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RESUMEN GENERAL

El funcionamiento y la eficiencia de los distintos tipos de humedales artificiales y de las plantas que
en ellos se cultivan para tratar aguas residuales, han sido ampliamente estudiados, sin embargo, se
conoce poco sobre los efectos en el nivel anatémico y fisiologico que tiene la acumulacion de
contaminantes, como los metales pesados. En los humedales artificiales el agua presenta
concentraciones variables de contaminantes disueltos o en suspension, que son traslocados,
metabolizados o acumulados por las plantas. También se ha estudiado el efecto de la composicion
quimica de la solucion acuosa que fluye a través del xilema, sobre la conductividad hidréaulica y la
resistencia al embolismo en especies de plantas lefiosas; las investigaciones sobre la anatomia
funcional y la resistencia a la cavitacion en monocotiledoneas son escasas. En esta investigacion se
estudiaron la anatomia vegetativa y funcional, la conductividad especifica, resistencia a la cavitacion
y la alteracion de este Gltima, en funcidn de la irrigacion con diferentes concentraciones de metales
pesados, en individuos de Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis, plantas
ornamentales cultivadas y utilizadas para tratar aguas residuales en humedales artificiales. El primer
capitulo de esta tesis consiste en un articulo de revision intitulado “La arquitectura hidrdulica de las
plantas vasculares terrestres, una revision”, publicado en la revista Madera y Bosques. En el segundo
capitulo se describe la anatomia de las raices, los rizomas, tallos aéreos y las hojas de las especies
estudiadas. En el tercer capitulo se presenta el articulo de requisito intitulado “Functional anatomy
and xylem cavitation resistance of three species of monocotyledons grown on flooded substrates”,
publicado en Physiologia Plantarum. En el cuarto capitulo se analiza el efecto de la acumulacion de
metales pesados (Cd, Hg, Ni, Pb y Sr), sobre la conductividad especifica y la resistencia del xilema
a la cavitacion en individuos de las especies analizadas, irrigados con distintas concentraciones de

metales pesados.



GENERAL ABSTRACT

The operation and efficiency of the different types of constructed wetlands and the plants that are grown
in them to treat wastewater have been extensively studied, however, little is known about the effects on
the anatomical and physiological level of accumulation of contaminants, such as heavy metals. In
constructed wetlands, the water presents variable concentrations of dissolved or suspended pollutants,
which are translocated, metabolized or accumulated by plants. The effect of the chemical composition of
the aqueous solution that flows through the xylem, on the hydraulic conductivity and the resistance to
embolism in woody plant species has also been studied; Research on functional anatomy and resistance
to cavitation in monocots is scarce. In this research, the vegetative and functional anatomy, the specific
conductivity, resistance to cavitation and the alteration of the latter, as a function of irrigation with
different concentrations of heavy metals, in individuals of Canna indica, Cyperus papyrus and Phragmites
communis, were studied, these are ornamental plants grown and used to treat wastewater in man-made
wetlands. The first chapter of this thesis consists of a review article entitled “The hydraulic architecture
of terrestrial vascular plants, a review”, published in the journal Madera y Bosques. The second chapter
describes the anatomy of the roots, rhizomes, aerial stems and leaves of the studied species. In the third
chapter, the requisite article entitled "Functional anatomy and xylem cavitation resistance of three species
of monocotyledons grown on flooded substrates", published in Physiologia Plantarum, is presented. The
fourth chapter analyzes the effect of the accumulation of heavy metals (Cd, Hg, Ni, Pb and Sr), on the
specific conductivity and the xylem cavitation resistance in individuals of the analyzed species, irrigated

with different heavy metal concentrations.



INTRODUCCION GENERAL

Uno de los principales problemas de salud y contaminacion que tienen las poblaciones humanas, rurales
y urbanas, es la descarga de aguas residuales sin tratamiento a cuerpos de agua naturales o artificiales.
En los paises industrializados el problema de las aguas residuales se resuelve mediante sistemas
centralizados de drenaje, en los que se llevan a cabo procesos tecnoldégicamente complejos de
tratamiento del agua de desecho con un alto costo econdémico. En muchas comunidades de paises en
vias de desarrollo no es posible aplicar procesos tecnificados para la depuracidon del agua contaminada,
en su lugar se recurre a la construccién de humedales artificiales (HA) pues su tecnologia y manejo

son simples, amigables con el ambiente y de bajo costo (Haberl, 1999; Haberl ef al., 2003).

El funcionamiento de los HA se basa en procesos fisicos, quimicos y bioldgicos, relacionados
con el sustrato, la vegetacion que en ellos se cultiva y la asociacion con microorganismos (Kurzbaum
et al., 2012; Anning et al., 2013; Vymazal y Brezinova, 2016). Los HA emulan y optimizan procesos
naturales de filtracion que ocurren en humedales naturales, por tanto, generalmente se construyen para
el tratamiento de aguas negras y grises en sitios donde no hay humedales naturales. En los HA se
utilizan plantas tolerantes a sustratos inundados como la gliceria acuatica (Glyceria maxima, Poaceae),
el lirio (Iris pseudacorus, Iridaceae), el carrizo (Phragmites communis, Poaceae) y la cola de gato
(Typha latifolia, Typhaceae). También se ha mostrado que el agua de salida de los HA se puede utilizar
en la acuicultura y agricultura. Ademas, en los HA se pueden cultivar plantas ornamentales, como el
alcatraz (Zantesdechia aethiopica, Araceae), el platanillo (Canna flaccida, Cannaceae) y el papiro
(Cyperus papyrus, Cyperaceae), esto afiade un incentivo econdmico que beneficia a las comunidades

donde se construyen (Belmont et al., 2004; Boyd, 2006; Castro, 2010; Shelef et al., 2013).

En las raices y los rizomas de las plantas mantenidas en los HA, se favorece la formacion de
una biopelicula formada por hongos micorrizogenos y rizobacterias. Estos microorganismos
generalmente modifican quimicamente los contaminantes por medio de procesos como la nitrificacion,
desnitrificacion y oxidacion. Los contaminantes modificados pueden ser absorbidos por las plantas
(Stottmeister et al., 2003), traslocandolos a las vacuolas y espacios intercelulares, o bien integrandolos
a la lignina o los acumulan en los tejidos, e incluso pueden ser expulsados en forma de compuestos no

contaminantes (Dennis-Jurries, 2003; Stottmeister et al., 2003; Melo et al., 2011).

Los contaminantes que se encuentran disueltos en el agua de los HA, entran a las raices, luego

al tallo y llegan a las hojas. Este movimiento o traslocacion tiene como vehiculo el agua y depende



principalmente de un gradiente de presiones negativas que determinan su flujo. Debido a las
condiciones deshidratantes de la atmosfera en las plantas terrestres es importante controlar la pérdida
de agua, en éstas, el estrés hidrico se produce cuando la demanda de agua excede la disponible en el
ambiente, por tanto, la tasa de transpiracion es mayor a la de absorcion (Moreno ef al., 2008). En las
plantas el estrés hidrico interfiere con diversas funciones de sus células, tejidos y 6rganos, afectando
negativamente su desarrollo, crecimiento y reproduccion (Bray, 2004), por tanto, es necesario que se
mantenga un flujo de agua suficiente para la nutricion y formacién de compuestos organicos a partir
del dioxido de carbono, al mismo tiempo que se evita la deshidratacion (Martinez-Vilalta y Pifiol,

2003).

La principal fuerza motriz que impulsa el ascenso del agua en las plantas es la transpiracion,
este fendmeno provoca que el agua desarrolle una elevada tensidon o presion hidrostatica negativa
dentro de las células conductoras del xilema, principalmente en las hojas, esta presion negativa
succiona agua del suelo a través del xilema y establece un gradiente de potenciales hidricos en la planta
(Dixon y Joly, 1895; Cruiziat et al., 2002; Tyree y Zimmermann, 2002). Cuando aumenta la tensioén
del agua dentro de las células conductoras del xilema puede ocurrir cavitacion, fenomeno fisico que
implica la formacioén de burbujas (cavidades) por cambios en la presidén o en la temperatura de los
liquidos (Streeter et al, 2000). Conforme se retira el agua del elemento traqueal que ha cavitado, la
burbuja se expande hasta ocupar todo el interior de la célula y se interrumpe el flujo del agua (Tyree y
Zimmermann, 2002; Pratt ef al., 2008). En casos extremos la cavitacion provoca disfuncion de todos

los procesos fisioldgicos acoplados con el transporte del agua.

La resistencia del xilema a la cavitacion determina la capacidad de las plantas para soportar la
sequia, asi como el limite de la presidon negativa que se desarrolla en el agua que transporta el xilema,
por tanto, en las plantas mas tolerantes al estrés hidrico se pueden desarrollar tensiones mayores, antes
de que se formen cavidades (Aleman-Sancheschulz ef al., 2019). Esta es una caracteristica propia de
cada grupo vegetal y ha sido mas estudiada en plantas lefiosas que en herbaceas (Lens et al., 2016;
Aleman-Sancheschulz et al., 2020b). La resistencia a la cavitacion se calcula segun diferentes modelos,
los més utilizados son el exponencial-sigmoidal y el de Weibull (Neufeld ez al., 1992; Pammenter y
Vander-Willigen, 1998), ambos modelos permiten analizar la variacion relativa de la capacidad de

transporte de agua como una funcion del potencial hidrico del xilema (Cruiziat et al., 2002).



La resistencia a la cavitacion también depende de la presencia de células especializadas en el
soporte y de las caracteristicas estructurales de los elementos traqueales del xilema (Li et al., 2009;
Quintanar-Isaias et al., 2009; Lens et al., 2016), ademas se pueden reconocer patrones anatomico y
fisiologicos que permiten hacer inferencias acerca de la resistencia del xilema a la cavitacion y el
colapso, al ambiente en el que se desarrollan las plantas y a la capacidad de sus elementos traqueales

para conducir el agua (Carlquist, 1977; Hacke et al., 2001).

Ademas de las caracteristicas estructurales de las células conductoras del xilema, Herbette y
Cochard (2010) propusieron que la resistencia a la cavitacion y la conductividad hidraulica también
dependen de la composicion quimica del agua. La concentracion y el tipo de solutos disueltos en el
agua alteran la membrana de las punteaduras intervasculares, al endurecerse aumenta la resistencia a
la cavitacion y disminuye el flujo de agua, pero si se reblandece aumenta el flujo y la posibilidad de
que ocurra cavitacion. Se ha demostrado que diversas plantas acumulan contaminantes en sus 6rganos
vegetativos, pero se desconoce cudles y en qué cantidad los almacenan las plantas ornamentales
utilizadas para el tratamiento de agua residual en los HA. Tampoco se conoce el efecto estresante de
dicha acumulacion sobre el desarrollo y crecimiento de las plantas, el potencial hidrico, la

conductividad hidraulica y la resistencia del xilema a la cavitacion.

El primer capitulo de esta tesis contiene una revision de la arquitectura hidraulica de las plantas
vasculares, en el articulo intitulado “La arquitectura hidrdulica de las plantas vasculares terrestres, una
revision”, publicado en la revista Madera y Bosques. Este articulo presenta una resefia historica breve
y recopila las principales teorias, modelos y técnicas disponibles para el estudio del ascenso del agua
en las plantas. En el segundo capitulo se describe la anatomia de los drganos vegetativos de las especies
analizadas. En este apartado se presentan las descripciones de los 6rganos vegetativos de las especies
estudiadas. Los resultados de esta seccidon son similares a los publicados por otros autores sobre la

anatomia de las monocotiledoneas.

El tercer capitulo consiste en el articulo de requisito intitulado “Functional anatomy and xylem
cavitation resistance of three species of monocotyledons grown on flooded substrates”, publicado en
Physiologia Plantarum. Los resultados de esta investigacion mostraron que Canna indica, Cyperus
papyrus 'y Phragmites communis son poco resistentes a la cavitacion, solamente el numero de vasos
por mm® se relacionan con ésta y que los parametros inferenciales de la anatomia funcional no se

corresponden completamente con los resultados experimentales. Ademas se plantea que es necesario



desarrollar nuevos modelos que expliquen la anatomia funcional de las plantas herbaceas, pues los
modelos utilizados, como los indices de vulnerabilidad, mesomorfia, colapso y conductividad

hidraulica relativa, han sido desarrollados para plantas lefosas.

