituido por tres compartimientos: la paredcelular, el
citoplasma y la vacuola. Esta iltima ocupa lamayor parte delvolumen
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en las células vegetales. Elcitoplasma y lavacuola estin rodeados por
membranas de naturaleza lipoproteica, caracterizadas por serdiferen-
cialmente permeables, es decir, que presentan resistencia variable al
paso de solutos especificos ydel agua (solvente). Por logeneral iones y
moléculas de bajo peso molecular pueden penetrar con facilidad. Mo-
léculas no disociadas atraviesan pasivamente la membrana exterior con
mayor rapidez que los iones cargados eléctricamente. EIl agua, ade-
maés, difunde con mucha facilidad hacia el interior o el exterior de la
célula y es a su movimiento a lo que nos vamos a referir aqui.

La pared celular es un conjuntomacromolecular de celulosa, hemi-
celulosa y sustancias pécticas que no constituye una barrera al pasodel
agua cuando la célula posee un alto gradode hidratacién. Lamembrana
exterior del citoplasma (plasmalema) y lamembrana interior que limi-
ta la vacuola (tonoplasto) acusan distintas caracteristicas de permeabi-
lidad, que se demuestran exponiendo células a disoluciones de electré-
litos o sacarosa. Los primeros penetran rapidamente al citoplasma y
elevan su hidratacién mientras que su paso a la vacuola es mas lento.
La sacarosa puede atravesar el plasmalema, en tanto que el tonoplasto
es pricticamente impermeable a ella (Walter y Kreeb, 1970). EI tono-
plasto presenta una gran resistencia a la salida de las sustancias en el
jugo vacuolar, lo que permite mantener la turgencia celular. Sustan-
cias como electrdlitos, glicerina, Grea y otras lo penetran maés facil-
mente.

La vacuola estd llena de unadisolucidnacuosa de concentracién va-
riable segln la especie a que pertenece y las condiciones fisiolégicas
especificas, mientras que elcitoplasmay la pared celular se encuentran
altamente hidratados en condiciones normales de funcionamiento.

Si imaginamos esta célula inmersa en una disolucién acuosa de io-
nes o moléculas se pueden diferenciar tres fases: jugo vacuolar, cito-
plasma y disolucién exterior. En condiciones de equilibrio no hay flujo
neto de agua hacia el interior o el exterior de la célula. La condicién
bésica del equilibrio es que el potencial quimico del agua (u,) en las
distintas fases sea idéntico, o sea

M, vacuola = |, citoplasma = p, disolucién exterior.

El potencial quimico de una sustancia es una medida de la actividad
de tal sustancia en un sistema dado, y se define termodindmicamente
como el cociente de dividir la energia libre de Gibbs, de la molécula
de dicha sustancia por el nimero de moles de la sustancia en la fase
considerada (Spanner, 1966), en condiciones fijas de temperatura y
presién. De esto se deduce que el méximo potencial quimico de una
sustancia se alcanza en su estado puro. En el caso del agua la direc-
cién del flujo neto entre dos fases 4 y B en contacto estd dado por el
signo de la diferencia:

Ma = Ma-
Si éste es positivo significa que el potencial en 4 es mayor que en By

el agua fluye en la direccién 4 = B, si es negativo el flujo tendrd la di-
reccién B — 4.

No se puede medir el potencial quimico absoluto de una sustancia,
pero en termodindmica sélo interesa la diferencia de potenciales qui-



micos entre dos fases en contacto para conocer la interaccibén entre
ellas.

En sistemas encerrados por una membrana expansible hay una pre-
sién parietal ahadida a la presidn atmosférica bajo la cual se encuentra
el conjunto. Esa presién parietal (P)tiende a aumentar el potencial qui-
mico del agua en la fase interna. Si se trata de una disolucién acuosa,
el potencial quimico del agua en la fase 4 es siempre menor que el po-
tencial quimico del agua pura (1)), luego

ue = -l + P, [4.1]

donde H, es el potencial quimico del agua en la fase considerada; T es
la presién osmética potencial de la disolucién de lamisma fase, y P re-
presenta la presién de la pared o presidén de turgencia. 17, es el volu-
men molar parcial del agua en cada fase (~ 18 ml). 1Ty P son magnitu-
des medibles en sistemas fisicos y biolégicos, de manera que esta
expresién puede transformarse asi:

(o]
Heota o p g 2 L5 = v, [4.2]
7

a

Esta expresién permite calcular el potencial hidrico (¥) (Slatyer,
1967) o el potencial de succién (S) de agua de una célula o de un tejido
(Walter y Kreeb, 1970). Laecuacién[4.2] aplicada a células vegetales
debe incluir en rigor el potencial matricial (T), el cual es una medida
de la retencién de agua en los coloides orgdnicos del citoplasma y enla
pared celular. Boyer (1967) demostrd la existencia de este potencialen
hojas y encontrd que éste se presenta principalmente en la pared celu-
lar. En la prictica este potencial matricial debe ser un fenémeno que
se presenta en tejidos con alto grado de deshidratacién y es importante,
por ejemplo, para evaluar el flujo de agua durante la imbibicién de se-
millas. En la mayoria de tejidos vegetales su importancia es muy re-
ducida por lo que se prefiere presentar la f6rmula del potencial hidrico
en la forma tradicional. El potencial hidrico de la célula es siempre
igual o menor que cero porque representa la diferencia del potencial
quimico del agua mds los solutos respecto a agua pura, mientras que el
potencial de succién de la misma es siempre igual o mayor que cero
porque representa la fuerza con que es ''succionada'’ el agua hacia el
interior de la célula. Las unidades sonldgicamente de presién y se uti-
lizan el bar, la atmésfera o julios/kg™ (l atm=1,013bars=101, 3 J/kg™).

La igualdad del potencial de succién no se puede utilizar como cri-
terio para el equilibrio si se prueba que existen mecanismos activos de
incorporacién de agua o cuando hay diferencias de temperatura de las
fases consideradas. En este Ultimo caso se presenta el fendmenodeno-
minado termodsmosis, por el cual puedenanularse grandes diferencias
en la concentraciénde solutos osméticamente activos. As{, una diferen-
cia de 1°C entre dos fases equivale a mis de 80 atm, en el sentido de
que el agua se movera de unadisolucién de 80 atm de potencial osméti-
co (por ejemplo, sacarosa 1,67 M) a agua pura que esté 1°C por debajo
de la temperatura de ladisolucién (Spanner, 1966; Walter y Kreeb, 1970).

En condiciones isotérmicas, el potencial quimico del agua, que de-
termina la direccidn del flujo entre dos fases en contacto, se expresa
en términos que reflejan tanto lainfluencia de componentes energéticos
como entrépicos (Spanner, 1966):
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My = ug-nﬁa+Pﬁl.

término término
entrépico energético

Asi en el transporte de agua del suelo a las raices predomina el com-
ponente entrdpico pues fundamentalmente las diferencias de T son las
que determinan el gradiente de S; mientras que eneltransporte del agua
de las raices a las hojas predomina el componente energético, resul-
tante de la evaporacidn del agua en las hojas.

El potencial de succién estd relacionado con la presién de vapor por
la siguiente ecuacién:

RT
S =?ln£0, [4.3]
14 p

a
donde 7 es la constante universal de los gases, I la temperatura abso-

luta y p la presién de vapor del agua de la fase considerada, mientras
que ° es la presién de vapor delagua purabajo las mismas condiciones
de temperatura y presién.

En una disolucién a la presiénatmosférica, la presiénparietal es 0,
luego

m == In . [4.4]

El término In p/p° ha sido utilizado para representar el estado del agua
en una célula, en un tejido o en el suelo, y se ha denominado hidratura
por analogia con el término temperatura. La hidratura no expresa el
contenido de agua de un sistema, sino laactividad delagua en el mismo
(Walter y Kreeb, 1970). M4ds adelante se volverd sobre la significacién
ecolégica de la hidratura.

Si hay suficiente control de temperatura, estas relaciones permiten
medir conprecisién el potencial de succién de tejidos ode disoluciones.

La ecuacién S = m- P indica la presién a que el agua es potencial-
mente incorporada a la célula. Laincorporaciénrealdependerd deladi-
ferencia de potencial de succién entre la célula y el medio circundante.

El citoplasma de la célula se encuentra sometidoa lamisma presién
de turgencia que la vacuola, y posee una presidénde imbibicién potencial
igual siempre a la presidén osmética deljugovacuolar. Este hecho tiene
gran trascendencia porque implica que se puede conocer elgrado deim-
bibicién del citoplasma midiendo el potencial osmdético deljugo vacuolar.
La medida de esta magnitud es sencilla, pues basta extraer el jugo va-
cuolar del tejido previa destruccién de la permeabilidad celular (por
calentamiento, o congelacién) y medir el descenso del punto de conge-
lacién del liquido extraido.

Al estudiar el efecto del régimen hidrico sobre el balance del agua
de la planta, tanto en un cierto instante como a lo largo de las varias
épocas del aho, o al analizar laadaptaciéna condiciones de déficit hidri-
co, la medicién del potencial osméticodel jugovacuolar es de importan-
cia ecolbgica, pues indica directamente elgrado de imbibicién delplas-
ma, lo cual estd correlacionado conla eficiencia metabdlica de la especie
objeto de estudio (véase 4. 4).



4.2. ABSORCI(SN, TRANSPORTE Y PERDIDA DE AGUA POR LAS
PLANTAS

La planta en crecimiento puede considerarse como una unidadinter-
puesta en el flujo de agua del suelo a la atmésfera. La atmdsfera que
envuelve a las plantas por lo general no estd saturada de agua, por lo
cual ejerce una presién de succién proporcional al logaritmo neperiano
del cociente de la presién de vapor de agua actual del aire y lamdixima
posible a una cierta temperatura (véase laecuacién [4.3]). Tanto en el
suelo como en la planta, en condiciones normales de crecimiento, hay
un potencial de succiénmuchomenor que en la atmésfera, de modo que
durante la mayor parte de la vida de la planta hay un flujo deagua en la
direccién suelo = planta — atmdsfera. La continuidad de este proceso
mantiene la turgencia de las células foliares. Este flujo sigue el gra-
diente termodindmico de potenciales de succién. Encasos extremos de
sequia eddfica y donde se mojan las hojas por lluvia esporddica o rocio
puede invertirse el flujo por lo menos de laatmésfera alas hojas. Este
fenédmeno, sin embargo, es de poca importancia ecolégica. En plantas
superiores el suministro de agua ocurre fundamentalmente por las rai-
ces. Cabe pensar que el agua fluye a través de una serie de comparti-
mientos, y que a este flujo se oponen resistencias, que dependen de las
caracteristicas de cada compartimiento y de la magnitud del flujo.

En la serie suelo-raiz-xilema-hoja (cdmara subestomitica), se pue-
de decir, por ejemplo, que el flujo (F) deagua delsuelo (1) a la raiz (2)
depende de la diferencia de potenciales de succién S; -S; y de la resis-
tencia al flujo entre el suelo y la raiz (m, ,2). La naturaleza de la resis-
tencia puede ser muy compleja, pues intervienen fenémenos de hidra-
tacién, de superficie, etc. En condiciones en que el flujo a través de
todos los compartimientos es constante se obtiene:

_ S S

N
F = P12 . _n)i._
T,2 T2,3 Ty ntl

Para un cierto flujo, las resistencias pueden variar de acuerdo con
las diferencias de & en los compartimientos considerados, de modo que
seria de esperar que la mayor resistencia al flujode agua se encontra-
se donde el AS es mayor, y esta situacién se presenta en condiciones de
suministro constante de agua, entre la hoja y la atmésfera (Slatyer,
1967; Dainty, 1969).

El potencial de succidén delsueloyen condiciones normales de sumi-
nistro de agua varia entre 0,1 y 10 atm; en las hojas, los valores tipi-
cos van de 2 a 15 atm, en tanto que en la atmdsfera varian entre 100 y
2000 atm (Milthorpe y Moorby, 1974).

La diferencia de potenciales de succibénentre laatmésfera y la plan-
ta explican por si solos el ascenso de la columna de agua hasta la copa
de los drboles mds altos (ASlatm = 10m). El ascenso del agua a lo
largo de los canales xilemdticos se realiza en columnas continuas, pues
la fuerza de cohesién de esta sustancia es considerable (medida en es-
porangios de helechos sobrepasa las 200 atm (Walter, 1962)) de modo
que la columna de agua resiste sin partirse la traccién a laque es so-
metida. Por otra parte, las paredes delxilema se hidratan, y la tensién
superficial del agua en los tubos capilares sinuosos de estas paredes
impiden que la columna de agua se despegue de la pared.
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La superficie foliar constituye un septo multiperforado, a través
de cuyos poros ocurre el intenso intercambio gaseoso, de H;O, O, y
CO,, caracteristico del metabolismo foliar. Estos poros o estomas,
por lo general mis numerosos en el envés de las hojas, representan la
via principal de paso a la atmésfera del vapor de agua que sale de las
superficies celulares del meséfilo. El proceso de evaporacidn foliar
se denomina transpiracién.

Esquemdticamente se puede resumir el flujotranspiratoriode lasi-
guiente manera. En la superficie himeda de las paredes de las células
del meséfilo foliar, sobre todo en la cdimara subestomética, el agua se
evapora y difunde hacia el exterior por los estomas oaun por la cuticu-
la que cubre la hoja (transpiracién estomdtica y cuticular, respectiva-
mente). La resistencia al paso de agua por estas dos vias es muy dis-
tinta; cuando los estomas estdn abiertos, la diferencia alcanza varios
drdenes de magnitud.

El aire que circunda la hoja no es homogéneo. Sepuede comprobar
que las capas de aire en contacto con la superficie son relativamente
més viscosas y dificultan la difusién molecular. Esta capa se denomi-
na capa limitante. Podemos asidistinguir dos resistencias principales
al flujo de vapor de agua de la hoja a la atmédsfera: la resistencia foliar
(r,), suma de la resistencia estomadtica (,), de la cuticular (r,) y otras
inherentes al estado del agua en las superficies celulares de la cimara
subestomdtica, y la resistencia de la capa limitante (r,).

El flujo de evaporacién de agua por unidad de superficie foliar
(transpiracién) se puede expresar en forma andloga a la ley de Fick
(Dainty, 1969) por:

donde F es el flujo expresado en g cm™ s AC es la diferencia de con-
centracién de vapor de agua en g cm 2 y 7 la resistencia difusiva cuyas

unidades resultan ser s cm .

AC es una expresién de concentracién y puede expresarse enfuncidén
de la diferencia de presién de vapor entre la hoja y la atmésfera.
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AC = —= pvd
BT pvap
donde pv indica la densidad del vapor de agua a presién y temperatura
normal, P y T' son los valores de presidén y temperatura absoluta medi-
dos y 4p la diferencia de presién de vapor.

La resistencia 7, de la capa limitante depende del espesor de ésta
y el espesor depende a su vez de la velocidad de desplazamiento de la
masa de aire cercana a la hoja. A un cierto grado de turbulencia, el
espesor de la capa limitante también depende de las dimensiones y for-
ma de la hoja (Gates y Papian, 1971). Las hojas grandes presentanuna
resistencia mayor al flujo de vapor de agua que las hojas pequefas.

. . . A -
La resistencia de la hoja a la emisidn del vapor de agua varia con
la apertura estomdtica. La influencia de la variacién de la resistencia



estomadtica es tanto mas marcada cuanto menor sea la resistencia de
la capa limitante. Esta relacién puede verse claramente en la figura
5.

g =02 segcm-!
rd

ar rg=12 segcm-1

Transpiracion (gecm-2seg-1x 1076)
¢

| 2 3
Resistencia estomdtica segcm=! ——
<— Apertura estomdtica

Fig. 5. Variacidén de la transpiracidn foliar en relacidn
con el grado de apertura estomdtica, con dos valores di-
ferentes de resistencia de la capa limitante.

Puede observarse que la respuesta del flujo transpiratorio a la re-
sistencia de los estomas a la difusién es tantomdas marcada cuantoma-
yor sea ', respecto a 7,. Esto significa que al aumentar la velocidad
del viento aumenta la importancia de r, como reguladora de la transpi-

2
racién.

La apertura y cierre delestoma se debe a lavariacién de la turgen-
cia de las células que lo constituyen (células oclusivas). Estas células
se caracterizan por un engrosamiento asimétrico de sus paredes. Las
paredes relativamente engrosadas de las dos células oclusivas son co-
lindantes y por ello al hincharse las células dejan un poro entre ellas.

El ambiente puede regular la apertura estomditica en grado sensible.
Todos los factores que coadyuvan a la apertura estomadtica son los que,
en Gltima instancia, afectan el grado de turgidez celular, provocando
asi los movimientos de apertura y cierre (Heathy Mansfield, 1969). En
todos los casos también el aumento de la turgidez estd asociadoalaen-
trada de K* a las células oclusivas. Los factores principales delmovi-
miento estomditico son:
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a) Hidricos: la escasez del agua suministrada a las hojas reduce la tur-
gencia de las células oclusivas, las que terminan por cerrarse y
reducen asi el flujo de agua hacia la atmésfera.

b) Concentracién del CO;: una concentracién de CQO; superior a la del
aire en la cavidad subestomdtica causa el cierre del estoma, mien-
tras que una baja estimula su apertura. Elprocesopareceestarre-
lacionado con variaciones del pH del jugo vacuolar de las células
oclusivas.

c) Luz: la exposicién a la luz de las células oclusivas suscita su aper-
tura probablemente por la accién de dos fenémenos: la sintesis de
azlcares en los cloroplastos de las células oclusivas (aumento deS),
y el descenso de la concentracién del CO,; de la cdmara subestomd-
tica por fijacién de este gas en el meséfilo.

d) Temperatura: un incremento moderado de la temperatura foliar pro-
voca la apertura estomdética, en tanto que un aumento excesivo causa
el cierre, tal vez por incremento del nivel de CQO, intercelular.

Los estomas tienen ciclos diurnos deapertura y cierre, en los cua-
les influyen todos los factores sefialados, aunque en circunstancias par-
ticulares predomine alguno de ellos. Asi, por ejemplo, al pasar de la
luz a la oscuridad es probablequeelcierre estomdtico sea consecuencia
del incremento de la concentracién de CO; en la cAmara subestomdtica
como consecuencia del cese de la fotosintesis. Durante eldiaelascen-
so marcado de temperatura foliar y el déficit de agua (causan pérdida
parcial de la turgencia foliar)puedenproducir cierre estomaético parcial
o total (Heath y Mansfield, 1969).

En la figura 6 se presenta el curso diario de la transpiracidénde
Curatella americana y Byrsonima crassifolia, dos arbolestipicosde las
sabanas septentrionales de Suramérica (Vareschi, 1960). Se observa
que la magnitud de la pérdida de agua aumenta en el curso del dia, de
manera similar a la temperatura del aire. Con el incrementode la ra-
diacién a medida que la luz solar incide mds perpendicularmente (las
mediciones se hicieron en la época de sequia) aumenta proporcional-
mente la transpiracién de B. crassifolia, mientrasqueen C. americana
hay una merma de la pérdida de agua durante el mediodia como conse-
cuencia del cierre estomdatico parcial (aumento de r,). Parece claro
que estos dos drboles se diferencian en su capacidad de transporte de
agua desde las raices hasta las hojas, por lo cual ocurren deficiencias
hidricas transitorias en el follaje de C. americana, lo que provoca un
cierre estomitico hidroactivo.

El equilibrio de agua de las plantas es decisivo para la superviven-
cia de éstas en su hdbitat y por ello una gran parte de la investigacién
relacionada con su adaptacién se ha dedicado al andlisis de la estructu-
ra y funcionamiento del aparato estomitico. Por lo general el aparato
estomitico de las plantas de zonas secas es muy complejo, y su estruc-
tura dificulta en grado considerable la difusién del vapor de agua por
los estomas. Igualmente, el grosor cuticular tipico de estas plantas
implica un alto valor de la resistencia difusiva por la cuticula. Por
otra parte, la densa pilosidad frecuente en la superficie foliar es causa
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de un aumento considerable de 7,, y como consecuencia de una drésti-
ca reduccién del flujo de agua planta — atmésfera.

Como por el estoma pasan tanto elagua como el CQ,, todas sus ca-
racteristicas estructurales afectan en medida importante la resistencia
al flujo del CQ,, por lo cual se volverd a estetema aldiscutir la ecolo-
gia de la fotosintesis (capitulo 5).

4.3, DETERMINANTES FISICAS PARA EL INTERCAMBIO GASEOSO
EN LA SUPERFICIE ASIMILATORIA: BALANCE ENERGETICO

En la superficie asimilatoria de las plantas superiores ocurre un
intenso intercambio de CO,, 4 y vapor deagua; este proceso se carac-
teriza por una entrada neta de CO; y la salida de G, y vapor de agua,
durante el dfa, y durante la noche se invierte el flujo de CO, y O,. La
intensidad y direccidén de los flujos de CO, y O, son consecuencia de los
procesos de fotosintesis, fotorrespiracién y respiracién mitocondrial
que ocurren a nivel celular y cuyas caracteristicas bioquimico-fisiolé-
gicas se explicardn mds adelante (véase 5.4).

