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RESUMEN

Se estudié la arquitectura hidrdaulica de cuatro 1ianas
(bejucos leffosos) de 1a selva tropical perennifolia de Los Tuxtlas,
ver. : Cissus microcarpa Vahil, C. gossypiifolia Standley, C.
sicyoides L. y Vitis tiliifoliaH. & B., de 1a familia Vitaceae. De
cada especie se investigé la longitud maxima de vasos, frecuencia
de distribucién de 1a longitud y diametro de los mismos; as{i como

también, se midié Ta conductividad hidraulica (tasa de
flujo/gradiente de presiédn, Kg/s), la conductividad especifica
(eficiencia del xilema), 1a conductividad especifica foliar

(suficiencia hidraulica del xilema) y valor de Huber (cantidad de
xilema por hoja).

Fueron utilizados varios tallos de cada especie y se aplicaron
tres técnicas para su estudio. Para la longitud de los vasos se
aplicé inyeccidn de aire comprimido y de pintura de latex. Para l1a
conductividad se hizo pasar una solucién de formaldehido 0.05 %, a
través de segmentos de tallo, bajo un gradiente de presién
hidrostatica. .

La mayor longitud de vasos se encontrdé en C. gossypiifolia y
V. tiliifolia (2.95, 3.95 m), mientras Que en C. microcarpa y C.
sicyoides fué de 2.34, 2.95 m. Se observé que el 80% de los vasos
son cortos (0.10 a 0.90 m long.); el 10 a 15% son de tamafo mediano
(0.40 a 1.80 m) y solo 1% son largos (1.70 a 2.90 m). La
distribucién del diametro de vasos conductores, muestra un claro
sesgo hacia l1a izquierda indicando que l1os vasos de menor diametro
son los responsables de la conductividad h1dréu11ca. %sta u1t1ma
fué diferente para cada especie, de 3 a 130 x m MPa! s1
siendo menor en C. microcarpa y.C. gossyp17f071a, y mayor en C.
sTcyoides y V. tiliifolia.

Los resultados obtenidos se discuten en términos de eficiencia
hidraulica, estructura anatémica y estrategias de sobrevivencia.
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1. INTRODUCCION

El mecanismo de transporte de agua a través de las plantas ha sido uno de

los aspectos mAs importantes de [a fisiologia vegetal, principalmente de 4arboles,

y siempre ha Illamado ia atencién de los investigadores. Muchos estudios

demuestran que los procesos de fotosintesis y transpiracién participan de manera

primordial para qQue se lileve a cabo la conduccién del agua. Sin embargo, para

ia comprensién del fendmeno se necesita fa intervencién de la fisica de fluidos y

ia evaluacién experimental del filujo a través del xilema (Tyree y Zimmermann,

1971).

1. ANTECEDENTES
Desde finales del siglo XIX se han propuesto varias teorias para explicar el

agcenso de la savia, pero s6lo una ha resistido la critica evaluacién experimental:

ja teoria de la tensién~cohesién, la cual establece que "el agua fluye a io largo

de gradientes de presién decrecientes a través del xilema” (Dixon, 1914).

Bshm (1893) fue uno de los primeros en demostrar que el agua del xilema se

encuentra bajo tensién y mds tarde esto es confirmado por Askenasy (1895) y por
Dixon y Joly (1896). Los experimentos realizados por éstos y otros investigadores

condujeron al establecimiento de |a teoria de la tensidn-cohesién (Dixon, 1914), la

cual causé controversia por muchos afos debido a Que nadie habia demostrado

concretamente la existencia de las presiones negativas actuando a diferentes

intervalos de tiempo y ademds, por lo dificil de visualizar al agua en estado

metaestable por largos periodos de tiempo.
Una parte del problema fue resuelto por ia bomba de presién de Scholander

y colis. (19685), la cual fue un redescubrimiento y perfeccionamiento del trabajo

7



de Dixon (1914). La otra parte del problema, la que se refiere al agua del xilema
en un estado metaestable, ha recibido poca atencién desde que se demostréd la
existencia de presiones negativas, pero es obvio qQue en este proceso est4
involucrada la estructura del xilema.

Scholander y cols. (1965) demostraron que l(a presién de la savia durante
la transpiracion es normaimente negativa y se presenta desde -4 & -5 atm (-0.4
6 -0.5 MPa) en un bosque humedo hasta -80 atm (-8.0 MPa) en el desierto. Los
manglares y otras haléfitas mantienen todo el tilempo una presiédn de savia de -35
a -60 atm (—-3.5 a -6.0 MPa); mientras que los muérdagos tienen una succién mayor
qQue sus hospederos, generalmente de 10 a 20 atm (1.0 a 2.0 MPa) mas; y ademAs,
se ha visto que en muchas plantas puede haber variaciones durante el dia de 10
hasta 20 atm (1.0 a 2.0 MPa).

Renner (1911, 1915) encontré que la transpiracién de las hojas puede elevar
agua 10 veces més alto a través de un tallo construido artificialmente, que por
una bomba de vacio, lo que a su vez indica la gran resistencia que deben tener

los elementos conductores para permitir tales presiones negativas.

2. TEORIA DE LA COHESO-ADHESO-TENSO-TRANSPIRACION

La teoria de la tensiébn-cohesién (actualmente coheso-adheso-tenso—
transpiracién) se fundamenta principalmente en las propliedades bésicas del agua.
La capacidad de cualquier sustancia para realizar trabajo se cohoce como
potencial quimico, pero para el caso del agua se utiliza el término de potencial
hidrico (Nobel, 1983). El potencial hidrico se expresa con la letra griega ¢ y se
deflne en términos de diferencia en energia libre de Gibbs o potencial gquimico
por unidad de volumen molal, entre el agua pura y el agua en las células a |a

misma temperatura. Por definicién, el potencial hidrico del agua pura es cero a

3



Tensicn y
cohesicn

| atmdsfera

'0 4atmd

*
Po 40 otm

Transporte de agua y la teoria de la Coheso~-Adheso-Tenso-

Transpiracién. Segun la teorfa de Dixon (1914): A) se crea un
gradiente hidrico del xilema al exterior con la apertura del
estoma; B) el gradiente se tranmsmite a lo largo de l1os vasos del
xilema y el agua en ellos asciende por tensién y cohesioén

c) finalmente el ascenso del agua en el xilema ocasiona

molecular; >
un desbalance osmético ¥y el agua entra por diferencias de potencial

hidrico entre la rafiz y el suelo (modificado de Rojas-Garciduefas,
1879).

Fig. 1.

una atmésfera de presion; mientras que el agua en las célutas, por infiuencia de
tendra& un potencial hidrico menor a cero, lo que Quiere decir que
hidrico tiene tres

los solutos,

siempre serd negativo. Se ha observado que el potencial

componentes: el potencial de presién hidrostdtica ¥,> el potencial osmético ¢, ¥y el

potencial métrico ¥,, ¥ = ¥, + ¥, + @

El potencial de presion hidrostatica puede ser positivo © negativo,

dependiendo de las fuerzas que estén actuando en el agua en el momento de su

<



medicién. S| la presién estA siendo aplicada por compresién o bombeo, el agua
adquiere mayor capacidad para hacer trabajo, o o que es lo mismo, aumenta la
presién a positiva; en camblo, cuando en lugar de presion se ejerce succlén, se
crea una tensién que origina una presién negativa, con una consecuente
disminucién en |la capacidad para el trabajo. Ei potencial osmético en 1a célula
siempre serd negativo debido a la presencia de moléculas de solutos que
interactuan con las molécuias del agua. Al hidratar al soluto, el agua pierde
habilidad para moverse libremente; es por esto que el potencial se hace negativo.
Lo mismo sucede con el potencial mAatrico resultante de l|la hidratacién de
particulas del suelo por las moléculas de agua. Aqui también se ve disminuida ta
capacidad de trabajo dando como consecuencla un potenciai matrico negativo.

Por otra parte, el aire llega a tener una gran capacidad para absorber
agua, por lo que su potencial hidrico serd mas negativo que el que se presenta
en las hojas de las plantas.

Partiendo de estas bases, la teoria de la coheso-adheso-tenso-transpiracién
indica que todo el proceso de transporte de agua se inicla con la evaporacion que
se efectua en las hojas. Durante la noche, |la planta ha sido un sistema cerrado
donde se restablecen los déficits de agua a través de la presién positiva de las
raices. Por |a mafana, cuando el sol aparece, los estomas de las hojas se abren
y el agua de imbibicién (de hidratacién) de tas céiulas en la cdmara estomédtica
escapa a la atmésfera debido a la diferencia de potenciales hidricos entre las
células de 1a hoja y el aire. Esto ocasiona una caida de potencial en ias células,
el cual es transmitido a las células vecinas y de éstas hacia los vasos del xilema
adyacentes. Se establece entonces un gradiente de potenciales hidricos a través
detl tallo, desde las hojas (Fig. 1) hasta las raices, y el agua asciende a través

del xilema tratando de restablecer los déficits del liquido. El déficit de agua de

Lo



imbibicion llega a producir fuerzas de succién de maAs de -20 atm. Pero este
mecanismo funciona sélo si las fuerzas de adhesién y cohesién del agua son
suficientes para evitar la ruptura de la continuldad del agua bajo tension. La
fuerza adhesiva de! agua le permite interactuar con las paredes de los elementos
traqueales pegéndose a ellas y asegurando una parte del ascenso. Este fendmeno
por sf mismo no constituye un problema para los resultados de la tensién, pero
la fuerza cohesiva del agua si es un factor critico. La cohesion da como resultado
ia unién entre las motéculas de agua a través de puentes de hidrégeno, lo que
permite al agua actuar como una unidad. De esta manera, cuando la tensién o
succiéon del agua se |nicia por |la parte superior, toda una columna de esta
soluclén es succionada de manera que se establece un flujo continuo a través del
tallo. Si |la fuerza de cohesién es menor que la fuerza de tensién, entonces la
columna se rompe y se origina una cavitacidon o embolismo que Interrumpe la
conduccién (Mauseth, 1988). Se ha visto que ia fuerza de cohesiétn del agua pasa
de 200 atm (Rojas-Garciduefas, 1979). Por esta razén, la teoria recibié ai principio
este nombre, el de Teoria de la tensién-cohesiéon. (Zimmermann y Brown, 1971;

Cruiziat y Tyree, 1989).

A. Analogia con ia ley de Ohm
Para comprender cémo se efectua el flujo de agua a largas distancias, Huber
(1928) y van den Honert (1948) hicleron una contribucién importante al establecer
una analogia con |la ey de Ohm. En esta analogia se establece que el flujo de
agua (F, Kg s") a través de varias partes del continuum suejo—planta-atmosfera
(CSPA), es andlogo a (a corriente en un circuito eléctrico compuesto de una serie
de conductancias (o resistencias, que son lo inverso de la conductancia, Fig. 2)

(Tyree ¥y Ewers, 1991; Ewers y Cruiziat, 1991). Deesta manera, el flujo de agua
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(F“) a través de una regién discreta de A a B, es proporcional al producto . de
la conductancia hidrdulica (kg,, kg s! Mpal) de aquelia regién y |a caida dei
potencial hidrico a través de |a estructura (0, Wy MPa):

Fap = ku (Wy-wy)-
la atencién se ha enfocado a la cuantificacion y
(waisel y

En los ultimos afNos,
modeios de movimiento de agua a través de las plantas
Fiscus, 1983; Gibson y cols., 1985; Radcliffe y cois.,

creacién de
cols., 1972; Pickard, 1981;
1986; Schulte y Gibson, 1988; Tyree, 1988). Dentro de
considerando detalles anatémicos del xilema, importantes desde el punto de vista
las punteaduras de las traqueidas y los vasos que

estos modelos se estdn

funcional. Un ejemplo son

afectan en cierto grado a |a conduccién del! agua.

TRANSPIRACION

Yoire
-50 MPq
< Kcapo limite
________________ Kvapor
< Kestoma >
¥hojo
4 20.7 MPa
? Khojo
) e N ol
a¥ ¥ B
4
[’ o Kialle rKllquldo
[ __.._w.m_'z-
< -0.2 MPq
< Kraiz J
Y auelo
= 0.05 MFa
ABSORCION o

Fig. 2. Analogfa con la ley de Ohm. La conductancia
total se ve como una conductancia resultante (k) de
la serie raiz, tallo, hoja, estoma y capa limite.
E1 flujo de agua estd dado por las diferencias en
potencial hidrico entre el suelo (.3",,) Yy la atmés-—
fera (¢,;;¢)(tomado de Ewers Y Cruiziat, 1980).



B. Conducci6on y estructura del xilema

Se asume que gran parte de la resistencia al flujo de agua se localiza en los
tejidos vivos de las raices y hojas (Kramer y Kozlowski, 1979; Boyer, 1985). Lilu
y cols. (1978) encontraron Que para plantas cultivadas de Vitis /abrusca \., la
resistencia total del tallo fue mucho més baja que en rafces y hojas. Sin embargo,
al menos para drboles grandes que tienen grandes distancias de transporte, hay
una creciente evidencia de que el sistema de transporte de xilema proporciona
una parte significativa de la resistencia total al flujo de aguh (Hellkvist, Richards
y Jarvis, 1974; Tyree, Caldwell y Dainty, 1975; Zimmermann, 1978; Tyree y cois.,
1983; Ewers y Zimmermann, 1984a, b; Tyree, 1988). En recientes estudios se
sugiere una conclusién similar para los tallos largos de las lianas (Ewers, Fisher
y Fichtner, 1991).

Gran parte del transporte longitudinal del agua en las plantas se presenta
a través de l|as traqueidas y los vasos del xilema. Las traqueidas son f{os
elementos conductores de las coniferas, cuyas dimensiones en longitud van de 0.5
mm hasta un méximo de 11 mm y el didgmetro del lumen de 30 uym en promedio,
hasta un mé&ximo de 80 um (Zimmermann y Brown, 1971). EI Iumen de las
traqueidas no es exactamente circular sino de forma rectangular en seccidn
transversal. Cuando el agua fluye a través de estos elementos, lo hace libremente
sé6lo unos cuantos mm para luego pasar a otra traqueida a través de las
punteaduras. En este punto, el flujo disminuye notablemente. Las punteaduras de
traqueidas y vasos son interrupciones de |la pared celular secundaria que
permiten un transporte lateral entre las células. Cada punteadura tiene una
membrana, delgada y porosa de pared primaria, donde el material de que estéan
hechas las paredes secundarias no se deposité (Fig. 3). Cuando el agua es

transportada a grandes distancias debe pasar continuamente a través de pares



Fig. 3. vista superficial y lateral de la pared de
una traqueida de conffera mostrando una punteadura
areolada. Las flechas indican la ruta del agua de

una traqueida a la siguiente y la accién de vaivula

M = membrana de la punteadura;
Y

del torus. T = torus; =
R = reborde de 1a punteacura (tomado de Tyree,

cols., 1994).

ELEMENTO DE vASG

—

X I X

I
OF PERFORACION

(PAREDES TERMINALES DE ELEMENTOS

1

DE PUNTEADURA -

i

\ PLACA

REBORDE DE PUNTEADURA

!
r‘_—_—— MEMBRANA DE PUNTEADURA
B[\V] C

Fig. 4. Diagrama de los vasos del xilema. A. E1 vaso es la unidad
funciconal de conduccion de agua. E1 transporte se realiza
libremente a través de varios elementos de vaso, pasandoc por las

8. En los extremos finales, los wvasos se

placas de perforacién;
sobrelapan y @1 transporte de agua continlua de un vasoc a otro a
través de Tas punteaduras; C. Las punteaduras en vista superficial
muestran un arreglo alternado y rebordes notables rodeando la
apertura de l'as mismas (Tomado de Zimmermann, 1978).

CONSECUTTVOS)



de punteaduras, proceso que se realiza principaimente en las paredes radiales.
En las dicotiledéneas, tos elementos conductores son los vasos, 10s cuales
estan formados de elementos de vaso alineados uno sobre otro, interconectandose

por perforaciones en los extremos de las paredes terminales, ofreciendo una

menor resistencia al flujo de agua Que las punteaduras y permitiendo una mayor
libertad en la conduccion (Fig. 4). La longitud de los vasos es finita y muy
variable, ain dentro de un mismo talio. Generalmente su longitud es mayor a 20

cm, HHegando a sobrepasar tos 8 m (Zimmermann y Jeje, 1981).

C. Ecuacién de Hagen-Poiseuillie
E! didmetro de vasos y traqueidas es ampllamente reconocido como un

elemento importante para los modelos de transporte de agua en el

xilema
(Cariquist, 1975; Zimmermann, 1983;

Slau, 1984; Glbson y cols., 1985; Ewers Yy

Fisher, 1989a, 1989b). Tan es asi, que en muchos estudios sobre conductividad es

aplicada la ley de Polseuille, Que describe el flujo de fluidos a través de

capilares ideales.

En el siglo XIX, Hagen y Poiseuille (Gibson y cols., 1984, 1985; Tyree vy

Ewers, 1991) llegaron, de manera independiente, a una ecuaclén que determina de

manera tedrica el flujo de un fluido a través de un haz de capilares

perfectamente cilindricos: K, = ( np/128 vn) z(di‘). donde K, es la conductividad

hidrdulica (=conductancia por unidad de gradiente de presién de un haz de
capilares de diferentes didmetros) y es |a constante de proporcionalidad entre el
flujo (F, kg s!) y el gradiente de presién (dP/dx, MPa s’!) causante del flujo; p
es la densidad del fluido en kg m™>, n es la viscosidad dinAmica del fluido en MPa
sl; d es el didmetro (en metros) de cada uno de los capilares (Gibson y cols.,

1985). Esta ecuaciédn es una aplicacié6n especializada de la analogia con la ley de
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Fig. 5. Prediccion de la ley de Hagen-Poiseuille

en relacioéon al didmetro de Jos conductos y la e
conductancia. El1 bloque de vasos en A, B y [=]

tienen la misma conductancia; &sSto es qQue un vaso

de 40 um de didametro (A) es tan conductivo como

16 vasos de 20 um de didmetro (B) o como 256 vasos

de 10 um de didmetro (C). Esto involucra una mayor

cantidad de madera en seccién transversal para

contener un mayor nNnumero de vasos pequeios (Tomado

de Tyree y cols., 1994).

Ohm, donde la K, medida o experimental (Conductancia hidraulica por unidad de
fongitud de taito en m’MPals'm = m‘MPals’!) es proporcional a la K, esperada o
teérica (Ewers y Cruiziat, 1991).

Al aplicar la ecuacién al xilema de un tallo, se miden los didmetros de los
elementos conductores, se elevan a |a cuarta potencia y se suman, para
determinar la conductancia hidrdaulica tetSrica. Esta ecuacién demuestra el efecto
de unos cuantos vasos grandes sobre la conductividad hidraulica del tallo. Como
resultado de elevar el didmetro de los vasos a la cuarta potencia, cuando los

lumenes de éstos son el doble de amplios, la K, esperada es 16 veces mayor (Fig.
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5). Esto significa que para obtener e} valor teSrico de la conductividad hidréulica

se debe tener cuidado de medir correctamente el lumen de los elementos

traqueales y de no medir alguno de ellos dos veces, porque cualquier error es

amplificado a I|a cuarta potencia. Aun asi, genaralmente resuita mayor la

conductividad predicha por la ecuacién de Hagen—-Poiseuille que aquelia obtenida

experimentalmente (Giordano y cols., 1978; Tyree y Ewers, 1991). Esta desiguaidad
se debe al! resultado de varjos factores que no son considerados dentro del valor
tedrico, pero que si estdn involucrados en Ia kh medida: la longitud finita de ios

vasos, asi como un diametro cambiante a lo largo de los mismos; irregularidades

en las paredes, terminaciones de los vasos y rebordes de las placas de
perforacién que resuitan en un flujo turbulento (Ewers y cols., 1991; Chiu y

Ewers, 1992). Sin embargo, Ia relacién entre ambas nos permite tener una

estimacién de la "eficiencia” conductora del
Para obtener la eficiencia de conduccién de un tallo, se calcula el porcentaje
Para muchos tallos se han

xilema.

de la K, experimental con respecto a la K, tedrica.

encontrado eficiencias en la conduccién de 20 a 100 % (Tyree y Zimmermann, 1971;

Zimmermann y Brown, 1971; Gibson y cols., 1985; Calkin y cois., 1986; Ewers y

cols., 1990).

3. EL DISERO HIDRAULICO
Comparati vamente, de [os muchos estudios reallzados acerca de las relaciones

hidricas en las plantas, muy pocos se han hecho en cuanto a los procesocs de

transporte a gran distancia en &4rboles y otras formas afines. Sin embargo,

existen muchos argumentos sobre la manera en que la estructura del sistema de

transporte de agua (Arquitectura hidréulica) influye a la planta en general.

