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Sumario. A partir de las caracteristicas fisicas de los elementos que forman el xilema, se proponen hipétesis para llegar
a una expresion matematica que defina el flujo de agua a través de estos tejidos conductores, en funcién de la diferencia
de potencial de agua entre la zona superior e inferior de la planta. En ella se tuvo en cuenta la incidencia del embolismo
xilemético sobre la conductividad hidrdulica. Se utilizaron valores provenientes de la literatura para realizar una simula-
cién de la corriente de agua y del porcentaje de pérdida de conductividad (PLC). Se discuten los resultados y se valora
desde al punto de vista fisico y fisioldgico como este fendmeno incide en situaciones de estrés hidrico.

Abstract. A hypothesis to obtain a mathematical expression to define the water flow through conductor tissues, regard-
ing the water potential difference between top and bottom sites of the plant, was proposed from physic characteristics of
xylem elements. The xylematic embolism incidence on the hydraulic conductance was kept in mind in the theoretical
development. A simulation of water current by xylem way and the Percent Loss Conductivity (PLC) was made with val-
ues from bibliography. The results of the model were analyzed from biophysical and physiological point of view as well
as the incidence of this phenomenon at water stress situations.

Palabras clave. Cavitacién en fluidos no homogéneos, 47.55.dp, eco-hidrologia, ecologia vegetal, 92.40.0j, hidrodi-

namica de fluidos 47.35.—1

1 Introduccion

Una de las teorias que explica el ascenso del agua a tra-
vés de los vasos xilemadticos es la denominada Tension-
Cohesi6n- Transpiracién (TCT)." En 1725 Stephen Hales
demostré que dentro de los tubos xilematicos tenfan lu-
gar fuerzas de capilaridad y que mientras mas pequefio
es el didmetro del tubo mds se favorece el ascenso del
agua.”

Segun la teoria TCT, la energia que permite que la co-
lumna de agua se eleve, proviene de la diferencia de po-
tencial de agua ‘AY’ entre la zona superior e inferior de
la planta. Debido a la transpiracién en las hojas, las célu-
las externas del mesoéfilo tienden a disminuir su valor de
contenido de agua y de esta forma se establece un gra-

diente de ¥ que se propaga hasta llegar a los tejidos con-
ductores del xilema. En estos tejidos, debido a sus pro-
piedades capilares y a la accién de las fuerzas de cohe-
sion entre las moléculas de agua, se provoca una tension
o fuerza de succién de agua en contra de la fuerza de
gravedad. Esta presion ha sido medida experimentalmen-
te con la aplicacién de cdmaras presurizadas (Cdmara de
Sholander).?

Sin embargo la TCT presupone las columnas de agua
de forma continua y en la practica en los vasos xilemati-
cos tiene lugar la aparicién de burbujas de aire denomi-
nadas cavitaciones. A este fendmeno se le denomina em-
bolismo xilematico.**° Este fenémeno tiene lugar cuan-
do la presidon que se ejerce sobre la columna de savia
xilemdtica, excede el valor umbral definido por las ca-
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racteristicas morfolégicas del tejido.” Una de las caracte-
risticas que posee mayor incidencia es la presencia de
poros en las paredes de estos conductos, los cuales co-
munican unos vasos con otros, asi como también su pro-
pia geometria.®

El embolismo ocurre generalmente en situaciones de
estrés hidrico. Cuando el potencial de agua en la atmds-
fera adyacente a las hojas desciende a valores relativa-
mente muy bajos, se produce un aumento del flujo de
agua y las columnas de savia pierden su continuidad,
afectdndose de esta forma la conductividad hidrdulica en
el xilema. Asi la planta evita una excesiva pérdida de
agua por via estomdtica. Es decir, el embolismo xilema-
tico, de cierta manera constituye un mecanismo adaptati-
vo de la planta para no perder agua en exceso debido a la
transpiracion.