El CQ, entra en la hoja por los poros estométicos. La apertura de
estos expone también la superficie celular del meséfilo esponjoso al
gradiente de presién del vapor existente entre la hoja y la atmésfera
circundante. El flujo de agua que asi se produce es un fenédmenoacom-
pahante de la fotosintesis.

Por otra parte, la superficie asimilatoria expuesta abruscos cam-
bios diurnos de la radiacidn, a la circulacién de las masas de aire que
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la rodean y a las variaciones rdpidas de la humedad relativa de tales
masas de aire, se comporta como un ente fisico cuya temperatura de-
pende de su balance energético (Gates, 1968). EIl volumen de agua que
una hoja pierde durante un dia soleado es uno de los factores preponde-
rantes de este balance energético por el alto calor especifico del agua
(la evaporacién de 1g de agua a 25°C requiere cerca de 580 cal).

La interaccidén energética de la hoja con su ambiente es esencial
para entender el comportamiento productivo de las plantas en condicio-
nes naturales, pues éste afecta una gran variedad de procesos como la
transpiracién, la fotosintesis y el traslado de sustancias (Gates, 1968,
1975), y explica en granparte la diferenciacién de tipos de tamafioy forma
foliares en hdbitats de distinto clima (Parkhurst y Loucks, 1972; Taylor,
1975) y que condicionan una mayor eficiencia en el uso del agua.

El clima contiguo a la superficie foliar se puede describir adecua-
damente mediante los siguientes pardmetros:a) flujo radiante, b)tem-
peratura delaire, c)velocidaddel viento y d) humedad relativa. Dentro
del clima''foliar' asidefinido, el intercambio energético hoja-ambiente
comprende los siguientes procesos: 1) conversién de energia quimica
por el metabolismo, 2) absorcién y emisién de energia radiante, 3) in-
tercambio convectivo de calor, 4) intercambio de calor latente por eva-
poracidén o condensacién de agua, y 5) conduccidn.

Los términos 1 y 5 tienen por lo general poca importancia para el
equilibrio energético, con excepcién de los 6rganos masivos, suculen-
tos, cuya relacidén 4rea/volumen es pequeha, como ocurre en los espa-
dices de las ariceas o en los vdstagos columnares de las cactdceas.

Experimentalmente se ha establecido que elintercambioenergético
de una hoja se puede expresar por la siguiente ecuacién (Gates, 1975):

Qa = eolf +H(T, -T,) +LE

donde:

Qa = Energia de la radiacién absorbida (cal cm™ min™).

¢ = Emisividad de la hoja.

0 = Coeficiente de Stefan-Boltzmann para la radiacién de cuerpo ne-

gro (8,132 x 107 cal cm™ min™ K™*).

T, = Temperatura foliar en K.

T, = Temperatura del aire en K.

H = Coeficiente de conveccién.

EZ = Cantidad de agua evaporada por transpiracidn.

L = Calor latente de vaporizacidn del agua, dependiente de la tempe-

ratura en cal g™* (580 cal g_1 a 30°C).

Esta ecuacién permite calcular las pérdidas reales de agua de la
hoja mediante la medicién de la radiacidénincidente, la temperaturadel
aire y la temperatura foliar, si se conocen las propiedades fisicas de
las hojas, como coeficientes de absorcién, emisividad y conveccién.



4.4, SIGNIFICACION ECOFISIOLOGICA DE LA HIDRATACION DEL
CITOPLASMA

La ecuacién en que sebasa el cdlculodelpotencial de succién de una
célula o untejido no permite conocer el estado del agua en el citoplasma
mismo. Delgradode hidratacién del citoplasma depende la actividad de
las enzimas. Por la condicién del equilibrio del potencial quimico del
agua entre fases en contacto, se puede demostrar que elgrado de hidra-
tacién delplasma (expresado por el potencial de imbibiciénde sus protei-
nas)depende del potencial osmético del jugo vacuolar (Walter y Kreeb,
1970).

Por lo general, las plantas que crecen enambientes donde el sumi-
nistro de agua no es Optimo, presentan en sus tejidos, sobre todo enlas
hojas, un potencial osmético del jugo vacuolar mayor, es decir, menor
hidratacién del citoplasma. Esta deficiencia se refleja en la capacidad
de crecimiento de la planta e incluso en la estructura de la superficie
asimilatoria y de la radical. Este fendmeno se puede apreciar observan-
do la estructura de '""hojas de sol" y ''de sombra' de unamisma especie.
Se denominan asi las hojas que se handesarrollado expuestas a intensi-
dades luminicas distintas por diferencias en su localizacién dentro del
follaje de la planta respectiva o de la comunidad vegetal. Las hojas de
sol han crecido bajo exposicidn total, mientras que las de sombra cre-
cieron dentro del follaje, a la sombrade otras hojas. Estas condiciones
se dan con frecuencia endrboles que crecen en su habitat natural y se
pueden inducir experimentalmente. Las hojas de solsonmé&s gruesas que
las de sombra (mayor relacién peso foliar/superficie foliar), poseen un
parénquima de empalizada bien estructurado (bifacialidad acentuada),
cuticula mds gruesa, mayor densidad de estomas y nervaduras.

Estas variaciones morfolégicas estidn relacionadas con un saldo de
agua desfavorable a las hojas de sol por periodos prolongados. La hoja
de sol recibe una dosis de radiacién mayor, por lo cual, durante los
periodos de iluminacién, su temperatura es mas elevada que en las de
sombra. Por ello el gradiente de humedad hoja-atmdsfera se acentda,
con lo cual para una misma resistencia difusiva, hay mayor pérdida de
agua por transpiracién. La medicién del potencial osmético del jugo
vacuolar de hojas de sol y de sombra permite evidenciar que el grado
de hidrataciédndel citoplasma es mayor en las hojas de sombra porque cre-
cen con un régimen mds equilibrado de suministro de agua. En la Ta-
bla 9 pueden verse las diferencias de potencial osméticodel jugo vacuo-
lar, asi como algunas caracteristicas morfolégicas de las hojas de
Robinia pseudoacacia (Walter, 1960).

Tabla 9. Caracteristicas Morfoldgicas y Potencial Osmético del Jugo
Vacuolar de las Hojas de Robinia pseudoacacia (Modificada de Walter,

1960).
Tipo de Hoja Superficie Espesor Estomas Presién OsmoéticadelJugo
Foliar Foliar por mm® Vacuolar (Valores Extre-
(cm®) (1m) mos) (atm)
Hoja de Sol 40,8 154 495 17,3 -18,1

Hojade Sombra 351,8 126 352 12,2 -12,6

31



32

Las caracteristicas foliares de las hojas crecidas en condiciones
hidricas temporalmente desequilibradas, se asocian conlaxeromorfia,
es decir, morfologia de las plantas de zonas secas. Hay que mencio-
nar que estas modificaciones estructurales repercuten en importante
medida en el metabolismo fotosintéticode las hojas y en la capacidad de
producir materia orgdnica por la planta, lo cual se analizard posterior-
mente (Caps. 5y 6). Hay que tener en cuenta ademds que por deficien-
cias de nutriciénmineral se pueden provocar modificaciones estructura-
les similares, y de hecho, la vegetacién propia de suelos oligotréficos,
aunque himedos, presenta una morfologia foliar andloga a la de zonas
secas, lo cual puede ser consecuencia de factores de selecciénsimila-
res a los de la morfologia foliar (véase 7.7).

Las condiciones de balance de agua en la vegetacidnvarian a diario
a consecuencia de cambios de la incidencia de la luz, y segin las esta-
ciones a causa de las variaciones delas épocas de lluvia y sequia, de las
temperaturas, de la insolacidn, etc.

Los cambios en el suministro de agua se reflejan en variaciones
pasivas y reversibles, o activas y por logeneralirreversibles, del po-
tencial osmético del jugo vacuolar.

Las variaciones diurnas del potencial osmético deljugo vacuolaren
plantas sometidas a radiacidén fuerte oscilan de 2 a 6 atm entre elvalor
maximo (mediodfa) y el valor minimo (amanecer). Estas variaciones
se deben a un desequilibrio transitorio entre la absorcién y la pérdi-
da de agua por las hojas, por lo cual resulta un aumento de la concen-
tracién relativa del jugo vacuolar. Este fenémeno se puede poner de
manifiesto si el producto del contenido deagua de la hoja por el poten-
cial osmdtico del jugo vacuolar permanece constante durante el dia.

Cuando hay un balance desfavorable de la economia hidrica por pe-
riodos prolongados, como sucede en plantas de zonas secas o en hojas
de sol, ocurren procesos activos de regulacién que provocan unaumen-
to permanente del potencial osméticodel jugo vacuolar, procesos estos
de cuya naturaleza bioquimica apenas se sabe muy poco (Waltery Kreeb,
1970; Slatyer, 1967).

El estudio del balance de agua en plantas de zonas secas es bdsi-
co para comprender los procesos de produccién de materia organicaen
condiciones de déficits hidricos prolongados; por ello lo publicado so-
bre este punto y los tipos ecolégicos que se handiferenciado con respec-
to a la hidratacién delcitoplasma y a las distintas estrategias evolutivas
en vigor hasta ahora, se refierenprincipalmente a zonas subtropicales,
donde se hallan los mayores desiertos de la Tierra. Se conoce muy
poco acerca del comportamiento osmético de los distintos tipos ecold-
gicos que se encuentran en los bosques deciduos, sabanas, bosques plu-
viales y otros tipos de vegetacién de las zonas tropicales.

Los aspectos ecofisiolégicos del equilibrio hidrico son también ne-
cesarios al estudiar la evoluciénde las formas terrestres de las plantas
(Walter, 1967). La ocupacién de habitats terrestres fue realizada por
dos tipos de plantas siguiendo estrategias evolutivas contrapuestas:



a) plantas poikilohidras, por lo general plantas inferiores, caracteri-
zadas porque el grado de hidratacién del plasma depende exclusiva-
mente de la humedad relativa ambiental.

b) plantas homoiohidras, Unicamente plantas superiores, que si pueden
regular el grado de hidratacién delplasma y por ello son menos de-
pendientes de la humedad relativa ambiental.

La transicién de las plantas acudticasa las poikilohidras debe haber
ocurrido en una fase muy temprana de su evolucién. Tales plantas de-
ben haber sido autdtrofas inferiores, ciaonoficeas y cloroficeas, ca-
racterizadas por células pequehas y desprovistas de vacuolas. No pue-
den considerarse como plantas terrestres verdaderas, pues si bien
crecen fuera del agua, s6lo son activas si estdn humedecidas o rodeadas
de una atmésfera priacticamente saturada de vapor de agua. De lo contra-
rioel citoplasma se deshidrata ypasa a unestado de vida latente. Como
las células no tienen vacuolas, la reduccién de volumen de su contenido
celular por desecacidn es tan pequefia que subsiste la estructura fina
del plasma y al rehidratarse reanudan de nuevo su funcionamientonor-
mal.

Plantas poikilohidras se encuentran hoy en todos los grupos taxond-

micos conla excepciénde las gimnospermas. Entre ellas se puedencitar:

algas Pleurococcus, Trentepohlia.

briéfitas Especies de Riceia.

helechos Selaginella, Ceterach.

angiospermas Chemaegigas, Myrothamnus (Scrophulariac), Vellozia
(Velloziac).

La forma de vida poikilohidra en musgos, helechos y plantas supe-
riores debe considerarse como una adaptacién secundaria.

Las plantas homoiohidras probablemente se originaron cuando, en
el curso de la evolucién, aparecieron clorofitas con grandes células
vacuolizadas. Estas algas tienen mayor capacidad de competencia por
su mayor eficiencia en producir materia orgédnica. La productividad de-
pende de la superficie asimilatoria, la cual es pequeha enrelacidén conel
volumen total del protoplasma en las algas sin vacuolas. Laformacidn
de vacuolas y el desplazamiento del protoplasma con cloroplastos a una
delgada capa parietal, permite incrementar en medida considerable la
superficie asimilatoria por unidad de protoplasma. Para resistirla pre-
sién del jugo vacuolar se requiere sdlo la estructuracién de una pared
celular rigida, constituida por carbohidratos provenientes de la fotosin-
tesis, mientras que la disminucidén relativa del protoplasma reduce las
necesidades de nitrégeno para formacidénde proteinas, uno de los elemen-
tos més frecuentemente limitante en la nutricién de las plantas.

Con la aparicién delmecanismo de turgencia, las células vacuoliza-
das alcanzan gran rigidez, peropierden la capacidad dedesecarse, pro-
bablemente por los efectos mecdnicos de ladeshidratacién sobre la es-
tructura fina del plasma. Por otra parte, la formacién de la vacuola
provee a la célula de un medio acuoso interno separado del citoplasma
por el tonoplasto.
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Las otras caracteristicas que surgenen el cursode laocupacidn de
los hdbitats terrestres son la constitucién de una cuticula impermeable
y un sistema de absorcidén y transporte de agua capaz de compensar
aquella pérdida por los drganos asimiladores, necesariamente expues-
tos al gradiente de humedad relativa de la atmésfera para la fijacién
del COs.
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ASIMILACION DEL CARBONO

El mecanismo fotosintético, o proceso mediante el cual los orga-
nismos autotrofos utilizan la energia radiante visible proveniente del
Sol para la sintesis de compuestos orgdnicos de alto contenido energé-
tico, constituye la base fundamental para el desarrollo de toda la di-
versidad biolégica de nuestro planeta.

Mediante este proceso se fijan anualmente 698,9 X 10%® cal, de las
cuales 426, 1 X 10® corresponden a la superficie terrestre y el resto a
las superficies ocednicas (Golley y Lieth, 1972). EIl consumo energé-
tico total del mundo en 1970 fue de 47,8 X 10% cal, o sea, cerca del 7%
de la fijacién fotosintética total de la Tierra (Hammond, Metz y Maugh
1I, 1973).

5.1. ESTRUCTURA DEL APARATO FOTOSINTETICO DE LAS PLAN-
TAS SUPERIORES

Las caracteristicas fundamentales del aparato fotosintético de los
vegetales superiores pueden resumirse asi, Las plantas desarrollan
un vastago el cual disponede una superficie asimilatoria constituida por
hojas. En las célulasde éstas hay pequetios corpidsculos hasta de unos
4 um de didmetro, llamados cloroplastos, que contienen clorofila, pig-
mento responsable de la absorcidénde la energia radiante incidente (Fig.
7). Dichos corplisculos albergan un sistema enzimé&tico que cataliza la
reduccién del CO, atmosféricomediante la energia radiante de longitud
de onda comprendida entre 400 y 700 nm. EI cloroplasto contiene un
sistema membranoso caracteristico de una gran superficie donde ocu-
rre la absorcidén de la luz por las moléculas de los pigmentos fotosin-

- LAMELAR
e

Fig. 7. Cloroplasto de Atriplex patula.
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tetizantes, asi como latransferencia de la energia (reacciones fotoqui-
micas). En la matriz, que rodeaal sistema membranoso, el estroma,
se realiza la fase bioquimica del proceso fotosintético.

5,2, CINETICA DE LA FIJACION DEL CO,

El proceso de fijacién por fotosintesis del CO, que ocurre en las
superficies verdes de las plantas depende de manera caracteristica de
la luz, la concentracién de CO, en la atmésfera y la temperatura, asi
como de un grado de humedad adecuado que mantenga laturgencia foliar.
El proceso estd también modificado por la magnitud del desplazamiento
de las masas de aire circundantes a las hojas. Como vimos, el balan-
ce energético de las hojas depende en alto grado de la velocidad del
viento, de la forma de las hojas y del suministro de agua.

La figura 8 permite diferenciar las caracteristicas de las curvas de
fijacién del CO,. La curva de incorporacién neta del CO, por una hoja
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Fig. 8. Curvas de fotosintesis de Paspalum repens en condiciones
de laboratorio. (Modificada de J.J. San José. Reproducida por
cortesia de la Academia Brasileira de Ciéncias.)

en funcidén de la intensidad de la luz incidente se puede caracterizar
asi., A baja intensidad de luz hay una dependencia lineal entre el flujo
del CO, y dicha intensidad. En la oscuridad, el flujo neto de CO; es
negativo y su magnitud corresponde a la respiracién mitocondrial.
Cuando la hoja se ilumina comienzan a funcionar los cloroplastos, en
cuya cadena de transportede electrones se produce la sintesis del ATP
(trifosfato de adenosina), de modo que en estas condiciones funcionan
simultdneamente dos procesos productores de ATP: el fotosintético, a
nivel de los cloroplastos, y el oxidativo, a nivel de las mitocondrias.



La intensidad de luz en la cual el intercambio neto de CO, es nulo, se
denomina punto de compensacion de luz. Por encima de cierta intensi-
dad de la luz no hay incremento en el flujo neto del CO,; este valor de
la intensidad es el punto de saturacicn de luz. El valor de cada uno de
estos pardmetros dependede las especies yestd correlacionado con las
caracteristicas del ambiente de crecimiento (véanse las secciones 5. 6.
y 7.7.); asi las plantas del sotobosque (plantas de sombra) tienen me-
nor tasa de respiracién mitocondrial, asi como menor punto de com-
pensacién de luz e inferior punto de saturacién de luz en contraste con
las plantas que han crecido expuestas a plena luz solar (plantas de sol).
Estos pardmetros también pueden hacerse variar experimentalmente
cultivando las plantas bajo diferentes intensidades de luz.

La concentracién natural del CO, en el aire (300 a 350 ppm) es un
factor limitante de la fotosintesis. La figura 8 muestra las caracteris-
ticas més importantes de la curva de fotosintesis en funcién de la con-
centracién del CO,. A baja concentracién de CO,(0a 1000 ppm)la curva
sigue un cursolineal. Si el aire que circunda las hojas carece de CO,,
a alta intensidad de luz, puede observarse que muchas plantas tienen un
flujo neto negativo de CO, mientras que otras apenas despiden CO, al
ambiente. Se trata dedos grupos de plantas cuyorespectivo metabolis-
mo acusa fundamentales diferencias que se analizarin mdis adelante.
Cinéticamente estos dos grupos se diferencian en cuanto al punto de
compensacicon del CO,, o sea, aquellaconcentracién del CO; a la cual el
flujo neto de CO, de la hoja es nulo. En las plantas que no liberan CO,
alaire circundante cuando se exponenauna atmésfera exenta de este gas,
el punto de compensacién de COz; es cercano a cero, mientras que en las
plantas que si producen CO, en esas condiciones, el punto de compensa-
cién oscila alrededor de las 60 ppm, y su magnitud depende de la tem-
peratura. Por encimade cierta concentracién de CO, ambiental no hay
un incremento del flujo netode CO, haciala hoja, de modo que se habla
entonces del punto de saturacion de COs,.

Todos los pardmetros mencionados estdn afectados por la tempera-
tura; por ejemplo, aumento de ésta puede provocar aumento de los pun-
tos de compensacién de luz y del CO;, asi como aumento de los puntos
de saturacién de laluzy del CO;. Estas correlacionespueden interpre-
tarse a partir de la interaccién de procesos bioquimicos y fotoquimi-
cos principalmente en los cloroplastos, y también teniendo en cuenta
procesos oxidativos asociados a las mitocondrias y a los peroxisomas,
(Para informacién sobre estructura de células vegetales, véase Frey-
Wissling y Miihlethaler, 1964.) Abaja intensidad de luz, el sistema fo-
toquimico (generacién de poder reductor, Fig. 9) limita la reduccién
del CO;, y esteproceso es pricticamente independiente de la tempera-
tura., Altas intensidades de luz saturanel sistema fotoquimico, y es la
capacidad del sistema bioquimico la que regula el proceso; por ello el
aumento de la temperatura o de la concentracién del COp incrementan
en grado notable el flujo neto de CO, hacia el interior de la hoja.

Al estudiar el intercambio neto de CO; en plantas superiores pue-
den diferenciarse tres tipos bisicos de comportamiento de aquellas (Fig.
10). En primer lugar se encuentran las plantas cuyo incremento
diario de materia orgénica se debe exclusivamente a la fijacién diurna
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Esquema Funcional de Cloroplastos de Plantas Superiores

H20
Sistema

F P Fotosistema II —— — — Fotosistema I — NADPH
'otoquimico
. LAME]
P + ADP ATP ew——eeee- Poder Reductor LAMELA
\_ - -
0. -
2
L : )V,
Fosfato de RuDP carboxilasa Acido Fosfo- Azicares
Sistema Ribulosa glicérico ESTROMA
Bioquimico P \

Kcido glicdlico

————————————————————————————————— Membrana exterior

Co.