En el cuarto capitulo se analiza la alteracion de la conductividad especifica y la resistencia a
la cavitacion en individuos de Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis, cultivados
en condiciones de invernadero e irrigados con distintas concentraciones de metales pesados (Cd, Hg,
Ni, Pb y Sr). Los resultados indicaron que la conductividad especifica y la resistencia a la cavitacion
se incrementan al aumentar la concentracion de metales pesados. Ademas, por medio de un analisis
con micro sonda de electrones, se observo la acumulacion de metales pesados en la periferia de los

elementos conductores del xilema.
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RESUMEN

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

transporte del agua entre dicotiledéneas y monocotiledéneas.

PALABRAS CLAVE: cavitacién, cohesién-tensién, estrés hidrico, potencial hidrico, transporte de agua en las plantas, xilema.

ABSTRACT

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

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

INTRODUCCION

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

laterales, las segundas son células alargadas conectadas

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

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

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

el fenémeno del ascenso del agua en las plantas vasculares.

RELACIONES HiDRICAS Y ARQUITECTURA
HIDRAULICA, UN POCO DE HISTORIA

La primera publicacién donde se indica que las plantas
absorben agua del suclo se remonta al siglo XVI. En De
Plantis Libri X1T (1583), Andrea Cesalpino afirmé que los
materiales nutritivos para el desarrollo de las plantas eran
absorbidos del suelo por las raices, y que, transportados por
las venas, ascendian por el tallo para producir los frutos.
Propuso que la fuerza responsable de este movimiento se
encontraba en la médula y la llamé “calor vital”. En el siglo
XVII, Marcello Malpighi describié e ilustré los vasos del
xilema, sefial6 que aireaban los tejidos, de manera andloga

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

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

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

adheridas a las paredes de los vasos participaban en el

Otono 2019

transporte de agua (Laschimke, Burger y Vallen, 2006), y
que la vulnerabilidad del xilema a la formacién de burbujas
era mayor de lo que se ha registrado actualmente (Maherali,
Pockman y Jackson, 2004; Wheeler, Huggett, Tofte,
Rockwell y Holbrook, 2013).

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

explica los mecanismos que hacen disfuncional al xilema.

5. G,

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

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

ofrece una resefia histérica de esta tematica.

& QUE ES LA ARQUITECTURA HIDRAULICA?P

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

La arquitectura hidraulica también incluye carac-
teristicas del sistema conductor, como la longitud y el
didmetro de sus células y vasos (Domec e¢# al., 2008; Chave
et al., 2009). El triple compromiso (#radegff) de la anatomia
del xilema, basado en la divisién de las funciones de este
tejido, transporte de agua, soporte mecanico y
almacenamiento de sustancias, explica la evolucién del
sistema conductor en términos de diferentes soluciones
adaptativas a problemas de estructura y funcién. Por tanto,
hay un compromiso entre la eficiencia y seguridad del
transporte del agua, el cual considera que la eficiencia en la
conduccién de agua es inversamente proporcional a la
resistencia mecanica y a la disfuncién por bloqueo del
lumen celular o embolismo (Baas, 2004). Sin embargo, dada
la variabilidad de los caracteres anatémicos del tejido
conductor del agua en las plantas, es posible que no siempre
exista una relacion negativa entre la eficiencia y la seguridad
en el transporte del agua a través de los elementos
traqueales. Gleason e al (2016) analizaron este
compromiso del xilema en 335 especies de angiospermas y

no registraron especies donde este tejido fuera eficiente y

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

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

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

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

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

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

Schenk e al (2017) introdujeron a la teorfa de

cohesion-tension el efecto de sustancias que alteran la

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

Fuerza motriz: evaporacion

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

(2) crea un potencial hidrico muy
negativo en:
1)
(2) produce un potencial hidrico
muy negativo en:
(a) paredes celulares
(b) protoplastos

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

Cohesion en el xilema:

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

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

(6) Si ocurre cavitacién, la burbuja

no podra pasar a otro elemento
traqueal.

Captacion de agua del suelo:

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

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

(9) El paso a través de la
endodermis puede ocurrir por
OsSmosis.

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

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

Fernandez, Vitkova y Komarek, 2015).

Algunos autores
limitaciones (Salisbury y Ross, 1992; Kirkham, 2005), y

otros han propuesto teorfas alternativas (Canny, 1995;

argumentan que esta teorfa tiene

Zimmermann, Schneider, Wegner y Haase, 2004). Sin
embargo, los argumentos en contra de la cohesién-tensién
son invalidos y las teorfas alternativas no se han aceptado
(Comstock, 1999; Stiller y Sperry, 1999; Angeles et al.,
2004).

ANALOGIA DE LA LEY DE OHM CON EL FLUJO
HIDRICO

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

Al considerar la analogia de la ley de Ohm, la arquitectura
hidraulica del tallo y la hoja se pueden analizar como un
diagrama de resistencias (Tyree, Nardini y Salleo, 2000). De
este modo, la resistencia al flujo del agua que oftece cada
clemento hidraulico estd en funcién de la diferencia de

presiones que induce dicho flujo a través del elemento

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

CARACTERISTICAS CUALITATIVAS DE LA
ARQUITECTURA HIDRAULICA

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

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

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

La compartimentacion se relaciona con la hipétesis de
la segmentacién hidraulica (Zimmermann, 1983), esta
sefiala que las plantas “sacrifican” segmentos hidrdu-
licamente vulnerables para mantener las pattes restantes
activas. Tyree y Ewers (1991) modificaron esta hipétesis y

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

elementos conductores embolizan.

CARACTERISTICAS CUANTITATIVAS DE LA
ARQUITECTURA HIDRAULICA

El agua en el interior de las plantas fluye a favor de un
gradiente de presiones negativas o potenciales hidricos. El
potencial hidrico (¥) expresa la energfa libre del agua por
unidad de volumen (Slatyer y Taylor, 1960; Kirkham, 2005;
Taiz y Zeiger, 2012). El1 ¥ se calcula con la ecuacién, ¥ =
Y+ ¥, +¥ +Y, donde: W5 Wm ¥p y W, son los
potenciales osmotico (fracciéon del ¥ debida a la
concentraciéon de solutos), matrico (porcién del ¥
atribuible a las interacciones tensiles y cohesivas entre el
agua y las particulas del suelo), de presién (contribucion de
la diferencia de presiones externas al ¥) y gravitacional
(definido por ggh, donde: g es la densidad del agua, g es la
aceleracion de la gravedad y 4 es la altura de la columna de
agua), respectivamente (Sane y Singh, 2011).

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

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

el flujo del agua a través de un elemento traqueal es similar
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al de un tubo capilar. La tasa de flujo de agua a través de
este tubo es proporcional al gradiente de presién aplicada y
a la conductividad hidriulica, esta tltima es la capacidad de
un conducto para permitir el flujo de agua por unidad de
area, transversal a la direccion del mismo. La conductividad
se obtiene con la ecuacién de Hagen-Poiseuille, que
establece que el volumen de un fluido que se mueve a través
de un conducto cilindrico por unidad de tiempo, es
proporcional a la cuarta potencia de su radio, y se define
por la ecuacién, v = (mpr*)/(8Xn), donde: » es el
volumen que se mueve por segundo, p la diferencia de
presiones entre los extremos del conducto, 7 el radio del
conducto, X su longitud y 71 el coeficiente de viscosidad
(Kirkham, 2005).

Al modificar la ecuacién de Hagen-Poiseuille se puede
calcular la conductividad hidraulica relativa, al estimar el
volumen de agua que fluye a través de los elementos
traqueales en funcién de su radio elevado a la cuarta
potencia y del numero de elementos traqueales por
milimetro cuadrado de tejido en seccién transversal (Fahn,
Werker y Baas, 19806; Carlquist, 1988), de acuerdo con la
CHR =1r*x FV, donde: CHR es Ia
conductividad hidraulica relativa (u* x 106), r el radio y F1”

ecuacion,

la frecuencia o densidad de células conductoras por mm?2

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

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

didmetro del segmento de tallo y no solamente por los

clementos traqueales. Para obtener un valor de
conductividad hidraulica mds preciso, es necesario
considerar el 4rea del xilema en el calculo. La conductividad
especifica se calcula con la ecuacion, Kg = Ky /S, donde:
K; es la conductividad especifica (kg s' m MPa') y § el
area del xilema (Sperry, Donnelly y Tyree, 1988; Cruiziat ez
al., 2002). A partir de los valores de K o K; se obtiene la
pérdida porcentual de conductividad hidraulica (PLC),
causada por el embolismo debido a la cavitacién, mediante
la férmula, PLC = ((Kf — K;)/K;) x 100, donde: K es la
conductividad final y K; la inicial (Kavanagh y Zaerr, 1997).
Sperry et al. (1988) desarrollaron un sistema de tubos en el
que se acoplan segmentos de tallo y se registra el flujo
hidraulico en una balanza analitica. Melcher ez a/. (2012)
proponen que es posible simplificar el sistema de Sperry,
sustituyendo esta balanza por una pipeta o un tubo
calibrado que se conecta a un transductor de presion.
También existe un modelo comercial del aparato de Sperry
denominado “Xyl’em” (Cochard, 2002), que registra el flujo
de agua con flujémetros de alta precisién y la AP con
transductores de presién electrénicos.

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

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

agua liquida a vapor dentro de los elementos traqueales.
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Conforme se retira el agua del conducto que ha cavitado, el
vapor se expande hasta ocupar todo el interior de la célula,
se interrumpe el flujo del agua y se produce embolismo.
Zimmermann (1983) propuso cuatro posibles
mecanismos que inducen la cavitacién: siembra de burbujas
(air-seeding) (Fig. 6A), siembra de burbujas por medio de una
fisura hidrofébica (Fig. 6B), nucleacién homogénea (Fig.
6C) y falla de adherencia hidrofébica (Fig. 6D). El primero
sucede cuando la diferencia de presiones entre las
punteaduras de dos elementos traqueales contiguos es
suficiente para que una o mas burbujas pasen a través de
ellas. El segundo se presenta cuando una burbuja estable se
localiza en la base de una fisura de la pared de un elemento
traqueal, al disminuir la presion, la burbuja es succionada y
sale de la fisura. La nucleacién homogénea genera
espontaneamente vacio en un fluido, es un proceso
aleatorio que requiere el movimiento térmico de las
moléculas de agua; conforme aumenta la tension, los
enlaces de hidrégeno de estas moléculas se estiran y se

debilitan, asi, la energfa necesaria para romperlos disminuye
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FIGURA 6. Cavitacién en los elementos traqueales. A) Siembra de
burbujas (air-seeding). B) Siembra de burbujas por medio de una
fisura hidrofébica. C) Nucleacién homogénea y D) Falla de
adherencia hidrofébica (Modificada de Tyree y Zimmermann,

2002).
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y aumenta la probabilidad de que se forme una burbuja. En
la falla de adherencia hidrofébica, los enlaces de hidrégeno
del agua se rompen en la porcién hidrofébica de las paredes
de los elementos conductores, reduciéndose la energfa que
une la pared celular con las moléculas de agua.

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

Hacke, Sperry, Pockman, Davis y McCulloh (2001)
desarrollaron el indice de colapso (IC), que permite evaluar
la resistencia de los elementos traqueales a la implosién por
la tensién asociada con el ascenso del agua; proponen que
la resistencia al embolismo por cavitacion, el refuerzo de las
paredes de los elementos traqueales y la densidad de la
madera estan relacionadas; argumentan que al aumentar la
densidad es mayor la resistencia a la cavitacion y se
mantiene un intervalo de presiones negativas donde no
ocutre el colapso de las células conductoras. Segin estos
autores la resistencia de los elementos traqueales al colapso
esta en funcién del grosor de sus paredes y su didmetro
promedio. El IC se calcula con la férmula, IC =
(EP/®V)?2, donde: EPes el grosor de dos paredes celulares
contiguas y @17 el didmetro promedio de los elementos

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

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

Otro método para generar curvas de vulnerabilidad es
el de inyeccion de aite (Cochard, Cruiziat y Tyree, 1992;
Salleo e¢f al., 1992; Sperry y Saliendra, 1994), donde se
utilizan camaras de cavitacién para forzar la dispersion de
las burbujas formadas por este fenémeno, a través de las
punteaduras de los elementos traqueales. En esta técnica se
considera que la presion necesaria para introducir aire
dentro de las células conductoras funcionales es equivalente
y opuesta a la presiéon necesaria para causar cavitacion
(Hacke, Sperry, Wheeler y Castro, 2006). En este caso, se
asume que la cavitacién ocurre por siembra de burbujas
(Zimmermann, 1983; Spetry e al., 1996).