El disefo hidradlico de las plantas vasculares tiene Influencia en el
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movimiento de agua desde las raices a jas hojas y (lega a limitar sus relaciones
hidricas, Intercambio de gases, distribucién en los diferentes hdabitats y aun |a
méxima altura Que puedan llegar a alicanzar las plantas (Tyree y Ewers, 1991).
Para conocer y comprender el disefio o arquitectura hidrdulica de cada una
de las especles vegetales se han usado varios pardmetros qQue no slempre son
aplicados en conjunto a un estudio particular, debido a diferentes circunstancias,
generalmente amblentales (ej. falta de hojas en algunas épocas del afio) y al tipo
de hédbito (ej. en las llanas, el follaje se encuentra por encima de los &rboles de

ia selva). Entre estos parametros destacan seis principalmente:

A. Conductividad hidréulica (K,)

Es el parametro méds comun que se utiliza para los estudios de transporte de
agua en el xilema. Expresa la tasa del flujo de agua (F, Kg s} o mS/s) a través
de un segmento de tallo bajo un gradiente de presién (dP/dx, MPa m"). el cual
es el causante del flujo.

K, = F/(dP/dx)

B. Conductividad especifica (K,)

Esta es una medida de |a porosidad del segmento de tallo. La K, se incrementa
sl el numero de conductos por unidad de tallo en seccién transversal o el
promedio del didmetro de conductos aumenta. Se obtiene dividiendo la K, por el
&rea de albura en seccidn transversal o el srea de xilema conductor (A, m?).

K, = Ky/A,
C. Conductividad Especifica Follar (CEF)

Esta es una medida Util sobre la suficiencia hidrdulica de un segmento de tallo
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para suministrar agua a las hojas que estdn por encima de ese segmento. Se
obtiene dividiendo la K, entre el drea foliar por encima de! segmento de talio (A;,
m?).

CEF = K\/A

D. Valor de Huber (VH)

Es la cantidad de madera/hoja y se calcula dividiendo el d4rea de albura en
seccion transversal entre el drea foliar por encima del talio. Este valor tiene
unidades de drea de tallo (m!) por &drea foliar (m?), por fo que se escribe sin
dimension.

VH = A /A,

También se puede relacionar con la K, ¥y la CEF, de |a siguiente manera: CEF

= VH x K,

E. Capacidad de retencion de agua (Q)

La capacidad del tejido vegetal para almacenar agua (C) se define como la
masa de agua (w) que puede ser extraida por cambios de presién (MPa) en el
potencial hidrico (¢) del tejido
(C = Aw/A®, kg MPa™h).

Debido a que el tamafMo de C es proporcional al tamafio del tejido en
cuestion, se acostumbra definir la capacitancia del tejido como C por unidad de
volumen de tejido (V) o por unidad de masa seca de tejildo © por hojas, por
unidad de area (A):

@0 = Aw L, Qoja = Aw 1.
Aw A Ag A
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. Vuinerabilidad del xilema a! emboliamo

Los embolismos son serias disfunciones que reducen f{a conductividad
hidrdulica del tallo (Fig. 8). Un embolismo es (a obstruccién del flujo en Ila
columna de agua del xilema, por una burbuja de g9as (aire). El embolismo
restringe el sistema conductor de ifas plantas, ya que un vaso embolizado no
puede conducir agua (Sperry, 1985; Raghavendra, 1991). Cada especie parece
tener una “curva de vulnerabllidad” caracteristica, |a cual se obtiene graficando
el porcentaje de pérdida de K, contra el potencial hidrico necesario para inducir
ia pérdida (Fig. 7) (Tyree y Ewers, 1991).

Las curvas de vulnerabilidad generaimente se miden deshidratando
segmentos largos de ramas para conocer los potenciales hidricos a medida que se
deshidrata el tejido. Posteriormente los segmentos de rama se subdividen bajo
agua. La inmersion en agua libera ia tension del xilema pero no disusive el
embolismo inmediatamente. Se toma una medida iniclal de conductividad y se
compara con una maxima conductividad después de que todas las burbujas de aire
se han disuelto (Sperry, Donnelly y Tyree, 1987).

La medida de las curvas de vulnerabilidad de aArboles y la arquitectura
hidréulica pueden proporcionar revelaciones valiosas en cuanto a la probable
resistencia de &rboles a la ssquia y las limitaciones impuestas sobre las especles

por los factores estresantes ambientales.

4. DIMENSIONES DE VASOS

Estudios mas recientes han reveilado |la importancia del! tamafo de los
elementos conductores en el disefo hidraulico. Durante la conduccién del agua a
través del xilema se generan grandes presiones negativas que pueden incluso

producir cavitacién, pero esta Gltima es prevenida por las dimensiones de los
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Fig. 6. Material disociado de Cissus. gicyoideg.
donde se muestra la presencia de burbujas de aire
dentro de un vaso gque ocasionan su embolismo.

pérdida porcentual de 1a Conduct ivided

-6
MRy

Y.o

Fig. 7. Curvas de vulnerabilidad para varias especies. E1

eje de 1Tas Y es la pérdida porcentual de 1a conductividad
nidraulica, inducida por el potencial de presiédn del xilema.
E1 ¥,, se muestra en el eje de las X. C= Ceanothus megacarpus,
J= Juniperus virginiana, R= Rhizophora mangle, A= Acer
saccharum, T=

Thujda occidentalis, P= Populus deltoides.
{(Tomado de Tyrea y cols., 1994).



capilares del sistema conductor. E! diametro y la longitud de los wvasos son
parametros que afectan directamente la eficiencia en la conduccién y a su vez,
la conductividad del xliema tiene un efecto notable en el desarrofio de la planta
y aun en su distribucién en la naturaleza (Ewers, 1985; Ewers y Fisher, 1989,
Ewers, Fisher y Chiu, 1990; Hellkvist y cols., 1974; Schuitz y Matthews, 1988;

Tyree, 1988; Zimmermann y Brown, 1971; Zimmermann, 1983)

A. Longitud

Ya que los vasos no son capilares ideales de longitud infinita, 1a longitud
total de los vasos es muy Importante en los modeios de transporte del xilema. La
longitud del vaso representa la méaxima distancia que una molécula de agua puede
viajar sin pasar a través de una punteadura. Conocer |la longitud de vasos es
relevante para estudios de disfuncién del xilema por embolizacién. Cuando el agua
dentro de un vaso esta bajo suficiente tensién, cualquier burbuja de gas en el
vaso se expande al tamafo total del {umen del vaso. Ya que una burbuja de gas
no puede pasar f4ciimente a través de una membrana de punteadura humeda, la
extensién longitudinal de la disfuncién del xllema debido a un embolismo es
igual a la longitud total del vaso (Newbanks y cols., 1983; Zimmermann, 1983).

Scholander (1958) reportd que “la longitud promedio de vasos” es de
alrededor de 0.6 m en la liana de clima templado Vitis /abrusca L. (Vitaceae) y

mé&s de 1 m en la liana tropical Tetracera (Dilieniaceae). Estas se basaron en
mediciones de agua liberada por segmentos de talilo frescos sostenidos
verticaimente y cortados graduaimente de la base hacia arriba a Intervalos
regulares. En algunas especies de V/tis se han encontrado longitudes méaximas de
vaso de 1.5 m (Sperry y cols., 1987), 3 m (Scholander, 1958), 3.8 m (Ewers y

Fisher datos no publicados) y 7.7 m (Zimmermann y Jeje, 1981). Aunque la
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Nimero de vasos cerrados
3
Porcentaje de vasos
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Longitud cde vasos (m)

0.0 o.s 1.0 1.8 2.0 2.5 3.0 a.s
tongitud del especimen (m)

Fig. 8. Relaciéon entre 1a longitud del tallo y el numero de
vasos cerrados en Eucalyptus obliqua. EY diagrama insertado
muestra el porcentaje de vasos en todas las clases de lon-
gitud, Tomado de Skene y Balodis (1968).

longltud mdxima de vasos es importante dentro del disefo hidraulico, también lo
o8 |la distribucién de frecuencias de las diferentes longitudes de vaso que se
encuentran dentro del talio y que en muy raras ocasiones se mencionan. Skene
y Balodis (1968), Zimmermann y Jeje (1981) y Zimmermann y Potter (1982)
encontraron que cuaiquier parte de un é&rbol contiene un rango de longitudes de
vaso y que los cortos son méas abundantes que los largos (Fig. 8). Ademds,

observaron que existe una correlacién positiva entre el didmetro y la longitud de
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los vasos. En las especies de porosidad anular, los vasos mas largos se localizan

en la madera temprana y a menudo son tan largos como el tallo de! 4rbol;

mientras que en las de porosidad difusa la distribucién de tos vasos es mads
azarosa y las longitudes son muy variables. La distribucién de longitud de vasos
es un pardmetro muy importante en la construccién hidréaulica de plantas que es
de gran utilildad para la fisiologia, patologia y otras disciplinas (Zimmermann y
Jeje, 1981),

La longitud de vasos puede ser fdciimente determinada con los métodos de
inyeccién de aire o de pintura (Zimmermann y Jeje 1981; Ewers y Fisher 1989a).
La pintura de |Atex, cuyas particulas pueden pasar a través de los lumenes de
vasos pero no a través de las membranas de punteaduras, es inyectada en el talio
por presién hidrostidtica, y luego el tallo es examinado a intervalos reguilares a
lo largo de su longitud para determinar el numero y didmetro de vasos pintados.

El método del alre depende del hecho de qQue el aire comprimido no puede
pasar a través de las membranas humedas de las punteaduras y, por lo tanto, no
va més alld del extremo final del vaso, excepto cuando se usan presiones muy

altas (> 2000 KPa). Un vaso que es cortado en ambos extremos, permite el paso

de gas aun a presiones bajas (< 100 KPa).

B. Didmetro
Es reconocido que los bejucos tienen los vasos més largos y m#as anchos en

ol reino vegetal (Cariquist, 1975; Kramer y Kozlowski, 1979; Zimmermann y Brown,
1971; Zimmermann y Jeje, 1981).

La longitud y didmetro de vasos parecen estar correlacionados en las lianas.
Esta correlacién parece ser real dentro de tallos individuales (Ewers y Fisher,

1989b), entre tallos diferentes de |la misma especie y cuando se comparan
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diferentes especies de lianas (Ewers y Fisher, 1987).

Cuando se comparan formas de vida diferentes de especies estrechamente
relacionadas como bejucos y aArboles, se encuentra que el diadmetro de vasos de
log primeros tiende a ser mds grande qQue el de los segundos (Ayensu y Stern,
1964; Carliquist, 1975; Klotz, 1978; vVan Viiet, 1981; Bamber, 1984; Ter Welle, 1985).
Gartner y cols. (1990) encontraron que las lianas que crecen en su medio natural
en Jalisco, México, tienen un didmetro de vasos mayor que el de érboles no
relacionados taxonémicamente creciendo en ia misma ladera de una seiva tropical

caducifolia.

5. LAS LIANAS. HABITO E IMPORTANCIA BIOLOGICA

Las funciones del xilema incluyen transporte de agua y minerales, soporte
mecanico del cuerpo vegetal y almacenamiento de agua y nutrientes (Ewers y
Cruiziat, 1991: Ewers y cols., 1991).

Las grandes dimensiones de los arboles se deben principaimente a su xilema
secundario, el cuatl les proporciona un soporte mecénico adecuado y una répida
conduccién de agua a grandes distancias.

El transporte a grandes distancias se cuenta entre los problemas mas
Importantes dentro de la fisiologia de #érboles. No obstante, fisioldgicamente, los
Adrboles son plantas experimentales ideales para ciertos aspectos de estudio en
cuanto al transporte de fiuidos. Por otra parte, algunos aspectos son mejor
estudiados en arbustos y lianas.

Las lianas (bejucos lefiosos), obtienen soporte mecanico de una fuente
externa, por lo que las propiedades mecénicas de sus tallos difieran notablemente
de aqueilas que presentan los drboles (Gartner y cols., 1990; Gartner, 199ta, c;

Ewers y Fisher, 1991). Las llanas no poseen un sistema de soporte adecuado que

)
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les permita crecer erguidas. Durante su desarrollo hacen uso de plantas tutoras
o “"soportes mecéanicos”, trepandose o enredandose en sllas, para alcanzar el dosel.
Sobre éste se extienden ampliamente para continuar en la competencia por la iuz.

Los tallos largos y delgados de las lianas generaimente son muy eficientes
para la conduccidé4n de agua, pero su estructura anatédmica difiere notablemente
de la de los Arboles. Tlenen ampllos y numerosos vasos, pero pocas fibras. Esto
hace que necesiten el apoyo de plantas vecinas para poder crecer hacia ja luz.

El resuitado de este hébito es la formacion de una estructura interna muy
pecutiar, producto de una variante del cambium vascular que responde a las
necesidades estratégicas de supervivencia de estas plantas. El crecimiento
secundario anémalo (Obaton, 1960) es un término que se refiere al producto de
un cambium vascular que difiere de la condicion "normal”, conocida como camblum
vascular cilindrico unico, el cual produce xilema hacia dentro y floema hacia
afuera. ta condicién normat del cambiun vascular es |la méas frecuente, pero no
la Gnica. Cariquist (1988) ha denominado como “variante cambial” a todo aquel
crecimiento secundarioco que es menos comun y argumenta que el término “anémalo”
puede malinterpretarse como un estado de desorden. Las variantes cambiales
reportadas a la fecha caen en tres categorias principales: (1) cambia vasculares
sucesivos (concéntricos); (2) camblium vascular Unlco que produce alternadamente
floema interxilematico y xilema hacia adentro (floema incluido del tipo foraminado);
(3) varios cambia que se comportan como un cambium vascular normal (en algunos
casos multiples y simultdneos) produciendo xilema hacia adentro y floema hacia
afuera, pero que tienen un desarrollo o conformacién diferente a la cllindrica
(Carlquist, 1988). En los bejucos y lianas (bejucos leffiosos) tas variantes dei

cambium vascular son mas frecuentes que en ias formas arbustivas y arboéreas

(Carquist, 1991).
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Actuaimente se sabe que las llanas poseen tallos estrechos en relacién a su
longitud y ademdés tienen vasos amplios y una anatomia de! xilema poco usual; sin
embargo, el efecto de la anatomia del xilema sobre el flujo de agua a través de
ia liana ha sido poco estudiado. La escasa investigaciéon realizada sobre transporte
de agua en plantas tropicales, particularmente en lianas, ha motivado el desarrolio
de una serie de estudios acerca de la estructura funcionail de lianas tropicales

on la regidn de los Tuxtias, dentro de los qQue se incluye este trabajo.

6. VITACEAS. TAXONOMIA E IMPORTANCIA ECONOMICA

La familia Vitaceae es la familia a la que pertenece la uva y estéd integrada
por 11 a 14 géneros y unas 700 a 800 especies (Croat, 1978; Wheeler y LaPasha,
1994), ampliamente distribuidas en regiones tropicales y templadas. Sus
representantes no han sido colectados de manera suficiente, de tal forma que no
se encuentran bien representados en los herbarios (Gentry, 1991) y menos aun
en las xilotecas. Esto limita la informacién necesaria para elaborar su sistemdtica
(Willis, 1973; Mabberiey, 1987; Mullins y cols., 1992), siendo necesario un estudio
anatémico de la madera de vitdceas mé&s compieto (Adkinson, 1913; Metcalfe y
Chalk, 1983; wheeler y LaPasha, 1994).

Reclentemente ha surgido un Interés por Ila biologia de bejucos y el
significado funcional de su anatomia (Putz y Mooney, 1991), pero se han eiaborado
muy pocos trabajos sistematicos sobre madera de vitdceas (wheeler y LaPasha,
1994).

Esta familia ha sido escasamente descrita en términos arquitectédnicos y lo
poco que se ha hecho muestra la existencia de una arquitectura mecénica poco
usual (Critchfield, 1970; Hallé y cols., 1978; Posluszny y Gerrath, 1986; Gerrath

y Posluszny, 1988). Lacroix y Posiuszny (1989) comentan que |os miembros de las
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vitdceas exhiben notables caracteristicas morfolégicas durante e! desarrolio de
plantula joven a bejuco trepador y sugieren que los cambios en e! arreglo de 0s
organos sobre el brote se presentan muy tempranamente durante el desarrolio y

pueden estar correlacionados a cambios en el haAbito de crecimiento y sobre todo
a fa funcién que desempefan las lianas.

Los representantes americanos de

las vitdceas son lianas,
delgadas,

principaimente
aunque algunas parras alcanzan un diémetro de 20 a 25 cm. Estas
plantas no son vallosas como fuente de madera, pero sus frutos, en la mayoria

de los casos son comestibles y algunos,

inclusive, son
vinifera L.

industrializados (Vitis
es ia materia prima para elaborar el vino de mesa). Los talios

contienen un coploso suministro de agua y llegan a ser |a fuente ocasional de una
bebida refrescante (Record y Hess, 1943).

En los alrededores de La Estacidn de Blologia Tropléal. Los Tuxtias
(Veracruz), las vitdceas estadn representadas por cuatro especles pertenecientes

a dos géneros: Cissus microcarpa Vahi., C.

gossypiifolia Standley, C. sicyoides L.
y Vitis tillifolia H. y B.

(Fig. 9). Cissus es el género més numeroso,

cuyas 350
espacies son completamente tropicales.

Vitis contiene alrededor de 50 especles y
es de distribucidn subtropical y templada célida (Heywood, 1985).

La regidn de Los Tuxtias pertenece al estado de Veracruz, ubicado en el

sureste de México, cuyas coordenadas son: Latitud N 18°34'-38" y Longitud O

95°04’-09° con altitudes entre 150 y 700 m.s.n.m.. Su vegetacion es de selva alta
perennifolia o bosque tropical perennifolio con un clima célido-humedo, del tipo
Af(m)w"(i’)g, ¥ una precipitacion media anual de 4 725 mm y T° media anual de
23.2 °C. El suelo esté compuesto principaimente por rocas basditicas y andesiticas,
con mezcias de cenlizas volcédnicas y ocasionales afloramientos de roca sedimentaria

como calizas, areniscas y arcillas; son muy comunes las pendientes pronunciadas
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Fig. 9. Vitaceas de lLos Tuxbhlas. A: Crissus micracarpa vabl o R o,
sicyoides L., C: C. gossypiifolia Stoandles: D Vitis ti771iifolia
Humb. ¥ Ronpl.



(15 a 25%) y una gran acumuilacién de materia orgénica (Garcia, 1981; Ibarra-

Manrigquez y Sinaca, 1987).

7. OBJETIVOS
La abundancia relativa de las vitdceas en este lugar las hizo propicias para

la investigacién., Ademés, |a observacién constante de numeroscos talios que
sobreviven sin estar en contacto con el suelo y el desarrollo de raices aéreas nos

ilevé a formular los siguientes objetivos:

1. Estudiar l|la arquitectura hidréaulica de cuatro especies de vitdceas: C/ssus
microcarpa, C. sicyoides, C. gossypiifolia y Vitis tiliifolia

2. Realizar el estudio anatdmico de las mismas

3. Relacionar el aspecto anatémico con el hidraulico para conocer mejor el

funcionamiento de estas plantas



II. MATERIAL Y METODOS

1. MATERIAL VEGETAL

Las especies: C/issus microcarpa, C. gossypiifolia, C. sicyoides y Vitis tiliifolia,
se encuentran de manera abundante en las cercanias de la Estaciéon de Biologia
Tropical Los Tuxtias, en Veracruz. De cada una de elias se tomaron 10 a 22 talios
de 4 a 30 m de longitud, de diferentes plantas (Tabla 1). El estudio se llevé a
cabo durante la primavera y verano (marzo-agosto) de 1994 y 1995,

Las lianas se colectaron por |la mafiana, entre las 10:00 y 12:00 hrs para
prevenir embolismos excesivos durante los cortes. Los tallos fueron cortados a
nivel de la base dentro de bandejas con agua, transfiriéndolias después a bolsas
llenas de agua y amarrandolas con una liga alrededor del tallo (Fig. 10), para asi
flevarios al laboratorio. Una vez en el laboratorio, se hizo un esquema de la llana
indicando |la posicién de las ramas, y se tom¢ medidas de ellas y del tallo. Cuando
tenian hojas, se colectaron indicando la rama de procedencia y se guardaron en

bolsas de plastico para posteriormente calcular el drea foliar.

2. DESCRIPCION ANATOMICA DEL XILEMA SECUNDARIO

Después de haber seleccionado el material vegetal para los estudios de Ky
inyeccién de pintura y alre, se tomaron trozos de internodos de talio para |a
obtencion de muestras para el estudio anatdmico dei xilema. Las muestras se
seccionaron en segmentos de 0.5 a 1.0 cm de longitud, provenientes de tallos de
1 a 3 cm de didmetro y fueron colocados en FAA (Formol-alcohol-dcido acético;
Johansen, 1940) para su fijacion. Posteriormente se lavaron con agua durante 3
a 24 hrs y se destinaron para: a) cortes histolégicos y b) material disociado.