Fig. 9. Representacidn esquemdtica de la generacidn de energia
y del "poder reductor" (ATP + NADPH) en el sistema lamelar de
cloroplastos de plantas superiores.

de CO, (incluye las plantas con alto y bajo punto de compensacién de CO,
descritas anteriormente), mientras que las de un segundo grupo presen-
tan ganancia neta diurna y nocturna de CO;. Bajo ciertas condiciones,
este dltimo grupo sélo acusa un balance positivo de CO, durante la no-
che. Estetipodemetabolismo, descubiertoenciertas cactdceas duran-
te el siglo pasado por DeSaussure fue estudiado intensivamente en una
familia de plantas suculentas, la de las Crassulaceae, y el proceso se
denomina metabolismo dcidode las crasuldceas (MAC), pues se carac-
teriza por drdsticas fluctuaciones diarias de la acidez tisular,

[e—— LUZ -——> «—OSCURIDAD —» «—— LUZ —>

0z, 21%
TIPO Cy
02 2%
-C02
0
+cop
0z 2% 02 2/% . . - . .. .
Fig. 10. Cinética de fijacidn del
| mroca COp en plantas de diferente meta-

bolismo fotosintético. Obsérvese
el efecto del oxigeno y de los fe-
ndémenos transientes de paso de luz
<o a oscuridad y viceversa. (Medina y

+<op \T—l—/ colaboradores, 1976.)

l TIPO MAC

+C02

| 1 —~/
/t Y

Dos caracteristicas peculiares de la cinética del intercambio neto
del CO, pueden observarse al cambiar la concentracién de oxigeno del
aire que circunda las hojas fotosintetizantes, y al pasar de la luz a la



oscuridad. Durante el periodo de luz, la disminucién de 20% (concen-
tracién normal) a 2% dela concentracidn de O; del aire provoca en mu-
chas plantas un marcado incremento, de hasta el 50%, de la tasa neta
de incorporacién de COz. EIl fendmeno se interpreta como una inhibi-
cién de la fotosintesis por eloxigeno(Bjdrkman, 1966, 1973). El efecto
del oxigeno en la fotosintesis indica la existencia de un proceso oxi-
dativo, que ocurre simultdéneamente con lafotosintesisy dependiente de
ella, que se denomina fotorrespiracién. Este proceso es mucho més
sensible a la presién parcialdel O, que la respiracién ""oscura' o mito-
condrial, como se desprende del hecho de que la tasa de produccién de
CO, en la oscuridad no es alterada por cambios de la concentracién del
O, en elintervalo de concentraciones mencionado (véasela Fig. 10). La
respiracién mitocondrial se satura con el 2% de O, en tanto que la fo-
torrespiracién no alcanza saturacidén ni siquiera en una atmésfera pura
de O, (Chollet y Ogren, 1975).

El paso de luz a oscuridad muestra tambiénun curso caracteristico
relacionado con el proceso de fotorrespiracién. Las plantas con foto-
rrespiracién presentan unnitido pico de produccién de CO; al comienzo
del periodo de oscuridad, queluego desapareceal estabilizarse la res-
piracién. Se ha podido comprobar que este pico no se registra cuando
las plantas se encuentran en una atmSsferadebaja presiénparcialde Oz .

La diferenciacién entre plantas con y sin fotorrespiracién percep-
tible puede demostrarse siguiendo el curso de la produccién de COz en
la luz y en la oscuridad rodeando a la planta de aire exento de CO:.
Puede observarse que plantas, como el maiz, apenas producen CO; en
la luz cuando estin en aire carente de este gas, mientras que plantas,
como la cardota (frijol negro, Phaseolus sp.), desprenden una cantidad
considerable de él. La cantidad de CO, producida por fotorrespiracién
es dependiente dela intensidad de la luz, lo que indica que se trata de la
oxidacién de un substrato producidodurante el metabolismo fotosintético,
y ademds es muy sensible a la temperatura. Obsérvese entonces que la
eficiencia enla fijaciénneta de CO,en plantas con fotorrespiraciénserd
relativamente menor a temperaturas mds altas, mientras que no hay
ninguna influencia sensible en las plantas sin fotorrespiracidn.

Cabe destacar que en las plantas con MAC puede detectarse foto-
rrespiracién durante la fijaciéndiurnadel COz, mas no en la nocturna.

5.3, CORRELACIONES MORFOLOGICAS

Los tipos de plantas con o sin fotorrespiracién o con fijacién noc-
turna de CO, poseen una anatomia foliar caracterfstica que permite
identificarlas mediante el microscopio. Hayasi mismo una caracteris-
tica diversificacién de la ultraestructura, que ha podido relacionarse
con procesos fisiolégicos especificos.

En un corte transversal de la hoja de una dicotiledénea con foto-
rrespiracién (Fig. 11) puede observarse una caracteristica diferen-
ciacién, consistente en un parénquima en empalizada, cuyas células
prisméticas forman una fila apretada, y también en un parénquima es-
ponjoso entre cuyas células redondeadas se hallan espacios intercelu-
lares. Hay que destacar que la diferenciacidn tisular del parénquima
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fotosintético, por lo menos en hojas de dicotiledéneas, es tanto mfs
marcada cuanto mayor haya sido la intensidad de la luz bajo la cual se
desarrollé la hoja, y también influye en ella parcialmente el régimen
hidrico a que estuvo expuesta durante el proceso de diferenciacién.
Esta diferenciacién estructural en plantas con fotorrespiracién indica
también la especializacién fisiolégica de los tejidos, aspecto que no ha
sido estudiado ain experimentalmente y que tal vez muestre una com-
partimentacién de la fotosintesis en estas plantas,

Fig. 11. Caracteristicas anatdémicas de hojas de plantas de diferente
metabolismo fotosintético. A: C3; B: C4; C: MAC (A y B de M.L. Prieto
y S. Ledn, Ministerio de Agricultura y Cria, FONAIAP, Caracas, 1975, y
C de L.M. Coutinho, Bol. Faec. Ciéne. Let., U.S.P., no. 288, 83, 1963.)

La estructura foliar de una planta sin fotorrespiracién aparente es
radicalmente distinta {(Fig. 11). Se observa en ella una vaina vascular
constituida por células parenquimatosasmés grandes que las del mesé-
filo circundante; con paredes més gruesas y con cloroplastos de mayor
tamatio que los del parénquimadispuestomuchas veces en forma radial.
Es la anatomia de ""Kranz'", descrita por Haberlandt en el siglo pasado
(Huber, 1961). Como se observa, hay también una marcada diferencia-
cién tisular, que refleja la especializacién funcional.

La observacién mediante el microscopio electrdnico revela carac-
ter{sticas peculiares de la ultraestructura. Las plantas con fotorres-
piracién muestran la tipica estructura del cloroplasto con un sistema
membranoso diferenciado en secciones granares e intergranares, in-
mersos en un estroma de naturaleza proteica. Todos los cloroplastos
de la hoja muestranuna estructura similar, aunque se observa una ten-
dencia a la acumulacién de almidén en los cloroplastos del parén-
quima esponjoso. Las plantas sin fotorrespiracién muestran un claro



dimorfismo entre los cloroplastos de la vaina vascular y los del mesé-
filo circundante (Fig. 12). Por logeneral, los cloroplastos del mesdfilo
radial no contienen grénulos de almidén sino grana bien desarrollados
y presentan una caracteristica estructura vesiculosa por debajo de la
membrana exterior, que se denomina reticulo periférico (Laetsch, 1971).
Los cloroplastos de la vaina vascular se hallan tipicamente repletos de
almidén, y ademds pueden presentar un desarrollo granar variable. Se
ha encontrado que los cloroplastos carentes de grana se originan por
degeneracién de los grana en el curso del desarrollo del cloroplasto,
como ocurre en la caha de azidcar (Laetschy Price, 1969).

fig. 12. Diferencias de los cloroplastos de la
vaina vascular y el meséfilo de hojas de Paspalum
repens. (Tomada de E. Medina y colaboradores,
1976.)

Las plantas con fijacién nocturna de CO, poseen también una estruc-
tura foliar caracteristica. Todas son plantas suculentas, es decir, que
la relacién de 4rea/volumen de la hoja es pequeha en comparacién con
la de las plantas no suculentas. Su volumen vacuolar es considerable
y seasocia conla acumulacién de &cidos orgdnicos, en especial el ma-
lico, como medio de almacenamiento del CO, fijado durante la noche
(Fig. 11).

Para resumir lo descrito hasta ahora de los tres tipos fotosintéti-
cos de plantas superiores veamos el siguiente esquema:

Grupo I: Alto puntode compensacién delCQO,, fotorrespiracidén, sin vai-
na vascular con cloroplastos desarrollados, fijacién del CO,
durante el dia.

Grupo II: Bajo punto de compensacién del CO;, sin fotorrespiracién
detectable, con anatomia '"Kranz'', fijacién del CO, durante
el dfia.

Grupo III: Punto de compensaciéndel CO, y fotorrespiracién variables,
tejido asimilatorio suculento, fijacién diurna y nocturna del
COsg.
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5.4, FUNDAMENTOS BIOQUIMICOS DE LA DIFERENCIACION FOTO-
SINTETICA EN PLANTAS SUPERIORES

Los aspectos bioquimicos de la diferenciacién fotosintética de plan-
tas superiores han sidoampliamente revisados (Black, 1971; Bjdrkman,
1973; Hatch y colaboradores, 1975). Los puntos mds relevantes po-
drian resumirse de la siguiente manera,

5.4,1, Plantas con Alto Punto de Compensacién de CG;

En estas plantas el CO,lo fijala enzima ribulosa-difosfato-carboxi-
lasa (RuDP-carboxilasa) por medio de una reaccién de la que resulta la
sintesis de dcido fosfoglicérico (AFG). Elproducto es un 4cido orgénico
de 3 carbonos, por loque en la literatura estas plantas se denominan C3.

A alta tensiénde Oy, como ocurre en la atmésfera natural (20%), la
RuDP-carboxilasa actda también como una oxigenasa y genera 1 molécu-
la de 4cido fosfoglicérico y 1 de 4cido glicélico (AG) por cada molécula
de CO, fijada en la de difosfato de ribulosa (RuDP). A baja tensién de
O, se produce s6lo AFG. En forma esquemdtica el proceso es el si-
guiente:

CO, +RuDP NADPH + ATP b2joO: 3 aArg
(5 carbonos)
RuDP-carboxilasa \————~1 AFG +1 AG
alto Og

El dcido glicdlico sintetizado sale de los cloroplastos y se oxida en
las peroxisomas con produccién de CO,. Este proceso se denomina fo-
torrespiracidn.

Como es obvio, hay consumo y produccién simultdneos de COg, y
ademd&s se comprende porqué la tasa de fotorrespiracién depende de la
intensidad de la luz. Enestas plantas, alrededor de 1/3 del CO, consu-
mido por fotosintesis se libera de nuevo por la fotorrespiracién, El
punto de compensacidén del CO, representa el equilibrio de fijacién por
fotosintesis y liberacién por fotorrespiracién.

Por otra parte, el CO; liberado por la hojacuando se encuentra ilu-
minada y rodeada por una atmésfera libre de este gas, proviene de la
oxidacién de substratos enddégenos (carbohidratos). El COp; producido
durante esta oxidacidén puede salir al exterior de la hoja o ser fijado a
través del sistema de RuDP-carboxilasacon la consiguiente sintesis de
4dcido glicéblico y la realizacién de todo el proceso descrito antes.

5.4,2, Plantas con Bajo Punto de Compensacién de COz

En estas plantas, el CO, es fijado primariamente por la fosfoenol-
piruvato carboxilasa (PEP-carboxilasa)enlas células del meséfilo me-
diante una reaccidén que resulta posteriormente en la sintesis de dcido
madlico y aspédrtico. Segdnlaespecie, predomina uno de los dos &4cidos.
Estos son dcidos orgédnicos de 4 carbonos por lo cual estas plantas se
han denominado C4,



El producto resultante de la fijacién del CO, en las células del me-
séfilo pasa a las célulasde la vaina vascular, donde es descarboxilado,
E1 CO; resultante seincorporaa carbohidratos mediante RuDP-carboxi-
lasa en un proceso idéntico al de las plantas C3.

Ac’do Deshidroge- ¢
COp + PEP e . 19T98°7  £cido mélico
oxalacético nasa milica
. PEP-
Meséfilo carboxilasa
Aspértico-
aminotrans-
ferasa Acido aspértico —
CO; + piruvato_Acido miélico ~——|
y/o aspértico
Vaina +
Vascular<{ carbohidra=- RuDP
tos
RuDP-
carboxilasa

Como se observa hay unmecanismo de doble carboxilacién. La fi-
jacién mediante la PEP-carboxilasa, enzima de gran afinidad por el
CO,, representa s6lo un proceso intermedio, que permite aumentar la
presién parcial del CO, a nivel de la vaina vascular. Este incremento
disminuye la sintesis de &cido glicélico reduciendo en consecuencia la
fotorrespiracién y, por otro lado, la alta capacidad de fijacién del CO,
de las células del meséfiloimpide que escape el producido por ese pro-
ceso en las de la vaina. En consecuencia en estas plantas no hay foto-
rrespiracién manifiesta y su punto de compensacién del CO, es pricti-
camente cero, Las plantas C4 se han diferenciado tanto en el sistema
enzimdtico, responsable de la acumulacién de dcido maélico o aspdrtico
(deshidrogenasa mdalica NADP dependiente, y aspdrtico-amino transfe-
rasa, respectivamente), como también en los procesos de descarboxi-
lacibén del 4cido de 4 carbonos en la vaina vascular. Gutiérrez y cola-
boradores (1974) y Hatch y colaboradores (1975)describentres sistemas
enzimiéticos de descarboxilacién presentes en otros tantos grupos de
plantas C4: a) enzima maélica NAD; b) enzima mélica NADP y c) PEP-
carboxiquinasa. Las dos primeras descarboxilandirectamente al dcido
maélico, mientras que la tercerahace lopropio con el 4cido oxalacético
originado por la oxidacién del milico.

5.4.3. Plantas con Fijacién Nocturna de COz

Estas plantas fijan durante la noche la mayor parte del carbono re-
querido para el crecimiento, y lo convierten en carbohidratos al dia
siguiente. Se trata también de un sistema de doble carboxilacién: du-
rante la noche se fija CO, enel citoplasma mediante la PEP-carboxilasa
con energia proveniente de la respiracién; el 4cido mé&lico sintetizado
se acumula en la vacuola, de donde sale al dia siguiente, se descarbo-
xila y utiliza en la sintesis de carbohidratos enlos cloroplastos con ener -
gia luminica.
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De igual manera que en las plantas C4, las plantas con MAC tam-
bién se diferencian por las enzimas decarboxilantes del malato, prin-
cipalmente la enzima mélica NADP y la PEP-carboxiquinasa (Dittrich
y colaboradores, 1973).

El proceso, en forma esquernética, ocurre del modo siguiente:

CO; + PEP Acido - Acido - Vacuola
Noche PEP- oxalacético mdélico
carboxilasa
CO + piruvato Acido mélico
+

RuDP
Dfa carbohidratos ¢

RuDP-
carboxilasa

Mientras en las plantas C4 las 2 carboxilasas actdan simultdneamente
durante el dia, su actividad en plantas de fijacién nocturna de CO; estd
desfasada entre el dia y la noche.

En la Tabla 10 se dan algunos ejemplos de plantas con diferentes
sistemas fotosintéticos.

Tabla 10, Ejemplos de Plantas Comunes con Diferentes Tipos

Fotosintéticos
C3 Cc4 MAC
Allium cepa Saccharum Ananas
of fieinarum comosus
Monocotiledéneas Triticum Zea mays Agave sisalana
aestivum
Canna indica Echinochloa Aechmea spp.
polystachia
Phaseolus Amaranthus Kalanchoe
vulgaris viridis blossfeldiana
Dicotiledéneas Nicotiana Chenopodium Echeveria spp.
tabacum album
Sesamum Portulaca Opuntia spp.
indicum oleracea

5,4,4, Preferencia o Seleccién de Isétopos de Carbono por Plantas de
Diferente Metabolismo Fotosintético

Las enzimas que causan la fijacién primaria del CO; en plantas C3
y C4 se diferencian bioquimicamente en cuanto a su capacidad de utili-
zar *3COp YIECOB. El carbono-13 es un isétopo estable que se en-



cuentra en la atmésfera en muy pequeha cantidad. La RuDP-carboxilasa
utiliza de preferencia la molécula del I?‘COQ, mientras que la PEP-
carboxilasa no muestra preferencia por ninguno de dichos isétopos. La
consecuencia es que la proporcién del 18C/]'?C enla materia orgdnica de
las plantas C3 es menor que la correspondiente en las plantas C4. Es-
ta relacién ha sido ampliamente empleada paradetectar indirectamente
los tipos fotosintéticos de plantas superiores (Troughton y colaborado-
res, 1974; Smith y Brown, 1973),

5.5, IMPLICACIONES TAXONOMICAS Y ECOLOGIC,AS DE LA DIFE-

RENCIACION DEL METABOLISMO FOTOSINTETICO

La adopcién de caracteres anatémicos y bioquimicos como medio
de facilitar la comprensién de la filogenia es cada vez mdis frecuente
en los estudios taxonémicos actuales. El caso del metabolismo C3 y
C4 ha sido ampliamente aplicado al estudio de la evolucién de las gra-
mineas (Brown W., 1975) y delas ciperdceas (Lerman y Raynal, 1972).
También la distribucién del MAC dentrodelas bromelidceas ha servido
de fundamento a una hip6tesis sobre el origen y la evolucién de la fa-
milia (Medina, 1974). En las gramineas, por ejemplo, la ocurrencia
dentro del género Panicum de especies C3 y C4, asi como considera-
ciones de tipo paleontolégico y anatémico, es probable que conduzcan
a una revisién de la taxonomia de este género (Brown W., 1975),

La importancia del metabolismo fotosintético C3 y C4 en las rela-
ciones de competencia entre plantas superiores en condiciones natura-
les y su distribucién en hdbitats ecolégicos especificos, derivan funda-
mentalmente de las siguientes consideraciones:

a) La carencia de fotorrespiraciénes causa deque, por lo general, las
plantas C4, posean fotosintesisneta por unidad de 4rea foliar signi-
ficativamente mayor. En efecto, si se piensa en plantas cultivadas,
resulta que especies C4, comomaiz, sorgoy caha de azdcar, tienen
una capacidad de produccidén de materia orgdnica muy superior a la
de los cultivos con especies C3.

b) La mayor capacidad fotosintética de las plantas C4 y la dependencia
térmica de la fotorrespiracién de las C3, trae como consecuencia
que la capacidad competitiva de las plantas C4 en hébitats cédlidos y
4ridos sea considerablemente mayor que en las C3, debido sobre
todo a la mayor eficienciade las C4 en la utilizacién del agua. Las
plantas C4 en condiciones normales de irrigaciény de nutricién mi-
neral consumen de 300 a 400 litros de agua por cada kilogramo de
materia orgénica producida, mientras que en las mismas condicio-
nes, las C3 consumen de 600 a 800 litros de agua (Walter, 1962;
Black, 1971).

c¢) El mayor costo energético del metabolismo C4, en comparacién con
el C3, lo excluye de hibitats sombreados, y reducesu ventaja com-
petitiva en hébitats frios, donde la fotorrespiraciéndelas C3 es re-
lativamente menos importante.

d) La existencia de plantas que pueden fijar CO, de noche (o sea, que
abren sus estomas cuando el gradiente hidrico planta-atmésfera es
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menor) y que lo acumulan en forma de 4cidos orgédnicos para ser
incorporado en carbohidratos al dia siguiente, permite a las plantas
con MAC ocupar hédbitats de régimen pluvial tan reducido que exclu-
ye a la mayoria de las especies herbaceas C3 y a las C4. (Con la
condicién de que las temperaturas minimas nocturnas no excedan
los 25°C).

La revisién de la flora de algunas regiones importantes de rasgos
tropicales, en especial en el caso de las gramineas, permite observar
que, en general, hdbitats sombrios, frios o muy himedos estdn ocupa-
dos por especies C3, mientras que ocurre lo contrario en hébitats con
alta irradiacién y temperatura donde el régimen hidrico es més desfa-
vorable. KEsta situacibén, sin embargo, no se cumple siempre.