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

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

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

Se han empleado diferentes modelos para describir
las curvas de vulnerabilidad. Los més utilizados son el
exponencial-sigmoidal y el de Weibull (Neufeld ez al,
1992; Pammenter y Van der-Willigen, 1998). El primero
ecuacion, PLC =100/(1+
exp(a('l’ - b))), donde: PLC es la pérdida porcentual de

conductividad hidrdulica a un determinado ¥, a

se desctibe con la

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

El modelo de Weibull se ajusta a diferentes tipos de
curvas y se basa en la funcién de distribucion de
probabilidades de Weibull (Rawlings y Cure, 1985; Neufeld
et al., 1992; 1i et al., 2015). Esta definido por la ecuacion,
H=axel~#/®)9] qonde: Hes el potcentaje de maxima
conductividad a determinados valotes de ¥, a estima la
conductividad maxima, @ es el ¥ al cual a se reduce a 0.37
y o define la forma de la curva.

De las curvas de vulnerabilidad se obtiene el Ps) y la
presién media de cavitacion (PMC) (Hacke ez a/., 20006), esta

ultima se calcula con la ecuacién,
P
SPW X PLC)Keor,

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

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

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

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

de las punteaduras y de la composicién quimica de la
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solucién acuosa que fluye a través de ellas (Cochard,
Herbette, Hernandez, Holta y Mencuccini, 2010; Lens e a/.,
2010). El didmetro y el nimero de elementos conductores
por unidad de drea estan relacionados con la eficiencia de la
conductividad hidrdulica, el soporte mecinico y con la
resistencia del xilema a la cavitacién (Baas, 2004).

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

Lens ¢ al. (2010) evaluaron la importancia de la
estructura de las punteaduras, como el grosor de su
membrana, porosidad y la profundidad de su camara en
relacién con la resistencia a la cavitacién. Mostraron que en
cinco especies de Acer (Aceraceae), mas que el numero, la
estructura de las punteaduras tiene mayor influencia en la
PMC. Las especies estudiadas mas resistentes a la cavitacién
tienen camaras de las punteaduras menos profundas,
punteaduras con membranas mas gruesas y poros mas
pequefios que las especies mas vulnerables. Registraron que
las especies con una PMC mas negativa tienen un 4rea
mayor de pared celular ocupada por punteaduras, y en
general en estas especies el didmetro de los vasos no se
relaciona con la PMC. Las especies de Acer menos
resistentes a la cavitacién tienen una conductividad
especifica inicial mayor que aquellas con una PMC mas
negativa, por tanto, la resistencia a la cavitacién es mayor y
el xilema presenta menor conductividad especifica.

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

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

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

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

suficientemente grandes para permitir el paso de burbujas

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

La variacién en la conductividad hidrdulica como
consecuencia de la composicion iénica del agua se conoce
como “efecto i6nico” (Nardini, Dimasi, Klepsch y Jansen,
2012), y sirve para regular el flujo hidrico a través de los
clementos traqueales (Cochard ef al, 2010). La hipétesis
original establece que los cambios en el volumen de la
mattiz de pectinas en las membranas de las punteaduras son
responsables de las modificaciones del tamafio de los poros
de estas (Van Doorn, Hiemstra y Fanurakis, 2011). El
efecto ibnico se relaciona con diversas funciones de las
plantas, entre ellas, la evasion al estrés hidrico por medio de
la regulacion de la conductividad y la compensacién de la
pérdida de la misma por cavitacion (Trifilo, Nardini,
Raimondo, Lo Gullo y Salleo, 2011).

ARQUITECTURA HIDRAULICA DE LA HOJA

La conductancia de las hojas (4) es una medida de la
eficiencia del transporte del agua a través de estas y es
inversa a la resistencia (r). La 4/ es la relacion entre la
diferencia de potenciales hidricos con la tasa de flujo del
agua a través del peciolo, las nervaduras y el parénquima,
hacia los sitios donde ocurre evaporacién (Sack y
Holbrook, 20006). La conductancia de las hojas se calcula
con la ecuacion, k; = F; /AW, donde: F es la tasa de flujo
y AW, la diferencia de potenciales hidricos. La & influye en
el transporte del agua a través de toda la planta, pues la
resistencia de los estomas a la difusién de vapor hacia la
atmosfera, generalmente es mayor que la resistencia al flujo
del agua en la planta (Cowan, 1972). En este sentido, el
proceso de difusion determina la tasa de transpiracion que
depende de las conductancias estomatica y de la capa limite,
se expresa en mmol m?2 s, también depende de la
diferencia de presioén de vapor entre la hoja y la atmésfera.
En las dicotiledéneas el agua se mueve desde los elementos
traqueales del tallo hacia el peciolo o hacia la vaina foliar en
las monocotiledéneas y de aqui a las nervaduras primarias
(Evert, 2006), el flujo continua al tejido circundante o a las
nervaduras secundarias (Altus, Canny y Blackman, 1985).

La mayor parte del volumen de agua que se transpira
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proviene de las nervaduras secundatias, por tanto, los dos
tipos de venas funcionan en serie para el transporte del agua
(Sack, Cowan y Holbrook, 2003). Los patrones de venacién
son muy diversos entre especies y entre grandes grupos de
plantas, por tanto, varfan en su disposicion y nimero de
6rdenes de venacion, asi como en el tamafio y la forma de
los elementos traqueales de las nervaduras. FEstas
caracteristicas determinan la distribucién del agua a través
de la hoja y, en consecuencia, se considera que la conduc-
tividad maxima en la misma se correlaciona con las
dimensiones de las células conductoras en las nervaduras
primarias (Sack y Frole, 2006).

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

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

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

CONCLUSIONES

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

hidricos cambiantes que afectan su productividad y

supervivencia.

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

(Modificada de Gupta, 2017).
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Resumen

Se describen las caracteristicas anatdmicas de las raices, tallos y hojas de Canna indica, Cyperus papyrus
y Phragmites communis, plantas cultivadas simulando las condiciones de un humedal artificial de flujo
subsuperficial, utilizadas para depurar aguas residuales. La anatomia de las especies estudiadas es similar
a la de otras monocotiledéneas que no estan creciendo en humedales artificiales, sin embargo hay
caracteristicas anatomicas que distinguen a estas plantas acudticas emergentes. En general, sus raices
presentan abundante aerénquima, el cortex de los rizomas exhibe haces vasculares y una capa
endodermoide, los tallos aéreos y las hojas presentan aerénquima y tejido fotosintético. Se registraron
haces vasculares anfivasales en el rizoma de C. indica 'y C. papyrus. P. communis presenta una banda de
fibras corticales en la raiz, el rizoma y tallo aéreo. Las observaciones realizadas en esta investigacion
corresponden en general con lo que han descrito otros autores, sin embargo, la informacion disponible es

escasa, incompleta, o se encuentra dispersa en multiples publicaciones.

29



Introduccion

Los estudios anatomicos de las monocotiledoneas iniciaron a finales del siglo XIX, por ejemplo, Guntz
(1886, citado por Grob, 1986) estudidé 130 especies de gramineas para identificar la relacion entre la
anatomia de las hojas y el 4rea climdtica en el que se desarrollan dichas especies, especifico cuatro grupos
climaticos en funcidn de las caracteristicas anatomicas de las hojas: bambusal, sabana, pradera y estepa.
Grob (1986) describi6 la epidermis foliar de algunas especies de gramineas, donde distingui6 células
siliceas y de corcho cortas. Del mismo modo se ha descrito la anatomia general de Cannaceae, como el
tallo aéreo y la hoja de Canna indica (Falkenberg, 1876; Guillaud, 1878; Lippitsch, 1889), C. sanguinea,
C. zebrina (Leblois, 1887) y C. iridiflora (Lippitsch, 1889).

También en Cannaceae y Canna se han descrito caracteristicas anatdmicas particulares de la hoja,
como el clorénquima en empalizada de la superficie adaxial y esponjoso en la abaxial, los haces vasculares
presentan una vaina sencilla de células parenquimaticas, los de primer orden generalmente tienen un sélo
elemento metaxilematico y se encuentran unidos a las dos superficies por cordones de fibras, por encima
de ellos regularmente se observa una fila de células siliceas; la nervadura central tiene lagunas de
aerénquima que rodean espacios intercelulares pequenos y células estrelladas algiformes (Solereder y
Meyer, 1930; Tomlinson, 1961, 1969). En el tallo aéreo hay una banda de clorénquima cortical, debajo de
la cual se observan paquetes de fibras que alternan con haces vasculares colaterales; los haces de mayor
tamano estdn dispersos, contienen uno o dos elementos de metaxilema, solamente los mas grandes
contienen protoxilema, ademas, el tallo aéreo y el rizoma tienen canales de mucilago (Tomlinson, 1961;

Kanwal et al., 2018).

Sultana ef al. (2019) investigaron la morfologia y la variacion anatomica de las raices, tallos y
hojas de Canna indica, analizaron la importancia taxondémica de estas caracteristicas para diferenciar seis
morfotipos de esta especie y registraron poca variabilidad en la estructura anatdmica de los 6rganos
estudiados. Estos autores sefialaron que los morfotipos con flores anaranjadas y rojas pequefias, se
distinguen de las demas por caracteristicas del esclerénquima y el floema; sin embargo, concluyeron que
estas variaciones no son suficientes para establecer diferencias entre los seis morfotipos, por tanto, no es

posible delimitarlas como variedades taxondmicas.

Plowman (1906) estudi6 la anatomia comparativa de Cyperaceae en algunas especies de Carex,
Cyperus, Eleocharis, Eriophorum, Scirpus 'y Scleria, registrd haces vasculares anfivasales en los rizomas

y en los entrenudos de los tallos aéreos; sugirié que estos haces se originan por la introduccion de trazas
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foliares en los nudos, que son independientes de la ramificacion del tallo. Por tanto considerd a las hojas
como el factor dominante en el desarrollo de las caracteristicas de la estela en Cyperaceae, ademas,
observo patrones anatdmicos en el cilindro central del rizoma, y sugiri6 dividir esta familia en dos grupos

“Amphivasae” y “Centrivasae”.

Metcalfe (1969) estudio 90 géneros de Cyperaceae, sefiald que existen caracteristicas anatdmicas
especificas y aquellas con mayor valor taxondmico se encuentran en las hojas, mientras que los caracteres
anatomicos del rizoma y la raiz tienen poca utilidad. En seguida estudioé la anatomia de los d6rganos
vegetativos de mas de 280 especies, pertenecientes a 90 géneros de Cyperaceae; entre sus observaciones
registrd que, Cyperus papyrus presenta caracteres anatomicos distintivos, particularmente en sus hojas,
como la presencia de cinco a diez, o0 mas cristales conicos en las células de la epidermis adaxial y la
abaxial, una doble vaina en el haz vascular central, haces vasculares acompanados por cordones de
esclerénquima adaxiales, triangulares y abaxiales pulviniformes, sin embargo, también indicd que los
haces vasculares de la periferia del culmo son mas pequefios que el resto y solamente C. papyrus y C.

mwinilungensis presentan cristales en este 6rgano.

También se han observado en Cyperaceae varios tipos de placas de perforacion en el metaxilema,
¢éstas varian entre 6rganos, géneros y especies, por ejemplo, en Cyperus difformis 'y C. tetraphyllus son
simples, mientras que, en C. filiculmis son escalariformes; en el rizoma de Lagenocarpus martii son
reticuladas y en la base del tallo aéreo de Chorizandra sphaerocephala, tienen porciones escalariformes
y reticuladas en la misma placa (Metcalfe, 1971; Cheadle y Kosakai, 1972). Alonso y Moraes-Dallaqua
(2004) analizaron la morfologia y la anatomia del rizoma y el culmo de Canna edulis, sus resultados
coinciden con los de Tomlinson (1961), pero sehalaron una endodermis y no una capa endodermoide,

pues observaron bandas de Caspary.