Las muestras para cortes se infiltraron de una soluclén diluida de Polietilen-
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TABLA 1: Datos generales de colecta de Vitéceas para el estudio
de su arquitectura hidratlica. En 1a columna de la izquierda, las
Jetras representan a las especies, los numeros a las colectas de
cada especie, las letras precedidas del guién a tallos diferentes
y la T a tramos del mismo inaividuo.

ESPECIFE CARACTERISTICAS Y DESTINO DE CADA TALLO “
COLECTA/
INDIVIDUOS Long. Diam. técnica aplicada H
(m) base
(mm) Ky I Pi I Adi l Ea
M1 0.60 25 +
M2 4.35 10x13 + +
M3 0.65 1T1x12 “+ +
Ma 3.57 14x14 -+
M5 7.24 14%16 +
M6 4.60 I9%x12 + +
M7 6.70 8x9% +
M8 5.10 9% 9 + +
M9 5.00 18 +
M10-A 7.38 19%20 +
M10-8B 7.60 18%x20 +
Mt1—-A 5.00 14 -+ +
M11-8 12.00 14 + +
M1t1-C 6.00 14 + “+
M12-A 7.50 1ixt4a +
M12-B 4 .00 12%13 +
M13-—-A 5.45 15 + +
M13-8 5.48 11 + +
M13-C 5.05 8 + +
M14 8.50 8 + +
M15 3.00 16x20 +
M16 7.46 8x8 + + +
S1 13.46 19%x23 +
s2 10.00 11 +
s3 7.05 18 + +
S4-A 5.05 17x23 -+
sS4-8 6.85 17%26 +
S5-A 10.15 22 + -+
S5-8 8.58 14 + +
sS5-C 7.07 8 + + +
S6 8.74 8x13 + + +
s7 5.07 8x10 + +
G1 0.60 30x40 +
G2 1.50 30x40 +
G3-T1 9.00 28x30 + +
G3-T2 9.00 14x17x% + +
G3-T3 8.00 +
G4 7.00 13 +
G5 3.00 18x23 +
G6-A 2.67 16x20 + +
G6—-8 5.87 14%x20 + +
G7 1.89 6xX10 +




TABLA 1: Continuacién...

ESPECIE CARACTERISTICAS Y DESTINO DE CADA TALLO “
COLECTA/
INDIVIDUOS tong. Diam. técnica aplicada (2]
(m) base
(mm) Ky I Pl [ A I Ea
G8-A 3.60 9 +
G8-B 2.70 9 +
G9-A 10.50 12 + + + +
G9-B 16.00 15 + + + +
G9-C 17 .50 13 + + +
G10 9.72 32x39 . +
a1t 18.90 9x13 + + +
v 1.00 25 +
va2 1.00 14%x15 + +
v3-Tt 30.00 + + +
v3-T2 + +
v3-T3 20x21 +
v3-Ta4 18x22 +
V4a-A 8.83 14 + +
v4-8 7.93 11 + +
v4a-C
vS5 23 .22 22x28 + +
V6-A 4.00 14%15 +
vé6-8 7.00 +
v7 8.95 8x14 + + +

At: inyeccion de aire: Ea: esstudio anatémico; G: C. gossypifrolia; H: presencia de hojas. L
conductividad hidradlica; M: C. wmicrocarpa; Pi: inyeccion de pinturs;: B: C. sicyoides; w: V.
tiriifrolria;



A: La liana

Fig. 10. Colecta y seleccitén de muestras.
es colectada bajo agua y mantenida as{ hasta su
estudio: B: (a) se hace un esquema marcando Jos sitios
para la obtencién de segmentos de tallo para medir e1
flujo (numeros) y las hojas se agrupan por secciones
(letras) por arriba de cada segmento; (b) las muestras
se etiquetan indicando T1a direccison del flujo y se
recortan bajo agua, mientras las hojas se guardan en
bolsas de plastico.



glicol (PEG) PM 1500 al 10% a 60 “C durante 24 hrs y después se colocaron en

PEG puro (100x) durante 24 hrs, a 60 °“C. Hecho o0 anterior se colocaron en

moldes llenos de PEG puro fundido y se dejaron solidificar a temperatura

ambiente. Las muestras asi incluidas se adhirieron a bioques de madera para

poderios sostener en el microtomo de desiizamiento y realizar los cortes. Se

obtuvieron cortes de 20 a 30 um de grosor y después de disolver el PEG con

agua, se tiferon con una solucién de safranina al 1% y se deshidrataron
gradualmente en soluciones de etanol de concentraciones progresivamente mayores
(30, 50, 70, 96 y 100 %). En este punto se les aplicé una solucién de Azul de

Anilina en metil-celosolve y aceite de clavo (Johansen, 1940) y finaimente se

montaron en resina sintética.
Las muestras para obtener material disociado se trataron de dos maneras:
a unas se les aplicé una solucién de Jeffrey (Acido nitrico y triéxido de cromo

en partes iguales, aforados a 10 partes de agua) a 25 “C durante 24 hrs y a
otras, una solucién a partes iguales de 4&cido acético y perdxido de hidrégeno

(30% vol.) a 60 “C por 24 horas (Lisboa y cols., 1987). En ambos casos, después

de la maceracién, el material disociado se lavé con agua corriente y gse almacend
hasta su estudio, en una solucién de agua-alcohol 96°-glicerina (3:2:1).
La terminologia utilizada para la descripcién anatémica es |la propuesta por

el Committe on Nomenclature de la International Association of Wood Anatomists
(IAWA, 1957, 1989) y la clasificacién de medidas y estandares de (a misma

asociacion (Chattaway, 1932; IAWA, 1937, 1939).
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3. CONDUCTIVIDAD Hidréutica (K,)

LLas muestras para el andlisis de 1{a conductividad fueron primero

seleclonadas a partir del esquema. Los segmentos de tallo y ramas fueron

cortados bajo el agua y mantenidos asi hasta que se les midié el fiujo. E! tamaio

de los segmentos varié de 10 a 20 cm de longitud, dependiendo del tamafic de los

entrenudos, puesto que las regiones nodales fueron evitadas por considerarse

como zonas de constriccién hidréulica (Larson y Isebrands, 1978).

Para realizar 1a medicion del! filujo se prepard un dispositivo en el cual se

colocd la muestra en estudio. En cada uno de los segmentos se removié una

pequefia superficie en ambos extremos, bajo agua, para dejar lisas as superficies
transversales. Esto se hizo con ayuda de una navaja de rasurar o cuchilla. Una

plieza de tubo de lAtex fue colocada en cada uno de tos extremos (Fig. 11). EI

extremo superior, se conecté a un tubo conteniendo agua, ia cual fue sustituida

minutos mé&s tarde por una solucién de formaldehido al 0.05 % (Sperry y Tyree,
1988; Gartner y cols., 1990).

Asi preparada,

la pleza de talio se fijé por su

Fig. 11. Dispositivo para 1a medicioé
n del flujo (F
¥y obtencién de Ky. a) recipiente con agua; e) Jemb(ud)O'
r:; :l;::a de l1a columna de solucioen inyectada (1 m)-'
ra segmento de tallo: i H :
caucho; v) valvula. ©: P) pipeta: t) tubo de
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extremo inferior a una pipeta liena de agua y se midié el flujo de agua a través

del tallo en mi/s.

La columna de solucién estuvo siempre a 1 m de altura y la tasa de fiujo
por gravedad se calculd tomando el tilempo (s) Que se tardd en pasar 1 cm® de

solucién a través del tallo.
Los valores en s/cms fueron convertidos a m’ de solucién por segundo,

obteniéndose asi el flujo (m’/s).
La conductividad hidrdgulica normalimente se expresa como ia tasa de flujo
(Kg/s) de una solucién definida a través de segmentos de tallio aisiados, bajo un

gradiente de presién establecido (0.01013 MPa/m) (Ewers, 1985; Zimmermann, 1978),

quedando como:
K, = F/(dp/dx).
Partiendo de la analogia con |a Ley de Ohm Fy = Ky (Wy,~¥,) (Tyree y Ewers,

1991; Ewers y Crulziat, 1991) y considerando el modelo de Fiscus (1975) para las

relaciones de transporte hidrico J, = Lp (AP-0ARl ), se adecua el modelo para el

transporte de agua a través de los conductos del! xilema, donde ia caida de

potencial hidrico (W,-¥,), (AP-cAll), se obtiene a partir dei gradiente de presicn
dP/dx, MPa 8! como Impuisor del fiujo (donde dP es la presién hidrostdtica 0.01
MPa y dx es la longitud del segmento de tallo en m). De esta manera, F = K,
(dP/dx) y la conductividad hidrdulica experimental es
K, = F/(dP/dx) Kg s’'/ MPa m!
[

K, = F/(dP/dx) m' mpPa’ls’l)
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4. CONDUCTIVIDAD ESPECIFICA (K,)
Generaimente, la K, se ha considerado 'no en términos absolutos, sino en

relacién al 4rea foliar (Conductividad especifica foliar, CEF) o con respecto al

4drea de tejido del! xilema, en seccién transversal (Conductividad especifica, K,):

en este trabajo se continua en el mismo sentido.

dispositivo para la |ectura del fiujo, se

Al preparar la muestra en el

los extremos para permitir un mejor flujo de la

recortaron las superficies de
Los cortes qQue se extrajeron durante este proceso, fueron utilizados

solucion.
y éste a su vez para

para calcular la superficie del xillema conductor (A),

obtener ia K,. Se tomaron (os extremos proximal y distal del segmento de tallo,
qQue por ser de forma elipsoldal en seccién transversal, se midieron dos didmetros

perpendiculares entre si y se promediaron, elimindndose el &rea correspondiente

a corteza y médula.

5. CONDUCTIVIDAD ESPECIFICA FOLIAR (CEF)
La colecta del material vegetal no siempre fue satisfactoria, debido al hé&bito

trepador de las lianas. En la mayoria de los casos, el follaje se encontraba por

encima del dosel de la selva y al derribar los tallos se perdian las hojas. Sé6lo en

algunos casos fue posible la colecta de tallos con hojas, sobre todo en las lanas
Cuando esto se logrdé, las hojas

lugares perturbados.
10).

que se encontraban en
fueron ordenadas por grupos, especificando la rama de procedencia (Fig.

Cada grupo de hojas se pesé para caicular el drea foliar (A;) (a faita de
instrumentos para la medicién directa). Este valor se registré de tal manera que

el 4rea foliar total arriba de cuaiquier punto fuese conocido.
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6. CONDUCTIVIDAD TEORICA

Para conocer la eficiencia relativa de conduccion para cada una de las
especies, se procedié a obtener la K, tedrica, segun la ecuacién de Hagen-
Poiseullle, y reiacionaria con la obtenida experimentaimente: K, teérica = n!di‘/1 284

Después que se obtuvo el flujo de cada segmento de tallo, éstos fueron
inyectados con una solucién de safranina al 0.5 %, |a cual se hizo pasar a través
de elios por gravedad. El paso del colorante a través del talloc tardé de 1 a 5
minutos, dependiendo de la velocidad de flujo. El dejar ia solucién més tiempo del
necesario, a través de ia muestra, podria dar lugar a una difusion lateral del
colorante y podria tefirse tejido no involucrado en la conduccién. Para lograr
una mejor tincién de los vasos conductores y eliminar el exceso de safranina, se
hizo pasar agua a través de |la muestra, en un tiempo similar.

Hasta este momento se evité en lo posible la embolizacion. Las muestras
teffldas se dejaron escurrir o secar ligeramente y luego se procedié a tomar un
corte de 5 mm de espeasor, de |la parte media del segmento. Estos cortes fueron
examinados en un microscopio 6ptico Carl Zeiss con tuz incidente y con aumentos
de 2.5X y 10X. Se observaron los vasos tefiidos (Fig. 12) ¥y se midi6 el didmetro
(um) de cada uno de ellos, evitando contar un mismo vaso dos veces. Debido a
que los vasos no son perfectamente circulares, el didmetro se tomd® en dos
direcciones perpendiculares y se promediaron.

Los datos crudos de los didmetros fueron procesados con un programa de
hoja de cdiculo Excel 4.0, para Aobtener ia suma total de los diametros de tos
vasos elevados a |la cuarta potencia (}:di‘).

La ecuacién que se empled para la K, tedrica fue la siguiente: K; =
(n./1zan):(di‘), donde @ es la densidad de la solucién = 998.23 Kg/m® (20 °C), n

es ia viscosidad dinsmica de la solucién = 0.10082 x 1077 MPa/s y d; es el diadmetro
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sicyordes S5 (A) y
flujo del
se hizo pasar una soluciéon de
Ja ruta que siguidé el agua.
vasos conductores. 24X y

Fig. 12. Vasos conductores en Crssus
C. gossypiifolia G111 (B). Después de medir el
agua a traveées del tallo,

safranina para visualizar

T: tilides en l1os vasos; vc:
13X respectivamente.



de cada uno de Ios vasos teAidos (m). (ne/1287) = 243.01039 x 10 kg m™} MPa!

l". se mantuvo como una constante y I(di‘) m' se obtuvo de la hoja de cdédiculo.

7. INYECCION DE PINTURA DE LATEX

De cada especie se dispusieron de 5 a 9 segmentos de tallo, fargos, no
ramificados; con longitud promedio de 5 m (2 a 12 m). De un estudio preliminar
s® determind una longitud de 30 y 40 cm para los vasos de C/ssus gossyplifolia
Por lo tanto, para esta especie, algunos de los tallos se tomaron de 2 a 3 m. Los
talios més largos se obtuvieron de C. gossyplifoliay V. tiliifolila siendo de 6 a 12
m. Durante la colecta, los tallos se defoliaron (cuando se encontraron con hojas)
y luego se hizo el corte en el extremo proximal (basal), dentro de una bandeja
con agua y se mantuvieron sumergidos hasta el momento de iniciar el proceso de
la inyeccion de pintura (Fig. 10). Posteriormente, el extremo proximal (X,) de cada
tallo se recortd o alisé con una navaja de rasurar nueva y se le colocd un tubo
de vinilo transparente (siempre bajo el agua), ajustdndose con una abrazadera.
El tallo con el tubo de vinllo se sacd de la bandeja con agua en su interlor,
evitando |la entrada de aire. Ya afuera, se conecté a una manguera de vinllo
transparente de 6 a 8 m de largo y levantada hasta una altura de 4 a 5 m, de
tal forma que la parte basal del tallo quedara més arriba que la parte distal
(Fig. 13). Hecho lo anterior, se mantuvo al tallo con una solucién acuocsa de
pintura de latex al 1 %.

La pintura contiene particulas de 14tex con un rango amplio e irregular de
tlmaﬂoi. Por (o tanto, una disolucién de pintura de jdtex en agua 1:100 se hizo
pasar a través de un papel filtro Whatman NQ 1 para remover las particulas
mayores de 5 um de diametro. Las particulas restantes fueron 0 suficientemente

grandes para no pasar a través de las membranas de las punteaduras y Ilo
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Fig. 13. Inyeccién de pintura,

este método se acopla a una man
solucién de pintura de ldtex (
a8 m B) después de alimentar
tallo se separa de 1a manguer
segmentos; C) cada segmento s
proximal (Xu) hacia abajo, pa
microscépio de diseccién de 1

A) siempre bajo agua, el tallo para
suera de vinilo que se 1lena con 1a
1:100) y se eleva a una altura de 4
varias veces con nueva solucién, el
3, se marca y se corta en pequefos
€ mantiene vertical con el extremo
ra lueco realizar 1a observacién al
Os vasos pintados,



suficientemente peqgusfias para circular libremente a través del iumen de los vasos

angostos.

La emuision de pintura de idtex se Inyecté por gravedad desde e extremo
proximal y se continud® hasta que o fiujo dismimuyd cuando ya no se velia avance.
ta inyeccién de la pintura durd entre 3 y 8 dfas, dependiendo del didmetro del

se separaron ias

ol talio se detuvo,
Los

tallo y de ia eapecie.

Una vez que el flujo de pintura en
el talio se cortd en segmentos de longitud uniforme (10 cm).

mangueras y
segmantos se colocaron en una posicion vertical, con @ extremo proximatl (X; X,.
Xgs ...x,,) en e cual se contarian los vasos pintados, hacia abajo, sobre una

superficie plana e impermeable (vidrico). En las siguientes 24 hrs las superficies

de jos talios (X, & X,) se recortaron con una navaja de rasurar nueva, removiendo
Yy se contdé el numero de vasos pintados. Este

de 1 a 2 mm de la superficle,
primer resuitado se consideré como eof numero sin tratar (en bruto) de vasos.
y nitida, es necesario que la superficle

Para obtener una imagen clara
transversal esté lisa y sin restos de pintura, excepto en j0s vasos. Los vasos se

contaron como “pintados”, aun si (0 estuvieran parciaimente.
se observd directamente de i(oa segmentos

La longitud méxima de wvasos
finales en ios cuales ya no se apraciaba ia pintura san (os vasos. Para caicular !a

distribucién de longitudes dentro del tallo, se tabuld e conteo crudo de vasos
pintados representando el numero de vasos continuos desde X,. En este punto,
se aplicsé el aigoritmo de la doble diferencia (DD) establecido por Zimmermann y

Jeje (1981) y analizado por Tyree (1993).
se obtuvo una primera difsrencia para cada

Del conteo crudo de vasos
numero de vasos del siguiente segmento al anterior (ver

distancia, restando e}
La primera diferencia representa e numero de terminaciones

ejemplo, Tabla 2).
a3



Tabla 2. Ejemplo para calcular l1a distribucidon de longitudes de
vaso. Cissus sicyoides. Diam. del tallo: 10 mm. Inyeccién de
pintura (Zimmermann y Jeje, 1981; Tyree, 1993).

Distan- Conteon 8 2a Etapan N2 de Ne % en
cia cruan de atferen- diferen- a cero vasoe correglt-~ Tongt-
on cm vasos cta cia do de tud de
pintados vasoe clrase

o 188 117 21 1 71 79 2,20 ]l
10 1] 468 42 2 as [ 1 30.00
20 ] 4 4 3 12 12 7.14

30 1 ) [ e ] o o JI

40 1 o o S o o [-]

so 1 o ~1 (] -6 0.5 0.30
[ 1] 1 1 1 7 7 0.5 0.30

“ 70 ) o o [ ] [] o [ "

de vasos entre las distancias donde fueron hechos los conteos crudos. La
segunda diferencia representa ia tasa de incremento linear para vasos de esa
longitud de clase. La segunda diferencia multiplicada por el numero de
incrementos (etapas a cero) d4d el numero de vasos de aquella longlitud de clase.
Este numero es expresado como un porcentaje con respecto a los vasos pintados
on X,. La suma de los nameros de vasos calculados en cada clase debe ser igual
al conteo crudo de vasos en X,. Cuando se obtienen valores negativos se utiliza
otra columna donde se convierten a valores positivos. Esate "nUumero de vasos
corregido” se obtiene promediando loe nNUmMeros negativos con los positivos
adyacentes en la misma columna. El numero positivo arriba o abajo de! negativo
para obtener una diferencia positiva fue siempre el mayor.

A partir del porcentaje en cada ciase, se ocbtuvo una gréfica de distribucion

de longitudes de vasos, a o largo de! tallo.
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8. INYECCION DE AIRE

Para estimar la longitud maxima de vasos por el método de inyecclén de alre,
se colectaron de 7 a 17 tallos con una longitud que oscllé de 2 a 7 m. No fue
necesario colectarios bajo agua. Para aplicar este método, el extremo proximat
(basal) se recorté con una navaja de rasurar y se midlé el didmetro en esta
parte. Se le ajustd un tubo de vinilo rfgido con una abrazadera y se conectsd a
un tanque de nitrégeno comprimido con un manédmetro integrado (Fig. 14). Acto
seguldo se le inyectd aire al tallo con una presién de 15 a 20 KPa y el extremo
distal se sumerglié en una bandeja con agua. Con unas tljeras de podar se fue
recortando el extremo distal a intervalos de 2 a 5 cm hacla el extremo proximal,
hasta lograr que el aire Inyectado burbujeara en e! extremo distal bajo agua. En
este momento se suspendidé la inyeccién de aire y se midlé la longltud del vaso
mas largo. Los resultados de l|la longitud médxima de vasos se tabularon con

respecto al didmetro del tallo al cual se aplicé {a inyeccién de aire.

Fig. 14. ODispositivo para la inyeccion de aire.
proximal del

con manémentro; B: el extremo distatl,
a intervalos regulares hasta que el
burbujear.

A: el extremo
tallo es conectado & un tanaue de nitrégenc equipado
sumergido en agua es cortado

aire inyectado comienza a



g. 15. Morfologia externa (I) y seccién transversal

Fi
(IX) de las vitaceas estudiadas. A-: Cissus microcarpa;
B: C. sicyoides; C: cC. gossypiifolia; D: Vitis tiliifol7a.