Este trabajo tiene como objetivo obtener una expre-
si6bn matemadtica para simular el flujo via xilema respecto
a la presion sobre la columna de agua, a partir de hipdte-
sis relacionadas con las caracteristicas fisicas de estos
elementos conductores.

2 Presentacion del modelo

Se considera un tubo cilindrico de radio “r” y altura “h”,
donde se aplica una diferencia de potencial de agua
AY=¥(h)-¥(0), donde ¥(h) y W(0) son el potencial de
agua en x=h y x=0 respectivamente. La presién “P” con
la que la columna de agua es “empujada” hacia arriba es
igual a:

P =-AY - pgh 1
donde p es la densidad del agua y g la aceleracion de la
gravedad. Para que exista un flujo o corriente de agua
“I” ascendente, es necesario que P sea positiva, es decir,
¥(h)<¥(0), de modo que el valor negativo de AW sea
modularmente mayor que pgh. Cuando el valor modular
de esta presion es menor que cierto umbral “Py”, el valor
de I (masa de agua por unidad de tiempo) satisface la
ecuacion:

_ -AY¥-pgh
RO
donde Ry es la resistencia xilemdtica para valores de P
menores que cierto valor umbral “Py”. Bajo estas condi-
ciones, la resistencia xilematica se mantiene constante,
sin embargo cuando P sobrepasa a Py, el valor de la re-
sistencia xilematica aumenta desde R, hacia cierto valor
R. Ello se debe entre otras causas a la presencia de cier-
tos orificios en las paredes de las traqueidas que forman
estos vasos, lo cual permite la comunicacién con los
conductos vecinos.” Cuando se incrementa la tasa de
transpiracion disminuye el potencial de agua en el ex-
tremo superior, dando lugar a un incremento del poten-
cial de agua negativo. Aunque atn no se han esclarecido
del todo como se forman las burbujas de aire dentro de
estos elementos conductores, se puede plantear que la
tensién que provoca el gradiente de presion hidriulica
debido a la transpiracion, repercute en una fuerte ad-

I @

hesion de la savia xilemadtica sobre las paredes de los va-
sos conductores, lo cual provoca que exista una mayor
resistencia sobre las moléculas de agua que se encuen-
tran lejos del eje central del cilindro y cerca de las pare-
des del mismo.

Esta presion sobre las paredes de las traqueidas, las
cuales estdn cubiertas de poros, facilita no solo la incor-
poraciéon de microparticulas de aire desde los referidos
poros, sino que estas al interactuar dentro de una corrien-
te de agua que fluye con una mayor presioén de succidn,
pueden formar particulas cada vez mas grandes, hasta
llegar a ser burbujas que afecten significativamente la
continuidad de la columna de savia y por ende aumenta
la resistencia hidrdulica del xilema, hasta valores muy al-
tos, inclusive R=oo,

A partir de observaciones experimentales,*'" se va a
considerar que dentro de la savia xilematica existen mo-
léculas de aire que forman pequefias microburbujas, las
cuales no afectan notablemente la resistencia hidraulica
para P<Py y que estas se encuentran en la periferia del
cilindro. Con el aumento de la presién de agua (por en-
cima de Py) se produce un aumento de la velocidad me-
dia de las moléculas de agua. Al existir una mayor pre-
sién sobre la columna de savia,” estas pequefias particu-
las de aire incrementarian la probabilidad de unirse unas
con otras dando como resultado una mayor interaccién
entre ellas. De aqui proponemos que la unién de estas
particulas de aire suspendidas dentro de la columna de
agua, forma burbujas de didmetro cada vez mayor, las
cuales si afectan significativamente la Conductividad
hidréulica.

Experimentalmente se ha podido comprobar la apari-
cién de una fuerte adhesion de los liquidos a las superfi-
cies internas de estos tubos, asi como la presencia de
burbujas de aire en las mismas.’ Por ello se considera
ademds que las imperfecciones de las paredes del cilin-
dro xilemadtico son tales, que permiten la presencia de las
microparticulas de aire adheridas a las paredes del cilin-
dro, las cuales pueden ser arrastradas hacia el flujo de
agua solo cuando la tensidn sobre las paredes es relati-
vamente mayor.