En el culmo de Cyperus papyrus los canales de aerénquima son continuos y se cierran en la region
de transicion con el rizoma (Li y Jones, 1995). Heinzen et al. (2010) describieron la anatomia del rizoma
de C. corymbosus var. subnudosus, registraron un cortex con idioblastos, haces vasculares colaterales y
un anillo de esclerénquima adyacente a la capa endodermoide que delimita el cilindro central, conformado
por una atactostela con haces vasculares anfivasales rodeados por fibras. También se ha registrado que
algunas especies de Cyperaceae, particularmente de Cyperus, presentan anatomia Kranz, esto implica la
disposicion radial de células del mesofilo alrededor de los haces vasculares y la presencia de una vaina de

clorénquima conocida como Kranz; también se ha determinado que las especies de este género pertenecen
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a un tipo particular de Kranz, denominado clorociperoide, con dos o tres vainas en los haces vasculares y

elementos metaxilematicos que frecuentemente la interrumpen (Martins y Alves, 2009).

Metcalfe (1960) describi6 la anatomia de Gramineae, donde estudi6 principalmente los caracteres
vegetativos foliares en 206 géneros y 413 especies, identificd los mismos tipos de células en la epidermis
de las hojas que registr6 Grob (1986), y observd células buliformes, mesofilo esponjoso constituido
principalmente de clorénquima, el empalizada estd poco diferenciado en la region adaxial, y en los
bambues se presentan células fusoides en esta region de la hoja; los haces vasculares presentan vaina
sencilla o doble, las primeras son caracteristicas de plantas panicoides y las segundas de festucoides; el
esclerénquima se dispone longitudinalmente por debajo de la epidermis o forma cordones de fibras que

acompafian a los haces vasculares.

Los organos de Phragmites communis (= P. australis) presentan algunos caracteres anatomicos
especificos. Las hojas tienen superficies acanaladas, con hileras de cristales en forma de silla de montar,
ocasionalmente oblongos, alineados con las nervaduras; laminas anfiestomaticas, células subsidiarias con
forma de domo; epidermis con células cortas dispuestas en pares sobre las nervaduras y células largas
entre las mismas. El mesofilo es principalmente esponjoso, los haces vasculares son colaterales, con vaina

doble y extensiones hacia uno o ambos lados de la hoja (Metcalfe, 1960; Antonielli ef al., 2002).

Algunas monocotiledoneas graminoides que crecen en suelos anegados, entre ellas Cladium
mariscus, Typha angustifolia y Phragmites communis, presentan dos tipos de raices, unas especializadas
en el anclaje y otras que movilizan los nutrimentos, ademds de aerénquima bien desarrollado en el cortex,
que les permite establecerse en medios andxicos, también desarrollan una barrera de fibras corticales que

evita la pérdida radial de oxigeno (Koncalova, 1990).

Al-Hadeethi et al. (2016) compararon la anatomia de las raices, tallos y hojas, en Phragmites
communis 'y Typha dominguensis. También se ha estudiado la relacion entre distintas variables
morfoldgicas y anatdmicas, como las dimensiones del tallo, almacenamiento de almidon, presencia de
obstrucciones en los vasos y lignificaciéon anormal, con la muerte regresiva de P. communis, se ha
registrado una correlacion negativa entre este fenomeno y el contenido de almidén en raices y rizomas,
sin alterar la anatomia, ni provocar lignificacién anormal o bloqueos en las células conductoras del xilema
(Reale et al., 2012). Los estudios sobre la anatomia de Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites

communis son incompletos y poco detallados, por tanto, en esta investigacion se describe la anatomia de
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la raiz, el rizoma, tallo aéreo y la hoja de Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis, plantas

cultivadas simulando las condiciones de un humedal artificial de flujo subsuperficial.
Material y métodos

Se colectaron individuos completos y adultos de Canna indica L. (Cannaceae), Cyperus papyrus L.
(Cyperaceae) y Phragmites communis Trin. (Poaceae), plantas cultivadas en invernadero simulando las
condiciones de un humedal artificial de flujo subsuperficial, donde el sustrato se mantuvo a capacidad de
campo con agua corriente, conformado por tezontle y suelo proveniente del horizonte A de un andosol
hamico. De los ejemplares colectados fueron separadas las raices, los rizomas, tallos aéreos, las vainas y
laminas de las hojas, excepto en C. papyrus que tiene hojas sésiles. Las muestras se fijaron en una solucion
de formol, acido acético glacial, etanol (96%) y agua destilada (10:5:50:35), posteriormente se lavaron
con agua corriente para eliminar el exceso del fijador y se almacenaron en una solucion de glicerina, etanol
(96%) y agua (1:1:1). De cada muestra se realizaron secciones transversales y longitudinales de
aproximadamente cinco milimetros de grosor o de longitud en el caso de las hojas; estos segmentos se
infiltraron e incluyeron en Paraplast (McCormick, St. Louis, MO, EUA). Se redizaron secciones
transversales y longitudinales de cinco a 14 um de grosor utilizando un micrétomo rotatorio (Leica,
RM2125RT, Wetzlar, Alemania). Las secciones se tifieron con safranina y verde rapido, se montaron en
resina sintética (Johansen, 1940; Patifio, 1986), se describieron las células y tejidos, y se obtuvieron
imagenes de los mismos con un microscopio dptico marca Nikon, modelo Eclipse E200 (Eclipse E200,
Nikon Corporation, Tokio, Japon). Con el programa ImagelJ version 1.50i (Rasband, 2016) se registraron
caracteres cuantitativos para complementar las descripciones anatémicas y evaluar atributos de los
elementos traqueales como grosor de sus paredes, longitud, didmetro y niimero de células por mm?; se

consideraron 25 campos por tipo de célula o tejido (Gutiérrez et al. 2009).
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Resultados
Canna indica
Raiz

La rizodermis estd conformada por una capa de células cuadradas a ligeramente alargadas radialmente,
tienen una altura de 24.55 pm (£ 5.28) (Fig. 1A). La exodermis estd compuesta por dos a tres capas de
células hexagonales, con paredes engrosadas, que pueden contener granos de almiddn, cristales
prismaticos y rafidios; mide 108.45 pm (+ 34.26) de grosor (Fig. 1B). Las otras células del cortex son
isodiamétricas, dispuestas en filas radiales, con espacios intercelulares romboidales y granos de almidon;
también se observan algunas zonas con aerénquima lisigeno radial (Fig. 1C). La endodermis es
uniestratificada, constituida por células alargadas tangencialmente, con paredes delgadas, tienen 14.79 um
(x 2.13) de alto, en ellas no se distingue la banda de Caspary (Fig. 1D). El periciclo también es
uniestratificado, estd compuesto por una capa de células con paredes delgadas, cuadradas a hexagonales,
sus células miden 11.68 pm (+ 2.15) de alto. En el cilindro central el tejido fundamental tiene paredes
engrosadas, el xilema es poliarco y se dispone en dos circulos discontinuos concéntricos alrededor de la
region central, el externo es protoxilema y el interno metaxilema. Los elementos del protoxilema son
poligonales, generalmente agregados, se organizan en hileras radiales de hasta tres células y miden 23.12
um (£ 6.30) de didmetro, con punteaduras intervasculares ovadas y engrosamientos helicoidales; los
vasos del metaxilema son semicirculares, generalmente solitarios, de 72.19 um (£ 15.88) de diametro, sus
punteaduras y engrosamientos son similares a los del protoxilema; las placas de perforacion son simples
y escalariformes con pocas barras. Los elementos de tubo criboso son semicirculares a poligonales,
pequefios, con una célula acompanante cuadrada a rectangular, el floema se alterna con el protoxilema,

hacia el interior del floema se encuentran canales de mucilago (Fig. 1D).
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Figura 1. Canna indica. Raiz. Seccién transversal: (A) Rizodermis (50 um), (B) exodermis (100 um), (C)
cortex con aerénquima, endodermis (500 pm) y (D) endodermis y cilindro central (50 pm). Cn=canal de
mucilago, Cx=cortex, En=endodermis, Ex=exodermis, Fl=floema, Mx=metaxilema, Pe=periciclo,
Px=protoxilema, Rc=region central, Rz=rizodermis.
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Rizoma

La cuticula es lisa, con un grosor de 0.69 pm (£ 0.11). La epidermis estd compuesta por una capa de
células cuadradas o alargadas tangencialmente, con una altura de 6.82 um (£ 0.98) (Fig. 2A). La
hipodermis consta de dos a seis capas de células parenquimaticas que pueden presentar contenidos rojizos,
tiene 205.32 um (+ 21.78) de grosor, esta interrumpida por paquetes de cuatro a seis capas de fibras (Fig.
2B). En la porcién media del cortex se observan algunos haces vasculares pequefios, anfivasales, rodeados
por una vaina de fibras, el parénquima tiene paredes delgadas, presentan gran cantidad de idioblastos que
contienen sustancias azul-grisaceas a rojizas, se observan zonas con colénquima lagunar asociadas con
haces vasculares, donde los elementos conductores del xilema y floema pueden estar obstruidos por
contenidos rojizos (Fig. 2C). Los elementos traqueales del xilema cortical parecen ser exclusivamente
protoxilematicos, presentan engrosamientos helicoidales, tienen un didmetro de 8.30 pm (+ 2.30), el
floema estd compuesto por elementos de tubo criboso pequeios, semicirculares, con una célula
acompafiante triangular a cuadrada (Fig. 2C). El limite del cortex es una capa esclerenquimatica
endodermoide, con un grosor de 65.13 pm (£ 5.91). La atactostela tiene haces vasculares anfivasales
rodeados por una vaina de esclerénquima, mas grandes y numerosos que los del cortex, presentan
principalmente metaxilema (Fig. 2D). Cuando esté presente, el protoxilema exhibe placas de perforacion
simple y engrosamientos helicoidales. Estos haces tienen de tres a siete vasos de metaxilema,
semicirculares, con placas de perforacion simple, didmetro de 36.65 pum (= 10.78), punteaduras
intervasculares alternas y engrosamientos helicoidales (Fig. 2D, E); los elementos de tubo criboso son

semicirculares, con una célula acompafante poligonal (Fig. 2D).
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Figura 2. Canna indica. Rizoma. (A-D) Seccién transversal, (E) longitudinal: (A) Cuticula, epidermis y
paquete de fibras (50 um), (B-C) cortex, canal de mucilago y haces vasculares (100 y 500 um), (D-E)
cilindro central, haces vasculares, metaxilema, floema y placas de perforacion (150 y 200 um). Cn=canal
de mucilago, Ct=cuticula, Cx=coértex, Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema, Hv=haz vascular,
Mx=metaxilema, Pp=placas de perforacion, Px=protoxilema.
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Tallo aéreo

La cuticula es lisa, mide 1.06 um (£ 0.17) de grosor. La epidermis es uniestratificada, estd conformada
por células con pared delgada, cuadradas a ligeramente alargadas tangencialmente, miden 6.84 pm (+
0.86) de alto. La hipodermis estd compuesta por dos a cuatro capas de células alargadas radialmente a
hexagonales, con paredes engrosadas, tiene un grosor de 24.49 um (+ 4.44) (Fig. 3A, B). El cortex esta
conformado por siete a diez estratos de células parenquimaticas que pueden presentar contenidos azul-
grisaceos, rojizos y granos de almidén (Fig. 3B). La atactostela contiene abundante aerénquima
expansigeno, donde se reconocen haces vasculares colaterales de distintos tamanos, rodeados por una
vaina doble, la capa externa es parénquima y la interna esclerénquima (Fig. 3C). El protoxilema tiene de
uno a cuatro elementos traqueales poligonales, generalmente agregados, con 12.66 pm (+ 6.17) de
didmetro; el metaxilema estd conformado generalmente por dos vasos solitarios, semicirculares, con un
didmetro de 24.41 um (£ 11.82) (Fig. 3D); el proto y metaxilema presentan placas de perforacion,
engrosamientos y punteaduras intervasculares, similares a los del rizoma. Los elementos de tubo criboso
son semicirculares a hexagonales, con una a tres células acompafiantes, triangulares a semicirculares (Fig.