III. RESULTADOS

1. EBTUDIO ANATOMICO
El! estudio de la arquitectura hidrdulica de las vitdceas que habitan en Ia

region de Los Tuxtias, Ver., fue lo mas compieto posible; No soclo contemplando la
conductividad hidréulica y longitud de loe elementos conductores, sino también
considerando aspectos anatémicos del tallo que son muy importantes para
comprender i0s procescs de transporte de! xilema ¥y que muy sscasamente se han
incluido en este tipo de estudios. Para lograr una mejor interpretacién de los
resuitados obtenidos en cuanto a la conductividad hidrdulica, se presenta primero
la morfologia y el estudio anatémico del xilema realizado en el entrenudo de! tatlio

de cada una de las especies (ver tabia 1).

MORFOLOGEA
En seccidén transversal, los tallos jovenes no son circulares sino més blen

elipsoides. En el caso de C. microcarpa, |la seccidn transversal es pentagonal,
slendo méds notable por la presencia de delgadas proyecciones epidérmicas axiales
a manera de alas que recorren el tallo; internamente el arreglo del tejido
conductor es similar at de las otras especies (Fig. 15).

Los tallios jovenes son los correspondientes a ramilias de menocs de 1 cm de
digmetro, cuya coloracién externa o cortical difiere notabiemente del talio maduro.
En este ultimo, la corteza ya se encuentra bien definida, siendo més gruesa, mdis
oscura y escamosa segun (a especie. En tallos mayores a 2 cm, su
contorno tiende a ser circular, excepto en C. gossypiifolia que nunca presenta ia
circularidad a pesar de alcanzar didmetros de méds de 5 cm. Para el estudio

anatémico se utilizaron talios de 1 a 3 cm de didmetro (Fig. 16).
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Cissus microcarpa Vahl.
Liana que puede aicanzar hasta 30 m de longitud y 4 a 6 cm de D.b.t. E!

tallio es pentagonal en seccién transversal, flexible y con nudos bien notables; los
entrenudos de 8 a 10 cm de longitud. La corteza es lisa, de color café amariliento,

con grandes lenticelas circulares, café rojizas. Los tallos jOovenes son alados con
proyecciones epidérmicas verdes y sinucsas a lo largo del tallo. Se conoce

locaimente como “tripa de pollo”.

Classus s/cyoides L.
Liana que puede alcanzar hasta 30 m de longitud y 4 a 6 cm de D.b.t. EI

tallo es muy ovalado en seccién transversal y muy flexible; con nudos bien

marcados y entrenudos de 10 a 20 cm de longitud. La corteza es lisa y escamosa;
ias escamas son de tipo papirdceo, gruesas; de color verde grisfceo; con notables

lenticelas axiales concurrentes en ia regién deli X.M. que originan el proceso de

descamacion.

Clssus gossyplifol/ia Standley
Liana que puede alicanzar hasta 30 a 50 m de altura ¥y 7 a 10 cm de D.b.t. EI
tailo es ovalado en seccién transversal, muy fiexible, pero no tan frdgil; con

nudos bien notables y entrenudos de 8 a 10 cm de longitud. La corteza es lisa

y de color café oscuro; con lenticelas circulares y alargadas axlaimente de color

mds claro. Se conoce locaimente como “"sanalotodo™.

Vitis tiliifolia Humb. y 8onpl.
Liana que puede alcanzar mds de 30 m de longitud y 30 cm de D.b.t. EI tallo

os leficso y ligeramente tortucoso, con nudos pPpoco marcados y entrenudos de 6 a
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Fig. 16. Estructura anatédmica en secciétn transversal

de las vitaAceas estudiadas. A: Cissus microcarpa 6X;

B: C. sicyoides 12X; C: C. gossypiifolia 3.5X; D: Vitis
tiliifolia SX. AM: Area mayor; Am: area menor.



15 cm de longitud. La corteza es fisurada y escamosa, de color café oscuro. Se

le conoce localmente como “"chochogo”.

2. DESCRIPCION ANATOMICA DEL XILEMA SECUNDARIO

A simple vista y en secclén transversal se observan diferentes 4dreas de

crecimiento de los tejidos vasculares. A este fendmeno se le conoce como

"zonacién”, donde son notables cuatro sectores: dos correspondientes a éreas

mayores y dos Areas menores intercaladas entre las mayores (Figs. 16 y 17).

Fig. 17. Esquema de Cissus microcarpa en secciétn transversal.
Se ilustran las Areas mayores a los lados del esquema (XM),
intercaladas entre las menores (Xm) ubicadas arriba y abajo.
Ae: anillo esclerenquimatico, Cx: cértex, Cz: corteza, ff:
fibras del floema secundario, fp: fibras del floema primario,
Fs: floema secundario, fx: fibras del xilema secundario, M:

méduia, Rm: radios medulares, Xp: xilema primario, Xs:
xilema secundario, Zc: zona cambial.



La diferencia principal entre estas dos Areas se establece por el numero y
diametro de los vasos de! xilema secundario. E! xilema mayor (X.M.) se localiza en
ios extremos de |a forma elipsoide y presenta un crecimliento mayor comparado con
o xllema menor (X.m.); el numero y didmetro de ios vasos también es alto en el
xilema mayor. En el X.m. ios vasos son muy escascs y de diémetro pequefio, por
o que su crecimiento se ve restringlido. Cuando ! tallo tiende a ser méds clrcular,
se debe al ensanchamiento radial de las células de parénquima apotraqueal (Fig.
18, A y B), como se verd més adelante.

Exceptuando o anterior, las demds caracteristicas microscépicas de! xilema
secundario entre ambas dreas no presentan gran diferencla, por o que el estudio

anatémico se realizéd principaimente en el drea del xllema mayor.

Clesus microcarpa Vanl.

CARACTERISTICAS MICROSCOPICAS (Figs. 18, 19; Tablas 3a, 3b)

El xilema presenta zonacion que tiende a desvanecerse en la madurez del

tallo, cuando éste alcanza un didmetro de 16 a 20 mm y es casi circular.

vasce: Porosidad difusa, con poros de contorno circular y ovalado,

principalmente solitarios y algunos en agregados de mAs de 2; sOn @8CAa&0s, 4 a

5 poroo/mmz. Los vasos son de dos clases de diametro; vasos anchos, que

represantan del 60 a 70X sOn escasos con 3 a 4 poros/mmz; vasos angostos, que

representan del 30 al 40% son muy escasos con 1 a 2 poros/mml. Los vasos

angostos son de tamafio mediano, con un diametro tangancial de 119 um (50 a 279
um) en promedio; los vasos anchos son de tamafo grande,

tangencial de 303 um (135 a 645 um) en promedio.

con un diametro

Los elementos de vaso son medianos, con longitud promedio de 433 um (241
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a 655 um) para los anchos y 437 um (289 a 636 um) para los angostos; con placas
de perforacién simpile y una inclinacién de 45 a 70° en los angostos y de casi
transversal a 10° en ics anchos; punteaduras intervasculares pequefias y ailternas

de 9 um y las de vaso a radio grandes, alargadas y coalescentes de 12 a 33 um

de largo. Muchos vasos contienen abundantes tilides.

y apotraqueal. E! paratraqueal en una capa

Parénquima axial paratraqueal
el

vasicéntrica con 6 a 10 céluias por segmento y de 48 a 67 x 385 a 616 um;

apotraqueal, es abundante con 4 células por segmento que se subdividen hasta
8 a 10 células y se ensanchan radialimente hacia la médula, hasta formar un
verdadero parénquima lagunar, quedando sélo una o dos capas concéntricas de
células tipicas que rodean a grupos de fibras y vasos. El agrandamiento radial
de las células parenquimédticas es mucho mayor en el drea de xilema menor, io cual
conlieva a lograr un incremento radial para dar origen a un tallo mds circular en
contorno. Entre el parénquima apotraqueal tipico y ias fibras que rodean a los
vasos (que mas adelante les |lamaremos perivasculares) se localiza una banda de

células cristaliferas de 424 a 655 um de largo y hasta con 34 cristales pollédricos
on cdmara.

Parénquima radial: los radios son escasos, 3/mm, heterogéneos, muitiseriados

con S a 12 geries y 161 a 371 um de ancho; formados por células procumbentes
¥y Ccuadradas; son radios muy altos con una altura de més de 10 mm. Se presentan
abundantes idioblastos que contienen paquetes de rafidios.

Fibras: de tipo fibrotraqueida, moderadamente cortas, con longitud promedio

de 727 um (395 a 963 um) y 24 um (16 a 32 um) de didmetro tangencial; las
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paredes son muy deigadas con un espesor de 3 um y con abundantes punteaduras

con arecia pequefia. Con 1 a 3 septos. Se encuentran estratificadas y forman

haces perivasculares (airededor de los vasos) con 3 a 4 capas de células.

Otras caracterfsticas: Anilios de crecimiento Inconspicuos; estratificacion de

elementos de vaso, flbras y parénquima axial, con 3 Ifneas/mm.

Clsaus s/cyoides L.
CARACTERISTICAS MICROSCOPICAS (Figs. 20, 21; Tablas 3a, 3b)
El xllema presenta zonacién que se mantiene aun en talios de 4 a 8 cm de

didmetro.

Vasoe: Porosidad difusa, con poros de contorno anguloso y clrcular a

ligeramente ovalado, principalmente solitarios y algunos en agregados de 2 y 3;

6 poros/mml. Los vasos son de dos clases de

son moderad te s,

anchos, que representan del 55 al 60% son eacasos con 3 a 4

SON escasos, con 2 a
con un didmetro

didmetro; vasos
poros/mm’; vasos angostos, que representan del 40 al 45%
angostos son de tamafio mediano,

3 poros/mml. Los vasos
tangencial de 104 um (37 a 148 um) en promedio; los vasos anchos son de tama#fio
moderadamente grande, con un dismetro tangencial de 217 um (160 a 321 um) en
promedio.

Los elementos de vaso son moderadamente cortos, con longitud promedio de
270 um (125 a 347 um) para los anchos y 313 um (270 a 385 um) para los angostos;
con placas de perforacién simple y una inclinacién de 45 a 60° en los angostos
y de casi transversal a 10° en los anchos; punteaduras intervascuiares pequefias

y alternas de 9 a 21 um y las de vaso a radio alternas y alargadas de 12 a 24
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um de largo. Muchos vasos contienen abundantes tilides.

Parénquima axial paratraqueal y apotraqueal. €l paratraqueal en una capa
vasicéntrica con 6 a 10 células por segmento y de 48 a 67 x 385 a 616 um; el
apotraqueal! es abundante, con 4 céluias por segmento que se subdividen hasta
8 a 10 células y se ensanchan radialmente hacia |a médula, hasta formar
verdadero parénquima lagunar, quedando sélo una o dos capas concéntricas de
células tipicas rodeando los haces de fibras perivasculares. EI agrandamiento
radial de las células parenquimdticas es mucho mayor en el &rea de xilema menor,
lo cual conlleva a lograr un incremento radial para dar origen a un tallo més
circular en contorno. Entre el parénquima axial tipico y las fibras perivasculares
se localiza una banda de células cristaliferas de 424 a 655 um de largo y hasta

con 34 cristales poiiédricos en cdmara.

Parénquima radial: los radios son muy escasos, 2/7mm, heterogéneos,
muitiseriados con 4 a 13 (y hasta 20 en el xilema menor) series y 124 a 198 um
de ancho; formados por células procumbentes, cuadradas y erectas; se presentan
también células envolventes; son radios muy altos con una altura de més de 10

mm. Con abundantes idioblastos que contienen paquetes de rafidios.

Fibras: de tipo fibrotraqueida, extremadamente cortas, con longitud
promedio de 444 um (289 a 636 um) y 29 um de didmetro tangencial; las paredes
son delgadas con un espesor de 4 um y con abundantes punteaduras con areoila
pequefia. Con 1 a 3 septos. Se encuentran estratificadas y forman haces

perivasculares con 3 a 4 capas de células.
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Otras caracteristicas: Anilios de crecimiento inconsplcuos; estratificacion de

elementos de vaso, fibras y parénquima axial, con 3.5 lineas/mm.

Cissus gossyplifolia Standiey
CARACTERISTICAS MICROSCOPICAS (Figs. 22, 23; Tabias 3a, 3b)
El xilema presenta zonacién muy notable, que perdura aun en talios de 6 a

7 cm de diametro.

vasocs: Porosidad difusa, poros de contorno circular y ovaiado,
principaimente solitarios y algunos en agregados de més de 2; sONn escCasos, 4 a
5 poroa/mmz. Los vasos son de dos clases de didmetro; vasos anchos, que
representan del 60 al 80% son escasos con 2 a 3 poros/mm’; vasos angostos, que
representan del 20 al 40% son muy escasos con 1 a 2 poroa/mm’. Los vasos
angostos son de tamafio mediano, con un didmetro tangencial de 166 um (74 a 247
um) en promedio; los wvasos anchos son de tamafto grande, con un didametro
tangencial de 381 um (272 a 531 um) en promedio.

Los elementos de vaso son moderadamente cortos, con longitud promedio de
348 um (247 a 457 um); con placas de perforacién simples y una inclinacién de 60
a 70° en los angostos y de casl transversal a 10° en los anchos; punteaduras
intervasculares y de vaso a radio alternas y alargadas y a veces opuestas, con

12 a 24 ym de largo. Algunos vasos contienen abundantes tilides.

Parénquima axial paratraqueal en una capa vasicéntrica, con 7 a 12 células
por segmento, y apotraqueal muy abundante con céluias de 4 segmentos. Entre
el parénquima apotraqueal y las fibras perivasculares se encuentran algunas

cétulas cristaliferas, de 35 x 445 um; contienen 4 a 5 pequefias drusas en cdamara
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por segmento y en algunos se presentan en pares.

Parénquima radial: los radios son muy escasos, 2/mm, heterogéneos,
multiseriados con 4 a 45 series y 99 a 1210 um de ancho; formados por células
procumbentes y cuadradas; son radios muy altos con una altura de mas de 10 mm.

Se presentan |dioblastos que contienen paquetes de rafidios.

Fibras: de tipo fibrotraqueida, muy cortas con longitud promedio de 693 um
(556 a 926 um) ¥y 31 um (25 a 43 um) de didmetro tangencial; ias paredes son
deigadas con un espesor de 4.8 um y con abundantes punteaduras con areola
pequefia. Con 1 y 2 septos. Se encuentran estratificadas y forman haces

perivasculares con 2 a 6 capas de células.

Otras caracteristicas: Anilios de crecimiento inconspicuos; estratificaciéon de

elementos de vaso, fibras y parénquima axial, con 3 iineas/mm.

vitis tiliiifolia Rumb. y Bonpl.
CARACTERISTICAS MICROSCOPICAS (Figs. 24, 25; Tablas 3a, 3b)
El xilema presenta zonacién, aunque poco evidente en tallos de més de 10

mm de didmetro.

Vasos: Porosidad difusa, poros de contorno ovalado, principaimente solitarios
y algunos en agregados radiales de 2 6 més; son moderadamente numerosos, 14
poros/mml. Los vasos son de dos clases de di&metro; vasos anchos, que
representan un 40% son moderadamente escasos con 5 a 6 poros/mm!; vasos

angostos, que representan el 60% son moderadamente escasos con 8 poros/mmz.
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Los vasos angostos son de tamafo pequefio, con un difmetro tangencial de 57 (25
a 99) um en promedio; los vasos anchos son de tamafo moderadamente grandes,
con un didmetro tangenclal de 232 (124 a 346) um en promedio.

Los elementos de vaso son medianos, con longitud promedio de 678 um (506

a 877 um) para los anchos ¥y 750 um (618 a 926 um) para los angostos; con placas
de perforacién simples y una inclinacidn de 60 a 70° en los angostos y de casi
transversal a 10° en los anchos; punteaduras intervasculares escalariformes de
21 a 97 um de largo y de vaso a radio opuestas y alargadas (coalescentes) con

12 a 30 um de largo. En algunos vasos se presentan abundantes tilides.

Parénquima axial paratraqueal vasicéntrico en dos capas; la Interna més

diferenciada con divisiones transversales y axiales originando 13 a 25 células por
segmento y la externa mds escasa y menos diferenciada, con 9 a 11 células por

segmento.

Parénquima radial: Los radios son escasos, con 3/mm; heterogéneos y

multiseriados, con 4 a 12 serles y 86 a 260 um de anchura; formados por células
procumbentes y cuadradas en el cuerpo, ocasionailmente con algunas células

envolventes; son radios muy altos con altura mayor a 10 mm. Contienen paquetes

de rafidios dentro de pequefios Idioblastos.

libriforme a fibrotraqueida y medlanas, con longltud

Fibras: de tipo
16.6 um (12 a 23 um) de diametro

promedio de 952 um (655 a
tangencial; las paredes son delgadas con un espesor de 3 um y con abundantes

1173 um). vy

punteaduras ligeramente areocladas.
Otras caracteristicas: Anllios de crecimiento conspicuos.
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A: NOtese
secc.

Anatomia del xilema secundario.
la presencia de tiflides (t);
es rodeado por tres

capas de fibras perivasculares del xilema secundario (fx) y entre

Fig. 18. C. microcarpa.
Ta porosidad difusa y
transversal 2.5X; B: El1 vaso con tilides (t)

células de parénquima paratraqueal (flecha); secc.
la presencia de cadenas de
secc. tangencial 10X; D:
secc. radial 10X.

vaso y fibras,
transversal 10X; C€: Es muy frecuente
cristales en el parénquima axial (flecha);
Los radios contienen abundante almidédn (flecha);



Morfograma del xilema secundario.

a: elemento de vaso ancho; b: elemento de vaso angosto; c:
fibras con abundantes punteaduras; d: parénquima axial
cristalffero; e: parénquima apotraqueal con cuatro células
por segmento y estratificado; f: parénquima paratraqueal.

10X.

Fig. 19. C. microcarpa.



A: Es muy

Fig. 20. C. sicyoides. Anatomfa del xilema secundario.
vasos anchos (VA) y l1os angostos

secc. transversal 2.5X; B: Se
vaso y un paquete de
C:

notable 1a diferencia entre 1los
(va) 1los cuales estan agregados;
aprecian algunas tilides (t) dentro del
rafidios (raf) dentro del tejido radial; secc. transversal 10X;
Se observa el gran tamafio de las punteaduras (pd) y las cadenas de
cristales en el parénquima axial (flecha); secc. tangencial 10X; D:
Se apreciam dos placas de perforacién simples (flechas) en los
pequefios vasos agregados; secc. radial 10X.



Fig. 21. C. sicyoides. Morfograma del xilema secundario.
a: elemento de vaso ancho; b, c y d: eTementos de vaso
angosto; e: células de parénquima radial; f: fibras con
abundantes punteaduras; @: parénquima apotraqueal con
cuatro células por segmento; h: células de parénquima
paratraqueal; i: elemento terminal de un vaso. 10X.
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Fig. 22. C. gossypiifolia. Anatomfa del xilema secundario. A:
Noétese que l1os vasos angostos se encuentran agregados con los
anchos; secc. transversal 2.5X; B: Esta especie presenta 1os vasos
ma&s anchos; secc. transversal 10X; C: Se observa estratificacién de
los vasos angostos y el parénquima axial; secc. tangencial 10X; D:
Un agregado de vasos angostos se encuentra estratificado (va), se
observa una placa de perforacién simple (flecha) y células radiales
taninfferas y con almidén (Cr); secc. radial 10X.



Fig. 23. C. gossypiifolia. Morfograma del
elTementos de vaso ancho; b: elemento de vaso angosto con células de
parénquima axial con mds de 6§ células por segmento; c: grupo de
elementos de vaso angosto que se encuentran agregados y
estratificados d: paquete de rafidios dentro de un idioblasto; e:
fibras con abundantes punteaduras; f: fibra en desarrollo; g:

parénquima apotraqueal con abundante almidén; h e i: parénquima
paratraqueal. 10X.

xilema secundario. a:



A: En esta

Anatomia del xilema secundario.
diferenciandose 1a

especie la porosidad tiende a seor semianular,
transversal 2.5X; B:

Fig. 24. V. tiliifolia.

madera temprana (Tp) de l1a tardifa (Td); secc.
Los primeros vasos de madera temprana son angostos
parénquima axial (Pa) es escaso; secc. transversal 10X; C:

punteaduras de los vasos son alargadas (pd) Yy las placas de
perforacién muy inclinadas 10X; D: Se

(flecha); secc. tangencial
aprecian los vasos anchos (VA) y los angostos (va), algunos
mostrando las placas de perforacién simple (flechas); secc. radial
10X.