El hecho de que las microparticulas de aire no afectan
significativamente la Conductividad hidréulica, es justi-
ficado sobre la base de que el didmetro de estas es muy
pequefio y que su nivel de interaccion con las moléculas
de agua que se elevan dentro del vaso, es minima. Por el
contrario, las burbujas de mayor didmetro pueden llegar
a ocupar todo el ancho de la traqueida, rompiendo de es-
ta forma la continuidad de la columna de agua e impi-
diendo que esta pueda ascender. Esto conlleva a pensar
que el niimero N de burbujas que se forman a raiz del in-
cremento de la presidn negativa, debe arribar a cierto va-
lor limite Nyjax. Se debe tener en cuenta ademds que el
inicio de la formacién de las burbujas ocurre debido al
incremento de la tensién sobre la columna y que el au-
mento progresivo del embolismo xilemdtico, va propi-
ciando la disminucién de esta presion.

Todo ello puede conducir a la introduccién dos postu-
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lados para el establecimiento de una relacidn entre las
variaciones de I respecto a incrementos de P, debido a la
presencia de un aumento del niimero de burbujas dentro
del vaso xilemadtico. En primer lugar se propone que la
variacién del nimero “N” de burbujas que se forman en
el tubo, dependen de cierto coeficiente ‘a’ y de la dife-
rencia entre el nimero maximo “Nyax” y N:

dN
NN O

Esta ecuacién considera el hecho de que mientas mas
difieran N y Nyax (vaso sano), ante variaciones de la
presién de succion, el valor de N aumenta. Sin embargo
cuando N=Nyax (vaso afectado), la formacién de burbu-
jas es menor, a pesar de que se contintie incrementando
la presion negativa. La magnitud ‘a’ dependerd de las ca-
racteristicas propias del cilindro y en principio debe ser
diferente entre especies, variedades y/o 6rgano de la
planta.

La integracién de (3) brinda una dependencia expo-
nencial entre N y P que converge hacia Nyax. Los resul-
tados experimentales que se han observado en algunas
especies,' pueden justificar la introduccién de (3) como
via para cuantificar la causa que origina la brusca dismi-
nucién de la conductividad ante incrementos del valor
modular de -A¥Y. Como segundo postulado se plantea
que el incremento de la resistencia R respecto a R, debe
ser proporcional al aumento de N, ya que el embolismo
incide directamente en ello. Esta relacion la podemos es-
cribir matemdticamente como sigue:

R'Ro — NMAX et
R N-N

El coeficiente ¢ es el factor de proporcionalidad,
donde se elije a b como un nimero negativo debido a
que en N=0, R=R.

Integrando (3) y sustituyendo en (4) se obtiene:

R =R, +R Exp[a(P +b)] 5)

Esta es la expresion para la resistencia xilemadtica en
funcién de la presiéon P que se le aplica hacia arriba. De
., . . 2
acuerdo con la ecuacion de Hagen-Poiseuille:

“4)

0 MAX

8n
R,=—7h (6)
L o
donde p y M son la densidad y viscosidad del agua, res-

pectivamente.

Sea K la conductividad hidraulica del xilema (inverso
de R) mientras que Kj es el inverso de Ry, de (5) se ob-
tiene:

Exp|-a(P+b
k=g, @] @
1+Exp[-a(P+b)]

Teniendo en cuenta que I=KP y la ecuacién (1), se
llega finalmente a la siguiente ecuacion:

Exp[a(A‘P - lPO)]

I=—K, (A® + pgh
o (A% +pe )1+Exp[a(A‘P—‘PO)]

®)

donde:
Y, =b-pgh<0 . 9)

Para considerar el flujo total de agua por el tejido
xilematico en el tallo, el valor de I que se obtiene de (8)
se multiplica por el nimero “N” de elementos (vasos o
traqueidas) que componen el tejido conductor (elementos
conectados en paralelo). Cuando Ay — -oo, I=(, en cam-
bio para valores de Ay = 0, la ecuacién (8) se convierte
en (2). ‘Yo’ se interpreta como el valor de Ay necesario
para reducir la conductividad hidraulica al 50% respecto
a su valor inicial.