Incluso en las mismas condiciones macrocliméticas, se puede ob-
servar una gradacién de las gramineas de tipos C3 y C4 dentro de un
gradiente ecolégico donde el régimen hidrico parece ser el factor dife-
renciante principal. Esto ocurre en las sabanas inundables de zonas
tropicales, como las sabanas de '"bancos, bajios y esteros'' descritas
en Venezuela y Colombia. Se trata de sabanas inundables parcialmen-
te, cuya floratiene una gran capacidad de produccién de materia orgé-
nica en comparacidn con la de otras sabanas tropicales (Ramia, 1967;
Escobar y Gonzédlez-Jiménez, 1975). Cuando se analizan los datos de
distribucién y productividad (Escobar y Gonzdlez-Jiménez, 1975), se
puede observar una secuencia de especies dominantes caracteristicas
(Fig. 13). Las especies setaladas producen mis del 75% de la mate-
ria orgénica aéreaencadauno delos hébitats diferenciados. Puede ob-
servarse que en la zona donde las condiciones hidricas son favorables
durante todo el afio dominan las especies C3, mientras que en el banco,
sometido a una dréstica desecacién al declinar las lluvias a partir de
octubre, predominan las especies C4. Cuanto mayor es el periodo de
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Fig. 13. Zonacidn de especies de gramineas en
sabanas inundables. (Elaborada con datos de
A. Escobar y E. Gonzdlez Jiménez, 1975.)

inundacidén mayor es el nGdmero de especies C3 que sustituyen a las es-
pecies C4. Las diferencias que se observan enla méxima biomasa asi-



milatoria se deben exclusivamente a la mayor duracién del perfodo fa-
vorable al crecimiento en lasecuenciabanco-bajio-estero. Al calcular
las tasas de crecimiento totales, considerando como periodos de cre-
cimiento para alcanzar el midximo 3,5 y 7 meses respectivamente, se
encuentra que visiblemente son algo mayores las tasas de produccién
correspondientes a las especies delbanco (Escobar yGonzélez-Jiménez,
1975).

Las sabanas tropicales inundables ofrecen ademd&s una oportunidad
Gnica para el estudio de las relaciones de competencia entre gramineas
de distinto metabolismo fotosintético. Asfi, mientras Hymenachne ample-
xicaulis (C3) domina en los esteros (Fig. 13), en las sabanas de inun-
dacién periddica por desbordamiento, con un régimen hidrico mucho
mdés cambiante, predomina, a veces en forma absoluta, Paspalun fascicu-
latum, una graminea C4 muy productiva (Ramia, 1967). Por otra parte,
en los rios tropicales americanos, seencuentra en abundanciauna plan-
ta C4 flotante, Paspalum repens, que presenta un marcado dimorfismo
durante su ciclo vital, y obliga a pensar enla ecologiade las plantas C4
de una manera mas integral y no sélo en la eficiencia del aprovecha-
miento del agua como consecuencia de su metabolismo fotosintético
(Medina y colaboradores, 1975).

Las diferencias fisiolégicas entre plantas C3, C4 y MAC permiten
comprender la distribucién de estos tipos metabdlicos en comarcas de
suministro restringido de agua, porque la eficiencia de utilizacién del
agua es en MAC > C4 > C3. Cuando hay adecuado suministro de agua
las plantas MAC quedan excluidas, porque su crecimiento es muylento,
ya que la fijaciénnocturna de CO, es menos eficiente que la diurna, por
estar limitada por la capacidad de almacenamiento de la vacuola. Sin
embargo, no se comprende porqué siendo las plantas C4 més eficientes
fotosintéticamente en condiciones de alta intensidad de luz y tempera-
tura, no han desplazado a las formas C3 cuando conviven con ellas y
disponen de agua suficiente. La respuesta a esta interrogante no es
simple, porque no todo el comportamiento ecolégicode una especie puede
explicarse en funciéndel metabolismo fotosintético. En unestudio com-
parativo de dos especies de Atriplex, una C3 y otra C4 (Slatyer, 1970),
se demostré que, en condiciones favorablesde irrigacién, la especie C3
termina por producir més materia orgdnica que la especie C4, porque
la especie C3 dedica mayor proporcidn relativa de asimilados a la for-
macién de superficie foliar, la que, en dltima instancia, determina la
produccién de materia orgdnica tanto en escala individual como en es-
cala colectiva (Walter, 1960).

5.6, ADAPTACION DEL APARATO FOTOSINTETICO A LA LUZ Y A
LA TEMPERATURA

La respuesta fotosintética de las plantas superiores depende de las
condiciones ambientales en que se han desarrollado. Esto significa que
pueden observarse variaciones del rendimiento fotosintético que repre-
sentan una adecuacién al ambiente energético. El margen de toleran-
cia a las condiciones de luz y temperatura y la adaptacién del aparato
fotosintético estdn ademds determinados genéticamente.
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Si se analiza el intercambio de CO; de plantas que crecen en el so-
to de un bosque y se lo compara con elde plantas que crecen a plena luz
solar se encuentran diferencias marcadas. Las plantas del sotobosque,
plantas de sombra (véase el aparte 4.4, ) presentan un punto menor de
compensacién de luz, y una intensidad menor de saturacién de luz que
las plantas que crecen en plena luz, denominadas plantas de sol. La fi-
gura 14 muestralasdiferencias tipicasdel intercambio gaseoso de plan-
tas de sol y de sombra enfunciéndela intensidaddelaluz, La respuesta
fotosintética puede variar si se cultivan las plantas de sol en condicio-
nes de baja intensidad de luz.

o
T

8+ Plantas de soll
Fig. 14. Curvas ideales de
e la dependencia luminica de
la fotosintesis en plantas
de sol y de sombra.
4 el
Plantas de sombra

N

Fotosintesis (unidades relativas)

L 1 1 1 I
0 v 1 2 3 4 5
Intensidad de luz (unidades relativas)

Respiracion

La Tabla 11 muestra la relacién entre la actividad de la RuDP-
carboxilasa yla tasa mixima de fijacidnde CO; a una intensidad de luz
saturante, la cual fue corroborada ampliamente por Bjérkman(1968).

Tabla 11, Actividad de la RuDP-carboxilasa y Fijacién de COg
Atriplex patula Cultivada en Alta y Baja Intensidad de Luz
(Medina, 1971)

Intensidad de Luz de Actividad de RuDP- Fotosintesis (U moles
Cultivo carboxilasa CO; dm™min™)
(4 moles CO, dm™ min~?)

Alta
1 X10° erg cm™? g7 26,6 10, 59

Baja
0,35 X 10° erg cm™~ s~ % 6,6 5,40




Al trasladar plantas de sol cultivadas en condiciones de baja inten-
sidad de luz a condiciones de alta intensidad, ocurre un rdpido incre-
mento del nivel de RuDP-carboxilasa en las hojas, lo que determina
una mayor tasa de fotosintesis y eleva la intensidad de luz requerida
para saturacién. Este fenémeno no ocurre en las plantas de sombra,
lo cual evidencia la diferenciacién genética entre ambos tipos. Dentro
de una misma especie pueden diferenciarserazas ecolégicas o ecotipos
de sol y de sombra, como en Solidago virgaurea (Bjérkmany Holmgren,
1963), en Solanum dulcamara (Gauhl, 1968) y Teucrium scorodonia
(Mousseau, 1968). Las caracteristicas del aparato fotosintético de
plantas de sol y de sombra abarcan un conjuntode aspectos bioquimicos
y estructurales bien definidos. EIl menor puntode compensacién de luz
caracteristico de plantas de sombra estirelacionado con una tasa res-
piratoria menor en la oscuridad. Su mayor capacidad de utilizar luz
menos intensa estd asociada con el hecho de ser mayor la proporcién
de moléculas de clorofila por centro de reduccién fotoquimica, es de-
cir, el tamatio de la unidad fotosintética es mayor en plantas de sombra,
mientras que las de sol poseen un mayor nimero de unidades fotosin-
téticas por unidad de superficie foliar, Encondiciones de bajadensidad
de flujo foténico parece que el tamatio de la unidad fotosintética es el
que determina la capacidad de utilizar fotoquimicamente la radiacién
incidente. Si se mide la relacién clorofila/nitrégeno total en hojas de
sol y de sombra, se puede observar que las plantas de sombra tienen
una mayor proporcién clorofila/nitrégeno (Medina, 1972), (Fig. 15).
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Fig. 15. Relacidn entre la concentracidn de clorofila
y nitrdgeno en hojas de plantas de sol y sombra. (To-
mada de A. AzBcar, Tésis de Licenciatura, Facultad de
Ciencias, U.C.V., Caracas, 1969.)
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Se puede demostrar también que ocurre una aclimatacién térmica
del aparato fotosintético en relacién con la temperatura de crecimien-
to, en el sentido de que el 6ptimo térmico de la fotosintesis tiende a
acercarse a la temperatura de crecimiento, e incluso a la temperatura
previa al experimento (Mooney y Harrison, 1970). EIl margen poten-
cial de tal aclimatacién inducida varia entre especies que ocupan hébi-
tats de regimenes térmicos contrastantes (Bjérkman, 1973). Fryer y
Ledig (1972) muestran claramente la adaptacién térmica del éptimo
fotosintético de especies cuyo margen de distribucidn altitudinal es
amplio.



DISTRIBUCION DE ASIMILADOS Y ANALISIS DE CRECIMIENTO

El fin dltimo de la ecofisiologia vegetal es comprender el compor-
tamiento de las plantas en condiciones naturales. Para ello no basta
saber la fisiologia de los 6rganos por separado, sino que se debe ana-
lizar la integracién de los varios procesos fisiolégicos en cada indivi-
duo, como ya se mencioné en el 1. 1.

El proceso fotosintético permite evaluar la capacidad intrinseca de
la superficie asimilatoria para producir materia orgdnica. Ahora bien,
para el funcionamiento adecuado de la superficie asimilatoria se re-
quiere una estructura de soporte, absorciény conduccién de nutrientes
(raices, tallos) que, por lo general, son 6rganos consumidores, no
autétrofos. De modo que la produccién neta de materia orgédnica por
una planta depende de la proporcién de los érganos productores (hoja)
y de los 6rganos consumidores (raices, tallos). Por otra parte, el
crecimiento arménico de la planta requiere el concurso metabdlico de
todos los érganos componentes, pueshayenella una regulacién hormo-
nal integral. Asfi, hormonas producidas en el dpice de crecimiento de
cada véstago (&cido indolacético, giberelinas, etc.) regulan de una
manera complejaladiferenciaciény crecimiento de este 6rgano, en tanto
que hormonas producidas por las raices (cinetina)tienen una influencia
general sobre el metabolismo de la planta, y regulan incluso los pro-
cesos de expansibn foliar.

La proporcién relativa de rajces, tallos y hojas varia segin las
especies y, como se veridespués, tambiénde unindividuo aotro de una
misma especie de acuerdo con las condiciones de crecimiento., Por
ejemplo, la proporcién de los érganos subterrdneos respecto a los 6r-
ganos aéreos es mayor en un cultivo de papa que en un cultivo de ca-
fia de azdcar. Igualmente, plantas que han crecido con restriccién de
agua o de nutrientes forman relativamente mds raices que plantas de la
misma especie cultivadas en condiciones hidricas y nutricionales &pti-
mas.

Puede observarse que plantas propias de ambientes distintos poseen
economias de asimilados (Walter, 1960) o distribucién de asimilados
(Mooney, 1972b)que pueden diferir radicalmente. Si el proceso evolu-
tivo conduce a una adecuacién fenotipica al ambiente cada vez mayor,
es claro que, para la supervivencia del individuo y de la especie en su
conjunto, lo importante no es que, bajo un conjuntodado de condiciones
ambientales, la fotosintesis neta de una hoja sea positiva, sino que el
balance total del carbono permita una ganancia neta, pues una propor-
cién considerable de la planta no produce, sino que consume, materia
orgénica. Por ello la economia de asimilados es un aspecto tipicamen-
te ecofisiolégico.
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6.1. ANALISIS DE CRECIMIENTO

La medida a intervalos consecutivos de la distribucién de recursos
por las plantas --energia, materia orgdnica, minerales--, permite
distinguir varios comportamientos que reflejan la adecuacién morfo-
funcional a condiciones ambientales especificas. El desarrolloy cre-
cimiento de una planta muestran relaciones cuantitativas que permiten
comprender su capacidad de produccién de materia orgénica. Los con-
ceptos y las técnicas del anélisis del crecimiento vegetal se deben a
Blackman y a sus seguidores enlnglaterra, y los han descrito minucio-
samente Evans (1972) y Kvet y colaboradores (1971). Aqui'sé6lose pre-
sentan algunos de los conceptos fundamentales referidos al cultivo de
cafa de azicar en el campo y al de plantas de tomate aisladas y culti-
vadas en el laboratorio (6. 1. 4.).

Se puede definir el crecimiento de una planta como el incremento
en el tiempo de ciertos pardmetros caracteristicos, como tamafio o
peso. La distribucién de recursos se estudia por lo general me-
diante el peso seco o el contenido de energiay su distribucién en las
raices, tallos, hojas, flores, frutos y semillas.

En sentido estricto, el indice méds precisodela economia de asimi-
lados en un ambiente dado es la distribucién de los recursos energéti-
cos. Por lo general, sin embargo, se utiliza el peso seco, pues con
excepcibn de frutos y semillas, el contenido energético de la materia
orgénica de las plantas oscila alrededor de las 4 kcal/g (Lieth, 1968).

Para el anilisis de crecimiento de una especie dada, o de una co-
munidad se imponen ciertos requerimientos de homogeneidad, pues la
medicién del incremento en peso o contenido energético requiere la
destruccién del individuo. Por ello la técnica del andlisis de creci-
miento se aplica a plantas cultivadas o unidades de vegetacién homogé-
neas, como son, por ejemplo, los pastizales de las sabanas tropicales
y las praderas de la zona templada.

6.1,1, Tasa de Crecimiento Relativo

Si medimos el incremento en peso (dp) que experimenta una planta
o un conjunto de ellas en un intervalo reducidodetiempo (dt), se obtie-
ne la tasa absoluta de crecimiento ('), o sea

¢ =32, [6. 1]

Esta tasa depende del 4rea del terreno ocupado cuando se trata de plan-
taciones o comunidades naturales; luego

AS = superficie del suelo ocupado.

De la integracién resulta:



P: - P

¢ B

Las unidades en general utilizadas son g m™ sem™,

La tasa absoluta de crecimiento no es constante en el tiempo, como
consecuencia de la variacién en la proporcién de tejidos activos alo
largo del crecimiento, por ello se prefiere utilizar la tasa de creci-
miento relativo (R), o sea el incremento en peso del individuo en fun-
cién del peso alcanzado en un momento dado

¢

R = X [6.2]

s

1
p

Si R es constante, la tasa absoluta de crecimiento (C) aumenta li-
nealmente respecto al peso total, de modo que la curva de incremento
del peso en el tiempo es exponencial.

Esta curva es tipica de las primeras fases de crecimiento de las
plantas. Si R es constante resulta:

t
9D R at re. 31
p P o
o
t = tiempo
Do = peso inicial
Dy = peso al final del intervalo.
In Pt = Rt [6.4]
Do
Py = po e, (6.5]

R varia en el curso del desarrollo por efecto de la maduracién del
individuo o porque los factores ambientales no permanecen constantes,
de modo que para integrar la funcién hay que conocer la relacién que
hay entre R y p. Estoes posible sise reduce el intervalo entre las cose-
chas (valores pequefios de At) pues entonces se puede obtener un valor
medio }_?, constante, tal que

- t P
Rlta - ty) = Seﬁdt - gad_P. [6.67
121 plp
_ lnp,-1lnp
R [6. 7

R es la tasa de crecimiento relativo, cuyas unidades son g g™t sem'l, o
sea el incremento en gramos por gramo de materia orgdnica presente
en una semana. La unidad de tiempo depende del material con que se
trabaja, y por lo general mientras menores seanlos intervalos de tiem-
po, més precisas serdn las mediciones de R.
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6.1.2, Tasa Foliar Unitaria o de Asimilacién Neta

Se ha dicho que la parte productiva de la planta es la superficie
foliar, de modo que resulta légico expresar el crecimiento en funcién
de dicha superficie, ya que serfa una medida directa de la eficiencia
productiva de la planta. La ecuacién bédsica para calcularla es la mis-
ma que la anterior, o sea la tasa foliar unitaria (#') que se expresa:

1 dp
F = — X .8
Ar dt (6. 8]

A = 4rea foliar de la planta,

E noes constante por las mismas razones que R, ademds, para inte-
grar la ecuaciénhay que conocer la relaciénentre el incremento en peso
y d4rea. Si el intervalo entre las cosechas es lobastante corto para que
F permanezca constante, resulta:

) t
Sadsz’ngF dt. [6.9)
P1 t

Para evaluar la segunda integralse requiere encontrar un valor medio
de 4¢ tal que

- 3]
Brlto - t1) =\ 4eat. [6.10]
1
luego
E = _pe;pl, 6.11
Ae(ts - 1) (6. 11]

Esto significa que hay una relacién lineal entre el incremento de peso y
el del drea. Ademds, si asumimos que A; aumenta linealmente en el
intervalo, se tiene:

Ar = %(AFE 'AFI)- [6-12]

Si, por el contrario, elaumento de 4; en el intervalo es exponencial, hay

que calcular la tasa de crecimiento relativa del 4rea foliar (¢)
= L 34 6.13
7= 7,%%34z te. 13]

y de manera similar a R, 4, = re*, donde 7 y ¢ son constantes

g = DA -lndny (6. 14]
te - tq
luego
24 dt = rS‘Z et dt = L etlet) [6.15]
ty ty



sustituyendo ¢ y 7e® por su expresién en términos de drea foliar la in-
tegracién de la ecuacién [6.9] resulta:

ts - T
- - —2 - 1 -
De-p = £ X lnAFz - lnAFl X (AF2 AFI)

luego

Dz - D X In Ap, - 1n 4¢,

R R Sy et [6. 167

Esta ecuacién para calcular F es la mé&s utilizada y es vilida para
intervalos relativamente cortos entrelas cosechas. En los trabajos de
Evans (l.c) y Kvet y Ondock (l.c) hay generalizaciones matemdticas
para el cdlculo de £, cuando hay distintas relaciones entre peso y 4rea.
E se expresageneralmente comoincremento de peso engramos porarea

foliar en m? ).

: 2
, por periodo de tiempo, semana (g m ™~ sem

6.1.3. Distribucidén de Asimilados

La distribucién del peso de asimilados o energiaenlosvarios érga-
nos puede expresarse de diversas maneras. Los indices de uso més
comdn son los siguientes:

a) Relacién vistago/rafz. Esta relacién se encuentra con frecuencia
en la literatura y expresa la proporcién de asimilados que entra en
la formacién de los érganos aéreos y de los subterrédneos.

b) Cociente dedrea foliar (CAF). Eselresultado de dividir el 4rea fo-
liar (AF) por el peso total de la planta. Expresa en cada momento
la proporciéndeldrea foliar cuya fotosintesis mantiene a todo el indi-
viduo. Estd relacionada con el cocientede peso foliar (CPF), elcual
indica la porcién de materia total que en un dado momento forma
la superficie asimilatoria. Por lo general plantas cuyo indice CAF
es mayor (por lo general 1o mismo es cierto también para el CPF)
producen mis materia orgénica,

c) Area foliar especifica (AFE). Es el cociente del 4rea foliar/peso
foliar (AF/PF). Es un indice del costo energético o material para
la formacién de una unidad de superficie foliar. Es tipica su dis-
minucién en el curso del crecimiento de las plantas. Las escle-
réfilas y suculentas tienen un indice AFE menor que las higréfitas
o mesobfitas.

d) Duracién del 4rea foliar (DAF). Esteindice serefierea la duracién
del funcionamiento de la superficie asimilatoria, y es importante
para interpretar el costo energético de la formacién de la unidadde
superficie foliar de la planta y su rendimiento en la produccién de
asimilados.

El andlisis de crecimiento descrito se aplica con frecuencia a co-
munidades cultivadas, y para estimarla capacidad productiva de la co-
munidad es importante medir la extensién de la superficie asimilatoria
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en relaciéncon la superficie de suelo ocupado. Este valor se llama in-
dice de superficie foliar (ISF), y sus valores expresan la magnitud del
4drea fotosintetizante expuesta por el cultivo a la radiacién solar inci-
dente. La superficie foliar presenta peculiares caracteristicas en
cuanto a la distribucién verticaly la disposicién espacial. La penetra-
cién deluz enla plantacibén es tanto menor cuanto m&s horizontal sea la
posicién de las hojas (como ejemplo véase San José y Medina, 1970).

La estimacién de los pardmetros inherentes al andlisis del creci-
miento, los que se obtienen bidsicamente por medicién de los pesos se-
cos (o contenido energético) de plantas, distribuidos en los distintos
6érganos que las constituyen, en diferentes fasesde sucrecimiento, per-
mite seguir la dindmica de la produccién fotosintética neta y por ello
es una técnica adecuada para medir el éxito de una especie dentrode un
cierto hédbitat, asi como el gradode competenciaintraespecifica en cul-
tivos de diferente densidad midiendo el rendimiento por planta, o el
grado de competencia interespecifica, cuando se hacen cultivos mezcla-
dos en diferentes proporciones. Por otra parte pueden evaluarse dife-
rencias genéticas por medio del rendimiento de variedades agricolas o
especies silvestres o el efecto de précticas agricolas, como irrigacién
o fertilizacién.