(va) y el
Las




Fig. 25. V. ti7iifolia. Morfograma del xilema secundario. a:
elemento de vaso ancho; b, ¢ y d: elementos largos de vaso angosto
con algunas células de parénquima paratraqueal; e: fibras con
abundantes punteaduras; f: fibra en desarrollo; g: células de
parénquima radial; h e i: elementos cortos de vaso angosto. 10X.



An&lisis microscépico cuantitativo de vasos.

TABLA. 3a.
VASOS
. —~
EDPECIES porost anchos an tos
dag -
L av ) x L av L]
C. ®icrocarpa difusa 433 303 3-4 40-70 437 18 1-2
C. micyoides aituss 270 217 3-4 33-80 313 104 2-3
C. goasypiifolria difusa 348 as1 2-3 80-80 348 188 1-2
V. tillifotia difuss 878 232 3-8 40 780 57 8
3 a (poros/em™); : ro tangencia um); L: Tong um); ®: porcenta)l

vasos

® Para realizar l1as medf{ciones &8 tomd un NGEMeEro de muestra (n) de 75 y Ta desviacion sstandar en
téarminos de cosficiante de variacisn estuvo dentro del rango de 135 al 20X para JO8 Vasos angostos

y da 20 a1 40% para 108 anchos.

TABLA. 3b. Analisis microscépico cuantitativo de fibrotraqueidas

y radios.
ESPECIES FIBROTRAQUEIDAS RAD2OS
L a GPF Sep Tip A Se An
€. micracarpa 727 24 3 1-3 het a 5-12 161

C. sicyoides 444 29
C. gomeypiifolia 83 a
52 17

v. tilsifolria

: I Cumadr B
pared de fibra (um); het:
Sep: septos; Tc: tipos

3
grosor oe
as: series;

envol erect:
Tongitud (um): proc: procumbent:



3. CONDUCTIVIDAD Hidrdulica (Ky)

Los datos obtenidos sobre conductividad no sélo fueron del tallo, sino

también de (as partes mds alejadas a éste, (as cuales por su ubicacién, didmetro
y distancia se les consideré como ramas de primer 6rden (R,) cuando partian
directamente de! tallc y ramas de segundo érden (R,) cuando lo hacian de otra
rama (Fig. 26). De esta manera, l0oa resuitados observados en las muestras de loce

diferentes individuos (clones) fueron agrupados estadisticamente para realizar

homogéneamente su comparacion (Tablas 4a-d y Sa-d);

Fig. 26. Distribucién de ramas de 19 y 22 orden
(R, ¥ R;) con respecto al tallo principal (T).
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TABLA 4a.

tallo y ramas de C.
consideraron diferentes muestras,

microcarpa (M).

y diametro (D) varijan.

Sintesis de datos de conductividad hidraulica en
Para cada parametro se

por 1o que su numero (n)

Muestras

Parametros de conductividad hidraudlica

D exp. K, tedérica Eficiencia %

(mm) m,(hnl:'aEﬁ s! m.MPa" s”!

X4 15.10 48 .08 129.77 37.05
7.10 33.16 162.71 20.38
9.40 37.78 254 .22 14 .86

n 3

X 10.50 39.67 182.23 24 .10

Ccv 39.00 19.00 35.00 47 .00

X1 14.00 15.76 75.79 20.79
12.80 14 .30 4.89

n 2

X 13.40 15.03 40.34 20.79

cv 6.00 7 .00 124 .00

X 10.00 5.64 67 .07 8.41
11.10 4.09 51.57 7.93
6.80 3.70 35.04 10.56
11.20 6 .08 50.29 12.09

n 4

X 9.80 4 .88 50.99 9.75

Ccv 21.00 24 .00 26 .00 20.00

CV: coeficiente de variacion; D: diametro del segmento de tallo;

oxp.: experimental;

K'.: conductividad hidraalica; n: naomero de muestras: R,: rama de primer orden: lz: rama de

segundo orden; T: tallo; X: valor promedio; X4: valores individuales.




: TABLA 4b. Sintesis de datos de conductividad hidraulica en

tallo y ramas de C. sicyoides (S). Para cada parametro se
consideraron diferentes muestras,

por 1o que sSu numero (n)
diametro (D) varian.
Parametros de conductividad hidraulica
Muestras .
; D Ky, @xp. Ky tedrica Eficiencia %
i ~ (mm) mmBa s ! m'MPa'g”!
! XA 22.03 168.84 3837 .29 4.40
15.26 107.97 1039.32 10.39
’ T 165.78 107.94 5682.24 19.20
‘ n 3
X 17.69 128.25 1812.95 11.33
CcVv 21.00 27.00 98 .00 66 .00
: R1 X1 12.20 55.29 785.02 7.04
} 15.656 50.18 570.84 a.79
H 15.79 47.33 630.81 7 .50
n 3
i X 14.55 £§0.93 662.22 7.78
CcVv 14 .00 2.00 17 .00 12.00
R2 X1 12.77 16.23 286.61 5.66
13.86 8.24 218.69 3.77
11.71 17.03 386 .06 4.41
H 13.57 14.24 211.48 6.73
{ 16.18 21.50 349.19 6.16
7/ 7.29 5.54 113.26 4.89
; n 6
X 12.56 13.80 260 .88 5.27
Ccv 24 .00 43.00 38.00 21.00
CV: coeficiente de® variacion; D: od o del de tallo:. exp.: experimental; K,:
conductividad hidraulica;_n: nimero de muestras; Ry: rama de primer orden; WNy: rama de
segundo orden;: T: tallo; X: valor promedio; Xi: valores findividuales.

;
H
:
{
{
!
1
1
i
i
1
1




TABLA 4c. Sintesis de datos de conductividad hidraalica en
tallo y ramas de C. gossypiifolia (G). Para cada parametro
se consideraron diferentes muestras, por 7o que su numero (n)

y didmetro (D) varian.

Pardmetros de conductividad hidraglica
Muestras C . R
D f eﬁp. K. teér!ca Eficiencia %
(mm) mJPa' s! MPa's™!
X1 11.33 50.90 537.79 9.46
13.58 39.73 455 .44 8.72
T
o | 2
X 12.46 45 .32 496.62 9.09
Ccv 13.00 17.00 12.00 6.00
R1 X1 9.77 15.71 182.12 8.63
9.55 16.64 96.91 17.17
9.82 12.20 112.35 10.86
n 3
X 9.71 14.85 130.46 12.22
cv 1.50 16.00 35.00 36 .00
R2 X1 9.43 7.53 104.97 7.17
8.69 6.76 30.83 21.93
6.61 0.10 1.66 6.02
6.16 2.60 14.20 18.31
9.06 4.16 33.15 12.85
8.15 1.69 33.23 5.09
n 6
X 8.12 3.81 36.34 11.85
[*A4 15.00 76 .00 98. 00 5§9.00
Nto de tallo: exp.: experimental; lh:
oe

vartacian; D: diametro del se
n: Nomaro de muestr:
valor promedio; Xi: va

: rama de primer orden; Ry: rama

ores indiviguales.

CV: coeficiente de
conaductividad hidravlica:
segundo oroen; T: tallo; K:



Sintesis de datos de conductividad hidraulica en
trl77irfolia (V). Para cada parametro se

TABLA 4d.
por 1o Qque su numero (n)

tallo y ramas de V.
consideraron diferentes muestras,

y diametro (D) varfan. )
Pardmetros de conductividad hidraulica "
Muestras K tedri Efici . x
exp. edrica iciencia
(mm) m‘ﬁl:’az‘s s™! mrrnpa"s" "
X1 14 .44 28.98 411.29 7.
14.78 128.56 1151.19 11.17
T 12.76 113.48 943.15 12.03
n 3
X 13.99 90. 34 835.21 10.08
Ccv 8.00 59.00 46.00 26 .00
R1 X1 10.45 61.89 453.95 13.63
10.87 18.99 110.50 17.19
7 .95 20.00 185.47 10.78
11.94 53.44 156.45 34.16
n 4
X 10.30 38.58 226.59 18.94
cv 16.00 58.00 68.00 55.00
R2 X i 9.35 28.52 430.84 6.62
6.67 9.81 128.47 7.64
6.20 11.25 95.79 11.74
n 3
X 7.41 16.561 218.37 8.67
Ccv 23.00 63.00 85.00 31.00
-2 A tal; B
axRp. experisenta “‘.

CV: coeficiente de variacion: D: diametro del1 segmento de tallo:
conductividad hidraulica; n: namero de muestras; R,: rama de primer orden; Ra: rama
segundo orden; T: tallo; X: valor promedio; Xi: valores individuales.



Para cada pardametro se

1o que su numeroc (n)

Sintesis de datos de conductividad hidraglica en
microcarpa (M).

TABLA Sa.
tallo y ramas de C.
consideraron diferentes muestras, por
y diametro (D) varfan.
Parametros de conductividad hidraalica
Muestras
D Ko D CEF | D yH
(mm) mimMpa's! (mm) m’mpa’s” (mm) m? /m?
X 15.10 9.49 15.10 106. 25 1§.10 112.00
7.10 15.39 7.10 39.56 7.10 25.71
T 9.40 14.55 9.40 51.67 9.40 35.50
12.40 13.12
n 4 3 3
b ¢ 11.00 13.14 10.53 65.83 10.63 57.74
cv 31.70 19.83 39. 10 532.97 39.10 81.80
Rt X1 13.80 4,52 14.00 34.83 14.00 106.70
15.30 5.40 12.80 31.60 12.80 86.61
14.00 3.26 7.60 3.93 7.60 14.09
12.80 3.65 8.60 3.18 8.€60 22.85
7.60 2.44
8.60 1.38
n 6 4 4
X 12.00 3.44 10.75 18, 30 10.78 57.60
cv 26.30 41 .80 29.10 894,70 29.10 79.980
R2 X1 10.00 2.72 10.00 29.87 10.00 109.80
11.10 1.19 6.80 14.69 6.80 48 .35
6.80 3.04 11.10 24.14 11.10 167.73
11.10 1.49 7.20 6.11 7.20 26.53
15, 30 1.60 5.40 8.06 5.40 21.09
12.60 3.63
7.20 2.30
5.40 3.82
n 8 5 5
X 9.94 2.47 8.10 16.60 8.10 74.70
Ccv 33.30 40,60 29.20 61.70 29.20 84.10
CV: coeficienta da variacison; D: diametro del asgmento de
nosero de wmuestras; ": rama de primer arden; Ra: ramwms de

CEF:

tallo; Ky

: conductividad especifice; n:

conductividad aspecifica faliar;
segundo arden: T: tallo: Wi: valor de Huber:; X: valor promedio: Nf: valores indiviguales.



TABLA S5b.

tallo y ramas de C.
consideraron diferentes muestras,

sicyoides (S).

Sintesis de datos de conductividad hidrauglica en

Para cada parametro se

por 1o que su numero (n)

y diametro (D) varian.
Parametros de conductividad hidraulica
Muestras
D Ke [>] C?F D VH
] (mm) m’mpPa's™’ (mm) miMpPa 's™! (mm) mi/m?
X 13.80 10.31 10.50 27 .61 10.50 41.84
22.00 6.47 10.10 31.11 10.10 40.68
T 15.30 9.04 12.00 17.80 12.00 58.73
15.80 9.14
10.50 6.60
10.10 7.65
12.00 3.03
n 7 3 3
X 12.03 7.46 10.87 25.51 10.87 47 .08
cv 54.40 32.30 9.21 27 .00 9.21 21.46
R1 X i 17.30 2.11 10.10 18.67 10.10 80. 94
12.20 8.57 8.50 25.05 8.50 62.79
15.60 4.36 8.80 40. 30 8.80 64.98
15.80 4.31 7.90 28.60 7.90 63.74
10.10 2.05
8.50 3.99
8.80 6.20
7.90 4.49
n 8 4 4
X 12.00 4.51 8.82 28.15 8.82 70.61
Ccv 31.20 47 .00 10.50 32.25 10.50 7.36
R2 X3 14.80 1.45 7 .30 24.42 7.30 78.14
9.60 2.06 9.30 9.17 9.30 129.62
11.10 2.42
8.00 1.07
15.80 1.15
12.80 2.17
13.90 1.08
11.70 2.76
13.60 1.79
16.20 2.30
7.30 3.12
n 11 2 2
X 12.286 1.94 8.30 16.80 8.30 103.88
cv 24 .60 36.18 17.00 64.20 17.00 35.04
CEF: ividad frfica foliar: CV: coeficientse de variacidn; D: agiametro del segmento de
tal1o; Ky: conductividad especifica. N: Numero de muesstras; Ry: rama de primer orgen; Ry: rama de
VH: valor de Huber: X: valor promadio;. Xi: valores individuales.

segundo orden;: T: tallo:



TABLA 5c. Sintesis de datos de conductividad hidraualica en

tallo y ramas de C. gossypiifolia (G). Para cada parametro
se consideraron diferentes muestras,

por 1o Que su numero
(n) ¥y didmetro (D) varian.
Parametros de conductividad hidraulica |
Muestras
D K. [0} C?F D VH
(mm) mMmpa's”! (mm)  miMmpals™! (mm) m? /m?
X1 11.30 20.17 11.30 16.60 11.30 8.23
13.60 8.40 13.60 14.26 13.60 16.99
T 15.40 26.32 15.40 41.71 12.40 13.39
13.80 25.18 13.80 48 .25 16.40 15.85
15.30 13.45 15.30 37.98 13.80 19.16
13.10 15.84 13.10 39.90 16,30 28 .24
10.20 18.80 10.20 29.48 13.10 25.19
12.30 23.29 12.30 43 .87 10.20 15.68
13.20 9.98 13.20 52.90 12.30 18.84
13.20 53.00
n 10
X 12.90 17.94 13.20 36.11 13.16 21.46
cv 16.20 36.10 13.50 37.16 12.90 57.90
R1 X1 9.80 9.43 9.80 5.23 9.80 10.40
9.60 10.49 8.80 3.44 8.80 7.34
9.80 5.03 14.10 29.76 14.10 30.62
13.90 16.05 10.70 28.15 10.70 29.26
8.80 4.68
14.10 9.72
10.70 9.62
n 7 4 4
X 11.00 9.29 10.85 16.65 10.85 19.41
CcVv 19.60 40.985 21.20 85.60 21.20 63.10
R2 X i 6.80 4.17 9.10 5.91 9.10 19.12
9.40 4,30 8.10 5.49 8.10 36.36
8.70 5.38 10.00 58.43 10.00 23.07
9.10 3.09 9.9 24 .58 9.9 28.30
8.10 1.561 6.8 3.69 6.8 9.11
10.00 25.33 8.6 14.77 8.6 31.84
9.90 8.68 8.0 17.86 8.0 18.83
6.80 4.05
8.60 4.64
8.00 39.48
n 10 7 7
X 8.54 7.06 8.64 18.68 8.64 23.80
Ccv 13.30 97 .01 13.10 102.33 13.10 38.57

CEF: conductividad especifica foliar; CV: coaficiente de variacion; D: diamsetro del
tallo: Kg: conductividad especifica; n: numero de wuestras; Ry:
segundo ordgen: T: tallo; VH: valor de Huber; X:

ssgmento de
rama de primer orden: Ry: rama de
valor prowedio; Xi: valores individuales.



Sintesis de datos de conductividad hidraglica en
tilirvfolia (V). Para cada parametro se

TABLA 5d.
por lo que su numero (n)

tallo y ramas de V.
consideraron diferentes muestras,

y diametro (D) varian.

Parametros de conductividad hidraulica
Muestras
D Ke D C%E_ D A\
(mm) m’mMPa'g"! (mm) m’mPa's™! (mm) mi/m?
X3 14.80 14.68 12.40 15.58 12.40 19.585
12.80 17.97 11.10 16.28 117.10 14.43
T 10.50 15.49 12.40 22.01 12.40 21.45
10.90 22.77 13.10 21.91 13.10 33.79
12.40 7.97
11.10 11.29
12.40 10.26
13.10 6.49
n 8 4 4
x 12.25 13.37 12.25 18.95 12.25 22.31
cv 11,45 40 .60 6.80 18.40 6 .80 36 .80
R1 X3 8.10 5.91 11.60 23.39 11.60 46.64
7.90 9.47 7.70 27 .69 7.70 26 .38
11.90 10.63 9.70 32.82 9.70 36.75
9.40 9.08
6.70 6.11
6.20 7.82
11.60 5.02
7.70 10.49
9.70 8.93
n 9 3 3
X 8.80 8.13 9.67 27 .97 9.67 36.59
cv 22.80 25.40 20.20 16.90 20.20 27 .69
R2 X1 10.00 4.19 5.70 7.89 5.70 22.79
5.70 3.46
n 2 1 1
X 7.85 3.82 5.70 7.89 5.70 22.79
Ccv 38.10 13.50
ai o del Tt de

CEF: conductividad especifica foliar; CV: coeficiente de variacioen; D:
tallo: Ko : conductividad especifica; n: NUmero de musstras: R,: rama de primer orden: Ry: rama de
sesgundo orden; T: tallo: VH: valor de Huber:; R: vatlor promedio: Ni: valores ingividuales.



qrayIvca paqa tallo y ramas
MPa! s, Se considerd

dependiendo de la

tallo (T)

Tabla 6. Valores de conductividad h1
de las 4 especies de vitaceas, en m
a ramas de o6rden 1 (R;) y de Srden 2 (R;),
distancia y ub1cac‘10n con respecto a la parte basal del

ver Fig. 30)
——
Parametros c. c. c. V.
microcarpa goasypiifolia sicyoides tiliftolia
T R, R, T R, R, T Ry R, T Ry R,
n 3 2 4 2 3 [] 3 8 3 4 3
aiam. talloe 10,8 13.5 9.8 12.8 9.7 a.2 17.7 14.8 12.8 14.0 10.03 7.4
(o )

Ky, BOXD. 39.7 15.0 4.9 45.3 14.8 3.8 128.3 50.9 13.8 20.3 38.6 16.5
Ky, tedrica 182.2 75.8 51.0 497 130 36.3 1813 sea2 281 238 227 218
Eficiencia 24.1 20.8 2.8 9.1 12.2 1.8 1.3 7.8 5.3 10.1 18.9 a.7

Efc(x)

e
Ry: rama de primer orden; R,: rasa de

> de Mmueetras;

Bt-:: eficiencia; exp.: experimental; n: numer
segundo orden: T: tallo.

Valores de conductividad especifica, conductividad

TABLA 7.
especifica foliar y valor de Huber p%ra ta11o'y ramas e las
cuatro especies de vitaceas, 1074 miMPa™'s” y 107 /mz
respectivamente. -
Parametros C. microcarpa C. sicyoides c. E’-mi”’c71a v. tirliifolia jl
T Ry R, T Ry R, T Ry R T Ry R "
n 4 L] a ? 14 11 9 k4 10 8 9 2
aiam. (mm) 11 12 9.94 12 12 12.28 [ 12.9 11 8.54 12.3 8.8 7.85
[ 13.14 3.44 2.47 T7.48 4.51 1.94 17.94 9.29 7.08 13.37 8.13 3.82
n 3 e s 3 - 2 L) . 7 a4 3 1
diam. (mm) 10.53 10.75 8.1 10,87 8.82 8.3 13.2 10.85 6.64 12.25 9.67 5.7
CEF 65.83 18.3 16.6 25.51 28.15 _ 16.8 36.11_16.63% 18.68 18.95 27.97  7.89
n 3 . s 3 e 2 10 - 7 - 3 1
giam. (mm) 10.53 10.75 8.1 10.87 8.82 8.3 13.16 10.85 ©.64¢ 12.25 9.67 5.7
vH 57.74 57.6 74.7 47.08 70.61 103.9 21.46 19.41 2.8 22.31 36.59 22.79
Diam: ai 'to de tallo; : conductividad
talla:

CEF: conductividnd especifica foliar; del
n: NOMmero de muestras; I'. rama de pr{ll.r oraden; .2' rama de segundo orden; T:

VH: valor de Huber.



La K, experimental es siempre mayor en los tallos principales (parte basal)

y mucho menor en las partes distales (R,), para cada una de ias especies

valor mids alto de K, para tallo se encontré en C. s/cyol/des con

estudiadas. El
V.

128.3 x 107 m'‘MPa’ls! y el menor en C. microcarpa con 39.7 x 107 m'‘Mmpals’.
tiliifolia y C. gossypiifolia presentan valores intermedios de 90.3 y 45.3 x 1077
las ramas se observa el mismo

m‘MPals! respectivamente (Tabla 6). En

comportamiento para las especies con rangos de 50.9 a 14.8 x 107 m‘MmpPals! para

R, ¥y 16.5 a 3.8 x 107 m‘MPals”! para R,.
Con fines de objetividad de los datos de la K, experimental, se procedié a

utilizar la ecuacion de Hagen-Poiseuille para determinar la K, tesrica.