3D).
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Figura 3. Canna indica. Tallo aéreo. Seccion transversal: (A) Cuticula, epidermis y fibras (100 pm), (B)
cortex (200 um), (C-D) atactostela, aerénquima, haces vasculares (1000 y 20 pm). Ae=aerénquima,
Ct=cuticula, Cx=cortex, Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema, Hv=haces vasculares, Lp=laguna
protoxilematica, Mx=metaxilema.
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Vaina foliar

La cuticula es lisa en ambas superficies, tiene un grosor de 0.65 pm (£ 0.14) en la cara adaxial y 0.51 um
(£ 0.09) en la abaxial. La vaina es hipoestomatica. Las dos epidermis estan conformadas por una sola capa
de células cuadradas o alargadas tangencialmente, tienen una altura de 9.96 um (£ 2.01) en la cara adaxial
y 10.87 um (£ 2.41) en la abaxial. La hipodermis estd compuesta por dos a tres estratos de células
parenquimaticas, mide 58.19 pm (+ 10.84) de grosor (Fig. 4A). El mesofilo de ambas caras de la vaina
tiene clorénquima esponjoso, esta constituido por dos a tres estratos de células. Adyacente al clorénquima
y a lo largo de la cara abaxial, se encuentran paquetes de fibras hexagonales, algunas de ellas contienen
drusas (Fig. 4A, B). En el resto del mesofilo también se observa parénquima de reserva con granos de
almiddén, ademas el parénquima forma costillas con uno o dos haces vasculares, intercaladas con lagunas
de aerénquima que contienen cadmaras pequefias delimitadas por astroesclereidas (Fig. 4C). Los haces
vasculares son colaterales, libres, con una vaina de fibras, mas abundantes hacia los polos del xilema y
floema (Fig. 4D). El protoxilema presenta uno a cinco elementos celulares poligonales, tienen 14.08 um
(£4.79) de diametro; el metaxilema generalmente consta de uno a tres vasos, semicirculares, con didmetro
de 65.99 um (+ 21.28) (Fig. 4D); en el proto y metaxilema, las punteaduras intervasculares, los
engrosamientos de las paredes secundarias y las placas de perforacion son similares a los del rizoma. Los
elementos de tubo criboso son pequeios, poligonales, con una o dos células acompafiantes, triangulares a

rectangulares (Fig. 4D).
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Figura 4. Canna indica. Vaina foliar. Seccion transversal: (A) Cuticula, epidermis e hipodermis (100 pm),
(B) fibras y drusa (50 um), (C) aerénquima, astroesclereidas (100 pm), (D) haz vascular (100 pm).
Ae=aerénquima, Ct=cuticula, Dr=drusa, As=astroesclereida, Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema,
Hp=hipodermis, Mx=metaxilema, Px=protoxilema.
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Lamina

La cuticula es lisa en ambas superficies, mide 0.65 um (£ 0.14) de grosor en la cara adaxial y 0.74 pm (+
0.10) en la abaxial. La ldmina es anfiestomatica, con estomas tetraciticos (Fig. SA). La epidermis adaxial
estd conformada por una capa de células alargadas tangencialmente, miden 15.96 pm (+ 3.08) de alto (Fig.
5B). Las células de ambas epidermis son similares, aunque abaxialmente tienen menor altura (10.19 +
2.13 um). La hipodermis es uniestratificada en ambas superficies, sus células miden 43.59 um (+ 9.22) en
la cara adaxial y 24.28 pum (£ 7.87) en la abaxial (Fig. 5B). En algunas células hipodérmicas hay
contenidos de color verde y drusas. En el mesofilo se encuentran una o dos capas de parénquima en
empalizada, también se observan cdmaras subestomaticas y dos a cinco capas de parénquima esponjoso
(Fig. 5C). Los haces vasculares son colaterales, libres, semi trabados o trabados por extensiones de
esclerénquima (Fig. 5A, D), estdn rodeados por una vaina de parénquima y paquetes de fibras poligonales
en sus extremos. En el protoxilema se observan dos a cinco elementos conductores, pequeios, poligonales,
generalmente agregados, miden 6.34 um (+2.29) de didmetro, tienen engrosamientos helicoidales y placas
de perforacion escalariformes con pocas barras; el metaxilema presenta generalmente un elemento
semicircular, con didmetro de 20.78 pm (£ 4.51), punteaduras intervasculares alternas, engrosamientos
helicoidales y placas de perforacion simple (Fig. 5D, E). Los elementos de tubo criboso son pequefios,

poligonales, con una célula acompafiante, triangular a rectangular (Fig. 5D).
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Figura 5. Canna indica. Lamina. (A) Impresion, estoma (20 um), (B, C, D) Seccién transversal, (E)
paradermal: (B) Epidermis, hipodermis, haz vascular (100 um), (C) mesofilo (100 um), (D-E) haz
vascular, proto y metaxilema (100 y 200 pm). Ab=abaxial, Ad=adaxial, Ct=cuticula, Ep=epidermis,
Es=estoma tetracitico, Fb=fibras, Fl=floema, Hp=hipodermis, Ms=mesofilo, Mx=metaxilema,
Pe=parénquima esponjoso, Pem=parénquima empalizada, Px=protoxilema.
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Cyperus papyrus
Raiz

La rizodermis estd conformada por una capa de células semicirculares a rectangulares, con paredes
delgadas, contenidos grisaceos presentes o ausentes, de 12.26 um (% 0.52) de alto (Fig. 6A). La exodermis
estd compuesta por cuatro a nueve capas de células hexagonales, con paredes ligeramente engrosadas,
algunas presentan contenidos rojizos y granos de almidon, con 139.71 um (& 23.44) de grosor (Fig. 6B).
El resto de las células del cortex estdn dispuestas en filas radiales continuas desde la endodermis, las
células mas internas de cada fila tienen las paredes lignificadas, también pueden presentar contenidos
azul-grisdceos a rojizos y granos de almidon; ademads, se observa aerénquima lisigeno tangencial (Fig.
6C). La endodermis es uniestratificada, estd conformada por células cuadradas, con paredes ligeramente
engrosadas, tienen una altura de 13.95 um (£ 2.08), no se distingue la banda de Caspary. El periciclo es
uniestratificado, con células de paredes delgadas, cuadradas a ligeramente alargadas radialmente, tienen
13.41 pum (£ 2.26) de alto (Fig. 6C). El xilema es poliarco, estd dispuesto en tres circulos discontinuos
concéntricos alrededor de la region central, el externo de protoxilema y los dos internos de metaxilema
(Fig. 6D); el protoxilema tiene 11.75 pm (£ 2.15) de didmetro, placas de perforacion escalariformes y
engrosamientos helicoidales; el metaxilema presenta vasos semicirculares a poligonales, solitarios o
agregados, con placas de perforacion simple, punteaduras intervasculares alternas y engrosamientos
helicoidales (Fig. 6E), los vasos del circulo externo e interno tienen 43.79 um (£ 13.12) y 91.82 um (£
12.44) de didmetro, respectivamente; los elementos de tubo criboso son hexagonales, con una a dos células

acompafiantes poligonales. El floema se alterna con el protoxilema (Fig. 6D).
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Figura 6. Cyperus papyrus. Raiz. (A-D) Seccion transversal, (E) longitudinal: (A) Rizodermis (200 pm),
(B) exodermis (100 pm), (C) cortex, aerénquima, endodermis y periciclo (500 pm), (D) cilindro central
(100 pm), (E) proto y metaxilema (100 pm). Cx=cortex, En=endodermis, Ex=exodermis, Fl=floema,
Mx=metaxilema, Per=periciclo, Px=protoxilema, Rc=region central, Rz=rizodermis.
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Rizoma

La cuticula es lisa, tiene un grosor de 0.83 um (+ 0.31). La epidermis es uniestratificada, estd conformada
por células semicirculares a cuadradas, con paredes engrosadas, de 7.22 um (£ 2.51) de alto. La
hipodermis est4 integrada por uno a cuatro estratos de células con paredes delgadas, pueden presentar
contenidos rojizos, grisaceos y granos de almidon, con 21.31 pm (+ 7.26) de grosor, esta interrumpida por
paquetes de una a tres capas de fibras (Fig. 7A). En el cortex se observan abundantes idioblastos, el
parénquima tiene paredes delgadas, contiene materiales azul-grisaceos a rojizos y granos de almidon,
también hay haces vasculares colaterales, pequefos, rodeados por una vaina de fibras, contienen dos a
nueve elementos de protoxilema con 9.26 um (+ 2.18) de diametro y engrosamientos anulares; los
elementos de tubo criboso de estos haces son pequefios, semicirculares a poligonales, con una célula
acompafiante cuadrada (Fig. 7B). El limite del cortex es una capa esclerenquimatica endodermoide de
109.94 um (£ 26.78) de grosor (Fig. 7C). La atactostela tiene haces vasculares anfivasales, generalmente
con metaxilema, presentan dos a seis vasos, con 39.37 um (£ 11.73) de diametro, placas de perforacion
simple, punteaduras intervasculares alternas y engrosamientos helicoidales; elementos de tubo criboso

poligonales, con una o dos células acompafiantes triangulares o cuadradas (Fig. 7D, E).
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Figura 7. Cyperus papyrus. Rizoma (A-D) Seccidn transversal, (E) longitudinal: (A) Cuticula, epidermis
y fibras (50 pm), (B) haz vascular cortical (100 um), (C) capa endodermoide (100 um), (D-E) haces
vasculares y elementos de vaso (100 y 50 pm). Ce=capa endodermoide, Ct=cuticula, Cx=cortex,
Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema, Hv=haz vascular, Id= idioblasto, Mx=metaxilema, Pp=placa de
perforacion.
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Tallo aéreo

La cuticula es lisa, mide 1.90 um (£ 0.77) de grosor. La epidermis es uniestratificada, estd conformada
por células cuadradas o alargadas radialmente, de paredes engrosadas, con 18.90 um (+ 5.68) de alto,
cristales bilobados y estomas (Fig. 8A). La hipodermis estd compuesta por uno a tres estratos de células,
tiene un grosor de 35.40 pm (= 13.91), con paquetes de fibras intercalados (Fig. 8A, B). El cortex esta
integrado principalmente por clorénquima, haces vasculares pequefios rodeados por una vaina con tres
capas, la externa de clorénquima radial, la intermedia de células con paredes engrosadas y la interna de
células con cloroplastos conspicuos (Fig. 8B). La atactostela tiene aerénquima expansigeno, haces
vasculares colaterales de diferentes tamafios, generalmente con laguna protoxilematica, una vaina doble,
la capa externa es parénquima y la interna esclerénquima (Fig. 8C); el protoxilema presenta dos a cuatro
elementos traqueales agregados, tienen 11.39 pm (+ 2.57) de diametro, engrosamientos anulares,
punteaduras intervasculares opuestas y ovadas; el metaxilema generalmente estd constituido por dos
vasos solitarios, semicirculares, con 53.82 um (+ 15.10) de didmetro, placas de perforacion simple y
engrosamientos helicoidales, (Fig. 8D, E). Los elementos de tubo criboso son poligonales, con una o dos

células acompafiantes, triangulares o cuadradas (Fig. 8C).
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Figura 8. Cyperus papyrus. Tallo aéreo. (A-C) Seccion transversal, (D-E) longitudinal: (A) Cuticula,
epidermis, cristal, hipodermis y fibras (50 um), (B) cortex, haces vasculares, clorénquima y fibras (50
pum), (C) aerénquima y haz vascular (100 um), (D-E) metaxilema, protoxilema y fibras. Ae=aerénquima
(100 y 50 um), Clr=clorénquima radial, Ct=cuticula, Cr=cristal, Ep=epidermis, Fb=fibras, Crs=cristal en
forma de silla de montar, Hp=hipodermis, Hv=haces vasculares, Mx=metaxilema, Px=protoxilema.
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Hoja