6,1,4. Anélisis del Crecimiento en Plantas Cultivadas

La figura 16 presenta los datos de peso secoy 4reade un cultivo de
cafia de azlcar, variedad PR 980 (San José y Medina, 1970). Obsérve-
se que las curvas de crecimiento de peso seco y 4drea foliar totales tie-
nen formas caracteristicamente sigmoidales.

La curvade ISF alcanza unmdéximo cerca alos 200 dias de crecimien-
to y luego permanece constante hasta los 300 dias. La cantidad de ho-
jas muertas aumenta rédpidamente a partir de los 200 dfas, lo que indica
el proceso de senescencia acelerada de las hojas sombreadas. La cur-
va de peso seco acumulado alcanza su méximoalos 300dias. Las fuer-
tes variaciones del incremento de peso seco y drea foliar se muestran
en la figura 17, donde se representan en forma gréfica ¢, Ry £ co-
rrespondientes al mismo experimento. Obsérvese que la tasa de cre-
cimiento absoluto empieza a decrecer despues de alcanzar sus méxi-
mos R yZ. La disminucién de los indices de crecimiento indica las
variaciones de la proporcién entrelas partes asimilatoriasylas no asi-
milatorias (hoja vs. tallos + raiz).

Los valores de Z permiten comparar cuantitativamente las eficien-
cias de la arquitectura foliar en la fijacién de la energia radiante inci-
dente, o evaluar los efectos de distintas practicas agricolas sobre el
crecimiento de una cierta especie.

La figura 18 muestra el peso seco total y el 4rea de plantas de to-
mate que han crecido con suministro normal de nutrientes o con defi-
ciencias marcadas de Fe y N (Motta, 1975). Elefectomids marcado se
observa entre la cuarta y quinta semana de crecimiento. La Tabla 12
muestra los valores correspondientes de ¢, R, £'y el cociente de 4rea
foliar (CAF).
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Tabla 12, Tasas de Crecimiento Absoluto, Crecimiento Relativo y Foliar Unitaria Conjuntamente con el
Cociente de Area Foliar de Plantas de Tomate Crecidas en Disoluciones Nutritivas Completas
(Hoagland) o Deficientes en Fe o N (Motta, 1975)

Dias de Crecimiento: 35

Tasa Absoluta de Tasa de Crecimiento Tasa Foliar Unitaria Cociente de Area
Tratamiento Crecimiento Relativo Foliar
¢ (g/planta x dfa) R (g/g x dia) E (g/m® X dfa) CAF (cm®/g)
Disolucién completa 0,37 0, 16 9,05 180
Fe 0,12 0,11 7,82 130
N 0, 04 0,08 6,64 110

b > ’




La comparacién de la figura 18y la Tabla 12 destaca unhechorele-
vante para la interpretacién del crecimiento de plantas en condiciones
desfavorables. Las deficiencias de Fe y N afectan con més intensidad
la produccién de materia orgdnicaque la eficiencia de la superficie fo-
liar en la sintesis de asimilados. Mientras el peso total a los 35 dias
de crecimiento se reduce en un 60% en disoluciones deficientes en Fe y
en un 84% en disoluciones deficientes en N, la tasa foliar unitaria sélo
es un 14% menor en el caso del Fe y un 27%en elcasodel N. La razén
es que la reduccién de la productividad depende en mayor grado de la
superficie foliar total que de la eficiencia asimilatoria. Md&s adelante
se volverd sobre esto.
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Fig. 18. Curvas exponenciales de crecimiento en peso y &rea de plantas
de tomate en disoluciones Hoagland normal y deficientes en N y Fe.
(Tomada de N.Motta, Tésis de Licenciatura, Escuela de Biologia, U.C.V.,
1975.)
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RELACIONES NUTRICIONALES Y METABOLISMO RADICAL

El crecimiento y diferenciacién normal de una planta requiere un
suministro continuo de minerales que cumplen muy diversas funciones
en el metabolismo vegetal, desde la estructuracién de proteinas (N y S),
la formacidén de paredes celulares (Ca), hasta cofactores enzimadticos
(Mg, Mn, Ca, Mo). La cantidad de los elementos que se requiere para
el crecimiento normal y las proporciones relativas dependende la espe-
cie, de la edad de la planta y de las condiciones de crecimiento. El
érgano de las plantas superiores especializado en la absorcién de nu-
trientes es la rafz. Ksta crece y se ramifica dentro de la matriz del
suelo, del cual proviene la mayor parte de los elementos minerales
que la planta requiere. En este capitulo se tratard de las propiedades
fisicoquimicas del suelo de que depende el suministro de nutrientes a
la planta y de las caracteristicas del metabolismo radical en cuanto
atahie a la absorcién de dichos nutrientes.

7.1, EL SUELO COMO BASE DE LA NUTRICION DE LAS PLANTAS
TERRESTRES

El estudio de las propiedades fisicoquimicas del suelo es una dis-
ciplina compleja y extensa. Nos limitaremos a aquellos aspectos que
consideramos de interés para comprender el comportamiento de las
plantas.

El suelo puede considerarsedividido en tres componentes principa-
les: a) la matriz sélida, b) la disolucidén delsuelo y c) la atmdsfera del
suelo.

La matriz sélida proviene de la meteorizacién de la roca madre, y
estd compuesta por particulas que se puedenclasificar en tres grandes
grupos de acuerdo con sutamafo: arena 2,0a 0,02 mm; limo 0,02 a 0,002
mm y arcilla <0,002 mm. La proporcidén de cada uno de estos compo-
nentes determina algunas de las méis importantes propiedades fisico-
quimicas del suelo. Asi, cuanto mayor sea la proporcién de arena,
menor serd la capacidad del suelo de retener agua por unidad de volu-
men y menor también serd la fuerza conque la retiene. Asi se explica
que en zonas aridas los suelos arenosos soportan una vegetacién mds
productiva que los suelos arcillosos, mientras que en zonas de alta pre-
cipitacién ocurre lo contrario.

Desde el punto de vista de la nutricién las particulas de menor ta-
mafio desempehan un papel fundamental. La fraccién de arcilla y de
materia orgdnica del suelo pueden constituir particulas coloidales de
carga negativa a cuya superficie se adsorben cationes. La atraccién
de estos cationes por las particulas coloidales es de naturaleza eléc-
trica y la fuerza de atraccién depende de la densidad superficial de
carga del coloide, de la valencia de los iones adsorbidos, asi como de
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su radio atdmico y de su grado de hidratacién. Lo que aqui interesa es
que los cationes adsorbidos en los coloides del suelo se puedendesplazar
o intercambiar por otros cationes.

La disolucién delsuelo, que llena elespacio entre las particulas sé-
lidas, tiene una cierta concentracién de aniones y cationes, estos ulti-
mos en equilibrio conla superficie de adsorcidénde los coloides del suelo.
Los iones disueltos son mds asequibles a las raices de las plantas, y
hay que notar que los aniones son mas facilmente lavables del suelo,
pues no son retenidos por los coloides del suelo, cuya carga es
predominantemente negativa. La capacidad de adsorcién de iones por
el coloide del suelo se denomina capacidad de intercambio catidnico,
y se determina por desplazamiento con otros cationes. Mezclas en
distinta proporcién de materia organica y arcilla, y hasta distintos ti-
pos de arcilla tienen capacidad de intercambio catidnico variable; las
caolinitas, por ejemplo, tienen una estructura cristalina de menor ca-
pacidad de retencién de nutrientes que la montmorillonita.

La disolucién del suelo es, por lo general, mds alcalina en zonas
secas y mds dcida en zonas de alta precipitacién pluvial. En suelos
dcidos la capacidad de intercambio catiénico depende de losiones HyO"
y A1®") o sea que el grado de saturacién con los cationes nutrientes es
bajo. La fraccidén mayor de los cationes metdlicos se encuentra libre
en la disolucidn del suelo y es més ficilmente lixiviable.

Una importante caracteristica fisicoquimica del suelo es el llama-
do potencial hidrico. Como se vio enelcapitulo4.1, elpotencial hidri-
co de una disolucién depende de la concentracién de particulas disuel-
tas; en el caso del suelo, depende de la concentracién idnica de la
disolucidén acuosa contenida en él. EIl potencial hidrico del suelo es
reducido también por la fuerza con que el agua se fija en la matrizsé-
lida; este factor del potencial hidrico en el suelo se denomina poten-
cial matricial (1) (Slatyer, 1967).

La atmésfera del suelo es la mezcla de gases (CO;, Ny vy Oz prin-
cipalmente) que llena los poros del suelo no ocupados por ladisolucidén
del suelo. Su importancia estriba en que es la fuente de O; del meta-
bolismo aerobio de las raices y representa la via de salida del exceso
de CGs.

La atmésfera del suelo por lo general estd en contacto con la at-
mbésfera exterior a través de tortuosos canaliculos en el suelo. La
concentracién de CQ, de la atmésfera del suelo es por lo generalhasta
diez veces mayor que la del aire normal y la concentracién de CO; y
de O, en ella depende de las condiciones del suelo y de la actividad ra-
dical y microbiana.

La disponibilidad de nutrientes en un suelo dadopara el crecimien-
to vegetal es una magnitud muy dificil de mediry debe definirse para ca-
da especie en particular, pues un mismo suelo puede contener bastantes
nutrientes para unas especies y no suficientes paraotras. Las plantas
se diferencian tanto por sus requerimientos nutricionales para un cre-
cimientonormal como por sucapacidad para extraer nutrientes del suelo.



7.2, ELEMENTOSNUTRITIVOS ESENCIALES PARA ELCRECIMIENTO
VEGETAL

Como nutrientes vegetales se definen aquellos elementos que son
necesarios para un desarrollo normal de la planta y que no pueden ser
sustituidos en su funcién por ningin otro elemento quimico (Mengel,
1972). Mediante experimentos se ha establecido que los nutrientes ve-
getales son los que se enumeran en la Tabla 13. Los elementos entre
paréntesis forman parte en importante medida de las cenizas de las
plantas, y por lo menos en algunas de ellas se ha comprobado que hay
un efecto favorable al crecimiento, aunque su papel en el metabolismo
no ha sido dilucidado por completo.

Tabla 13, Elementos Nutritivos Ordenados de Acuerdo con sus
Caracteristicas Quimicas

No Metales Metales Alcalinos Metales Pesados Haldgenos
y Alcalinotérreos

C
@] K Fe
H (Na) Mn Cl
N Ca Zn
S Mg Cu
P Mo
B
(Si)

La cantidad de cada uno de los elementos citados que forman parte
de los tejidos de las plantas terrestres depende de numerosos factores,
como la especie y la edad de la planta, las condiciones y el hdbitat de
crecimiento. En la Tabla 14 se dan los valores que, por logeneral, se
encuentran en plantas terrestres.

Lo dicho se refiere principalmente a plantas cultivadas. Las espe-
cies silvestres ofrecen rasgos peculiares en lo que atahie a la concen-
tracién de minerales. Dentro de una misma planta los elementos se
distribuyen en forma caracteristica; asi los elementos N, P, Sy K se
encuentran, por lo general, en mayor proporcidén en las zonas jévenes
en crecimiento. Su concentracién decrece con la edad. Duvigneaud y
Denaeyer-De Smet (1973) han propuesto una clasificacién ecolégica de
biotipos minerales de plantas superiores basados en sus estudios de la
flora centro europea. EI entendimientode las relaciones entre concen-
tracién de nutrientes y distribucién de las plantas, asi como las bases
metabdlicas de los procesos de incorporaciényacumulacién de minera-
les, ofrece perspectivasa la interpretacién de la variante eddfica en
ecologia vegetal.

En la Tabla 15 se puede observar la distribucién de los elementos
principales en hojas de plantas lehosas del bosque tropical de montaha
en Puerto Rico (Ovington y Olson, 1970). Puede decirse que cada planta
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Tabla 14, Margen de Concentracidén de los Elementos Minerales

Esenciales en Plantas Terrestres (Tomada de Gauch, 1972;

Larcher, 1973, y Mengel, 1972)

Elemento Contenido mg g™ de Materia Seca
C 440
H 60
(@) 440
N 10-50
P 1-9
S 0,5-8
B 0,005-0,654
(Si) 2-8
K 5-50
Ca 5-50
Mg 1-10
Fe 0,040-0,1
Mn 0,014-0,40
Zn 0,006-0,229
Cu 0,002-0,030
Mo 0,0001-0,100

Tabla 15, Contenido de Nutrientes Mayores en Hojas de Plantas
Lefiosas del Bosque Tropical Montano de Puerto Rico (Tomada
de Ovington y Olson, 1970)

(% peso seco)

Especies del Dosel Superior K Ca Mg P N
Cyrilla racemiflora 0,26 0,23 0,12 0,035 0,83
Dacryodes excelsa 0,53 0,41 0,18 0,071 1,19
Manilkara bidentata 1,09 0,82 0,34 0,057 1,08
Ormosia krugii 0,64 0,34 0,14 0,088 2,35
Sloanea berteriana 0,68 0,77 0,17 0,070 1,23
Tabebuia heterophylla 1,47 0,44 0,29 0,085 1,33
Especies del Sotobosque

Palicourea riparia 1,50 1,09 0, 46 0,087 2,56
Ixora ferrea 0,68 1,44 0,40 0,050 1,47
Hirtella rugosa 0,63 0,74 0,44 0,045 0,87
Drypetes glauca 1,54 1,82 0,37 0,091 1,85
Cordia borinquensis 0,95 1,37 0,75 0,082 1,68
Ocotea portoricensis 0,72 1,00 0,26 0,074 1,68

tiene una constitucién de nutrientes caracteristica en lo que respec-
ta a concentracién y a proporciones entre ellos.

En el caso de la

concentracién puede observarse que las plantas ‘del sotobosque (hojas



de sombra) tienen una concentracién mayor denutrientes por peso seco
que las hojas de las plantas que conforman el dosel del bosque (hojas
de sol). En la mayoria de los casos esto sedebe a lamenor drea foliar
especifica (drea foliar/peso foliar) de las hojas de sol, ya que éstas son
mds gruesas y hay mayor acumulacién de carbohidratos por unidad de
drea foliar. La interpretacidn fisiolégica del significado de la concen-
tracién de nutrientes en un drgano dado no es simple, pues esta con-
centracién varia segun la edad de la planta, y las condiciones ambien-
tales, sobre todo de indole nutritiva, en que se hadesarrollado. En las
hojas es de mayor significacién considerar el contenido de nutrientes
inorgdnicos por unidad de drea foliar, en especial deaquellos elementos
directamente relacionados conelprocesode la fotosintesis. Al analizar
la relacién de 4rea foliar especifica de las plantas de la Tabla 15 (calcu-
lada a partir de los datos de Odum, 1970) puede observarse que mien-
tras el promedio de la concentracién de nutrientes por pesoseco foliar
es mayor en el sotobosque que en el dosel, larelaciénde concentracién
se invierte por unidad de superficie. Asi, para el nitrégeno, las hojas
del dosel consideradas tienen un promedio de 16 mg/cm™de hoja, mien-
tras que las del soto tienen 11mg/cm™. En lo que respecta a los nu-
trientes, su proporcién puede variar de especie a especie, en forma
cuya significacién fisiolégica no se ha aclarado atn. Por lo general la
proporcidén relativa de nutrientes para una misma especie creciendo en
diferentes condiciones se mantiene constante, conexcepcién de los dé-
ficit nutricionales marcados. Enla figura 19 se comparan las composi-
ciones porcentuales de los nutrientes principales que se encuentran
en hojas de plantas pertenecientes a varios grupos ecolégicos. Se ob-
servan marcadas diferencias en la concentraciénentre D. excelsa (sol)
y P. riparia (sombra); sin embargo las proporciones entre los nutrien-
tes son similares, asi las correspondientes a los metales alcalinoté-
rreos es K> Ca > Mg. En I. ferrea, resulta Ca > K > Mg. Si se ob-
servan los ejemplos de una planta herbdcea (H. latispatha) y una
lefiosa (T. micrantha) de vegetacién secundaria en Centroamérica
(Snedaker y Gamble, 1969) se ve que en H. latispatha, las concentra-
ciones de K, Ca y Mg siguen la misma pauta que en D. excelsa, pero
la relacién N/P es mucho menor que en las tres especies anteriores.
En T. micrantha, sin embargo, la relacién de metales se invierte pues
ocurre Mg > Ca > K. El significado fisiolégico de estas proporciones
y su relacién con los factores de crecimiento no estdn claros atin. Ex-
perimentalmente se puede mostrar que alteraciones en la sintesis de
proteinas debidas al cultivo con deficiencias de nitrégeno alteran a su
vez la proporcién de K/ Ca.

Los diferentes 6rganos de la planta tienendistinta composiciénqui-
mica como consecuencia en parte de las diferencias metabdlicas y fun-
cionales de cada uno. Por lo general, las hojas contienen mayor con-
centracién de nutrientes minerales que las raices y los tallos. En las
paredes, en la corteza, etc. de estos Gltimos se acumula gran cantidad
de materia orgdnica como carbohidratos, mientras que en las hojas,
por su gran actividad metabédlica, la relacién de proteinas/carbohidra-
tos es mucho mayor. Los dpices de las raices en activo crecimiento
también tienen un alto contenido de nutrientes.

La Tabla 16 ilustra cémo varian la concentracién y la proporcidén
de nutrientes en dos especies del bosque himedo subtropical de Puerto
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Fig. 19. Variacidn en el contenido de nutrientes (N, P, K, Ca y Mg) de
hojas adultas de plantas de diferentes tipos ecoldgicos. (Basada en da-
tos de J.D.Ovington y J.S.0lson,1970,y S.C.Snedaker y J.F.Gamble,1969.)

Rico (Ovington y Olson, 1970). Obsérvese que no sdlo disminuyen la
concentracibén en la direccién hojas - raices pequefias — troncos, sino
que también la proporcién entre los elementos varia en grado conside-
rable.

Tabla 16, Concentracién de Nutrientes Minerales en Hojas, Tallos
y Raices Finas (Tomada de Ovington y Olson, 1970)

% Peso Seco

K Ca Mg P N
Dacryodes excelsa hojas 0,58 0, 46 0,18 0,079 1,29
(dosel) tallo 0,15 0,17 0,03 0,005 0,13

raices

finas 0,07 0,36 0,11 0,026 0,64
Palicourea riparia hojas 1,56 1,00 0,40 0,079 2,49
(sotobosque) tallo 0,52 0,21 0,06 0,033 0,47

raices

finas 0,36 0,16 0,11 0,029 0,70

El andlisis quimico de tejidos vegetales revela una gran variedad
de elementos, entre los cuales se encuentran muchos acumulados en
los tejidos que no desempefian un papel fisiolégico definido. Al pare-
cer las plantas no pueden excluir la penetracidén de estos elementos por
las raices. Dos de los mis importantes elementos de este gruposonelsi-
licioyelaluminio. Elprimeroparece estar asociado conlaincorporacién
de agua a la planta y muchos autores piensan que es arrastrado por laco-
rriente de transpiracién (véase la literaturaal respecto en Gauch, 1972),



aunque en fecha reciente se ha encontradoincorporado a moléculas or-
génicas y su adicién al medio de cultivo incrementa el rendimiento del
arrozycafade azicar. Sinembargo, nose ha esclarecido si el Si juega
algdn papel en el metabolismode las plantas superiores. El Al estd aso-
ciado con los suelos dcidos en regiones con alto nivel de precipitacién,
y lo mismo ocurre con el Mn. Por otra parte, la concentracién de Al
en las hojas varia marcadamente entre las distintas especies. Algunas
familias, como las Rubiaceae y las Vochysiaceae parecen ser acumu-
ladoras de Al, mientras que otras parecen excluirlo eficientemente.
La Tabla 17 muestra las variaciones de la concentracién de Al y Mn en
hojas de arboles de las sabanas de los llanos centrales de Venezuela,
donde los suelos son levemente dcidos (pH ~ 5, 5).

Tabla 17. Concentracién de Aluminio y Manganeso en Hojas Adultas
de Plantas Leflosas de Sabana (Concentracién en ppm)*

Especies Manganeso Aluminio
Bowdichia virgilioides (Leguminosae) 86 69
Luehea candida (Tiliaceae) 1251 58
Vochysia venezuelana (Vochysiaceae) 356 16124
Byrsonima crassifolia (Malphighiaceae) 29 50
Curatella americana (Dilleniaceae) 105 171

* Anilisis de polvo seco de hojas mediante activacién neutrdnica.