La K, tedSrica muestra una tendencia similar a la experimental, presentando
rangos de 182.2 a 1813 x 107 m*MPa’!s™! para tallos, 662 a 75.8 x 107’ m‘MPals™!
para R, y 36.3 a 261 x 10°7 m‘MPa’ls’! para R,; resultando C. sicyoldes con los

valores mas aitos y C. microcarpa con los més bajos (Tabila 6).

4. EFICIENCIA Hidréulica
Para estimar ia eficiencla de conduccién, de cada uno de los segmentos de

tallo, se procedié a relacionar la K, experimental con respecto a la tedrica y los
los anteriores. La eficiencia m&s alta

resuitados obtenidos contrastan mucho con
V.

en tallos fa tiene C. microcarpa con 24 % y le sigue C. sicyoi/des con 11.3 X;
titiitolia y C. gossypiifolia tienen una eficiencia de 10.1 y 9.1 % respectivamente.

En R, las eficienclas méds altas las tienen C. microcarpa con 20.8 X y V. tillifolia

con 18.9 %, mientras que C. gossypiifolia tiene 12.2 % y el valor més bajo se

encuentra en C. sicyoides con 7.8 %. En R,, C. gossypiifolla tiene el valor més alto

de eficienclia con 11.8 % y el mas bajo en C. sicyoides con 5.3 %; C. microcarpa
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y V. tiliifolia tienen 9.8 y 8.7 % respectivamente (Tabla 6). Aunque los datos de
la’ K, ‘tedrica son mayores con respecto a la experimental, una correlacién (r)

entre ambas dié valores muy aceptables de 0.8 a 1.0.

5. CONDUCTIVIDAD ESPECIFICA (K.)

En |a tabla 7 se reunen Ilos valores de I|a conductividad especifica,
relacionados con el didmetro det talio. Como es de esperar, el tallo principal tiene
mayor didmetro que las ramas y una mayor K,, por lo que los valores de K,
siguen la misma tendencia. Se observan valores mayores de 10 x 107 szPa'ls'l,
aunque s6lo en C. sicyoldes se presenta un valor minimo de 7.46 x 10°' m’MPals™l,
El maximo valor, 17.94 x 10 m!MpPa’ls! lo obtuvo C. gossypiifolia, mientras que en
C. microcarpa y V. tililfolia se observé ligeramente por arriba de 13 x 107! m2MPa”
s En R1 ¥y R2 la K, va siendo cada vez menor. En R1, se presenta desde 3.44
en C. microcarpa, hasta 9.29 x 107 rnZMPa'ls'l, en C. gossyplifolig mientras que
para R2 va de 1.94 en C. sicyoides a 7.06 x 10" m’MPa’is’! en c. gossypifolia En
términos generales, la K, disminuye con respecto a una disminucién en el didmetro
del tallo. aunque para cada especie en particular se presenta una K, diferente
para un mismo digmetro. Esto es, para una dismetro de tallo principal de 12 mm,
la K, es mayor en C. gossyplifolia y menor en C. sicyoides: 17.94 y 7.46 x 107" m?
MPa'ls! respectivamente; mientras que para R1 con el mismo dismetro se

presentan valores de K, de 3.44 a 4.51 y hasta de 1.4 x 10°* m? MPa’!s’! para R2.

6. CONDUCTIVIDAD ESPECIFICA FOLIAR (CEF)
ta conductividad especifica foliar también presenta un patrén similar a la
K,s siendo mayor en tallo principal que en ramas, de 65.83 a 7.89 x 1077 m!MpPais’!

respectivamente. Para un mismo didmetro de tallo principal (10 a 12 mm), la CEF
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fue mayor en C. microcarpa con 65.83 x 1077 m'MPa’ls™! y menor en V. titiifolia con

18.95 x 107 m'MpPa!ls’l. Las otras dos especies presentan vaiores intermedios
de 36.11 x 107 m'MPa’ls! en . gossypiifolia y 25.51 x 107 mMPa’ls’! en c.
s/icyoides (Tabla 7). En las ramas, los valores encontrados van decreciendo hacia
ta punta (parte distal), desde 28.15 x 10”7’ m’MPa’ls’! que se presenta en R1 de C.

sicyoides, hasta 7.89 x 107 m?’MPals’! en R2 de V. til/ifolis aunque se puede

observar en |a tabla que para estas dos especies, la CEF es mayor en R1 que en

tallo principal.

7. VALOR DE HUBER (VH)
El valor de Huber encontrado para las especies estudiadas va de 21.46 (m’/m?)

en el tallo de C. gossypiifolia a 103.9 en R2 de C. sicyoi/des (Tabla 7). Los valores
méximos, tanto para tallo principal como para ramas, son en C. microcarpa de §57.6,
74.7 y en C. sicyoides de 47.08, 103.9, respectivamente. Para C. gossypiffoliay V.

tiliifolia resultaron de 19.41, 23.8 y 22.31, 36.59, respectivamente.

Se observa que existe un incremento de este valor desde el tallo principal

hacia las ramas.
8. DIMENSIONES DE VASOS
A. Longitud de vasoce

a. Inyeccién de pintura de idtex
La longitud méaxima de vasos observada por este método fue muy variable

en cada especie y aun dentro de cada individuo (Fig. 27). Algunas lianas

colectadas permitieron, por su longitud, obtener 2 & 3 medidas en cuanto a la
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Fig. 27. Longitud maxima de vasos para vitaceas de Los Tuxtlas,
Con este

obtenida por el método de inyeccién de pintura. C i
procedimiento se observan dos categorfas de longitud maxima
de vaso, las cuales tienen relacién con las estrategias de

supervivencia de cada una de las especies.




longitud de vasos (Fig. 28). Los resultados promedio de longitud méxima y

frecuencias de longitud de vasos, obtenidos para cada especie, se muestran en
longitud de vasos se encontré en C.

En promedio, |a mayor
En V. tillifo/ia se encontré

la tabia (8).
gossypiifolia con un valor de 2.33 m (2.10 a 2.60 m).
C. microcarpa y¥ C. s/cyoides presentan los promedios

de 2.10 m (1.80 a 3.00 m).
respecti vamente.

mds bajos, de 0.84 m (0.40 a 1.10 m) y O.74 m (0.40 a 1.00 m),
Sin embargo, en tallos Individuales, la mdxima longitud de vasos para V. t/l/ifolia
casl alcanzé los 3.00 m, siguiéndole C. gossypiifolia con 2.55 m., Los talios de C.

microcarpa y C. sicyoides no alcanzaron vasos mAas largos que 1.10 m.

Fig. 28. Lianogramas de C. gossypiifolia (G9 A y B8). Se muestra

1a 1ongitud maxima de vaso a lo largo del tallo. A:'Inyecc*lon de
pintura; a) 2.45 m, b) 2.25 m, c) 2.55 m; B: Inyeccidn de aire;

a) 2.85 m, b) 2.50 m, ¢) 2.30 m. r: rafces, h: aArea foliar.



b. Inyeccion de aire
Con la inyeccién de aire se obtuvieron datos de longitud mdxima de vasos

un poco mayores Que por inyeccién de pintura (Filg. 29). En promedio, V. tili/folia

gossyplifolla tienen los valores mas aitos con 2,86 m (1.49 a 3.95 m) y 2.37

y C.
sicyoides tiene 2.086 m (1.31

m (1.89 a 2.95 m) respectivamente; mientras que C.
a 3.35 m) ¥y C. microcarpa 1.68 m (1.11 a 3.09 m) (Tabla 9).
En términos generales, se observa una longitud méxima de vasos de 3 a 4

m para las 4 especies con la Inyeccién de aire, mientras que con la de pintura

de 1 a 3 m (Tabla 10).
V. tiliifolia y C. gossypiifolia se muestran como especies con
C. microcarpa y

En resumen,
mayor longitud méaxima de vasos (2.60 a 3.95 m); en tanto que,

C. sicyoides como especles con menor longitud maxima de vasos (1.00 a 3.35 m).

c. Frecuencia de longitud de vasos
Ccomo resultado de la inyeccién de pintura, se pudo obtener la distribucién

de frecuencias de longitud de vasos a través del tallo de cada una de las

especies. Las curvas de distribucién presentan un sesgo (inclinacién) hacia la

Izquierda Indicando que los vasos cortos son méas frecuentes que los largos. El

80 % de los vasos enh C. microcarpa y C. sicyoides tienen una longitud menor a

0.40 y 0.30 m respectivamente; mientras que el 85 X de ellos en C. gossypliifolia
y V. tiliifolia son menores a 0.80 y 0.90 m respectivamente (Fig. 30). Los vasos
mAis largos encontrados para cada una de las especies s6lo esté&n representados

en un 1 a 8 %.



INYECCION DE AIRE
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Fig. 29.

obtenida por el método de inyeccién de aire.

1723488

iIndividuos © tramos de tallo

Longitud maxima de vasos para vité&ceas de Loa Tuxtlas,
Esta técnica

muestra una gran variacion en cuanto a la longitud del vaso

mas largo,

pero uniforme para las cuatro especies.



Tabla 8. Frecuencias de longitud de vasos (%).
Método: Inyecciédn de pintura de latex.

C‘l:'.?‘.t.: Eapecies
{cm) C. microcarpa C. gomsypiifolia C. sicyoides V. t4liifolia "
10 21.00 25.83 40.77 22.90
X 20 17.97 a.28 22.89 18.18
| “ 30 25.67 7.91 19.20 18. 00
: IL 40 15.90 6.30 3.18 4.33

" so 7.92 11.13 4.32 4.33 "
B [ L] 2.05 5.97 4.38 3.43 “
Ik 70 1.70 .84 3.82 8.23 "

80 2.43 8.368 o.e88 5.89 JI
: 0 4.07 4.89 0.68 5.51 :“
; 100 o.e9 3.08 o 4.82
' 110 o 1.70 5.12
; 120 1.74 0.87
. 130 1.74 0.34
; 140 0.23 0.33
180 1.59 0.33
180 0.14 o.38 jl
170 0.32 0.34
; 180 0.22 o.28 JI
190 o.1a 0.11 _"
: 200 o.14 0.08 “
: 210 0.08 0.11 "
. 220 0.15 o.o08 "

{v] X 16 .




Ltongitud maxima de vasos (m).

Tabla 9.
Método PneumAatico.
Diam. E
tatlo —
() C. microcarpa C.goanyplitfolia C. sicyoidges V. tiliifrolia
) (O.34) 3.95
7 2.%4
3.25
8 1.11 1.89 2.42 J
L ] 1.86 (0.56) 1.86 1.49
1.83 3.07
10 (1.20) 3.18 2,09
2.69
1 1.08 2.23 2.38
2.08
12 2.34 2,45 3.78
(2.48) 2.98
13 1.48
1.70
14 3.38 2.89
18 (0.24) (0.69) 3.78 l
18 3.17 "
17 (3.44) 1.9¢ 1
18 2.50
2.687
19 1.12
1.13
20 1.61
21 (0.34)
1.31
22
23
24
25 2.57




Longitud maxima de vasos (m) por los

métodos de

Tabla 10.
inyeccion de pintura y aire.
Método de Enpecies
inyeccién
C. microcarpa C.gosayptifolia €. micyoidas V. titliifolia
I[ Pintura 1.10 2.60 t1.00 3.00
" Aire 2.3 2.98 3.38 a.es “
“© €. microcarps © C. sicyoides
30 0% = 1040 om 0| D% = 1030 em
22 = 3979 12 = eae
* 20 s = 100 20 5 = 7090
w 10|
S § §
: o s 10 15 20 25 30 % s 10 5 20 25 30
-4
w
g hed C. gossypiNoils had v ersretcria
0O Sew = 1008 cm 10 S7% = 10-50 cm
a 15 = se-1ee 12 = 100-180
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B. Didmetro de vasos

Las vitAceas de Los Tuxtias, Ver., muestran un marcado dimorfismo de vasos.
Un muestreo aleatorio de los dos tipos de vasos muestran, por separado, una
distribucién normal de los didmetros (Fig. 31). Si se grafican en conjunto, se ve
claramente ila tendencia de un mayor numeroc de vasos angostos. Esto queda de
manifiesto en |os resuitados que se obtuvieron a partir del andlisis de la K;
tedrica. Los vasos conductores, teflidos de safranina, fueron principaimente los
de menor didmetro y los mas abundantes, al menos en e caso de C. sicyoides y
C. gossyplifolia (Figs. 32 y 33). Los vasos amplios tienen un dismetro de 150 a
500 um y se presentan en un 20 a 40 % en Ci/ssus, en tanto que los angostos van
de 30 a 150 um y se encuentran en un 60 a 80 % en el mismo género. En Vi/tis,
e! porcentaje de los vasos angostos con respecto a los anchos estd4d invertido, se
encuentran mds angostos, hasta con un 60 % (Tabia 3).

De manera particular para cada segmento de talio estudiado, ia frecuencia
del didmetro de los vasos conductores hacia ia base del tallo corresponde a los
més anchos; mientras que hacia ia punta son méds frecuentes, pero poco

numerosos, los vasos angostos como conductores.
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Fig. 31. Frecuencias del didmetro de vasos en C. microcarpa.
A: vasos angostos, con rango de 30 a 150 um; B8: vasos anchos,
con rango de 150 a S00 um. Se midieron 100 vasos para cada

tamafio.
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Fig. 32. Distribucién de didmetro de vasos en C. sicyoides,
donde se muestra el total de vasos del! xilema (l1finea conti-
nua y los vasos conductores (17imea punteada) para el segmento
1. Es notable la abundancia ce vasos angostos, Jlos Qque en su
mayor parte no intervienen en la conduccién.
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Distribucién de diametros de vaso en C. gossypirfolra,
mostrando la frecuencia cde vasos conductores (linea punteada),

con respecto al total de Jos vasos presentes en el xilema (13-

nea contfnua) del segmento 2. Se observa que 1os vasosS mayores

a 180 um de didmetro, casi todos son conductores.

Fig. 33.



IV. DISCUSION

1. ANATOMIA
Como parte del hdabito trepador, en las vitdceas se observa una variante del

cambium vascular que produce una estructura anatdmica anémala, muy particular,

del! xilema secundario. Los tallos marcadamente elipticos en seccién transversal,

el xilema secundario en placas radiales longitudinales (debido a la falta de

lignificacién en |a pared celular de las células parenquimdticas radiales) y la

presencia de zonas “fibrosas” dispersas en el parénquima abundante, son jas

caracteristicas anatémicas mas comunes presentes en ias vitdceas estudiadas.

Estas caracteristicas coinciden con ef tipo de variante del cambium vascular que
Cariquist (1988) denomina como “"cAmbium normal en productos peroc anormal en
conformacién o dispersién’.

En primer término, e! talio elipsoide como se ve transversaimente, se debe

fundamentalmente a Jla diferente velocidad de crecimiento de los tejidos

vasculares, en las zonas designadas en este trabajo como #&rea mayor y 4rea
menor. Como consecuencia de este tipo de crecimiento, el numero y didmetro de
los vasos del tejido conductor en el drea menor se ve reducido. Este fenémeno
logro de mayor adherencia hacia las plantas

1989).

representa una adaptacién para el

tutoras, en un movimiento eliptico ascendente (Lacroix y Posiuszny,

Finalmente, cuando el tallo alcanza una cierta madurez, restaura su circularidad

al dilatarse radialmente el parénquima apotraqueal det xilema secundario en estas
dreas. La existencia de diferentes 4reas con caracteristicas muy particulares ha

sido citada como “zonacién” por D’Ambroggio (1982), la cual es mds notable en

Cissus.
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La disposicién radial de los vasos acompafMados por radios anchos y muy
altos, con numerosas series de células de pared no lignificada, ocasionan que el
xilema se muestre como una serie de placas longitudinales radiales. De acuerdo
con las observaciones de Zimmermann y Jeje (1981), éste es un aspecto de
- compartimentacion del xilema que le permite cierta seguridad y establiidad en el
transporte de agua.

En las especies estudiadas del género Cissus, el tejido més abundante es el
parénquima apotraqueal y los elementos imperforados (fibrotraqueidas) se focalizan
en paquetes dentro del mismo, rodeando a los vasos. Cariquist (1988, 1991) ubica
a esta distribucion de los etementos fibrosos como un patrén de restriccién de
vasos, donde los vasos, por estar rodeados de una envoltura de fibras, raramente
se encueritran en contacto con células de parénquima axial y radial. En C.
microcarpa, C. sicyoides y C. gossypiifolia el patrén de restriccion de vasos es
aun mas particular, puesto Que estas especies presentan una capa de células
parenquiméticas entre la pared del vaso y la envoitura de fibras. La presencia
de estas células de parénquima paratraqueal podria estar relacionada, como io
sugiere Canny (1995), con e! ascenso de ia savia por medio de potenciales
hidricos y con fa formacién de tilides como un mecanismo de seguridad contra
daros fisicos y bioclégicos (Bonsen y Kucera, 1990).

Aunque l|la estructura anatdmica en las cuatro especies es muy similar, a
nivel de género se observan algunas diferencias. Mientras Cissus spp. presentan
sus fibras rodeando a los vasos, las fibras en Vitis tiliifolia se encuentran
distribuidas de manera dispersa, ocupando |a mayor parte del volumen del xilema
y proporcionando ademas una consistencia mas lefosa al tallo, en comparacién con
fas otras especies. C. microcarpa y C. sicyoides exhiben una anatomia muy

semejante, principalmente por los vasos que en su mayoria son solitarios; mientras
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C. gossypliifolia y Vitis tiliifolla presentan los vasos agregados. Aunque |as

que
cada una de las especies es

plantas estudiadas presentan estas similitudes,

caracteristica en su anatomia. C. microcarpa “difiere de las otras especies

estudiadas de C/ssus por la presencia de una envoltura externa de parénquima

apotragueal cristalifero (Fig. 18-B) que rodea a ios haces de fibras y vasos y

xilema menor se expande radialmente

porque el parénquima apotraqueal del
C.

recuperando la circularidad del talio para permitir alcanzar mayor didmetro.
mayor didmetro de vasos y SUS vasos angostos estadn

gossypliifolia presenta el
C.

agregados; sus radios son de gran amplitud con un mayor numeroc de series.

sicyoides presenta una envoltura de parénquima cristalifero, después de las

las células apotraqueales de! xilema

fibras, pero no se observa la expansién de

menor; adem#&s, esta especie tiene en promedio el menor didmetro de vasos y es
Ia Gnica en que se presentan células erectas en los radios. Como se dijo antes,
Vitis tiliifolia tiene una estructura anatémica que corresponde a la generalidad
presente. en los arboles, desde el punto de vista de distribucién de los tejidos;
las fibrotraqueidas estan distribuidas de manera abundante, formando |la masa de
tejido xilemAtico; los vasos escasamente presentan parénquima paratraqueal y son
mdés abundantes los vasos angostos, siendo éstos méAs lfargos que aquellos que se
igual que en C. gossypiifolila son més

encuentran en Ci/sswus spp. Tamblién, al

comunes los vasos agregados.
se observé que C. microcarpa y C. sicyoides comparten
lugares

Por otra parte,

misma estrategia de sobrevivencia. Se les encuentra principalmente en

perturbados, donde los dafos fisicos al tallo son frecuentes, de tal forma que se
convierten facilmente en hemiepifitas secundarias por un tiempo (Putz y Holbrook,
1986), cuando por algun corte del tallo pierden contacto con el suelo, generando

abundantes raices aéreas, las cuales al llegar al suelo restablecen el contacto con
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el agua y minerales. Para que esto suceda, ia anatomia de la especie entra en
juego. La vulnerabilidad de los vasos es disminuida por la formacién de tilides,
ala vez que se exuda a través de la herida un mucilago que al ocluir los vasos,
evita |la desecacidn de los tejidos y los protegen contra infeccion por patégenos
(Rittinger y cols., 1987). Esto le va a permitir a la liana seguir viviendo mientras
no tenga contacto con el suelo, estado qQue puede durar entre 1 y 3 meses,
dependiendo de las condiciones climaticas.

uUn hecho que no debe pasarse por alto y que estd muy relacionado con ias
estrategias de sobrevivencia de {as plantas, es el de la compartimentacién. Los
4rboles han sobrevivido gracias a que su evolucién ha hecho de elios unos
organismos altamente compartimentados (Shigo, 1985a). Esto se ha dado por la
necesidad de defenderse contra dafos mientras estan fijos al suelo. Se dice que
cada afio crece un nuevo 4rbol sobre el viejo, por lo que los anillos de
crecimiento son compartimentos que se encuentran limitados por gruesas fibras
de madera tardia. Los radios de parénquima forman otros compartimentos,
mientras que las células longitudinales, traqueidas, vasos y fibras lo son a un
nivel més pequefio entre los radios. Esto da como consecuencia una jerarquia de
compartimentos. Shigo (1984, 1985a) indica que los Arboles responden a dafos ©
infeccién por compartimentacién, !la cual da a los 4rboles la oportunidad de
sobrevivir por largos periodos bajo el estrés de estos dafios e infecciones.