La cuticula es lisa en ambas superficies, en la cara adaxial mide 0.99 um (+ 0.32) de grosor y 3.4 um (+
1.31) en la abaxial. La hoja es hipoestomatica, con estomas paraciticos (Fig. 9A). Ambas epidermis son
uniestratificadas, estan conformadas por células, cuadradas o alargadas tangencialmente, en la cara adaxial
tienen 20.46 pm (+ 2.23) de alto (Fig. 9B) y 8.52 um (+ 1.17) en la abaxial. La hipodermis adaxial se
compone por una capa de parénquima, con 30.14 pm (£ 16.19) de alto (Fig. 9B), en la abaxial solamente
se observa hacia el 4pice de la hoja (Fig. 9C). El mesofilo presenta idioblastos con contenidos pardos a
rojizos, células parenquimaticas usualmente con granos de almidon, lagunas de aerénquima con camaras
mas pequenas delimitadas por astroesclereidas (Fig. 9D). Los haces vasculares son colaterales, libres o
semi trabados por extensiones de su vaina esclerenquimatica (Fig. 9E); el protoxilema esté constituido de
dos a cinco elementos traqueales generalmente agregados, de 8.48 um (+ 1.94) de didmetro, poligonales,
con placas de perforacion escalariforme y engrosamientos anulares; el metaxilema generalmente se integra
por dos vasos semicirculares, con 17.48 um (+ 5.07) de diametro, solitarios, con placas de perforacion
simple, engrosamientos helicoidales, punteaduras intervasculares ovadas y opuestas (Fig. 9E). Los

elementos de tubo criboso son poligonales, con una o dos células acompafantes, triangulares o cuadradas.
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Figura 9. Cyperus papyrus. Hoja. (A) Impresion, estomas (100 pm), (B-D) seccion transversal: (B)
Cuticula y epidermis adaxial (100 pm), (C) epidermis abaxial y fibras (100 um), (D) aerénquima y
astroesclereidas (100 um), (E) haz vascular (50 pm). Ae=aerénquima, As=astroesclereida, Ep=epidermis,
Es=estoma, Fb=fibras, FlI=floema, Mx=metaxilema, Px=protoxilema.
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Phragmites communis
Raiz

La rizodermis es uniestratificada, con células alargadas tangencialmente, de 17.35 um (= 2.36) de alto. En
el cortex la exodermis consta de dos capas de células irregulares, con granos de almidon, 52.56 pm (+
2.36) de grosor; también se observa una banda de fibras integrada por dos a cuatro estratos celulares, de
73.94 um (+ 15.71) de grosor, ademads, se observa parénquima radial que se alterna con aerénquima
lisigeno radial (Fig. 10A). La endodermis consta de dos capas de células alargadas radialmente, con
paredes tangenciales internas y radiales lignificadas, mide 38.61 pm (+ 3.86) de grosor, no se distingue la
banda de Caspary. El periciclo es uniestratificado, esta constituido por células alargadas radialmente, con
paredes engrosadas, de 22.31 um (+ 3.41) de alto (Fig. 10B). El xilema es poliarco, est4 dispuesto en un
circulo discontinuo alrededor de la region central (Fig. 10C); los elementos del metaxilema son ovados,
generalmente solitarios, tienen 83 um (£ 19.47) de didmetro, placas de perforacion simple y punteaduras
intervasculares alternas; las células del protoxilema son poligonales, solitarias, con placas de perforacion
simple, punteaduras intervasculares alternas, engrosamientos helicoidales, tienen 13.83 um (+ 1.89) de
didmetro; el floema estd dispuesto en paquetes alrededor del circulo de xilema, los elementos de tubo

criboso son ovados a poligonales, con una célula acompafnante rectangular.
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Figura 10. Phragmites communis. Raiz. Seccion transversal: (A) Rizodermis, exodermis, fibras, cortex y
aerénquima (100 pm), (B) endodermis y periciclo (100 pum), (C) cilindro central (100 pm).
Ae=aerénquima, Cx=cortex, En=endodermis, Ex=exodermis, Fb=fibras, Fl=floema, Mx=metaxilema,
Per=periciclo, Rc=region central, Rz=rizodermis.
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Rizoma

La cuticula es lisa, con 0.74 um (£ 0.12) de grosor. La epidermis esta conformada por una capa de células
cuadradas a ligeramente alargadas tangencialmente, con paredes engrosadas, tienen 7.71 um (£ 0.65) de
alto, se observan cristales bilobados (Fig. 11A). La hipodermis esté integrada por dos a cinco capas de
células parenquimaticas, con paredes delgadas, de 36 um (= 10.88) de grosor, sus células pueden presentar
granos de almidon (Fig. 11B). En el cortex se observa una banda continua de células con paredes
ligeramente engrosadas, formada por seis a diez capas de células (Fig. 11C), idioblastos, haces vasculares
y parénquima que puede presentar contenidos rojizos, granos de almidén y cristales (Fig. 11D). Los haces
vasculares corticales son pequefios, colaterales, rodeados por una vaina de células con paredes engrosadas,
presentan solamente protoxilema, con engrosamientos anulares, tienen 5.27 um (+ 1.91) de didmetro (Fig.
11E); los elementos de tubo criboso de estos haces son pequefios, cuadrados a octagonales, con una célula
acompafiante rectangular; el limite interno del cortex es una capa endodermoide conformada por cuatro a
ocho estratos de células cuadradas a octagonales, de paredes engrosadas, con 92.59 um (+ 15.46) de grosor
(Fig. 11F). La atactostela exhibe haces vasculares colaterales, mas grandes y numerosos que en el cortex,
presentan principalmente metaxilema (Fig. 11G); el protoxilema tiene uno a cinco elementos conductores,
solitarios o agregados, miden 12.76 um (£ 3.57) de diametro, son poligonales, tienen placas de perforacion
escalariforme y engrosamientos anulares; el metaxilema estd compuesto por uno a cuatro vasos
semicirculares, generalmente solitarios, de 57.53 um (£ 11.98) de didmetro, placas de perforacion simple
y punteaduras intervasculares alternas; los elementos de tubo criboso son poligonales, con una célula

acompafiante rectangular.
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Figura 11. Phragmites communis. Rizoma. Seccion transversal: (A) Cuticula, epidermis y cristales (50
um), (B) hipodermis (100 pm), (C) fibras (100 pm), (D) cristal (50 pm), (E) cértex y haces vasculares
(500 pm), (F-G) cortex, capa endodermoide y haces vasculares (500 y 100 um). Cc=cilindro central,
Ce=capa endodermoide, Cr=cristal, Crb=cristal bilobado, Ct=cuticula, Cx=cortex, Ep=epidermis,
Fb=fibras, Hp=hipodermis, Hv=haz vascular.
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Tallo aéreo

La cuticula es delgada, lisa, tiene 0.70 pm (£ 0.32) de grosor. La epidermis esta conformada por una capa
de células alargadas tangencialmente, con cloroplastos, miden 6.46 um (+ 0.77) de alto, con cristales
bilobados. La hipodermis es uniestratificada con granos de almidon, sus células tienen 11.26 pum (£ 2.62)
de alto (Fig. 12A). El cortex estd compuesto de aerénquima lisigeno, parénquima de reserva y una banda
de fibras con haces vasculares colaterales (Fig. 12B). La atactostela presenta haces vasculares colaterales
de distintos tamafios, rodeados por una vaina de fibras (Fig. 12C); el protoxilema exhibe dos a cuatro
elementos traqueales, semicirculares o poligonales, con placas de perforacion simple, punteaduras
intervasculares alternas, engrosamientos helicoidales, miden 12.64 um (£ 3.98) de diametro; el
metaxilema consta generalmente de dos vasos solitarios, semicirculares, de 32.19 um (+ 18.46) de
didmetro, tienen placas de perforacion simple y punteaduras intervasculares alternas (Fig. 12C, D). Los
elementos de tubo criboso son poligonales, con una o dos células acompafiantes rectangulares. El tallo

aéreo es fistuloso.
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Figura 12. Phragmites communis. Tallo aéreo. (A-C) Seccion transversal, (D) longitudinal: (A) Cuticula,
epidermis e hipodermis (50 pum), (B-C) cortex, aerénquima, fibras y haces vasculares (500 pm), (D)
protoxilema, metaxilema y engrosamientos helicoidales (100 pum). Ae=aerénquima, Ct=cuticula,
Cx=cortex, Eh=engrosamientos helicoidales, Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema, Hp=hipodermis,
Hv=haces vasculares, Mx=metaxilema, Px=protoxilema.

57



Vaina foliar

La cuticula es lisa en ambas superficies, tiene 0.8 um (+ 0.98) de grosor en la cara adaxial y 1.4 pm (+
0.193) en la abaxial. La vaina es hipoestomatica. Las dos epidermis son uniestratificadas, estan
conformadas por células cuadradas o alargadas tangencialmente, con 3.88 um (£ 0.63) de alto en la cara
adaxial y 5.23 um (£ 0.79) en la abaxial (Fig. 13A), en esta ultima las células tienen paredes engrosadas,
se observan cristales bilobados (Fig. 13B, C). El mesofilo estd compuesto por parénquima de reserva que
se alterna con lagunas de aerénquima (Fig. 13C); se observa una capa discontinua de esclerénquima en la
cara abaxial y algunas zonas de la adaxial. Los haces vasculares son colaterales, de primer y segundo
orden, semi trabados con la region abaxial por una extension de esclerénquima de la vaina, algunos haces
presentan laguna protoxilematica (Fig. 13C). El protoxilema exhibe una a tres células agregadas,
semicirculares, con engrosamientos helicoidales y 18.06 um (+ 5.06) de didmetro; el metaxilema
generalmente presenta dos vasos solitarios, semicirculares, con placas de perforacion simple, punteaduras
alternas y diametro de 25.11 pm (+ 1.84) (Fig. 13C, D). Los elementos de tubo criboso son poligonales,

con una célula acompafiante rectangular.
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Figura 13. Phragmites communis. Vaina foliar. (A-C) Seccion transversal, (D) longitudinal: (A) Cuticula,
epidermis y fibras (50 pm), (B) cristales (50 um), (C) aerénquima y haces vasculares (500 pm), (D)
elementos traqueales de proto y metaxilema (200 um). Ab=abaxial, Ad=adaxial, Ae=aerénquima,
Crb=cristal bilobado, Ct=cuticula, Eh=engrosamientos helicoidales, Ep=epidermis, Fb=fibras, Fl=floema,
Hv=haz vascular, Mx=metaxilema, Px=protoxilema.
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Lamina

La cuticula es gruesa, lisa en ambas superficies, mide 1.53 pm (+ 0.07) de grosor en el lado adaxial y 1.35
pm (£ 0.26) en el abaxial. La lamina es anfiestomadtica, con estomas paraciticos (Fig. 14A). Ambas
epidermis son uniestratificadas, estdn constituidas por células ovadas a isodiamétricas, de 8.67 um (+
1.54) de alto en la region adaxial y 14.37 um =+ (2.59) en la abaxial (Fig. 14B). El mesofilo tiene uno o
dos estratos de parénquima en empalizada poco diferenciado, en ambos lados de la l[dmina, también
presenta parénquima esponjoso en la region media (Fig. 14C). Se observan paquetes de cinco a diez células
buliformes en la cara adaxial, alternadas con los haces vasculares (Fig. 14C, D). Los haces vasculares son
colaterales, presentan una vaina doble, la capa externa es parénquima y la interna esclerénquima, estan
trabados o semi trabados por extensiones de la vaina o por esclerénquima (Fig. 14C, D); se distinguen
haces vasculares de primer y segundo orden, algunos pueden presentar una laguna protoxilematica. El
protoxilema estd compuesto por una a tres células semicirculares, generalmente agregadas, con
engrosamientos helicoidales, miden 12.85 um (£ 6.06) de didmetro (Fig. 14C, D); el metaxilema presenta
generalmente dos vasos solitarios, con 27.56 um (+ 7.83) de diametro, semicirculares, con placas de
perforacion simple, punteaduras intervasculares alternas. Los elementos de tubo criboso son poligonales,

con una célula acompaiiante triangular a semicircular (Fig. 14C, D).
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Figura 14. Phragmites communis. Lamina. (A) Impresion, estomas (50 um), (B-D) seccion transversal:
(B) Epidermis y cristal (50 um), (C) parénquima en empalizada, esponjoso y haces vasculares (100 pm),
(D) células buliformes (100 pm). Cb=células buliformes, Crb=cristal bilobado, Ct=cuticula,
Ep=epidermis, Es=estoma, Hv=haz vascular, Pe=parénquima esponjoso, Pem=parénquima en
empalizada.
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Discusion y conclusiones

Los 6rganos de las especies estudiadas poseen las caracteristicas tipicas de las monocotiledoneas sefialadas
por otros autores (Plowman, 1906; Metcalfe, 1960, 1969, 1971; Tomlinson, 1961, 1969, 1970). Estas
plantas exhiben tejidos y células que les permiten establecerse en sitios con el suelo saturado de agua o
usarse en el tratamiento de agua residual, como son las lagunas con cdmaras de aerénquima observadas
en Cyperus papyrus y Canna indica, el tallo fistuloso y aerénquima en la vaina foliar de Phragmites
communis (Weisner y Strand, 1996; Graven et al., 1997; Lynn, 1999; Pagter et al., 2005; Armstrong et
al., 2006; Engloner, 2009; Martins y Scatena, 2013; Ming-Zhi et al., 2014; Bhardwaj et al., 2015).