Los métodos empleados para cuantificar la Conducti-
vidad hidrdulica con relacion a la presién xilemadtica, uti-
lizan la magnitud denominada Porcentaje de pérdida de
conductividad (PLC) que se calcula segtin:''

K, -K
PLC=—Mu %

Max
Donde Ky, es la maxima Conductividad. De acuerdo
con (8) se puede escribir:

~ 100%
1+Exp[a(A¥ - ¥,)]

La cual coincide con la ecuacién logistica autocatali-
tica utilizada como ajuste para el PLC respecto a ~A%®,"’.

(10)

an

3 Estimacion y procesamiento de datos

Para realizar la simulacion de la corriente I, se utilizaron
datos estimados, constantes universales y valores obteni-
dos de la literatura, los cuales se exponen en la Tabla I.

Tabla I
Valores de las magnitudes empleadas en la simulacion
Magnitudes Generales Valor Unidad
Densidad del agua 1 gem”
Radio del cilindro (vaso) 5 um
Longitud del vaso 12 cm
Viscosidad del agua 0.001 Pa-s
Resistencia R, 3.06 MPa-s-g'
Conductividad K, 0.327 MPa'. g-s!
Constante de gravedad 9,8 m-s~
Magnitudes Especificas Valor Unida
Verano a 1.881 MPa’
Eucalipto b -1.729 MPa
GC1* Invierno a  1.581 MPa’
b -1.630 MPa
Verano a 1.660 MPa’
Eucalipto b -1.853 MPa
GC2* Invierno a  1.450 MPa’
b -1.676 MPa

(*Se utilizaron datos correspondientes a los Clones
GCl1 y GC2 de Eucalyptus grandis.)

Para el calculo de la corriente de agua total via xilema
se estimé (N=300 vasos).'? En el caso de los coeficientes
a y b, se utilizaron valores correspondientes a 2 clones
de eucalipto (Eucalyptus grandis W. Hill ex Maiden. x
camaldulensis Denhnh. hibridos GC1 y GC2)," cuya
vulnerabilidad al embolismo fue evaluada durante las es-
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taciones de verano e invierno.
4 Resultados y discusioén

La figura 1 muestra el comportamiento del flujo de agua
utilizando los valores de a y b de los clones GC1 y GC2
en dos estaciones (verano e invierno). Las curvas obteni-
das por simulacién de la ecuacion (8) contienen tres zo-
nas fundamentales. La zona I se corresponde a un com-
portamiento lineal andlogo a la ley de Ohm para una
porcién del circuito (ecuacion 2) la cual tiene lugar para
valores de -Ay entre 0 y Py. Una vez que el valor del po-
tencial de agua sobrepasa el umbral, el valor de la co-
rriente sigue aumentando aunque con mayor lentitud, y
la curva pierde la linealidad hasta llegar a un valor
maximo, donde luego comienza a disminuir.

Esos valores cercanos al extremo representan la zona
II. Los célculos realizados por via computarizada pro-
porcionaron valores de Ayyax (diferencia de potencial
de agua que provoca que I sea mixima) de -1.45 MPa
para GC1 en ambas temporadas y -1.60 y -1.50 MPa pa-
ra CG2 en verano e invierno respectivamente. Luego,
existe una zona III en el rango desde -2 hasta -5 MPa
aproximadamente, donde la curva decrece hasta hacerse
igual a cero. En los puntos donde I resulta maxima, la
curva de PCL posee un punto de inflexion.