La concentraciénde nutrientes inorgdnicos en los tejidos vegetales,
en especial las hojas, varia también enforma sensible con la edad. En
general la concentracidén de K, de P y de N es mayor en tejidos jévenes
en fase de crecimiento activo y se reduce por dilucién y transporte a
medida que el érgano crece. La del Ca y Mg tienden a aumentar con la
edad pues estos elementos no sontransferibles (Montes y Medina, 1975).
Esto Gltimo también ocurre con la silice.

7.3, ABSORCIéN Y TRANSPORTE DE NUTRIENTES MINERALES

El sistema radical de las plantas superiores estd en intimo contac-
to con el suelo. Los 4pices de las raices poseen una morfologia carac-
teristica; la punta estd cubierta por un tejido protector, superpuesto al
meristema, denominado caliptra. Pocos milimetros més arriba seen~
cuentra la zona de los pelos radicales, constituidos por la elongaciénde
células epidérmicas; sus paredes son delgadas. A medida que la raiz
crece los pelos radicales mueren y se forman otros nuevos, las raices
aumentan su didmetro en la porcién superior y se cubren de una peri-
dermis constituida por células muertas.

Las puntas de las raices, en especial la zona de los pelos radicales,
constituyen la zona principal de absorcién de agua y nutrientes de la
planta.

De la epidermis irradian los pelos radicales, yla corteza es unama-
sa celular parenquimditica laxa., Los iones en la disolucién de suelo
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pueden difundirse con facilidad a través de las paredes celulares de la
epidermis y de las paredes y los espacios intercelulares de la corteza
hastala endodermis. Ademds pueden incorporarse al citoplasma de las
células de la cortezaydesplazarse por el simplasmagracias a los plas-
modemos que comunican las células a través de las membranas celu-
l6sicas. El paso a través de la endodermis sélo es posible a través
del citoplasma.

La incorporacidén de iones puede ser un proceso activo o pasivo.
En el primer caso la incorporacién del ion requiere energia metabélica
(ATP) y por lo general el ion migra en contra de un gradiente de con-
centracidén y aln electroquimico. La entrada puede ser pasiva por di-
fusién a través de poros hidrofilicos de la membrana. Es obvio que
cuanto menor sea la concentracién exterior del ion en consideracién,
mayor serd la importancia de los medios activos respecto de los pasivos
para la absorcién iénica. No se discuten aqui los detalles del proce-
so de absorcién de nutrientes y sus relaciones con la estructura de la
membrana de las células radicales. Baste decir, sin embargo, que del
metabolismo de la raiz depende la continuidad del flujode iones hacia las
partes aéreas de la planta, por ello, la fase gaseosa del suelo desem-
pefia un importante papel en el suministro del oxigeno necesario en la
respiracién radical.

Si bien la incorporacién de iones por las raices puede ser unproce-
so pasivo, parece claro que su transporte hasta elxilema es unproceso
que requiere energia (Mengel, 1972). Una vez que los iones llegan al
xilema son transportados por la corriente transpiratoria hasta las par-
tes superiores de la planta. En este proceso de transporte de iones
desde el xilema hasta las hojas, la presiénradical puede tener unpapel
importante, sobre todo en aquellas plantas que viven en ambientes hi-
medos (sotobosque), donde no hay un flujo transpiratorio marcado.

Se ha discutido con frecuencia cudles son las relaciones entre lain-
corporacién de iones por la raiz y la tasa de transpiracién de las plan-
tas, y se encuentran opiniones contradictorias en la literatura (Gauch,
1972). Odum (1970) supone que el crecimiento achaparrado de los &r-
boles de la zona de selva nublada (bosque enano), en Puerto Rico, pue-
de deberse a un escaso transporte denutrientes a causa de la inhibicién
de la transpiracién por la alta humedad delambiente. Puedeafirmarse
sin embargo, que en el caso de los iones de importancia metabdlica, el
transporte de iones a las partes aéreas no depende de la transpiracién
sila disponibilidad en la disolucién del suelo es limitada, pero es pro-
porcional a la transpiracién si el suministro del ion es abundante
(Russell y Shorroks, 1959; Russell y Barber, 1960). El ion boro es
el Gnico hasta la fecha cuya deficiencia se ha podido provocar inhibiendo
la transpiracidn.

Al comparar plantas de distintas especies, o individuos de una mis-
ma especie cultivada de manera diferente desde el punto de vistanutri-
tivo, hay que destacar dos caracteristicas dependientes de la estructura
y del metabolismo radical, que son la capacidad selectiva de sus rai-
ces y la capacidad de extraer nutrientes del medio en que crecen.



Si colocamos una planta en una disolucién nutritiva de composicién
conocida, alcabo de ciertotiempo se advierte que la composicién de la
disolucién cambia notablemente. Algunosiones, comoK'y NOj;, son ad-
sorbidos de preferencia, en proporcién mucho mayor que el agua incor-
porada a la corriente transpiratoria, mientras que otros, como Ca2+,
Mg* o SOf", se absorben mis lentamente que el agua. El efecto es més
notable cuando se trata de iones no metabolizados por la planta. En la
misma disoluciénhay un marcado incremento del HCOj disuelto, como
consecuencia de la actividad respiratoria de las raices.

7.4, RETENCIéN Y PERDIDA DE NUTRIENTES EN PLANTAS TE-
RRESTRES

Los nutrientes minerales incorporados por las raices son utilizados
in situ parcialmente y el resto son transportados a los érganos aéreos
de la planta. La funcidén especifica de cada uno de los nutrientes de la
Tabla 12 es muy variada. Asi, los elementos C, H, O, N, Sy P son la
base de la diversidad de moléculas orgdnicas. Los elementos alcalinos
y alcalinotérreos K, Mg y Ca estdn asociados a moléculas orgédnicas en
formalaxa, demodoque puedendesplazarsemutuamente. Ejercen ade-
més una accién fisicoquimica caracteristicasobre las enzimas; la del K
(y el sodio en suelos salinos) es hidratante sobre moléculas de proteinas,
mientras que la del Ca y del Mg es deshidratante, y por ello tienen
marcada influencia sobre el grado de hidratacidén del plasma. Es pro-
bable que el K, por su accidén hidratante, sea un activador de gran ni-
mero de enzimas. Los elementos pesados Fe, Mn, Cu, Zn y Mo se
encuentran principalmente como componentes de enzimas, y su acti-
vidad depende con frecuencia de cambios de nivel de 6xido-reduccién
del metal. El Mn y el Zn, de igual forma que el Mg, actdan como ac-
tivadores enzimdticos.

La distribucién y el traslado dentro de la planta dependen por lo
tanto de la actividad metabdlica de los tejidos vivos en los diferentes
érganos, y también de la asociacién orgdnica de cada elemento. Por
ejemplo, los depdsitos de carbono como polisacdridos en las paredes
celulares son priacticamente inméviles una vez que han sido depositados,
Los compuestos nitrogenados y los de fésforo y azufre son en cambio
altamente mdviles pues pasan de los drganos poco activos y senescen-
tes a los tejidos jévenes en desarrollo. El K es un elemento extraor-
dinariamente mévil, mientras que el Ca y en gran parte el Mg, no se
movilizan una vez que han sido distribuidos dentro de las plantas por
via de la corriente xilemd&tica. Los metales pesados son por logeneral
poco méviles en la planta, por lo que se requiere un suministro cons-
tante por las raices para la formacién de nuevos tejidos.

El desarrollo de una planta se caracteriza por un flujo constante
de nutrientes del suelo a las raices y de alli a las partes aéreas. Una
vez que los nutrientes penetran en la planta pueden ser utilizados re-
petidamente en el curso del metabolismo normal de los tejidos de cre-
cimiento activo; pero su utilizacién no es la misma en todos los nu-
trientes como se deduce de las caracteristicas de movilidad dentro de
la planta antes mencionada.
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Por otra parte, la utilizacién de los nutrientes, o la eficiencia de
reutilizacién de los ya asimilados, presenta distintos patrones en rela-
cién con los tipos biolégicos particulares.

Los nutrientes acumulados en los tejidos de las plantas vuelven al
suelo cuando éstas mueren y se desintegran. Este retorno puede ocu-
rrir en gran escala y en periodos relativamente cortos de tiempo, como
sucede con las plantas herbdceas anuales, o puede durar largo tiempo
durante el cual hay incorporacién y pérdida constantes de nutrientes,
como es el caso de las plantas perennes. En éstas tiene lugar unlargo
proceso de acumulacién de materia orgdnica yminerales que puede ser
continuo, como en las plantas lefiosas perennifolias tropicales, o esta-
cional como enlas plantas lefiosas deciduas de varias zonas climéticas de
la Tierra. Durantelavidade estas plantas hay una renovacién constan-
te de raices, tallos y hojas; la eliminacién de los érganos senescentes
significa pérdida de materia orgdnica y minerales, la cual tendrd ma-
yor significacién ecolégica cuanto mds restringidas sean las posibilida-
des nutritivas del hdbitat. Se ha postulado, por ejemplo, que los habi-
tats oligotréficos favorecen a las plantas siempre verdes porque éstas
son méds eficientes en el uso de nutrientes (Monk, 1966; Small, 1972).
Las hojas de plantas perennifolias representan un costo en nutrientes
minerales mayor que el de las hojas caducas de corta duracién, pero
el uso de los nutrientes asimilados es méds prolongado. En las hojas de
plantas deciduas parte de los nutrientes utilizados ensu formacién pue-
den ser recirculados en la planta para su utilizacién en hojas nuevas,
pero su caida representa una pérdidaneta de elementos no méviles, co-
mo el Ca, Mg y los metales pesados. En el caso de suelos 4dcidos, po-
bres en Ca, esto significa para la planta un alto costo energético en la
reincorporacién de este ion desde el suelo.

En este mismo contexto, las plantas se diferencian en su capacidad
de movilizar nutrientes acumulados en las hojas, y es probable que las
plantas de suelos oligotréficos tengan un mayor factor de recuperacién
de elementos minerales que plantas de suelos eutréficos.

Un aspecto ecolégico de importancia en el anélisis delciclajedenu-
trientes en comunidades boscosas es el de lixiviacién de nutrientes de
hojas y tallos por el agua de lluvia. Se ha establecido que el K es un
elemento muy propenso a lixiviarse de las hojas y que aparece en gran
concentracién en el agua percolada por el follaje del bosque. En la Ta-
bla 18 se compara el contenido de nutrientes del agua de lluvia y de la
percolada a través del follaje del bosque hdmedo tropical en Panami
(Golley y colaboradores, 1975).

La pérdida de elementos minerales y de sustancias orgédnicas por
lavado es un fenémeno que se acentdaconlaedad de las hojas. Las vie-
jas ceden mds nutrientes al agua que las hojas jévenes (Tukey, 1970).
Por otra parte, la pérdida de nutrientes por lavado foliar varia marca-
damente segin las especies. Es probable quela estructurade lacuticu-
la represente un papel decisivo en este proceso. Es notable que las
pldntulas de 4rboles del dosel superior del bosque tropical de Puerto
Rico estudiadas por Tukey (1970) précticamente no pierdan nutrien-
tes por lavado, mientras que Palicourea sp., un arbolito del soto,
pierde considerable cantidad de K y pequefia cantidad de otros ele-



Tabla 18, Composicidén del Agua de Lluvia y de Percolacién del
Follaje Durante Septiembre 1967 en un Bosque Himedo Tropical de
Panami (Golley y colaboradores, 1975)
ppm
P K Ca Mg Na Cu Fe Mn Zn

Lluvia 0,050 0,5 1,5 0,25 1,59 0,024 0,155 0,021 0,044
Percolacién
del Follaje 0,039 3,2 2,4 0,62 1,54 0,017 0,273 0,022 0,040

mentos minerales. Estas pérdidas de nutrientes por las hojas adultas
pueden deberse a la acumulacién de minerales en las cercanias de la
cuticula y a una mayor fragilidad de esta capa protectora.

7.5. METABOLISMO Y CRECIMIENTO RADICAL

El sistema radical de las plantas superiores sedesarrolla en lana-
turaleza en circunstancias cambiantes en cuanto a disponibilidad de nu-
trientes (por efecto de la precipitacidn estacional, por ejemplo), al pH
de la disolucién de suelo, a la concentracién de oxigeno y de CO, y tam-
bién a intensas variaciones diurnas o estacionales de la hidratacién de
los coloides edéficosy de la temperatura. Todos estos factores regulan
en mayor o menor grado el metabolismo de las células radicales a cuyo
través penetran en la planta el agua y las sales minerales. La evalua-
cién de las caracteristicas del medio radical no puede obtenerse
simplemente por la medicién de las propiedades del suelo en un mo-
mento dado, pues en la interfase raiz-suelo se constituye un ambiente
especial, caracterizado por metabolitos exudados de las raices, por
una microflora distinta de la de zonas mdis alejadas de la raiz y por
concentracién de gases y nutrientes bien diferenciada. Esta es la lla-
mada zona de la rizosfera. Es en ella donde habria que medir el pH y
la concentracién de O, y de nutrientes para evaluar las condiciones de
crecimiento radical en un suelo dado.

El metabolismo radical y su interaccidén con el ambiente eddfico se
ha estudiado mucho menos que el comportamiento del vdstago, en es-
pecial del aparato fotosintético. La razdén de ello estriba, entre otras
cosas, en la dificultad experimental de conocer con precisién las con-
diciones de la rizosfera.

La mayor partedel estudio del metabolismo radical de importancia
ecolégica se ha hecho mediante raices aisladas o plantas completas cre-
cidas endisoluciones nutritivas. Engeneralpuedeafirmarse que el me-
tabolismo de las células radicales posee un alto grado de adaptabilidad a
las condiciones fisicoquimicas del suelo. Seha hallado una intima rela-
ci6nentrela respiraciéndelas células radicales y el proceso da absor-
ciény acumulaciénde sales (Beevers, 1961), probablemente por efecto
de la generacién de ATP que se requiere en los procesos a nivel de la
membrana plasm&tica. De esto se postula una correlacién entre la ca-
pacidad respiratoria de las raices y la extraccién de nutrientes
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del suelo, como se ha observado en plantas tipicas de suelos oligotré-
ficos.

Otro aspecto importante es la capacidad de las raices de compensar
transitorios desequilibrios de nutrientes que se hallan en la disolucién
del suelo. Por ejemplo, una absorcidén predominante de cationes gene-
ra un incremento en la sintesis de 4cidos orgénicos intercelulares co-
mo consecuencia de un estimulo de la fijacién de CQ, catalizada por la
PEP-carboxilasa. Una absorcién excesiva de aniones causa el efecto
contrario, como puede observarse en la figura 20 (Hiatt, 1967). En
ella se muestra el cambio en la concentraciénde dcidos orgdnicos enel
jugo vacuolar de raices de cebada que han sido sumergidas por 6 h en
disoluciones donde aniones y cationes se incorporan con distinta rapi-
dez. Por regla general, K" y Cl” se incorporan mis ripidamente que
Ca®* y SO}". Se ve que hay un incremento o disminucién proporcional
del contenido de &cidos orgdnicos en relacién conuna incorporaciénpre-
valente o retardada, respectivamente, del catién.

208 poices d
o K2S0q q
a KCI

16" o CaClp o

A concentracion Geidos orgdnicos peq/q

-8F

4 (cation-anion) (ueq/q)

Fig. 20. Cambios en la concentracién de aniones
orgidnicos en las células radicales de cebada que
ocurren por diferencias de 1la permeabilidad de
cationes y aniones de la disolucidn exterior.
(Basada en datos de A.J. Hiatt, 1967.)

La actividad de las enzimas del metabolismo radical, sea por es-
timulo o por inhibicién, puede también mostrar caracteristicas adap-
tativas muy marcadas en relacién con el hibitat de procedencia. M4és
adelante se mostrard cdmo operan los mecanismos reguladores de las
enzimas alcohol-deshidrogenasa, PEP-carboxilasa y deshidrogenasa
madélica en plantas de hdbitats inundables.

El crecimiento de la raiz bajo diferentes condiciones del ambiente
edifico es también unindicador adecuado de la actividad de este érgano.



Por ejemplo, al estudiar el desarrollodel sistemaradical de una planta
en suelos heterogéneos no inundables, se observa una mayor profusién
de raices en las capas de suelo cuyo contenido de agua es mayor.

La determinacién experimental de los Sptimos de crecimiento ra-
dicular puede a su vez ser un indicador de los requerimientos ecoldgi-
cos de una especie. La figura 21 muestra el crecimiento de la radicu-
la de Wigandia caracasana, una planta invasora que crece en zonas de
derrumbes hasta una altura superior a los 500 m en zonas neotropica-
les. Las curvas de temperatura y pH revelan la existencia de maximos
nitidos, factibles de andlisis en relacién con los habitats de proceden-
cia o con variaciones interpoblacionales.

WIGANDIA CARACASANA HBK.
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Fig. 21. Crecimiento de raicillas de Wigandia caracasana
en diferentes condiciones. (Tomada de T. Wikander, Tésis
de Licenciatura, Escuela de Biologia, U.C.V., 1970.)

7.6. CRECIMIENTO DE PLANTAS EN SUELOS INUNDABLES

En terrenos bajos de regiones de abundantes precipitaciones, o en
las margenes de los rios, se dan temporadas mds o menos largas du-
rante las cuales el aire del suelo es desplazado totalmente. Ocurre
también en suelos pesados que la difusién de gases desde la atmésfera
hacia el suelo y viceversa queda interrumpida. En cada caso se
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produce una deficiencia de O; en las raices, acompafiada también de un
incremento notable en la concentracién de CO..

Las consecuencias de las condiciones anaerdbicas para el metabolis-
mo radicalsonsimilares alas que afectan a lamayoria de los tejidos vi-
vos (Crawford, 1972), pues se trata del déficit de O, que sirve como
aceptor de electrones a nivel de la citocromo oxidasa de la cadena res-
piratoria en las mitocondrias. La inhibicién del ciclo de Krebs produ-
ce una acumulacién del producto final de la glicélisis, del dcido pirdvi-
co. KEste es transformado en acetaldehido, el cual es un substrato
inductor de la deshidrogenasa alcohdblica (ADH). EIl resultado es una
rdpida acumulacién de etanol, la cual excede los niveles téxicos para
el metabolismo celular.

Las plantas terrestres puedendiferenciarse por sutolerancia ales-
tado de anaerobiosis, que frecuentemente es consecuencia del régimen
de inundacién. Las adaptaciones observadas en las plantas tolerantes
a la inundacidén son de dos tipos, morfolégicas y metabdlicas.

Casi en todas las plantas terrestres puede demostrarse que hay un
flujo de O, del vastago hacia las raices, pero por logeneralen las plan-
tas tolerantes a la inundacidn del sistema radical, la conductividad de
los gases por el tallo es mucho mayor. La levisima madera de las
Apocynaceas Malouetia glandulifera y Ambelania laxa de los rios de
aguas negras de América Tropical posee una morfologia caracterizada
por muchos espacios intercelulares. Su densidad es similar a la de la
madera de balsa (Ochroma lagopus). En muchas otras plantas que cre-
cen a la orilla de lagunas puede observarse la formacién de un espeso
tejido aerenquimdtico en los tallos y en las raices, el cual sirve como
de repositorio de O, y también de via de salida del exceso de CO; re-
sultante de la respiracién radical.

Hay dos especies de mangle de morfologia radical caracteristica a
plantas de suelos inundables o de mala aireacién; ellas son Rhizophora
mangle y Avicennia nitida. La R. mangle tiene raices en forma de zan-
cos, con curvaturas que sobresalen por encima del nivel del agua. En
tales curvaturas hay numerosas lenticelas, estructuras tipicas de la
corteza del tronco y de la raiz de las plantas lefiosas, que no son mais
que orificios a través de los cuales tiene lugar un intenso intercambio
de gases por difusién. Un corte transversal de una raiz de R. mangle
muestra una gruesa capa de tejido aerenquimdatico. La 4. nitida posee
numerosas raices que crecen verticalmente, por geotropismo negativo,
las que sobresalen por encima de la superficie del lodo caracteris-
tico de los hibitats de esta especie. Estas raices aéreas, o neu-
matéforos, brotan de las raices de crecimiento horizontal. Los neu-
matéforos tienen numerosas lenticelas en su exterior y casi toda la
masa del tejido que las forma es aerénquima. Los canales aeriferos
de los neumatdforos estdn conectados con elaerénquima, tambiénabun-
dante, de las raices subterradneas.

Estas estructuras reducen total o parcialmente las deficiencias de
O, en las raices que crecen en suelos mal aireados, de modo que re-
presentan una adaptacidén para evitar las condiciones de anaerobiosis.