En esta investigacion se observo que el aerénquima en la raiz de Canna indica es expansigeno
radial, resultado que coincide con Sultana et al. (2019), al estudiar seis morfotipos de esta especie, aunque
en algunos casos este tejido esta ausente y siempre estd presente en morfotipos con flores amarillas
(Kanwal et al., 2018). En el cilindro central hay canales de mucilago alternando con el protoxilema y
alineados al floema, estos canales también fueron descritos por Solereder y Meyer (1930). Las
caracteristicas de los elementos traqueales y su disposicion, en todos los 6rganos analizados, corresponden
con las observaciones realizadas en Canna y en particular C. indica (Tomlinson, 1960; Carlquist y

Schneider, 2010; Carlquist, 2012).

Las caracteristicas anatomicas del rizoma de Canna indica son similares a las descritas por
Tomlinson (1960) para el género Canna, sin embargo este autor designa como endodermis al tejido
localizado entre el cilindro central y el cortex; en C. indica este tejido carece de bandas de Caspary y
corresponde a una capa esclerenquimatica endodermoide, también descrita para otras especies de
monocotiledoneas (Heinzen et al. 2010). La atactostela tiene haces vasculares anfivasales, estos caracteres
también los describio Tomlinson (1960), pero inicamente indico los haces se disponen de forma irregular
y contienen varios elementos de metaxilema. En el cilindro central del tallo aéreo de C. indica los haces
vasculares son colaterales y forman una atactostela donde predomina el aerénquima expansigeno, que no

observaron Sultana et al. (2019).

En la vaina foliar y en la costa de las hojas de Canna indica se registraron lagunas de aerénquima
dispuestas en forma de arco, que contienen astroesclereidas, estas células dan soporte a las lagunas y
también Tomlinson (1960) las denomind células estrelladas algiformes, ademads, son similares a las
observadas en Cyperus papyrus. Este mismo autor indicd que las hojas de Canna generalmente no son

anfiestomaticas, sin embargo, en esta investigacion se observo esta caracteristica en C. indica. Wafa et al.
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(2016) registraron células epidérmicas y estomas similares a los aqui descritos, Sultana et al. (2019)
describio los estomas errdbneamente como paraciticos, aunque en sus figuras se observan tetraciticos, igual

que en este estudio.

En el cortex de la raiz de Cyperus papyrus se registraron algunas regiones con aerénquima lisigeno
tangencial, esta caracteristica la describié Plowman (1906), como tipica de las especies acudticas de
Cyperaceae. Este autor también hizo referencia a las hileras radiales de células parenquimaticas del cortex,
aunque no menciona que en C. papyrus las capas mads internas tienen las paredes engrosadas. La
disposicion y caracteristicas del tejido vascular de la raiz se corresponden con las descritas por Plowman
(1906). Se ha indicado que la estructura de la raiz es poco variable y que este 6rgano y el rizoma son de
poca utilidad diagndstica para establecer diferencias entre las Cyperaceae (Plowman, 1906; Metcalfe,

1969).

Cyperus papyrus presenta un rizoma similar al de Canna indica, su cortex contiene haces
vasculares y esta separado del cilindro central por una capa endodermoide, la atactostela tiene haces
vasculares anfivasales; estas caracteristicas fueron descritas por Plowman (1906), sin embargo, también
designo al tejido que se encuentra entre el cortex y el cilindro central como endodermis. Los haces
vasculares periféricos del tallo aéreo de C. papyrus tienen anatomia Kranz, conformada por una capa
externa de clorénquima radiado, otra de células con paredes engrosadas y la interna de parénquima con
cloroplastos conspicuos, estas caracteristicas fueron indicadas por Martins y Alves (2009), como tipicas
de las ciperaceas con anatomia Kranz, particularmente del tipo clorociperoide. La vaina Kranz es
responsable de la asimilacion de carbono, llevada a cabo inicialmente por el clorénquima radiado y
después por la capa interna de parénquima (Soros y Dengler, 1998; Soros y Bruhl, 2000). La atactostela
del tallo aéreo contiene haces vasculares colaterales y abundante aerénquima expansigeno, igual que en

Cyperus alopecuroides y C. papyrus (El-Amier y El-Gawad, 2017).

Las hojas de Cyperus papyrus son escuamiformes, su epidermis y estomas son similares a los de
C. dilatatus, C. difformis, C. haspan, C. distans, C. imbricatus'y C. compressus (Odedeji y Adedeji, 2015).
En las hojas abunda el parénquima de reserva, lagunas de aerénquima con astroesclereidas semejantes a
las de Canna indica y paquetes de fibras en la superficie abaxial, ademas no se observd parénquima
fotosintético. Cyperus papyrus carece de células buliformes en la superficie adaxial y haces vasculares
con vaina Kranz, como se ha registrado en otras especies de este género (Rad y Sonboli, 2008; Martins y

Alves, 2009).
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En la raiz de Phragmites communis el cortex presenta una banda de fibras y aerénquima lisigeno
radial, similar al de Canna indica, pero forma cavidades mas grandes, estos caracteres en las raices y los
rizomas, se han interpretado como adaptaciones para desarrollarse en suelos inundados (Koncalova, 1990;
Zhang et al., 2003; Hong et al., 2008). La endodermis con paredes tangenciales internas y radiales
lignificadas, ademds de las caracteristicas del cilindro central, también han sido registradas por otros
autores (Reale et al., 2012). El rizoma presenta una banda de fibras corticales que evitan la pérdida radial
de oxigeno (Koncalova, 1990), similar a la que presentan la raiz y el tallo aéreo. En el cortex de esta
especie también se observaron haces vasculares y estd separado del cilindro central por una capa
endodermoide. A diferencia de C. indica y Cyperus papyrus, P. communis presenta haces vasculares

colaterales en el cilindro central de este 6rgano.

El tallo aéreo de Phragmites communis es fistuloso, en el cortex se observa una banda de fibras
con algunos haces vasculares, en la atactostela el parénquima es de reserva y los haces vasculares son
colaterales; estos caracteres también fueron observados por otros autores (Metcalfe, 1960; Huy Lee, 1963;
Al-Hadeethi et al., 2016). La vaina foliar de esta especie presenta lagunas de aerénquima, pero carece de
astroesclereidas, las cuales estdn presentes en Canna indica y Cyperus papyrus. La lamina es
anfiestomatica, con estomas paraciticos, mas abundantes en la superficie abaxial y en la adaxial ademas
hay células buliformes que se prolongan hasta el mesofilo, estas observaciones concuerdan con Antonielli
et al. (2002). Los haces vasculares foliares presentan una vaina doble, la capa interna se denomina
mestoma (Schwendener, 1890); los haces pueden estar trabados o semi trabados por extensiones de la
capa externa de su vaina o por esclerénquima (Antonielli et al., 2002; Chen et al., 2006; Zhu et al., 2012;

Al-Hadeethi et al., 2016).

Las caracteristicas anatomicas de las células y tejidos de los organos vegetativos, de las tres
especies analizadas, son similares a las descritas por otros autores, aunque las descripciones estan

incompletas, no se registran algunas caracteristicas o éstas no se explican detalladamente.
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There are few investigations that analyze the xylem functional anatomy of
monocotyledons, as the methods have been developed for woody plants.
This study describes the root, rhizome and aerial stem xylem anatomy
and functional anatomy of Canna indica, Cyperus papyrus and Phragmites
communis grown on flooded substrates; and it aims to evaluate the rela-
tionship between the xylem anatomy and its cavitation resistance. To cal-
culate the indexes of vulnerability, mesomorphy, collapse and relative
hydraulic conductivity in the three organs mentioned, the diameter, num-
ber of vessels per mm?, thickness of the walls and the length of the tracheal
elements were recorded. In addition, the xylem specific conductivity of the
aerial stem was measured with the pipette method, and its resistance to
cavitation was determined experimentally by the air injection technique.
The protoxylem is xeromorphic, it has longer vessel elements, smaller
diameters, thin walls and scalariform perforation plates, whereas the meta-
xylem is mesomorphic, with shorter vessel elements, larger diameters,
thicker walls and simple perforation plates. Both present low collapse
resistance but have a high relative hydraulic conductivity. P. communis
recorded the highest cavitation resistance, and the number of vessels per
mm? was related to xylem cavitation resistance in Canna indica and
Cyperus papyrus. The experimental results of this investigation match par-
tially the anatomical indexes and showed that the xylem of these species
has a low specific conductivity and is more vulnerable to cavitation than
that of other monocots.

The resistance to cavitation and the efficiency of water ~ walls are often higher than in herbaceous plants

conduction depend mainly on the xylem anatomical ~ (Williams 2005, Gutiérrez et al. 2009, Quintanar-Isafas
characteristics. Studies on the functional anatomy of this et al. 2009, Scholz et al. 2013).
tissue have focused on woody species, where the density In recent years, interest in studying the functional anat-

of fibers, vessels per unit area and the thickness of their ~ omy of monocotyledons has increased (Cochard 2002,

Abbreviations — BF, band of fibers; CC, central cylinder; Cl, collapse index; CLR, radiated chlorenchyma; dp, pressure gradient;
dx, stem segment length; F, water flow; FB, fibers; HT, helical thickenings; K, hydraulic conductivity; Ks, specific conductivity;
MI, mesomorphy index; MX, metaxylem; P, pits; Psq, pressure at which 50% of the tracheal elements become dysfunctional by
cavitation; PAR, parenchyma; PH, phloem; PP, perforation plate; PX, protoxylem; r, vessel element radius; RC, relative hydraulic
conductivity; S, xylem area; TE, tracheal elements; VB, vascular bundle; VF, number of vessels per mm?; VI, vulnerability index.
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Cobb et al. 2007, Carlquist 2009, Kaufmann et al. 2009,
Zinkernagel etal. 2011, Caoetal. 2012, Jupaetal. 2017).
However, there are only few studies about xylem struc-
ture and function in these plants and its response to
changes in environmental conditions (Carlquist 2012),
because of the difficulty to analyze the transport of water
in a xylem often surrounded by aerenchyma or paren-
chyma and few fibers. The scarce studies focusing on
the structure—function relationship in monocots herba-
ceous species, have shown that the degree of lignification
in the stems of herbaceous plants is related to xylem
embolism resistance (Lens et al. 2016). In two Zea mays
(Poaceae) hybrids, Li etal. (2009) recorded that the differ-
ences in hydraulic conductivity and resistance to cavita-
tion are related to a greater number of vascular bundles
per unit area and not to the dimensions of their tracheal
elements.

A fundamental difference is that woody dicots develop
secondary xylem from the vascular cambium, while the
monocotyledons usually have primary xylem, differenti-
ated into proto- and metaxylem. Some hypotheses have
been generated to correlate the xylem anatomy with its
function, for example, the thickness of the intervessel
pit membranes is strongly related to embolism resistance
in woody plants; it is assumed that plants with a higher
cavitation resistance have shorter tracheal elements,
higher secondary xylem density and lower vulnerability
(VI), mesomorphy index (MI) and higher collapse
(Cl) indexes; the Cl is also known as the thickness-to-span
ratio of vessels (Carlquist 1977, Carlquist and Debuhr
1977, Hacke et al. 2001, Li et al. 2016). The VI allows
the estimation of the resistance to cavitation, while one
can infer the type of environment where the plants
develop with the MI, depending on the anatomical char-
acteristics of the xylem (xeromorphic or mesomorphic).
Xeromorphic xylem has longer vessel elements, smaller
diameters, thin walls and scalariform perforation plates,
whereas mesomorphic xylem usually has shorter vessel
elements, larger diameters, thicker walls and simple per-
foration plates (Carlquist 1977). The Cl allows the evalu-
ation of the resistance of the tracheal elements to the
implosion associated with the tension generated by the
ascent of water at very low water potentials (Quintanar-
Isaias et al. 2009, Sonsin et al. 2012).