En figura 1 se muestra el comportamiento de acuerdo
con (11) en los dos clones GC1 y GC2, el cual es muy
similar al obtenido experimentalmente por Pammenter y
Vander Willigen (1998)."° Para valores de AW por debajo
de -5 MPa, précticamente no hay flujo de agua, por lo
que los elementos del xilema han perdido casi el 100%
de la conductividad inicial.

Generalmente, las plantas mantienen un nivel de AW
por encima del punto donde tiene lugar el fendmeno de
la cavitacién y por debajo de los valores que hacen que
I=0. La arquitectura hidraulica asociada a este estado de
flujo controlado por medio del embolismo, es encontrada
en un gran nimero de especies."” Este estado se caracte-
riza por poseer dos casos extremos: uno donde para valo-
res de AW relativamente altos se minimiza la susceptibi-
lidad al embolismo mediante el cierre estomatico, redu-
ciendo de esta forma la tasa de transpiracién. El otro ca-
so se encuentra cerca de AW)ax, donde la planta mantie-
ne el mayor valor de conductividad de agua en fase li-
quida.

Es decir, en la prictica las curvas se mantienen dentro
de las zonas II y III, lo cual contrasta con la propia es-
tructura de estos elementos que presuponen un compor-
tamiento en la zona I, donde el flujo varie linealmente
respecto al potencial de agua (ecuacion 2).

De igual modo se ha podido constatar experimental-
mente que el flujo de agua no se describe por la ley de
Hagen-Poiseuille (H-P)(ecuacién 6) en cuanto a la rela-
cion entre la conductividad y la cuarta potencia del radio
del capilar,” lo cual ocurrirfa si el proceso tuviera lugar
en la zona I, en ausencia de embolismo. Tampoco la ley
de H-P se cumple para el caso de ausencia de embolismo

(sin burbujas), debido a la presencia de los poros trans-
versales a las paredes de las traqueidas. En este trabajo
se empled la ley de H-P como una via aproximada para
estimar los valores de K, (mdxima conductividad), des-
preciando las imperfecciones de las paredes de los vasos
conductores.

— Verano - === Inviamo

Flujo de agua (mg-s)

PLC %)

] 1 2 3 4 -3 [

-A¥ (MPa)

Figura 1. Curvas de flujo de agua y porcentaje de pérdida de
conductividad utilizando los valores de los coeficientes a y b
para los clones de eucalipto GC1 y GC2 (datos provenientes de
Pammenter y Vander Willigen, 1998),'" y valores estimados pa-
ra las dimensiones de un vaso xilemdtico.

[73%1]

Segun la hipétesis propuesta, el coeficiente “a” repre-
senta la constante de incremento de las burbujas, que
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implican una reduccion significativa de la conductividad
(Postulado 1). Los valores de la tabla II representan los
valores del flujo mdximo de agua y a que valor de -Ay
esto ocurre.

Tabla I1
Valores del potencial de agua -Ayyax donde se al-
canza el valor maximo de flujo de agua* (Iyjax), para
diferentes valores del parametro ‘a’.

a -Ayviax IMA_PI(
(MPa™) (MPa) (g:s)
0.75 1,855 0.393
1.00 1,555 0.348
1.25 1,305 0.325
1.50 1,155 0.313
1.75 1,050 0.308
2.00 1.000 0.307
2.25 0,950 0.308

*Los valores fueron obtenidos por simulacién de la
ecuacion (8), utilizando los datos de las magnitudes
generales de la Tabla I, para b = -1 MPa.

Para valores altos de ‘a’, ‘-Ayyax’ disminuye, es de-
cir, N tiende a Nyax con mayor rapidez, ante incremen-
tos de la tension entre los extremos del xilema. Sin em-
bargo, el valor del flujo de agua por unidad de tiempo,
aunque disminuye también, tiende a estabilizarse cerca
de 307 mg's’l. Es decir, el aumento de la cinética de for-
macién de las burbujas, va a afectar el movimiento de la
columna de aire hasta cierto limite, aunque dicho limite
se alcance con una presion negativa cada vez menor.