En las lianas, ademds se presentan otros niveles de compartimentacion,
dentro de los cuales estan las cufas y los anillos concéntricos de floema inciuido.
Estos compartimentos se coriginan de las variantes cambiaies (Carliquist, 1988).
Tamblén se ha hecho referencia al dimorfismo de vasos como un aspecto de
compartimentacién.

En las vitdceas estudiadas se han encontrado todos (0o niveles de
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compartimentacién antes citados; algunos menos desarrollados como el de los

anillos de crecimlento, pero otros, como los radios muy elaborados, que sélo
permiten la comunicacién entre haces vasculares radiales a nivel de los nudos
(Figs. 15 y 16). Los nudos en el tallo de estas especies son muy notables y son
ios sitios donde se originan hojas, zarcillos y ramas. De acuerdo a Tyree y Ewers

(1991), la insercién de hojas y ramas al tallo (y en consecuencia, los nudos) se

consideran como constricciones hidrduticas. En estas zonas, el arreglo de las

células Impide que haya una conduccién directa, de entrenudo a entrenudo y de

talilo a rama (Shigo, 1985b). Este hecho permite suponer que se presente cierta

interferencia en la conducclién y, que ademas, los entrenudos funcionen como otro

nivel en la compartimentacién.

2. CONDUCTIVIDAD
El movimiento del agua a través de la planta puede estar sujeto a muchos

factores, algunos de los cuales ya han sido estudiados; sin embargo, los factores

més determinantes estdn dados por la construccion del tejido conductor (Hellkvist,

Richards y Jarvis, 1974; Tyree, Caldwell y Dainty, 1975; Zimmermann, 1978; Tyree

y cols., 1983; Ewers y Zimmermann, 1984a, 1984bh; Tyree, 1988). Anatémicamente,
muchas especies muestran estrategias especiales que les permiten minimizar las
pérdidas de agua en momentos de estrés (condiciones desfavorables), ya sea por
raeducciéon del numero de hojas o por bloqueo de los vasos leffiosos durante dafios

causados al xilema. Adem&s, Ia presencia de cristales de cualquler tipo intervienen

en la estabilizacién del contenido de humedad dentro del tallo, via presion

osmética.
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A. Conductividad hidrédulica (K,)

Como se comentéd en los resultados, la K, observada es mayor en el tallo,
principaimente por |la parte basal de la liana y va disminuyendo hacia arriba,
hasta jos dpices. Generaimente el tallo de (a iiana se mantiene en un didmetro casi

constante en toda su extension; sin embargo, se puede apreciar ligeramente mayor

hacia |a base. Con respecto a este didmetro, la conductividad hidrdulica (K,) se
presenta en una relacién directa, al mismo tiempo que lo hace con el numero y
diametro de los vasos conductores del segmento estudiado (Fig. 33). En términos

generales, éste es el aspecto de los tallos de las vitdceas estudiadas; sin embargo,
de las observaciones realizadas durante la colecta se encontré6 que en C.
microcarpa, C. sicyoides y C. gossypl//folia el crecimiento no es continuo a lo largo
didmetros menores hacia su base, con

presentdndose ocasionaimente
presentarse un nuevo

de! talio,
Se vié que en ocasiones al

respecto a la parte media.
algunas raices adventicias aéreas se

estas ralces comienzan a funcionar como

desarrolian hasta

periodo de crecimiento,

tlegar al suelo. Al penetrar el sueio,
suministro de agua. De esta manera, las ramas que son
tienen un mayor desarrollo que

rutas anexas para ej
suministradas directamente por estas raices,
inmediatamente anterior.

aquellas del tallo Por esta razén, al medir Ia
conductividad hidriulica de un segmento de talilo anterior a estas raices, es
menor que ;quella del! talio mds reciente (ver Figs. 34a a 39a). Estas
observaciones permiten considerar a las especies de C/ssus como hemiepifitas

secundarias (Putz y Holbrook, 1986), pues en algun momento de su vida, el tallo

pierde contacto con el suelo dependiendo unicamente de las raices aéreas para

su sobrevivencia.
la eficiencia

Otra manera de interpretar Ilos resultados es calculando
hidr&ulica o conductora de cada uno de los segmentos de tallo estudiados, en
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términos del numero y digmetro de los vasos conductores, como se explica en la

metodologia. L.a eficlencia representa el uso 6ptimo del sistema hidrdulico para Ia

conduccion de agua. En las vitdceas de Los Tuxtlas, se observa una eficiencia
baja, de alrededor del 20 %, aunque Nno se observa una exacta congruencia entre

los datos de K; y la eficiencia para tallos y ramas de estas vitdceas (Tabla 6).
Esto es, que al contrario de la conductividad hidrdulica, se presenta mayor

eficlencia en las ramas que en los tallos (ver S3-B1, S3-B2 de ia Fig. 36c). Pero

esta condicién no es general, ya que en algunos individuos la eficiencia es

irreguiar a lo largo de la liana (S3-A de la Fig. 36a).
los tallos puede explicarse en

células

Estas irregularidades y la

tas porciones basales de

menor eficiencia de
la envoltura de

El contacto (ntimo entre

términos anatémicos.
promueven

parenquimdticas paratraqueales y los vasos, la formacién de tilides
cuando el talio sufre un dafo mecdnico (Fig. 20 A y B). La presencia de grandes

punteaduras en la pared de los vasos permite que en la planta intacta existan
fluctuaciones de presién hidrostdtica a lo largo y en el interior de los vasos;

las células de contacto del parénquima

son transmitidas a

las cuales cambian su presién osmdética a través de la

estas a su vez,
paratraqueal adyacente,
entrada y salida de sucrosa. Cuando el tallo sufre alggn dafio, la liberacién de
azucares no se logra efectuar, de tal forma que la presion osmética de las células

de contécto aumenta y provoca que la pared de estas células sea empujada hacia

el interior de los vasos, origindndose las tilides (Czaninsky, 1977; Bonsen y

Kudera, 1990). Las tilides funcionan entonces como una barrera contra patégenos
Yy para evitar embolismos. Pero como las tilides se encuentran bloqueando el |Gmen
de los vasos, también se bloquea el paso de liquidos usados experimentaimente.

En las vitdceas estudiadas son muy frecuentes las tilides y éstas pueden ser

la razén para explicar las bajas eficiencias en la conduccién del agua. AdemAs,
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los resuitados sobre mayor eficiencia en ramas permiten suponer que en éstas
hay menos producclién de tilides o que tos mecanismos por los cuales se forman,
aun no estdn bien desarroiiados.

Sin embargo, en términos generales, se puede decir que la mayor eficlencia

hidrdaulica para tallos, se encuentra en C. microcarpa y C. sicyoides.

B. Conductividad especifica (K,)

Mientras que la conductividad hidréulica (K;) se presenta en valores
absolutos, la conductividad especifica (K,) se expresa en valores relativos, en
términos de eficlencla del xilema por &rea en seccién transversai. Por esta razén,
en los resultados se hace evidente que {0os tallos principales son menos eficientes
en el transporte de agua que las ramas méas alejadas a éste. Esto puede causar
confusién debido a que la K, es mayor hacia la base de los tallos y se deberia
esperar una mayor eficlencia en estos sitios. Sin embargo, la expresién relativa
en términos de conduccldn por Area de xilema, nos aclara que es de la eficlencia
del xilema de |a cual estamos tratando, ¥y que por lo tanto, es menor en este caso.
La disminucidn de los valores de K, hacia las ramas, indlcan que existe cada vez
mayor cantidad de xilema con respecto a |la cantidad de agua que esta
conduciendo; a medida que avanzamos hacia los dpices de fa liana encontramos
menos eficiencia conductora del xilema. Lo que sucede es que en tales regiones
el xilema estd compuesto de pocos vasos muy estrechos, de los cuales no todos
son conductores, como se observa en la Fig. 12. Los resultados concuerdan con
los de Zimmermann (1978), quien encontré que los gradientes de presién debido
a la resistencia al flujJo son mayores a lo largo de las ramas que a lo largo del

tallo. Esta resistencia es consecuencia de l!as caracteristicas anatdmicas antes
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sefaladas. Ademsas, esta situacién confirma e que se presente menor

conductividad hidrdulica en las ramas que en los tallos, como se encontréd en este

estudio.

C. Conductividad especifica foliar (CEF)
Si la CEF expresa la suficiencia hidrédulica del xilema en cuanto a |a cantidad
de hojas a las que sumunistra agua, un tallo con mayor &rea foliar exhibirda un

vajlor menor de CEF (o insuficiencia del xilema) que otro con menor Area foliar,

del mismo didmetro. En el caso particular de las lianas, su habito permite

desarrollar una mayor Area foliar por arriba del dosel que cuatquier otra forma
de vida; ésto, aunado a! tallo delgado, ocasiona que las lianas siempre muestren
valores de CEF bajos. La existencila de valores mayores de CEF en el tallo
principal de C. microcarpa y C. gossypiifolia, se debe principalmente a que estas
dos especies tienen tallos largos con una defoliacién natural hacia las partes
basales, como en todas las llanas, quedando hojas 86lo en las ramas de formacién
mas reciente. Sin embargo, en estas especies se conserva una porciéon de hojas
considerablemente menor en la parte basal de los tallos principales que para las
ramas de menor diametro.

Por la misma razén, los tallos de C. s/cyoides y V. tiliifolia presentan
valores menores que las ramas, debido a que conservan m#&s las hojas ¥ ramas

cercanas al tallo principal, dando fugar a una insuficiencia del xilema del tallo
para tal cantidad de hojas. Sin embargo, debe quedar claro que esta situacién se
debe principalmente a la defoliacién naturai de estas lianas, lo cual depende de

las condiciones micrcambientales donde se desarroiien.
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D. Valor de Huber (VH)
Este pardmetro indica la relacié6n que exiate entre el 4rea de xilema

conductor y el drea foliar a la que este xilema le suministra el agua, por o que
a mayor 4drea foliar, el valor de Huber serd menor. Esto es, que hacia l0s dpices

ramas habrd menos hojas y el VH serd mayor si el drea de xilema

de las
En (as cuatro especies estudiadas se observa

transversal se mantiene constante.

esta tendencia.
A lo largo del talio, las hojas se van distribuyendo hasta ia parte distal en

Segun Leonardo Da Vincl en su nota NQ 394 (Richter,

las puntas de las ramas.
1970) "Todas las ramas de un 4rbol tomadas a cuaiquier aitura, si se juntan, son

iguales en grosor al tronco inmediatamente bajo de ellas™ y (o mismo puede

suceder para el flujo de agua a través del tallo. Shinozakl y cols. (1964), explican
ésto uitimo con su teoria del modelo capiiar. Con esta teoria se ve a la planta

como un emsamblaje de unidades capilares, cada una de las cuales suministra a

unidades de hojas.
La observacion de Da Vincl ha sido uno de los principios bdsicos del disefo

aunque no del! todo correcto, ya que si el drea

de construccién de los Aarboles,
transversal del! tallo es igual a la suma del drea de todas las ramas por encima

de &I, entonces el valor de Huber seria el mismo a diferentes aituras deil tailo

principal, puesto que se estaria considerando cada vez menor &rea transversal

¥y menor &rea foliar para cada rama. Como el didmetro de! tallo va disminuyendo
hacia las ramas, a la vez que el drea foliar, tendriamos una relacion entre 4rea

de xilema y &rea foliar (HV) de la misma magnitud para un segmento determinado
del talio. En las lianas, cuyo tallo es largo y delgédo existe muy poca diferencia
en su difmetro a distancias de 10 m & mds y sus hojas se liegan a encontrar muy

por arriba del origen de las ramas. Esto conduce a que el HV pueda ser casi del
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mismo valor a largas distancias. Esto es asi en algunos casos, pero hay. muchas

El valor .de Huber disminuye o aumenta hacia el 4pice del &rbol o

gossypiifolia el VH encontrado sufre un

aexcepciones.

liana. En C. microcarpa, C. sicyoides y C.

aumento hacia jas ramas terminales (Figs. 34-39), fendmeno que Huber (1928)

resaité como una interesante expresién de dominancia apical en donde el lider se
ve favorecido con un mejor sistema de suministro de agua que |las ramas més

bajas. Esta ventaja permite que los meristemos apicales de las ramas distales sean

los Jultimos afectados en caso de una sequia (Zimmermann y B8Brown, 1971;
Zimmermann, 1978).
De los resultados obtenidos para la conductividad hidrdaulica se hace notar

los datos se hizo para fines priacticos, aunque no es

que la agrupacién de
los

conveniente hacerio. Los resultados que se observaron para cada uno de

individuos de cada especle, si bien presentan el mismo comportamiento en general,

debe tomarse en cuenta que en lo particular estdn en funcidn de toda una serie

de condicliones que se presentaron durante el crecimiento de ese individuo o

segmento de tallo en particular.

Si analizamos un individuo en particular, por ejempio C. microcarpa M2-A

(Fig. 34a), observamos que el didmetro del tallo disminuye ligeramente hacia el

lo mismo debe suceder con la K;, Ppuesto que ésta est4 en

los cuales son més abundantes y de

extremo apical y

funcién del nuimero y didmetro de vasos,

mayor didmetro hacia ila base, como se observa en las gréficas; sin embargo, el

segmento 4, que tiene un didmetro mayor que el segmento 5, presenta una Ky

menor. Lo anterior se puede interpretar en términos de eficlencia ya que el
segmento § tiene que suministrar agua a las hojas que aun estdn presentes en

esa rama, mientras que |la rama donde se encuentra el segmento 4 carece de
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hojas. La K, del segmento 4, que también Indica el grado de porosidad, es menor
qQue la del segmento 5; pero como estd en funcion de la K;,, no quiere decir que

tenga pocos poros, sino mds blen, que éstos se encuentran obstruidos por tilides

y ya no son funcionales; esto es, que el xilema, aun siendo mayor en este

segmento de tallo, es menos eficiente que en el segmento 5, como se observa en
M2-A4 de ia Fig. 34a. La misma situacién puede observarse en ias grdficas S3-A7,
83-A8 y §3-A9 de |la Fig. 36¢c. Loa valores de conductividad que hemos analizado,
muestran la intervencién de la estructura anatdmica como parte importante del
sistema de conduccién. En este caso, para impedir la pérdida de agua en un talio
traumatizado, se recurre a (a presencia de los nudos como un aspecto de la

compartamentalizacion y con ia formacién de tilides.
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Fig. 34a. Lianograma de C. microcarpa (M2—-A, M2-B) que
muestra donde fueron tomados 10s segmentos de tallo
para medir la conductividad hidragdlica. A la derecha
se® dan 1os valores hidraualicos para cada segmento. D:
diametro del segmento de tallo; Ky: conductividad
hidraalica; Ke: conductividad especfifica; CEF:
conductividad especifica foliar; VH: valor de Huber;
Efc: eficiencia hidradlica.
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Fig. 34b. Distribucion del diametro de vasos conductores
en C. microcarpa (M2-A). Cada grafica representa a un

segmento de tallo de 1a Fig. 34a. dv: didmetro promedio
de vasos; vC: vasos conductores obtenidos de K, tedrica.
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Fig. 35a. Lianograma de C. microcarpa (M2-C, M3) que
muestra donde fueron tomados los segmentos de tallo
para medir 1a conductividad hidraalica. A l1a derecha
se dan 108 valores hidraGlicos para cada segmento.
D: didmetro del segmento de tallo; : conductividad
hidradlica; K,: conductividad especifica; CEF:
conductividad especfifica foliar; VH: valor de Huber;
Efc: eficiencia hidraulica.
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Fig. 38b. Distribucion del diametro de vasos conductores

en C. microcarpa (M2-8, M2-C, M3). Cada grafica representa
a un segmento de tallo de la Fig. 35a. dv: diametro promedio
de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K, tedérica.
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Fig. 36a. Lianograma de C. sicyoides (S3—-A) qQue muestra
donde fueron tomados los segmentos de tallo para medir
Ta conductividad hidradlica. A Ta derecha se dan los

. valores hidraulicos para cada segmento. D: diametro

de! segmento de tallo; K,: conductividad hidraulica;

K,: conductividad especifica; CEF: conductividad
especifica foliar; VH: valor de Huber; Efc: eficiencia

hidraalica.
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Fig. 36b. Distribucion del diametro de vasos conductores
en C. sicyoides (S3—A). Cada grafica representa a un

segmento de tallo de 1a Fig. 36a. dv: diametro promedio
de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K; tedérica.
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Fig. 36¢c. Distribuciotn del didmetro de vasos conductores
Cada grafica representa a un

en C. sicyoides (83-A, S3-B).
segmento de tallo de la Fig. 36a. dv: diametro promedio

de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K, teérica.
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muestra donde fueron tomados los segmentos de tallo para
medir la conductividad hidradlica. A 1a derecha se dan los
valores hidraglicos para cada segmento. D: digmetro del
segmento de tallo; : conductividad hidraualica; Kg:
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Fig. 37b. Distribuciotn del diametro de vasos conductores

en C. gossypiifolia (GA-A, G4-B). Cada grafica representa

a un segmento de tallo de l1a Fig. 37a. dv: diametro promedio
de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K, tedrica.
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Fig. 38a. Lianograma de C. gossypiifolia (G5-A) que
muestra donde fueron tomados los segmentos de tallo UNIDADES
para medir 1a conductividad hidraGlica. A la derecha o =
se dan los valores hidraulicos para cada segmento. =
D: diametro del segmento de tallo; K,: conductividad 3‘: =
hidradalica; : conductividad especifica; CEF: w =
conductividad especifica foliar;: VH: valor de Huber; €fc =
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Fig. 38b. Distribucién del didmetro de vasos conductores
en C. gossypiifolia (G5—A). Cada grafica representa a un
segmento de tallo de la Fig. 38a. dv: di&metro promedio
de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K, tedrica.
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Fig. 39b. Distribucién del didgmetro de vasos conductores
en V. tiliifolia (V2-A). Cada grafica representa a un

segmento de tallo de Ta Fig. 39a. dv: diametro promedio
de vasos; vc: vasos conductores obtenidos de K, tedrica.
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tallo para medir la conductividad hidraglica. A 1a
derecha se dan los valores hidraGalicos para cada
segmento. D: diametro del segmento de tallo; K,:
conductividad hidraGlica; K,: conductividad
especifica; CEF: conductividad especfifica foliar;
VH: valor de Huber; Efc: eficiencia hidraglica.
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3. LONGITUD DE VASOS

A. Inyeccion de pintura

La longitud méaxima que un vaso puede alcanzar es un factor muy importante
para el transporte de agua. Como ya se dijo antes, corresponde a ia mayor
distancia que el agua puede viajar a través de un vaso s8in que tenga que

atravesar por ias membranas de las punteaduras para pasar a otro vaso. Esto

permite que las moléculas de agua puedan recorrer una distancia larga sin
disminuir su flujo al no pasar por membranas. El vaso mds targo que se encontré

con esta técnica, fue de 2.95 m en V. tiliifolia, mientras que los vasos més

pequefos (0.35 m) se presentaron en C. microcarpa y C. sicyoides. Es comun que
dentro de una especie o un mismo individuo haya variacién en la longitud maxima
de los vasos (Fig. 27). En las vitAceas estudiadas esta variacién puede ser de 33—
34%, como se muestra en la Tabla 8, con un rango de longitud maxima hasta de
2.00 m entre el vaso méds corto ¥ el mas largo. La variacién en estos valores tiene
mucho que ver con las estrategias de sobrevivencia y la forma de crecimiento de
estas plantas. Se ha visto que

las dimensiones celulares del xilema aumentan

radiaimente de la médula hacia el cambium vascular en un proceso cronolégico

(Panshin y De Zeeuuw, 1970; Ledn-Gé&mez y Barajas—-Morales, 1987); y lo mismo

sucede con la longitud de los vasos (Fisher, 1970; Zimmermann y Jeje, 1981). Esta
aes una de las razones que justifica una correlaciédn positiva de la longitud con
respecto al didmetro de! tallo (Fig. 40). Como a lo iargo del talio en las especies
estudiadas, se |llega a notar una ligera disminucidn del diametro hacia las ramas,

las dimensiones de ios vasos pintados de l|4tex se compararon con ésta, y se

observé que disminuyen su didmetro y longitud conforme se asciende hacia las

ramas (Figs. 34—-39 y 41). Deberia ser asi en toda su longitud, pero como se

menciond antes, el crecimiento no siempre es continuo y algunas partes superiores
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de la liana se ven favorecidas para crecer, aumentando su didmetro, ¥y los nuevos

vasos formados son de mayor longitud, como se aprecia en la Fig. 28a.

B. Inyecclon de alre
La longitud ma&xima de vasos obtenida por el método pneumético muestra un

patrén muy variable, semejante al obtenido por el método de la pintura (Tabla 9).
La variacién es mds notable en C. microcarpa y C. sicyoides, hasta de un 40%,

mientras que en C. gossyplifolia y V. tiliiffolia ésta es del 20%. A lo largo de los

tallos de las lianas se nota una disminucién en |a iongitud de los vasos, desde

Ia base hacia los dpices, pero ya en las ramas, aumenta hacia el épice (Fig. 28b).