Las caracteristicas metabdlicas que permiten contrarrestar la de-
ficiencia de O, representan también cambios adaptativos de indole
genética, que permiten a la planta utilizar el O, del aire en la
produccién de energia en las raices o bien utilizar un mecanismo
bioquimico alternativo cuando no hay O, que impida la acumulacién de
sustancias téxicas para el metabolismo celular. Tales mecanismos
han sido descritos por varios investigadores y tienen que ver con la
regulacién de la glicdlisis y el metabolismo de los dcidos orgédnicos
(McMannon y Crawford, 1971). ‘

Uno de los principales mecanismos metabdlicos que diferencia las
plantas no tolerantes de las tolerantes a la inundacién es la induccién
de la deshidrogenasa alcohdlica (ADH) en las no tolerantes cuando hay
deficiencia de O; y la carencia o baja actividad de la enzima maélica en
las tolerantes (véase la Tabla 19).

Tabla 19, Algunas Caracteristicas Bioquimicas que Diferencian el
Comportamiento de Plantas Tolerantes y No Tolerantes a la
Inundacién (Deficiencia de O:) (Segin trabajos de Crawford

y colaboradores)

No Tolerantes Tclerantes
Deshidrogenasa Induccién Actividad no cambia o se
alcohélica reduce
Enzima malica Activa Inactiva o no detectable
Nitrato reductasa Actividad constante Incremento de actividad

en ausencia de O,

Productos de respira- Etanol Acido maélico
cién acumulados con glicerina
deficiencia de O alanina

4dcido shikimico

En condiciones de anaerobiosis, el fosfopiruvato resultante de la
glicdlisis puede ser desfosforilado (fosfo-enol-piruvato-kinasa), o se
puede utilizar como substrato de carboxilacién mediada por la PEP-
carboxilasa activa en todas las raices de plantas terrestres. La car-
boxilacién del PEP conduce a la sintesis de dcido mélico a través de
oxaloacético, por la actividad de la deshidrogenasa milica, también
presente en el tejido radical de todas las plantas. El piruvato resul-
tante de la desfosforilizacién del PEP se transforma enacetaldehido (pi-
ruvato descarboxilasa), elcuala suvezsirve de substrato a la ADH para
la formacién de etanol. En las plantas no tolerantes predomina la via
de sintesis de etanol, en parte por el incremento de la actividad de
ADH que se registra al cesar el suministro de O, a las raices, pero
ademds todo el mélico originado por carboxilacién en la reaccién cata-
lizada por la PEP-carboxilasa revierte a piruvato por laactividad de la
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enzima malica. En las plantas tolerantes no hay induccién de ADH ni
actividad detectable de la enzima maélica.

El 4cido mdlico acumulado en las raices de plantas tolerantes du-
rante la anaerobiosis puede ser transferido al vastago, donde sirve de
base a otros procesos biosintéticos. Es interesante anotar que dicha
transferencia del 4cido mdlico representa una ganancia de CO, para la
planta, pues el milico proviene de la carboxilacién del PEP.

En plantas tolerantes se han encontrado otros productos termi-
nales de la respiracién anaerdbica, que pueden acumularse sin efec-
tos téxicos en el metabolismo de las células radicales, tales como
glicerina (en Alnus incana) alanina, &dcido shikimico (Iris pseudaco-
rus) (Crawford, 1972; McMannon y Crawford, 1971; Tylery Crawford,
1970).

Garcia-Novo y Crawford (1973) describen que la induccién de lani-
trato-reductasa por anaerobiosis representa un sistema alternativo
de resistencia a la escasez de O, pues permite utilizar el NO; como
aceptor de electrones en la cadena respiratoria. Sin embargo en los
suelos de bosque climax no hay poblaciones importantes de bacterias
nitrificantes (Rice y Pancholy, 1972) ni tampoco en los bosques inunda-
bles temporalmente, de manera que la fuente de nitrégeno en estas
plantas no es seguramente el NOj (Tiedje, 1976). Tal vez el estudio in
situ de la naturaleza de la acumulacién de sustancias orgdnicas en las
raices de drboles de zonas inundables permita inferir los medios eco-
16gicos de eliminacién de los efectos nocivos de la deficiencia de G, a
nivel de estos érganos.

El estudio del metabolismo radical en general y las adaptaciones a
la inundacién en particular constituye un fértil campo de investigacién.
En las vastas selvas inundables de la Cuenca Amazdnica se encuentran
plantas resistentes a la inundacién y que pasan hasta varios meses to-
talmente cubiertas de agua; entre ellas las hayperennifolias y caduci-
folias (Gessner, 1968). La investigacién del metabolismo de raices,
tallos y hojas en estas plantas no fue nunca encarada, aunque los
mecanismos de resistencia a la anaerobiosis deben ser similares a los
descritos ya.

7.7. DEFICIENCIAS DE NUTRIENTES Y CRECIMIENTO EN SUELOS
OLIGOTROFICOS

Hemos visto que el crecimiento de la planta requiere adecuado y
constante suministro de nutrientes para la formacién de nuevos tejidos y
sustituir los nutrientes perdidos por absicién foliar, muerte de raices,
y ramas, etc. Estos nutrientes proceden en sumayor parte de ladiso-
lucién del suelo. Los coloides delsuelo, conlos cuales ladisolucién del
suelo se encuentra en equilibrio idnico, deben estar lobastante satura-
dos como para sustituir los iones a medida que vayansiendo absorbidos
por las rafces; ademds deben permitir el mantenimiento de una disolucién
equilibrada del suelo, es decir, con una proporcién de iones adecuada
que compense los efectos téxicos que se pueden presentar cuando en la
disolucién del suelo hay un predominio excesivo de un cierto ion. Son
conocidos los efectos del antagonismo idénico entre sulfatos y cloruros,



o entre cationes mono- y divalentes, cuya explicacién se basa en el
efecto hidratante o deshidratante de los iones sobre el plasma (hidrata-
cién por electrdlitos, Walter y Kreeb, 1970).

En condiciones naturales, se puedendistinguir plantas cuyos reque-
rimientos nutricionales son distintos (véanse los Caps. 7.3 y 7.4) debi-
dos a su capacidad de extraer nutrientes del suelo (metabolismo radical)
0 a requerimientos metabdlicos generales. Se ha postulado, por ejem-
plo, que muchas especies propias de ambientes eddficos oligotréficos
tienen una respiracién radical méis activa que otras especies propias
de suelos méas ricos en nutrientes. Igualmente se ha supuesto que la
deficiencia natural de f6sforo ejerce una presién selectiva que favorece
a las plantas perennifolias escleréfilas, en suelos con regimenes hi-
dricos muy variables (Beadle, 1954; Loveless, 1961, 1962), pueses-
tas plantas, de crecimiento relativamente lento, poseen un metabo-
lismo que opera con menores cantidades de fésforo. Ademds se haen-
contrado que hojas de plantas meséfilas deciduas tienen una relacién
N/P mayor que la de hojas de plantas perennifolias, coridceas (Montes
y Medina, 1975).

En ecosistemas naturales es raro encontrar plantas con sintomas
de deficiencia nutricional, pues en condiciones edaficas oligotréficas
ya tuvo lugar una seleccién de los tipos metabdlicos mejor adaptados a
dichas condiciones. Sin embargo puede demostrarse que la capacidad
productiva de muchos tipos de vegetaciénnatural estd limitada por efec-
to de la deficiencia de nutrientes. En estos casos como en el de todos
los factores ambientales también puede demostrarse que el impactodel
ambiente se revela principalmente en la variacién de la capacidad de
competencia de los componentes de la vegetacién.

Mediante cultivos de plantas endisoluciones nutritivas se puedenex-
plorar cudles son los cambios fisiolégicos que ocurren en la planta como
resultadode la deficiencia de unnutriente en particular. Dada la impor-
tancia de estos estudios para el andlisis del rendimiento de plantas de inte-
rés agricolayde ladeterminacién de las necesidades de fertilizantes de
los suelos, se ha hecho una considerable investigacién sobre eltema, cu-
yos resultados se encuentran resumidos en tratados sobre lanutricién
mineral de las plantas (véase, por ejemplo, Gauch, 1972; Epstein, 1972;
Mengel, 1972). Una revisién sobre la influencia de los nutrientes so-
bre la fotosintesis de plantas superiores se encuentra en Natr (1972).

Vamos a analizar aqui dos ejemplos que muestran los efectos de
deficiencias nutricionales en la fotosintesis, la sintesis de proteinas y
el crecimiento. Se cultivaron plantas de Atriplex patula en disolucio-
nes nutritivas equilibradas con suministro normal de nitrégeno en for-
ma de nitrato (disolucién de Hoagland con NQO; 33 mM), y con acentua-
da deficiencia de nitrdégeno (disolucién de Hoagland con NO; 1 mM).
Cuando las plantas tenian unos 50 dias de edad, se midid la tasa de fo-
tosintesis, la actividad Zn vitro de la RuDP-carboxilasa y la acumula-
cién de almidén en las hojas (Medina, 1971). La tasa de fotosintesis a
una intensidad saturante de luz se reduce en un 25%, en forma propor-
cional a la reduccién de la actividad de la RuDP-carboxilasa (véase el
cap. 5.6). Esta enzima constituye una fraccidén importante de la pro-

n



18

teina soluble foliar, por lo cual su actividad por unidad de proteina
refleja nitidamente las condiciones de suministro de nitrégeno durante
el crecimiento. En la figura 22 puede observarse que el cambio de
actividad especifica de la RuDP-carboxilasa y del contenido de proteifna
soluble foliar se producen en pocos dias. El grafico indica que la de-
ficiencia de nitrégeno tiene una influencia méds marcada en la sintesis
de la RuDP-carboxilasa en comparacién con el resto de las proteinas
solubles de las hojas. En este experimento se transfieren plantas de
disoluciones nutritivas con suministro normal de nitrégeno a otras de-
ficientes y viceversa.
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Fig. 22. Variaciones de la actividad de RuDP-
carboxilasa y el contenido de proteina soluble
en hojas de Atriplex patula. Las plantas se
cultivaron durante méds de 50 dias en disolu-~
ciones nutritivas completas y deficientes en
nitrdégeno. Al comenzar el experimento se in-
virtieron las condiciones de suministro de ni-
trdgeno.

Un fenédmeno interesante que se observa en estos experimentos con
deficiencias de nitrégeno es una acumulacién de almidén en los cloro-
plastos de las plantas deficientes. Parece que por fotosintesis se pro-
duce una cantidad mayor de carbohidratos de la que puede ser utilizada
en la sintesis de proteinas. KEs probable que esta condicién conduzca
también a una sintesis mayor de polisacdridos estructurales que sede-
positan para formar la pared celular, por lo cual las hojas deficientes
son mucho més gruesas, y su cociente de drea foliar es mucho menor
que el de las hojas normales. La Tabla 20 muestra las variaciones
diurnas del contenido de almidén foliar de 4. patula. Las muestras se
tomaron al comienzo y al final del dia.



Tabla 20, Contenido de Almidén en Hojas de Atriplex patula*
(Medina, 1971)

. a2 -1
mg almiddén g~ peso seco

Hora Normal (100% NQO;) Deficiente (3% NOQ,)
6a.m. 9,5 226, 8
10 p.m. 107,9 293,9

* Almidén determinado conantrona. Plantas: 51 dias de edad; intensi-
dad de luz: 1,0 x 10%erg cm ™ s7}; fotoperiodo: 16 h; temperatura: 25°C
dia y 20°C noche.

Este cardcter de acumulacién de almidén en los cloroplastos puede
ser un indicador de regimenes de deficiencia nutricional en condiciones
naturales. Muchas epifitas que ocupan hdbitats con limitado suminis-
tro de nutrientes poseen cloroplastos normalmente repletos de almidén.

En las plantas de tomate delexperimentodescrito enb.1.4 se puede
observar claramente la forma en que las deficiencias nutricionales en
N y Fe afectan el comportamiento fotosintético de las hojas (Fig. 23).
Como se sefiald anteriormente, hay una reducciénmayor de la produc-
cién total de materia orgdnica que el efectoque se observa en latasade
fotosintesis; la diferencia es explicable en funcién de la reduccién dela
superficie foliar, como puede verse en la Tabla 21. Se observa que el
porcentaje de reduccién del 4rea foliar es similar al de la reducciénde
produccidn total de materia orgdnica, mientras que sdlo una fraccién
de la reduccién se explica por la disminucién de la capacidad fotosin-
tética.

TOMATE

Fig. 23. Curvas de fo-
tosintesis de hojas a-
dultas de tomate culti-
vadas en  disoluciones
nutritivas completas vy
deficientes en nitrdge-
no y hierro. (Tomada de
N. Motta,Tésis de Licen-
ciatura, Escuela de Bio-
logia, U.C.V., 1975.)
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Tabla 21, Produccién de Materia Orgénica, Extensién de Area Foliar
y Fotosintesis en Plantas de Tomate con Diferentes Suministros de
Nutrientes* (Basada en datos tomados de Motta, 1975)

Peso Seco Area Foliar Fotosintesis en Luz Sat.

Total g % red. cm® % red. mmol dm™=h™? % red.

Completa 3,830 - 704,8 - 346 -
Deficiente en Fe 1,528 60 205,9 70 312 10
Deficiente en N 0,611 84 68,8 90 204 41

* Plantas desarrolladas durante 35 dias en cada una de las disolucio-
nes. Intensidad de luz: 550 UE m™ s™; fotoperfodo: 12 horas luz;
termoperiodo: 30°C dia y 17°C noche.

7.8. CRECIMIENTO DE PLANTAS EN SUELOS SALINOS: HALOFITAS

Muchos hébitats se caracterizan por su alta concentracién salina,
por lo general con una clase de sal predominante. Se encuentran, por
ejemplo, a lo largo de las costas marinas y en el continente en zonas
de acumulacién de agua donde se forman lagunas sindesagiie en las cua-
les la razén Precipitacién/Evaporacién es menor que 1. En estos lu-
gares ocurre un enriquecimiento progresivo de sales en la superficie
del suelo. En estos hibitats el problema ecolégico principal no es la
economia del agua, sino la economia salina, es decir, de qué modo el
metabolismo de la planta se desenvuelve en presencia de altas concen-
traciones salinas.

El efecto en las plantas de altas concentraciones salinas no es pri-
mariamente osmético, sino que tiene que ver con lainteraccién de los
iones en altas concentraciones con el plasma celular. Asi se puede
observar que los iones tienen un marcado efecto en el grado de hidra-
tacién de las proteinas; se trata de una hidratacién por electrélitos, no
especifica, en la que los iones monovalentes ejercenun efecto hidratante,
mientras que los iones divalentes tienen por lo general un efecto contra-
rio. Asi, por ejemplo, aunque no se conocen los procesos moleculares
que intervienen en el fenémeno de resistencia plasmadtica a determinados
tipos de sales, se sabe que los cloruros incrementan la suculencia de
los tejidos de las plantas, mientras que los sulfatos la disminuyen
(Walter y Kreeb, 1970).

De acuerdo con el factor salino, las plantas pueden dividirse en
haléfitas y no haléfitas. Para esta divisién se usa el criterio del
requerimiento de una determinada sal para el crecimiento normal dela
planta. Asi, por ejemplo, el cloro es un elemento indispensable a
todas las plantas superiores, si bien en cantidades minidsculas. Lama-
yorfa de las haldfitas crecen mejor en altas que en bajas concentra-
ciones de cloruro. En cada caso es indispensable determinar el Spti-
mo de crecimiento a fin de poder evaluar el requerimiento de la sal
estudiada, para lo cual debe medirse también el contenido de sales en



los tejidos vegetales. Al parecer no hay diferencias generales entre
haldfitas y no haldfitas (Kreeb, 1974), sino una variacién gradual de la
respuesta productiva que permite inferir también que la diferenciacién
en el grado de adaptacidn salina es, dentro de ciertos limites, continua.
En este aspecto es de interés anotar que la germinacién de las haléfi-
tas y la de las no haldfitas no se diferencia en cuanto a la influencia de
la concentracién salina; en ambos casos se obtiene mayor y mas rapida
germinacién en agua libre de NaCl (Walter y Kreeb, 1970).

Una clasificacién ecolégica de las haldfitas basada en el contenido
de Na y K, cloruros y sulfatos, ha sido propuesta por Walter (1968).
Se hizoteniendo encuenta el andlisis de las cenizas de haléfitas enel Asia
Central. La clasificacién diferencia entre cloro-haldfitas (acumula-
doras de cloruro), sulfato-haldfitas (mayor concentracién relativa de
sulfato), alcalino-haldfitas, caracterizadas por alta concentracién de
sodio, y las haldfitas excretoras de sales, para lo cual poseen por lo
general gldndulas especiales.

No hay alin suficientes datos, en especial de sulfatos, para formu-
lar algunas conclusiones sobre las numerosas haldfitas tropicales. En
la Tabla 22 se observan algunos ejemplos tomados de la clasificacién
anterior. No&tese sobre todo el alto contenido de cenizas de estas hald-
fitas, lo cual debe tenerse en cuenta cuando se exprese el contenido de
agua, de proteina, clorofila, etc., por unidad de peso fresco o peso
seco.

Tabla 22. Tipos de Haldfitas Basados en el Contenido de Sales
(Tomado de Walter, 1968)

Especie Cenizas mg g lpesoseco
(% pesoseco) Na K Cl S

. @ Salicornia europaea 33 66,0 22,6 154,1 6,3

9 & Salsola turcomanica 24,5 52,6 8,1 99,7 4,4

'Cc; \% Halocnemum strobilaceum 31,5 48,9 12,7 90,0 8,0

< Halostachys belangeriana 31 84,9 14,0 95,8 7,4

L @ Karelinia caspia 15,5 22,0 12,4 33,8 16,2
4 e

& \:6 Halimoenemis mollisima 19,5 22,7 12,9 14,6 1,2

(?) ,:::d Salsola dendroides 21 46,6 12,1 16,8 21,4

é § Suaeda microphylla 35 107,5 15,6 72,8 7,2

j§§ Haloxylon aphyllum 22,5 78,3 11,3 13,7 2,8

= & Anabasis salsa 22,5 73,3 17,1 11,2 4,4

Tamariz laxa 16 20,1 33,1 12,8 23,0

Tamariz ramosissima 14,5 7,5 7,2 8,7 17,6

Haldfitas ex-
cretoras de
sales
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Las cloro-haléfitas se caracterizan por lo general por su gran su-
culencia, mientras que las sulfato-haldfitas suelen poseer una estruc-
tura foliar mds coridcea. En este sentido es posible distinguir entre
haléfitas que crecen en suelos donde hay humedad constante, de aque-
llas que crecen en suelos mucho mds secos. En estos el contenido de
sales no es alto medido en términos absolutos, perodado suescaso con-
tenido de agua, la disolucidn del suelo es muy concentrada. Con arre-
glo al contenido de agua de su hdbitat, las haldfitas se handividido tam-
bién en higro-haléfitas (por lo general suculentas del tipo de las que
acumulan cloruro) y las xero-haldfitas (con frecuencia del tipo de las
que acumulan sulfato) propias de zonas de baja precipitacién, no nece-
sariamente cercanas al mar.

Para determinar la naturaleza halofitica de una cierta especie se
ha dicho que es necesario medir el efecto que sobre el crecimiento tie-
nen ciertos iones, como CI7, Na'y SOF*. Las cloro-haléfitas, no sélo
son estimuladas en su crecimiento por el NaCl en el medio, sino que
también pueden acumular gran cantidad de cloruro cuando el medio en
que crecen tiene baja concentracién salina.

En condiciones naturales no basta constatar el caricter salino del
suelo para inferir el cardcter halofitico de su vegetacidn.

En las costas semidridas de la faja tropical es frecuente observar
en un mismo hébitat salino especies halofiticas y no halofiticas. En el
borde interior de los manglares tropicales, en sitios de intensos cam-
bios de humedad durante el aho por efecto de la precipitacidén, crecen
especies como Batis maritima y Sesuvium portulacastrum, dos haldfitas
extremas, juntamente con Bromelia humilis, Opuntia wentiana eincluso
Lemaireocereus griseus, especies éstas de acentuada intolerancia sa-
lina (Walter, 1973). Esto se explica por la ocupacién de nichos ecolé-
gicos distintos a lo largo del afio. Las haldfitas resisten la intensa
concentracién salina de las capas superficiales del suelo. Las cactd-
ceas, por su sistema radical muy somero, no tienen raices activas du-
rante la estacibén seca. Al comenzar las lluvias y eliminarse las cos-
tras salinas superficiales, se desarrollan nuevas raices rdpidamente
(en 0. wentiana puede observarse formacién de raices nuevas en 24
horas) que recargan las reservas de agua del vdstago. B. hwmilis no
forma raices funcionales en elsuelo, pero si las forma hacia el interior
del embudo que constituyen las hojas. Esta plantasdlo utiliza el agua de
lluvia que se acumula entre las hojas. En este caso se trata ademdis de
cacticeas y bromelidceas con metabolismo MAC, que tienen un uso muy
parco de las reservas de agua durante periodos de sequia relativamen-
te largos.

Otras veces se encuentran plantas no haléfitas en suelos de superfi-
cie muy salina porque sus raices pueden alcanzar estratos acuiferos
profundos; tal es el caso de Prosopis juliflora.