El hecho de que algunas especies sean mds vulnera-
bles al embolismo dependerd de la frecuencia de poros
en las paredes de las traqueidas, ya que aquellas con una
mayor comunicacién con los vasos vecinos, poseen una
mayor probabilidad de recibir burbujas de aire desde va-
sos afectados.” Por ejemplo, en el abeto balsamico (Abies
balsamea), el embolismo total ocurre entre -2 y -3 MPa
aproximadamente, mientras que el cedro de Virginia
(Juniperces virginiana) posee un potencial umbral de -4
MPa y atin a -10 MPa, el 10% del agua que transpira lo
hace por conductos intactos. Otro aspecto que influye es
el didmetro de las traqueidas, que varian entre 10 y 50
um y dependen ademds, del grupo y/o familia de plantas
a las que pertenezcan.

Los factores abiéticos que influyen en la aparicién del
embolismo xilemdtico son muy diversos. La experiencia
ha demostrado que durante el dia, cuando la cantidad de
agua transpirada por unidad de tiempo es mayor (apertu-
ra de los estomas), existe una mayor probabilidad de ob-
tener un mayor niimero de vasos cavitados."> Se ha en-
contrado que en las plantas con una baja disponibilidad
de agua en el suelo, la vulnerabilidad es aun mayor. El
embolismo puede ser provocado ademds por el congela-
miento de la columna xilematica."

Sin embargo, esta situacién de pérdida de conducti-
vidad, causada por la vulnerabilidad de estos sistemas al
embolismo, es reversible y los vasos capilares de este te-

jido pueden volver a recuperar su continuidad. Este pro-
ceso de reparacién consta de tres etapas.'’ Una se carac-
teriza por el movimiento de agua dentro de los conductos
con embolismo. La segunda refiere el aislamiento de los
vasos cavitados, de modo que alrededor de ellos exista
un ndmero considerables de vasos continuos que permi-
tan una presion de agua lateral hacia los capilares afecta-
dos. Finalmente en la tercera etapa debe existir suficiente
conexion entre estos vasos adyacentes, de modo que se
facilite el flujo de agua desde estos, para que las burbu-
jas sean rellenadas de agua.

El proceso de reparaciéon del embolismo xilematico
genera no pocas polémicas. Teniendo en cuenta las ca-
racteristicas fisicas de estos tejidos y el proceso de diso-
lucién de las burbujas, la reparacién de los vasos debe
ocurrir solo cuando la presion positiva sobre estas exce-
da el limite Py, el cual se calcula por:16

T,
P, =P, ——%

I‘B

Donde P4 es la presién atmosférica, Tsr la fuerza de
tension superficial del agua y rp el radio de la burbuja.
Sin embargo existen trabajos experimentales que de-
muestran que el rellenado de las cavitaciones ocurre no
solo en presencia de presiones positivas, ni siquiera
cuando la tensidon negativa sobre la columna de agua es
menor, sino también en presencia de una tasa de transpi-
racién elevada.'

Cuando la planta posee una suficiente disponibilidad
de agua en el suelo, la presién radical favorece el llenado
de los vasos afectados. Esto pudiera justificar como las
plantas pueden reparar el embolismo en horario diurno,
donde el potencial de agua en las hojas decrece.

12)

5 Conclusiones

A través de las consideraciones sobre las irregularidades
de las traqueidas que componen los vasos xilematicos en
el tallo, se propone una expresién matemadtica para la
formacién de las burbujas que surgen como resultado de
someter al elemento conductor bajo altas tensiones hidri-
cas. A partir de ello se llega a una ecuacién para la co-
rriente de agua respecto al potencial de agua entre los ex-
tremos del vaso, la cual se acerca a la realidad experi-
mental. Aunque los datos fueron obtenidos por medio de
la simulacién computarizada y valores estimados, el
comportamiento de las curvas obtenidas arrojan resulta-
dos que pudieran ser utilizados para predecir el compor-
tamiento de un gran nimero de especies de plantas supe-
riores, ante situaciones de estrés hidrico.
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