Esto se explica en términos de un desarrollo méds reciente en las ramas y de una

mayor eficiencia para la conduccién. Las ramas, cuando estdan més elevadas del

suelo, se encuentran menos sujetas a los diversos dafos, mecénicos y por

insectos, a los cuales estdn sujetos los tallos (obs. pers.). Por ejemplio, C.

microcarpa y C. sicyoides, que se desarrollan principaimente en ambientes
perturbados y con una mayor dindmica, muestran un tallo principal tortuoso, con
entrenudos muy cortos, huecos con insectos y tejidos desgarrados o pisados. Por
esta razén, las ramas que se desarrollan en |as partes superiores del tallio, lo

hacen de una manera més continua y extensa (obs. pers.), ocasionando que los

vasos tamblén sean mds largos, como se ilustra en la Fig. 42.

En promedio, la longitud méaxima de vasos medida por medio de inyeccitn de
aire fue mayor para C. gossypiifoliay V. tiliifolia, y menor para C. microcarpa y
C. sicyoides (Tabla 9). €l vaso méds targo se midié en V. t//iifol/ia (4.00 m), mientras
que los menores se midieron en C. microcarpa y C. gossypiifolia (3.00 m). En

términos generales, las 4 especies presentan un valor de longitud méaxima de

vasos de 3.00-4.00 m. Se puede apreciar que por medio de la inyeccién de aire,
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Fig. 42. Distribuci®n de 1a longitud maAxima de vasos,

a Jlo largo del talleo de V. tiliifolia (V5), por método
de inyeccion de aire; a: 2.50 m, b: 3.7t m, c: 3.20 m,
2.22 m, e: 2,47 m, f: 3.74 m, g: 1.69 m, h: 2.12 m,
3.00m, j: 6.00 m, k: 3.80 m, 1: 4.35 m, m: 4.00 m.

dg:
iz
El diametro proximal del tallo es de 15x33 mm.

los valores obtenidos fueron mayores que con el método de |la pintura de |4dtex

(1.00-3.00 m). Esta diferencia puede ser debida a |la presencia de tilides y

mucilago que se observé en los vasos que estuvieron expuestos al agua y que de

alguna manera pudieron evitar un flujo 6ptimo de la pintura.

Como la tilides se encuentran bloqueando el lumen de los vasos a partir de

fos dafios ocasionados en los tallos (en este caso, los cortes efectuados al

colectarios), es posible pensar que los resultados obtenidos para la méxima

longitud de vasos por inyeccldn de pintura hayan sido alterados por estas

estructuras y si es asi, entonces se puede comprender por qué los datos son

menores con este método. Se puede decir que las tilides impidieron que las



particulas de pintura lograran recorrer |a totalidad .de |los vasos. El fenémeno es
mds claro en las dos especies, C. microcarpa y C. sicyoides, en |las cuales se
observaron mayor cantidad de tilldes y que a su vez presentaron los valores mas
pequefios de méaxima longitud de vasos. Por otra parte, estas especies son muy
comunes en amblentes perturbados y tienen una gran tol-erancla al estrés hidrico
cuando por algun dafo, plerden contacto con el suelo ¥y permanecen vivas, hasta
que logran, por medio de raices aéreas, establecer otra vez contacto con el suelo.

Quizés la variacién que se encontrd en la longitud de los vasos mas largos
pueda anexar més informacién al respecto. En C. microcarpa y C. sicyoides se
encontré un coeficiente de variacién muy grande, del 40 %, mientras que para C.
gossyplifolla y V. tiliifolia solo se observéd el 20 % de variacién. Por otra parte,
y de acuerdo a ia forma de crecimiento del xilema, en donde nuevos incrementos
de crecimjiento, con elementos maAs grandes se van adicionando en forma de conos,
se espera que los vasos mas largos se encuentren correlacionados positivamente
con el diametro del tallo. Esta correlacién positiva, aunque l!lgera, puede
observarse en C. gossypiifolia y V. tiliifolia; mientras que en C. microcarpay C.
s/cyoides, los vasos mas largos parecen situarse hacia las partes més Jjovenes de
los tallos. Pero en términos generales, se puede establecer que la tongitud méaxima
de vasos para estas especles de vitdceas se presentan entre 3.0 ¥ 4.0 m.

En cuanto al didmetro de los tallos, se establecid una correlacion entre éste

y la longitud maxima de vasos, encontrdndose que C. gossyplifolia y V. tiliiftolia

tienden hacia una ligera correlacién positiva; esto es, que a mayores didametros
del talio, los vasos son més largos, lo que quiere decir que los vasos mas largos
se encuentran hacia las partes basales, mé&s viejas del tallo (Tabla 9). Por lo
contrario, C. microcarpa y C. sicyoides presentan una ligera correlacién negativa,
mds pronunciada en C. sicyoides, io que quiere decir que los vasos m4as largos
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a0 encuentran hacia las partes mas j6venes o recientes, hacla arriba.
Esto no es concliuyente, ya que el numero de muestras no es suficientemente
grande y aunqQue se consideraron didmetros de tallo de 7 a 25 mm y 9 muestras

(en promedio) para cada especie, es necesario estudiar didmetros mayores, hasta

unos 30 mm, que es, en promedio, la talla alcanzada por algunos ejemplares de

estas especies.

€. Frecuencias de Longitud de vasos

El método de inyeccién de pintura permite conocer no solo la tongitud del

vasc méds largo, sino tamblén cémo se encuentran distribulidos los

vasos de
diferente longitud a 1o largo de! tallo Inyectado.

Muchos estudios realizados al

respecto, desde Greenidge (1952) y Zimmermann y Jeje (1981) a la fecha, han

mostrado que existe una correlacién entre el didmetro del vaso y su longitud. Los

vasos mas largos son siempre los mas anchos. Ademds, se sencuentran hacla las

capas de crecimiento mds reciente del talio. También se ha mostrado que los vasos
mdas cortos son los més frecuentes. De modo qQue las grdficas de distribucién de

clases de {ongitud de vasos, obtenidas a partir del numero de vasos pintados con

latéx, tilenden a sesgarse hacia la lzquierda. En l|las vitdceas de Los Tuxtias

también se presenta este comportamiento, donde los vasos cortos, menores de 0.90

m representan el 80 a 90% de! total de vasos pintados, en tanto qQue, los mayores

a 1.50 m sélo corresponden al 1 6 2% (Fig. 30). Sin embargo, en diferentes

individuos de la misma especie pueden presentarse frecuencias que corresponden

a fa distribucién normal o a otra forma de distribucion. Esta situacién puede

deberse tanto a factores intrinsecos de la anatomia del xilema como a factores
relacionados con el proceso de inyecciédn. Parte de esta situacién es con respecto

a la desviacién de algunos vasos pintados hacia ramas, hojas o zarcillos (Shigo,
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1985b), alterdndose su ruta normal bhacia segmentos de tallo inmediatamente

posteriores, y por efectos del algoritmo de la doble diferencia para caicular las
frecuencias (Zimmermann y Jeje, 1981; Tyree, 1993).
Aun asi, la distribucién de frecuencias de ia longitud de los vasos se
mantiene acorde con |lo establecido por primera vez por Skene y Balodis (1968)
(Figs. 8 y 30): los vasos de corta longitud son ios de mayor frecuencia y muy

pocos son los que alcanzan la longitud médxima que pueda caracterizar a una

especie en particular.

4. DIAMETRO DE VASOS

Las lianas se caracterizan por tener vasos abundantes y que liegan a tener
un mayor difmetro que los de arboles. LOs resultados de este trabajo confirman

lo anterior, puesto qQue se encontraron didmetros hasta de 500 um. Sin embargo,

se hace notar que la abundancia que se aprecia de éllos, se debe principalmente

a |la presencia de una gran cantidad de vasos de didmetro pequefio, entre 30 y

100 um. Este fenémeno, denominado dimorfismo de vasos por Carlquist (1981, 1985)

es muy comun en las lianas y es interpretado por Zimmermann (1978, 1982),

Zimmermann y Brown (1971) y Zimmermann y Jeje (1981), como un factor de

compartimentacién, donde |os vasos anchos proporcionan mayor eficiencia en la

conduccién y los angostos, mayor seguridad para la misma.

De hecho, el dimorfismo de vasos est4 involucrado en la distribucion de
frecuencias de la longitud de los mismos, ya que en algunos segmentos de tallo,
los vasos angostos se encuentran en mayor o menor cantidad, dependiendo de la

etapa de crecimiento de dicho segmento y por lo tanto habra igual ntumero de

vasos cortos.
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V. CONCLUSIONES

Uno de los aspectos que se debe destacar en este tipo de estudios, es |a

estrecha relacién que existe entre la estructura anatomica y los mecanismos de
utitizacién de! agua.
E! agua juega un papel importante para el

desarrolio de
numerosas observaciones desde el

siglo XVIII (Hales,

las plantas y

1727) hasta la actualidad
(Kramer, 1983; Mcintyre, 1987) han puesto de manifiesto que el agua es un factor
limitante para |la actividad metabdlica y el crecimiento de tas plantas. Los efectos
del agua sobre la funcionalidad de la planta completa sugieren, segun Mcintyre
(1987) que el agua puede estar jugando un papel principal en la evolucién de los
diversos mecanismos fisiolégicos que regulan el patrén del desarrolio vegetal. En
otras palabras, la disponibilidad de agua y la capacidad de la planta para obtener
y conservar un adecuado suministro de ella, se ve reflejada en su estructura

anatémica y, dicho maAs adecuadamente, en su arquitectura hidréulica.

En la actualidad, con técnica y métodos novedosos, se ha incrementado el

conocimiento acerca de las relaciones hidricas en las plantas ¥ se ha demostrado
que la divisién celular es muy sensible a cambios en el potencial hidrico del
tejldo (Hslao, 1973) y ademds, que la fuerza impulsora para el aumento de tamado

celular durante la diferenciacién proviene de la absorcion de agua (Boyer, 13968;

Cleland, 1971, 1977; Ray y cols., 1972). También, se ha encontrado Que los factores

que afectan el contenido de agua en las plantas, asi como la turgencia de las

células, son importantes en la regulacién de la actividad metabodlica (Hsiao, 1973;
Hsiao y cols., 1976; Zimmermann, 1978). Estos factores endégenos, que afectan el
contenido de agua en las plantas, son {as hormonas y se han estado estudiando

desde hace mas de 50 aflos. Tales estudios han éstablecido su papel de control
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desarrolio vegetal (Aloni, 1979, 1980, 1982); sin embargo, como (o han

sobre el
notado Trewavas (1981) y Wareing (1982) existen ciertas discrepanclias entre el

nivel endédgeno de ia hormona y el evento del desarrollo. Lo cierto es que el

balance hormonal de la planta es seriamente afectado por el estrés de agua
(Chapin y cols. 1988; Chapin, 1991) y este desbalance es el causante directo de
la reduccién en el crecimiento (Chapin, 1991).

Aloni y Zimmermann (1983) han observado que ef tahaﬁo y densidad de los
vasos estd ligado directamente a la concentracién de auxinas a lo largo del tallo.
Una aita concentracion de auxinas determina una ré4pida diferenciacién celular y

ésto a su vez Impide que el vaso adqulera un difmetro mayor. El digmetro

pequefo de los vasos observados en los &pices de las vitdceas estudiadas, supone

la existencia de altas concentraciones de hormonas que, correlacionadas con las

bajas conductividades hidraulicas, explican el tamafo de estos vasos con respecto
a los que se encuentran hacia la base del tallo.

Los vasos méaAs anchos y méAs largos se han registrado en las raices de
cualquier planta del! reino vegetal (Cariquist, 1975; Jenik, 1978). La explicacién
puede darse en términos de dilucién de hormonas, debido a la abundancia de

agua por la cercania a la fuente de suministro y a !as bajas tensiones hidricas
que se presentan con respecto a los tallos (Scholander y cols., 1965). A medida
que el agua asciende a lo largo del talio, ésta se difunde radialmente de los vasos
conductores a las células adyacentes (L#&uchli, 1972), de tal manera que el flujo
va disminuyendo cada vez mas hacia los édpices, a la vez que la concentracién de

hormonas aumenta. Los valores de K, obtenidos en este estudio confirman ia
disminucién del flujo desde la base del tallo, hacia su extremo distal.
De acuerdo a lo anterior, la disponibilidad de agua determina en buena

medida |la estructura de las plantas, ya que ademé&s, la elongacién vegetal y el
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creclmiento sostenido se atribuye completamente a los potenciales hidricos dentro
de la planta (Boyer, 1985; Molz y Boyer, 1978; Monroy, 1989; Silk y Wagner, 1980).

El potenclal hfdrico de la planta estda directamente relacionado al potencial
hidrico de la atmdsfera circundante. Una atmdsfera saturada de humedad establece
una ligera diferencia de potencial hidrico entre el aire y la planta y por io tanto
provocar& una menor tensién por transpiracién en la planta, a la cual ésta
responderda con una menor diferencia de potencial hidrico a través de! tallo. EI
agua permanecerd por mas tlempo en los tejldos, reduciendo la concentracién de
hormonas y proplciando una mayor elongacién celuiar. De esta manera, para un
desarroillo é6ptimo de la planta se resalta la importancia de la evapotranspiracién
que confiere a |la atmésfera de un grado de humedad (Margalef, 1995). AdemaAs,
la humedad del alre permitira que el CO, se hidrate y sea mejor absorbido por
los tejidos esfomatlcos, graclas a las diferencias de potencial hidrico.

Margalef (1995) opina que se ha descuidado el significado del! espacio
periférico de los organismos y de las energias que en él operan; es decir, que
los organismos operan con el entorno de tal manera que responden a los cambios
que se suscitan en é| (Jones y cols., 1994). Matsuno (1978) apela al "princlipio de
Margalef” para indicar que los organismos y ecosistemas constituyen un centro
de cambios que se manifiestan en forma de un aumento de entropia en un espacio
qQue abarca organismos y todo un sistema periférico. La entropia aumenta cuando
acompafa la ejecucién de un trabajo, el cual se puede reconccer en este aspecto
bajo la forma de alguna modificacién en la estructura material.

t.a regularidad del principlo de Margalef establece la nocién de un sistema
termodindmicamente abierto, que intercambia materia y energia con el mundo
exterior, de manera que adquiere y mantiene estructuras. Esta idea fue

desarrollada por Ilya Prigogine (1969) y resulta perfectamente aplicable a los
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sistemas vivos. Lejos de! equllibrio termodindmico, se crean nuevos estados de

organizacion. Muchas de las plantas estresadas por agua llegan a alejarse del
equilibrio. En este sentido, Blanck-Cereijido y Cereijido (1988) opinan que cuando
los sistemas estdn muy alejados del equilibrio, el desequilibrio provoca crisis tras

la cual aparecen nuevas estructuras. Estas se conocen como estructuras
disipativas y son configuraciones espaciales o© temporales que adoptan los

procesos para continuar "existiendo. Muchas de estas estructuras disipativas se

ven como adaptaciones que sufren ios organismos ante la presidn del estrés
ambiental (Cereijido, 1981). Existen ambientes donde |as caracteristicas anatdmicas
y morfolégicas de las plantas estdn perfectamente adaptadas a eflos y es evidente
qQue las modificaciones impuestas son con apego a las relaciones hidricas. Cuando
el agua es escasa, se presenta un sindrome de xeromorfia (Fahn y cols., 1985;

Baas y Carlquist, 1985), a tal grado que en tales regiones pueden observarse

caracteristicas anatémicas avanzadas evolutivamente (Cariquist y Hoekman, 1985;

Baas y cCarliquist, 1985).

En hdbitats especificos s€ pueden establecer correlaciones muy
significativas y confiables entre aspectos anatémicos y la influencia fisiolégica y
ecolégica del ambiente. Estas corretaciones son mdéas f4Acilmente alcanzadas en
plantas xerdéfilas, donde las relaciones hidricas juegan un papel dominante en la

supervivencia (Bailey, 1966). Los ecélogos han notado un sindrome con rasgos

caracteristicos en |las plantas de ambientes con escasos recursos (&ridos, alpinos
o drticos, suelos poco profundos e infértiles) que incluyen: bajo crecimiento, baja
tasa fotosintética y baja capacidad para absorber nutrientes (Chapin, 1980; Grime,
1977, Parsons, 1968). Estos rasgos generales abarcan de manera particular una
reduccién en tamafio de |la mayoria de f(os 6rganos de la planta: A nivel
morfolégico estd el tallo con menos altura, las hojas con menos é&rea foliar hasta
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su total ausencia; y a nivel anatdmico, una reduccién generalizada de todas las
células: fibras, elementos de vaso, parénquima (Barajas—Morales, 1985; Baas Yy
Carlquist, 1985). Estos efectos son sin duda, debldos a |la escasa disponibilidad
de agua en tales ambientes, pero aclarando que tales efectos se dan a través de
una sefial hormonal desde las raices y no a través de un efecto directo de
turgencia sobre el aumento de tamafo celular (Chapin, 1991),

Por otra parte, para contrarrestar l|la escasa disposicidn de agua, muchas
plantas de ambientes estresantes, han desarrollado diversos mecanismos para
optimizar y almacenar el agua: Tejidos de almacenamiento que son utiles tanto
para asegurarse contra la pérdida de tejido por dafo, como para apoyar un
rapido crecimlento durante periodos breves, aun cuando l|las condiciones son
favorables (Chapin y cols., 1990). Quizas en este punto sea adecuado recordar que
el fenémeno de dominancia apical, observado en las vitdceas estudiadas y apoyado
por los resultados (Kh) esté apoyado por el hecho anterior.

La arquitectura hidrdulica de las vitdceas de los Tuxtlas refleja las
condiciones hidricas del ambiente en e! cual se desarrollan. En primer l(ugar,
exhiben wvasos con un didmetro muy amplio (hasta 500 um), congruente con el
suficiente suministro de agua que prevalece en la selva tropical lluviosa; Sin
embargo, los vasos anchos son vulnerables al embolismo. Por lo tanto, ia presencia
de punteaduras muy grandes (hasta 30 um) y la capa de células paratraqueales
alrededor de los vasos, favorecen la formaclén de tilides, evitando asi un dafio
mayor al sistema conductor e impidiendo la entrada de patégenos al xilema. En
segundo lugar, asegurando la continuidad en el transporte de la savia, se
presenta un dimorfismo de vasos, en donde los vasos angostos suplen a los vasos
embolizados. En este punto, comienzan a entreverse las caracteristicas del hébito

trepador. €l dimorfismo de vasos no es privativo de las lianas, pero si es es muy
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constante en ellas. Ademas, se presentan otras caracteristicas que nos sefalan a
las vitdceas como lianas, lo que Cariquist (1988) flama patrén de restriccion de
vasos: las fibrotraqueidas alrededor de los vasos, y ho de la manera mas comun
(excepto Vitis tiliifolia). Este patrédn de distribucién de los elementos imperforados,
ademas de dar resistencia y proteccién a los vasos, permite flexibilidad al tallo
y previene la ruptura de vasos cuando el tallo estd bajo torsién, que es lo muy
comun en lianas (Carlquist, 1975).

Cabe esperar que, de acuerdo a lo anterior, las vitdceas estudiadas
presentaran una eficiencla hidraulica alta. Los resultados dicen lo contrario. Sin
embargo, el éxito de estas especies en su ambiente indican que no necesariamente
debe existir una conductividad hidraulica alta para que cumplan con sus
necesidades de supervivencia. En algunas plantas puede ser preferible sacrificar
la eficiencia por fa conveniencia, dadas las limitantes que existen en el mundo
real. Un proceso particular energéticamente ineficiente puede existir debido a su
conveniencia para la planta en ciertas situaclones y el eliminarto puede restringir
seriamente las condiciones ambientales bajo las cuales la planta puede sobrevivir
(Charles~-Edwards, 1975). Analizando las estrategias de supervivencia, como se
menciond antes, C. microcarpa y C. sicyoides se encuentran en ambientes
perturbados, donde existen mas presiones ambientales que en selva adentro; sin
embargo, el éxito que tienen para mantenerse en tales situaciones no se debe a
una eficiencia hidraullca alta, sino a la mejor utilizacién del recurso hidrico. Los
dafios en su tallo son muy constantes y a pesar de ello, logran sobrevivir
después de haber desarrollado un nuevo sistema radical. Los tallos de estas
especies estdn adecuados para Impedir la deshidratacién. Presentan abundante
parénquima radial y axlal que retlene la humedad y exudan un mucilago para

sellar las heridas.
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La integracidn de estas observaciones y el estudio anatémico, aunado al
estudio de la conductividad hidraulica nos permiten apreciar mejor el concepto

de la arquitectura hidrdulica.
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