En cualquier situacidén es necesario medir la concentracidén salina
en los tejidos de la planta objeto de estudio a fin de saber si se trata o
Zps
no de una halodfita.



La Tabla 23 ilustra algunos ejemplos de la distribucién en zonas
que se observa en algunas islas 4dridas del Caribe. En la isla la
Orchila, al norte de Venezuela, la precipitacion sdlo asciende a 150
mm afio! (Walter y Medina, 1968), y en una reducida extensién pueden
hallarse series de suelos desde los muysalados en la superficie hasta
los no salinos. Dentro de cada tipo de suelo pueden observarse plantas
de distintos tipos de fotosintesis y diferentes grados de acumulacidn de
iones.

Tabla 23, Zonacibén de Suelos y Acumulacién de Iones en las Hojas de
Plantas de La Orchila (Venezuela)

A. Espinar y Zonas Adyacentes No Salinas
Cl Na K Ca Mg

Suelo (mg/100 g p.s.) 3,9 4 3,6 2,8 1,7

Plantas (mg/g p.s.) Tipo Foto- Raices
sintético
Portulaca pilosa 15,4 14 62,8 5,6 9,8 C4 Superfi-
ciales
Jacquinia barbasco 9,7 15 8,2 5,6 9,8 C3(arbol) Profundas

B. Zonas Planas, Suelos Poco Salados

Suelo 14,5 19 1,6 3,0 1,3
Plantas
Euphorbia buxifolia 3,5 2 18,1 20,7 3,9 C4 Superfi-
ciales
Capraria biflora 17,1 15 5,6 17,8 20,4 C3 Profundas
Alternanthera 17,4 39 23,0 8,0 37,8 Cc4 Superfi-
muscoides ciales

C. Zonas de Playa, Suelos Arenosos, Calcireos, de SecamientoRipido

Suelo (maximo) 251,7 133 2,9 14,9 18,5

Plantas

Tournefortia 80,2 43 3,0 23,6 26,2 C3 Profundas
gnaphalodes

Suriana maritima 26,3 17 7,1 21,6 10,1 C3 Profundas

Atriplex pentandra 119,8 102 19,2 15,4 27,1 Cc4 Superficial

difuso
D. Zonas Inundables, Suelos Pesados, Marcadamente Halinos
Plantas
Batis maritima
Salicornia fruticosa

Sesuvium portulacastrum
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Vale la pena destacar que plantas de un mismo hdbitat pueden tener
acumulaciones de iones marcadamente distintas, como ocurre entre
Suriana maritima, arbusto escleréfilo de raices profundas, y Atriplex
pentandra, en la zona C (Tabla 23). En la especie Atriplex vesicaria
se ha demostrado en forma concluyente que elsodio es un nutriente mi-
neral (Walter y Kreeb, 1970).

Las plantas del grupo D, bien conocidas en la literatura sobre el
tema, son haldfitas de amplia distribucién (Waisel, 1972).

Dignos de mencién como plantas haldfitas de variada adaptacién es-
tructural y metabdlica a suelos salinos son los mangles, entre otros
Rhizophora mangle, Avicennia nitida y Laguncularia racemosa. Lases-
pecies de mangle han sido objeto de numerosas investigaciones ecofi-
siolégicas para dilucidar su metabolismo salino, que no se discute aqui
(véase la literatura en Walter y Kreeb, 1970, Waisel, 1972 y Walter,
1973).

7.9. ASOCIACIONES SIMBIOTICAS EN PLANTAS TERRESTRES Y SU
SIGNIFICACION NUTRICIONAL

En hébitats naturales las plantas debenadaptarse a la disponibilidad
de nutrientes. Por su absorcién selectiva de iones pueden sintetizar
materia orgdnica de una composicién mineral caracteristica, a pesar
de las variaciones considerables del medio en que viven. En ambien-
tes oligotréficos, o sea de mucha escasez de nutrientes pueden iden-
tificarse simbiosis entre plantas y microorganismos cuya funcién es
incrementar la capacidad de extraccién de nutrientes del medio. Ocu-
rre por ejemplo con el nitrégeno, que, a pesar de su abundancia en
la atmdsfera (cerca del 80%), no pueden utilizarlo directamente las
plantas superiores, y casi la totalidad de este elemento utilizado por
la capa vegetal de la Tierra se obtiene mediante su fijacién pormicro-
organismos ora simbiontes o de vida libre.

7.9.1, Micorrizas

Las comunidades de coniferas sobre suelos arenosos podzolizados
de la faja templada presentan la caracteristica de que sus raices estian
asociadas con hongos en una simbiosis denominada micorriza. La
asociacién ocurre en la punta de las raices y es indispensable al flujo
normal de nutrientes del suelo a laplanta (Went y Stark, 1968). La mi-
corriza se constituye en el momento mismo de germinar la semilla en
su hdbitat natural, pues en el suelo se encuentran los hongos que pueden
ser de vida libre o tener su origen en las micorrizas ya establecidas
en la planta madre. Cultivos experimentales de plantas en medios es-
tériles han corroborado fehacientemente una reduccién de la capacidad
de crecimiento de las coniferas. En muchas regiones donde se cultivan
especies de pino con fines maderables se ha comprobado la necesidad
de afadir tierra de la zona de crecimiento original de la especie de pi-
no utilizada para que los arboles plantados tengan un crecimiento nor-
mal.

En bosques tropicales, que generalmente crecen en suelos muy li-
. - . ) .z
xiviados, la mayoria de las especies de Aarboles presentan también



formaciones micorriticas en sus raices, lo cual sugiere laimportancia
de esta forma de asociacién en el suministro de nutrientes a los com-
ponentes arbdreos de estos ecosistemas (Stark, 1971).

7.9.2, Fijacidén de Nitrégeno Atmosférico

El nitrdgeno es un elemento quimico fundamental de los seres vivos
por ser el elemento bdsico para lasintesis de proteinas y4cidos nuclei-
cos. Se calcula que las plantas superiores consumenanualmente entre
10° y 10™ toneladas de nitrégeno. La deficiencia de este elementoprovo-
ca ridpidamente sintomas de mal funcionamiento por la reduccién de la
sintesis de proteinas. Se encuentra que plantas crecidas con res-
tricciones en el suministro de nitrégeno desarrollan una estructura fo-
liar escleromorfa, con clorosis, y la actividad de la enzima a que se
debe la asimilacién del CO, por fotosintesis, la RuDP-carboxilasa, se
reduce en grado considerable.

El metabolismo del nitrégeno por las plantas depende de la presen-
cia de NH; y de la sintesis de aceptores adecuados para su incorpora-
cién en compuestos orgdnicos. Estos Ultimos provienen del metabo-
lismo de los carbohidratos, mientras que el primerotiene que obtener-
se del exterior, sea en forma de ion NH, o de ion NO;. Por lo general
la disponibilidad de estos compuestos en elambiente de la planta es re-~
ducida, y las plantas superiores no pueden utilizar el N, atmosférico
directamente, ni tampoco en forma de compuestos organicos, que es
como se encuentra el 95% del nitrégeno del suelo. Sélo la intervencién
de microorganismos, tanto de vida libre como simbidticos, hacen po-
sible un flujo de nitrbgeno suficiente para mantener las altas tasas de
produccidén de materia orgdnica que se observan en la naturaleza.

El nitrégeno del aire puede oxidarse y formar el NOj por efecto de
la energia eléctrica de las tormentas, y de esta manera llegan alsuelo
en zonas tropicales entre 2 y 5 kg N ha™ ano™l. Si se piensa que un
cultivo corriente extrae delsuelo hasta 100 kg N ha™® se comprende lo
insuficiente que resulta esta cantidad.

Se ha establecido que los organismos capaces de fijar N, delaire son
todos del grupo de los procariontes (sin nGcleo definido), o sea las bac-
terias y las cianoficeas. Estos tipos de organismos fijadores de N del
aire, diferenciados de acuerdo con las condiciones en que ocurre la fi-
jacién, se ejemplifican en la Tabla 24.

Tabla 24, Tipos de Organismos Fijadores delN; del Aire
(Tomada de Streicher y Valentine, 1973)

Anaerébicos Aerébicos Fotosintéticos
Clostridium Azotobacter Cianoficeas
Klebsiella Azotomonas Rhodospirilluwn rubrum

Rhizobium leguminosarum
(simbionte)

Actinomicetos
(simbionte)
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Algunas bacterias de vida independiente, tanto aerdbicas como anae-
rébicas participan también en el enriquecimiento en nitrégeno delsuelo
y este proceso se ha considerado de especial importancia en sabanas
tropicales (DSbereiner, 1969; Hardy y Havelka, 1975) en donde ocurren
asociaciones a nivel de la rizosfera.

La mayor importancia en el ciclo del nitrégeno en la capa vegetal,
y de especial aplicacién agricola, se le atribuye a las bacterias que
forman nédulos en las raices de muchas leguminosas. Se trata de bac-
terias del género Rhizobium que formannédulos donde ocurre la fijacidn
de nitrégeno a nivel de las raices. Plantas superiores de muchos otros
géneros viven en simbiosis con organismos fijadores de nitrdégeno.
El estudio de la fisiologia de estas plantas es imprescindible para in-
terpretar supapelenlos procesos de sucesién y en la ocupacién de hdbi-
tats oligotréficos. En la Tabla 25 (parcialmente de Bond, 1976) se pue-
den ver algunos ejemplos de simbiosis en plantas tropicales.

Tabla 25, Plantas Superiores con Organismos Simbidticos
Fijadores de N, del Aire

Planta Superior Simbionte Localizacién de la Simbiosis
Leguminosas Rhizobium spp. Nédulos en las raices
Alnus sp. Actinomicetes Nédulos en las raices
Psychotria spp. Klebsiella Nédulos foliares
Coriaria thymifolia Actinomicetes Nédulos radicales
Gunnera sp. Cianoficeas Inclusiones enelpeciolo foliar

Otras asociaciones de vegetales con otros organismos en condiciones
naturales y que pueden tener importancia nutricional son la de las epi-
fitas y las hormigas que forman sus nidos en elentramado de raices de
estas plantas y que acumulan alli una gran cantidad de residuos de alto
contenido mineral y que puede ser fundamental en estos hdbitats enex-
tremo oligotréficos.
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ASPECTOS ESPECIALES DEL METABOLISMO VEGETAL: siNTESIS
DE SUSTANCIAS TOXICAS

Uno de los aspectos menos investigados de la ecofisiologia de las
plantas es el de los productos del llamado metabolismo secundario.
Muchas plantas sintetizan cantidad considerable de sustancias que al pa-
recer no tienen ninglGn papel funcional directoyque aparecen como pro=
ductos terminales de ciertos pasos metabdlicos. Entre muchos ejem-
plos podrian citarse las antocianinas, los alcaloides y los taninos.

Las antocianinas y sustancias relacionadas son solubles en agua y
son la causa de la coloracién de las flores y de muchos tipos de hojas.
Su presencia en el aparato reproductivo de la planta se ha podido co-
rrelacionar con la atraccidén de polinizadores especificos, papel en el
cual deben incluirse también las sustancias volatiles que dan sufragan-
cia peculiar a muchas flores. EI estudio de los mecanismos de coevo-
lucién de plantas y animales a nivel de ecosistemas (Janzen, 1975) ha
permitido explicar la diversificacién en la produccién de colorantes y
olores por las flores de las plantas superiores como recursos de atrac-
cién de animales polinizadores que garanticen la polinizacién cruzada
de poblaciones de plantas mds o menos dispersas.

De igual manera podria interpretarse la produccién de hojas y fru-
tos de alto contenido de sustancias tdéxicas, entre ellos alcaloides y ta-
ninos, como medios de defensa contra la depredacién por insectos y
otros animales. Asi, por ejemplo, Janzen (1975) postula que la alta
proporcién de plantas con sustancias téxicas en las hojas entre plantas
de suelos oligotrdéficos es un cardcter que ha sido seleccionado evolu-
tivamente por el alto costo energético que representa la depredacién
foliar en esos ambientes.

Es probable que haya que postularse también una seleccién evoluti-
va para explicar la produccidn de sustancias téxicas por las hojas y las
raices de las plantas que inhiben total o parcialmente el crecimiento de
otras plantas. Estos efectosalelopiticos enplantas han sido revisados
por Rice (1974). Aqui nos limitamos a remitir a los trabajos mencio-
nados y a sefialar la necesidad de profundizar el estudio de la regula-
cibén ecofisioldégica de la sintesis de estas sustancias.
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se), por Howard F. Fehr, John Camp y Howard Kellogg.

N° 14. Estructuras Algebraicas Il (Grupos Finitos, por Horacio H.
O'Brien,

N° 15. Introduccibénala Teoria de Grafos, por Fausto A. Toranzos.

N° 16. Estructuras Algebraicas IV (Algebra Multilineal), por
Artibano Micali y Orlando E. Villamayor.

N° 17. Introdugdoa Anélise Funcional: Espacos de Banache Cdlculo
Diferencial, por Leopoldo Nachbin.

Serie de fisica

N° 1. Concepto Moderno del Nicleo, por D. Allan Bromley.

N° 2. Panorama dela Astronomia Moderna, por Félix Cernuschi
y Sayd Codina.

N° 3. La Estructura Electrénica de los Sélidos, por Leopoldo M.
Falicov.

N°® 4. Ffisica de Particulas, por Igor Saavedra.

N° 5. Experimento, Razonamientoy Creaciénen Fisica, por Félix
Cernuschi.

N° 6. Semiconductores, por George Bemski.

N° 7. Aceleradores de Particulas, por Fernando Alba Andrade.

N° 8. Fisica Cudntica, por Onofre Rojo y Harold V. Mclntosh.

N° 9. La Radiacién Césmica, por Gastébn R. Mejia y Carlos
Aguirre.

N° 10. Astroffsica, por Carlos Jascheky Mercedes G. de Jaschek.

N° 11. Ondas, por Oscar J. Bressan y Enrique Gaviola.

N° 12. El Ldser, por Mario Garavaglia.
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Serie de quimica

N° 1.
N° 2.
N° 3.
N° 4.

N° 5
N° 6
N° 7.
N° 8
N° 9
N° 10.
N° 11.
N° 12.
N° 13,
N° 14,
N° 15,
N° 16.

N° 17,

Cinética Quimica Elemental, por Harold Behrens Le Bas.
Bioenergética, por Isaias Raw y Walter Colli.
Macromoléculas, por Alejandro Paladini y Moisés Burachik,
Mecanismo de las Reacciones Orgdnicas, por Jorge A.
Brieux.

Elementos Encadenados, por Jacobo Gémez-Lara.
Enseflanza de la Quimica Experimental, por Francisco Giral.
Fotoquimica de Gases, por Ralf-Dieter Penzhorn.
Introducciéna la Geoquimica, por Félix Gonz4lez-Bonorino.
Resonancia Magnética Nuclear de Hidrégeno, por Pedro
Joseph-Nathan.

Cromatografia Liquida de Alta Presién, por Harold M.
McNair y Benjamin Esquivel H.

Actividad Optica, Dispersidn Rotatoria 6pticay Dicroismo
Circular en Quimica Orgdnica, por Pierre Crabbé.
Espectroscopia Infrarroja, por Jesds Morcillo Rubio.
Polarograffa, por Alejandro J. Arvia y Jorge A. Bolzan.
Paramagnetismo Electrénico, por Juan A. McMillan.
Introduccién a la Estereoquimica, por Juan A. Garbarino.
Cromatografia en Papel y en Capa Delgada, por Xorge
A. Dominguez.

Introduccién a la Espectrometria de Masa de Sustancias
Orgédnicas, por Otto R. Gottlieb y Raimundo Braz Filho.

Serie de biologia

N° 1.
N° 2.
N° 3.
N° 4.
N° 5,
N° 6.
N° 7.
N° 8.
N° 9.
N° 10.
N° 11.
N° 12,
N° 13.
N° 14,

La Genética y la Revolucién en las Ciencias Bioldgicas,
por José Luis Reissig.

Bases Ecolégicas de la Explotacién Agropecuaria en la
América Latina, por Guillermo Mann F.

La Taxonomia y la Revolucién en las Ciencias BiolSgicas,
por Elias R. de la Sota.

Principios B4sicos para la Ensefianza de la Biologia, por
Oswaldo Frota-Pessoa.

A Vida da Célula, por Renato Basile.

Microorganismos, por J. M. Gutiérrez-Vizquez.
Principios Generales de Microbiologia, por Norberto J.
Palleroni.

Los Virus, por Enriqueta Pizarro-Sudrez y Gamba.
Introduccién a la Ecologia del Bentos Marino, por Manuel
Vegas Vélez.

Biosintesis de Protethas y el Cdédigo Genético, por Jorge
E. Allende.

Fundamentos de Inmunologia e Inmunoquimica, por Félix
Cérdoba Alva y Sergio Estrada-Parra.

Bacteriéfagos, por Romilio Espejo T.

Biogeografia de América Latina, por Angel L. Cabreray
Abraham Willink.

Relacién Huésped-Pardsito. Mecanismo de Patogenicidad
de los Microorganismos, por Manuel Rodriguez Leiva.



N° 15. Genética de Poblaciones Humanas, por Francisco
Rothhammer.
N° 16. Introduccibnala Ecofisiologia Vegetal, por Ernesto Medina.

En Preparacién

Serie de matemdética

Estructuras Algebraicas V (Teorfa de Cuerpos), por Dario J. Picco.
Estructuras Algebraicas VI (Estructuras de Algebras), por Artibano
Micali.

Biomatemdtica, por Alejandro Engel.

Introduccién al Andlisis, por Manuel Balanzat.

Introduccién a la Integralde Lebesgue enla Recta, por Juan Antonio
Gatica.

Introduccibn a los Espacios de Hilbert, por José I. Nieto.
Introduccién a la Computacién, por Jaime Michelow.
Programacién Lineal, por Fernando I. Garagorry.

Serie de fisica

Oceanografia Fisica, por Luis E. Herrera.

Teoriade Fluidos en Equilibrio, por Antonio E. Rodriguezy Roberto

E. Caligaris.

Aplicac¢3o da Teoria de Grupos na Espectroscopia Raman e do Infra-
Vermelho, por Jorge Humberto Nicola y Anildo Bristoti. 101
Teoria Estadistica de la Materia, por Antonio E. Rodriguez y
Roberto E. Caligaris.

Geoffsica, por Alvaro F. Espinosa.

Introduccién a la Espectroscopia Atémica, por Mario Garavaglia y

Athos Giacchetti.

Serie de quimica

Fotometria de Llama por Emisién, por Juan Ramirez Mufioz.
Fotometria de Llama por Absorcidén Atémica, por Juan Ramirez
Mufioz.

Fluorescencia Atémica, por Juan Ramirez Mufioz.
Cromatografia de Gases, por Harold M. McNair.

Sintesis Orgdnica, por Eduardo Sdnchez.

Catdlisis Homogénea, por Eduardo Humeres A.

Catdlisis Heterogénea, por Sergio Droguett,

Fuerzas Intermoleculares, por Mateo Diaz Peha.

Introduccién a la Electroquimica, por Dionisio Posadas.
Corrosién, por José Rodolfo Galvele.

Coloides, por Javier Garfias.

Quimica de Suelos, por Elemer u. Bornemisza.

Introduccién a la Metalurgia Fisica, por Joaquin Herndez Marin.

Serie de biologia

Procesos Microbianos Aerobios de Importancia Industrial, por
Carlos Casas-Campillo.

Etologia: El Estudio del Comportamiento Animal, por Radl Vaz-
Ferreira,
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Citogenética Bdsicay Biologia de los Cromosomas, por H. Cardoso.
Citogenética Ultraestructural y la Biologia Molecular de los Cro-
mosomas, por R. Wettstein y J. Roberto Sotelo.

Andlisis de Sistemas en Ecologia, por Gilberto C. Gallopin.
Ecologia de Poblaciones Animales, por Jorge E. Rabinovich.
Sistemas Ecolégicosy el Hombre, por Ariel E. Lugo y Greg Morris.
Biologia Celular de la Transformacién Maligna, por Manuel Rieber.
Comportamiento y Aprendizaje, por Héctor Maldonado y Josué A.
Nuiiez.

Principios Bdsicos dela Contraccién Muscular, por Carlos Caputo.
Transporte a Través de la Membrana Celular, por Patricio J.
Garrahan y Alcides Rega.

Duplicacién Cromosdémica y Heterocromatina a Nivel Molecular
y Citolégico, por Nestor O. Bianchi.

Germinacién, por Luiz Gouvéa Labouriau.

Nota: Las personasinteresadas en adquirir estas obras deben dirigir-

se a la Unidad de Ventas y Promocién, Organizacién de los Es-
tados Americanos, Washington, D.C., 20006 o a las Oficinas de
la Secretaria General de la OEA en el paf’s respectivo.
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