There is a tradeoff between the efficiency and safety of
water transport: the efficiency of water conduction is
inversely proportional to the mechanical resistance and
to the dysfunction due to embolism (Hargrave et al.
1994, Baas et al. 2004, Cai and Tyree 2010). These rela-
tionships are inferred from the aforementioned indexes
and by calculating the relative hydraulic conductivity
(RC). The RC calculates the capacity of the tracheal ele-
ments to conduct water, depending on the number of
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vessels per square millimeter and its radius to the fourth
power (Fahn etal. 1986). Other authors have linked safety
and efficiency of water conduction with the thickening of
the secondary wall of the conductive elements, the type of
perforation plates and the presence of a subsidiary con-
ductor system composed of imperforate tracheal elements
(Cheadle 1942, Lindorf 1994, Carlquist 2012).

The explanatory values of anatomical indexes and the
relative hydraulic conductivity are limited because they
do not consider some variables that intervene in the
ascent of water through the xylem and the resistance of
this tissue to cavitation such as, the composition and lig-
nin content of the tracheal elements (Lima et al. 2018,
Pereira et al. 2018), the structure of the intervessel pits
and their membranes (Hargrave et al. 1994, Lens et al.
2010, Grego-Valencia et al. 2015), the change in the
mechanical properties of the pit membranes, including
increased porosity and flexibility, and the alteration of
the water flow rate as a consequence of xylem sap chem-
ical composition (Choat 2004, Cochard et al. 2010,
Herbette and Cochard 2010, Nardini et al. 2012).

In this context, different methods have been developed
to determine the xylem hydraulic conductivity and its
resistance to cavitation (Sperry et al. 1988, Cochard et al.
1992, Cochard et al. 2005, Melcher et al. 2012, Venturas
etal. 2017), which are based on the cohesion-tension the-
ory and the Ohm'’s law analogy (Dixon and Joly 1895, Van
den Honert 1948, Tyree and Sperry 1989). In addition,
they have been widely used in studies of the hydraulic
architecture of woody plants, while only a few species of
herbaceous angiosperms have been analyzed, owing to
the fragility of their structures and their low xylem hydrau-
lic conductivity (Carlquist 2012, Lens et al. 2016).

In this research, the anatomy of the xylem of the roots
and stems of three monocotyledonous species is
described, and it is related to different anatomical indexes
and hydraulic parameters. Canna indica (Cannaceae),
Cyperus papyrus (Cyperaceae) and Phragmithes commu-
nis (Poaceae), are commonly used for wastewater treat-
ment in constructed wetlands and have economic value
as ornamental plants. The aim of this study is to answer
the following questions: Are the attributes of the xylem
of the monocotyledon species associated with its cavita-
tion resistance? Is the xylem of the monocots studied more
vulnerable to cavitation than that of other herbaceous
plants? And, do the calculated anatomical indexes match
the hydraulic parameters obtained experimentally?

Materials and methods
Xylem anatomy and anatomical indexes

Individual Canna indica L. (Cannaceae), Cyperus papy-
rus L. (Cyperaceae) and Phragmites communis Trin.
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(Poaceae) plants were grown under greenhouse condi-
tions, with temperatures that oscillated annually between
10.8 and 32.1°C, a photoperiod that also oscillated
between 10:58 to 13:18 h of light and 10:42 to 13:03 h
of darkness, in a stratified substrate constituted by tezon-
tle and soil from the A horizon of a humic andosol, main-
tained at field capacity. These plants were selected
because they are ornamental and are used to treat waste-
water in constructed wetlands. After a year, five complete
individuals of each species were collected at random,
and samples of roots, rhizomes, and aerial stems were
harvested. They were fixed for 72 h in a solution of form-
aldehyde, glacial acetic acid, ethanol (95%), and distilled
water (10:5:50:35). Then, they were washed under run-
ning water to remove excess fixatives and were stored
in a solution of glycerin, ethanol (95%) and water
(1:1:1). Sections of approximately 5 x 5 mm were made
from each sample, which were infiltrated and included
in Paraplast (McCormick). Following this, transverse
and longitudinal sections of 5 to 14 um thickness were
made using a rotary microtome (Leica) and were stained
with safranin-fast green and mounted on synthetic resin
(Johansen 1940, Patifio 1986). The cells and tissues were
described from the images obtained with an optical
microscope (Eclipse E200, Nikon Corp.).

Using ImageJ software, version 1.50i (Schneider et al.
2012), in 25 fields per type of cell or tissue (Gutiérrez
et al. 2009), in cross-sections of proto and metaxylem,
the diameter of the lumen and the number of tracheal ele-
ments per mm? were recorded, and in the longitudinal sec-
tion, the length of vessel elements was measured. Finally,
the following variables were calculated (VI, MI: Carlquist
1977), (Cl: Hacke et al. 2001), (RC: Carlquist 1988):

Vulnerability Index = (average vessel diameter)

/ (number of vessels permm?).

Mesomorphy Index = VI/(average vessel lenght).

Collapse Index
= ((average cell wall thickness of two adjacent cells)

/(average vessel diameter))?.

Relative Conductivity = r* x VF,

whereris the vessel element radius and VF

is the number of vessels per mm?.

The anatomical indexes were interpreted as follows:
the xylem is more vulnerable to cavitation if VI > 1 and
is more resistant if VI < 1. When Ml > 200, the xylem is
mesomorphic, it has vessel elements with greater length,
smaller diameter, thin walls and scalariform perforation

Physiol. Plant. 169, 2020

plates; if Ml < 200, then the xylem is xeromorphic and
its vessel elements are shorter, with larger diameter, and
walls have greater thickness and simple perforation
plates. Finally, the resistance to collapse and relative con-
ductivity are directly proportional to Cl and RC, respec-
tively (Carlquist 1977, 1988, Hacke et al. 2001).

Xylem specific conductivity

Five aerial stems of each species were collected, and seg-
ments of 15 cm length were cut under water. These were
connected to a tubing system to record the water flow
through the stem, with a 3 kPa (approximately 31 cm
high) hydraulic head, using 1 ml pipettes (Melcher et al.
2012), and then the specific conductivity (K;) was calcu-
lated. To ensure that the water flow occurred through the
xylem, in P. communis, the fistular region of the aerial
stem was blocked with silicone sealant injected with a
3 ml syringe, and for C. indica and C. papyrus, a 0.1%
basic fuchsine solution was added to the water reservoir
of the hydraulic head. Then, one end of the stem seg-
ments was observed with the help of an optical micro-
scope, and thus, it was ensured that the flow of stained
water corresponded to the tracheal elements. The
hydraulic (K,, kg m MPa™" s™") and specific (K, kg
m~" MPa~" s7") conductivities were calculated with the
following equations: Ky, = F (dx/dp), where F is the water
flow (kg/s), dx is the length of the stem segment (m) and
dp is the pressure gradient (MPa) (Tyree and Ewers
1991, Patino et al. 1995, Cruiziat et al. 2002), and
Ks = Ki/S, where S is the xylem area (m?) (Sperry et al.
1988, Cruiziat et al. 2002).

Cavitation resistance

The data for the vulnerability curves were obtained with
the air injection method in three 30 cm long segments
of the aerial stem of each species (Cochard et al. 1992,
Ennajeh et al. 2011), as follows: each segment was per-
fused for 30 min with a filtered solution (0.2 pm,
20 mM KCl and 1 mM CaCly), then placed inside a
two-end cavitation chamber, one end of the stem seg-
ment was connected, by means of a silicone tube, to a
3 kPa hydraulic head, and the other end to a 1 ml pipette,
to induce and record the water flow. Subsequently, com-
pressed nitrogen was injected with a pressure of 0.1 MPa
for 5 min, then the pressure was released and the sample
was allowed to rest for an additional 10 min, and then the
water flow was recorded again. This process was
repeated at 0.1 MPa increments until the specific con-
ductivity was reduced by at least 95%. The vulnerability
curves were adjusted to a Weibull distribution (Neufeld
etal. 1992) by means of the fitplc package in R statistical
software (Duursma and Choat 2017, R Development

573

70



Core Team 2017). To calculate the 50% loss of conduc-
tivity (Psp), three vulnerability curves were averaged per
species.

Data analysis

To establish if there were significant differences in the
number of tracheal elements per square millimeter, their
diameter, length and thickness of their walls, anatomical
indexes, relative hydraulic conductivity, specific con-
ductivity and xylem cavitation resistance among species,
organs and types of xylem, one-way analysis of variance
was performed, and when significant differences
between species were detected (P < 0.05), Tukey’s multi-
ple comparison tests were performed. To determine the
possible relationship between the registered xylem ana-
tomical characteristics and the cavitation resistance, a
multiple regression was performed, where the anatomi-
cal characteristics were the predictive variables and the
Pso values were the response variable. All statistical ana-
lyses were carried out with Minitab 18 for Windows
(Minitab Inc.).

Results
Xylem anatomy

Root

In general, the roots of the three studied species had the
typical anatomy of monocotyledons. In cross-section,
they were polyarchs, and the xylem was arranged around
a central group of parenchymal cells (Fig. 1A). The proto-
xylem (PX) was oriented towards the pericycle, and the
metaxylem (MX) was contiguous to the central paren-
chyma. In P. communis, the PX and MX were intercalated
around the central parenchyma; the first consisted of sol-
itary cells, and the second was surrounded by fibers and a
layer of parenchyma. In C. papyrus, the PX was arranged
in solitary or aggregate form, and the MX was distributed
in two discrete sets, with the internal set having a greater
diameter (Fig. 1B). In C. indica, there was a set of MX with
an adjacent PX (Fig. 1C). In all three species, the vessels of
the MX were polygonal or semicircular, and in the PX, the
cells were polygonal. The perforation plates were gener-
ally scalariform in the PX and simple in the MX. Both
types of xylem showed alternate pits, which were present
in greater quantity and were larger in the MX, and with
thinner and closer helical thickenings.

The number of cells and the length, diameter and
thickness of their walls in the PX and the MX are shown
in Table 1. In the three analyzed species, the PX had a
greater number of cells than the MX (C. indica: F = 217,
P <0.0001; C. papyrus: F =24, P <0.0001; P. commu-
nis: F =142, P <0.0001), and C. indica had longer vessel
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elements compared to the other two species (PX:
F=122.5, P <0.0001; MX: F=28.3, P < 0.0001). Signif-
icant differences were recorded between the diameters of
the MX of C. papyrus and P. communis (F=4.1, P=0.03),
with the latter species showing the largest diameter ves-
sels. PX with greater diameter was observed in C. indica
(F=57.2, P<0.0001), and the thickest cell walls were
recorded in the MX of P. communis (F = 38,
P < 0.0001) and the PX of C. indica (F = 25, P < 0.0001)
(Table 1).

Rhizome

In cross-section, the cortex presented a few small vascu-
lar bundles surrounded by fibers, which were amphivasal
in C. indica and collateral in C. papyrus and
P. communis. The xylem of the cortical vascular bundles
was constituted only by PX, with annular thickenings in
longitudinal section, except in C. indica, where they
were helical. The atactostele had vascular bundles sur-
rounded by fibers that often only had MX and were collat-
eral in P. communis (Fig. 2A) and amphivasal in the other
two species (Fig. 2B,C). The MX in these vascular bundles
generally exhibited solitary cells, sometimes aggregated,
ellipsoid to semicircular, with simple perforation plates
and generally alternate pits (Fig. 2D). If present, the PX
was constituted by polygonal cells, with simple or scalar-
iform perforation plates and helical thickenings.

The number of cells and the length, diameter and
thickness of their walls in the PX and MX are indicated
in Table 2. The MX showed a greater number of cells
per vascular bundle than the PX in C. indica and
C. papyrus (C. indica: F = 21.7, P < 0.0001; C. papyrus:
F =56, P<0.0001; P. communis: F = 3.6, P = 0.087).
Longer tracheal elements were recorded in
P. communis (MX: F = 11.4, P <0.0001; PX: F = 24.3,
P < 0.0001). C. indica presented PX with a smaller diam-
eter (F = 23.4, P <0.0001). Thicker cell walls corre-
sponded to the MX of C. papyrus (F = 339.7,
P <0.0001) and the PX of P. communis (F = 25.6,
P < 0.0001) (Table 2).

Aerial stem

In cross-section, the atactostele had collateral vascular
bundles. The C. papyrus cortex exhibited bundles associ-
ated with or surrounded by radiated chlorenchyma and
generally lacked PX (Fig. 3A). In the central cylinder,
small vascular bundles were mixed with larger ones, both
surrounded by parenchyma and an inner layer of fibers;
those adjacent to the cortex presented a set of fibers on
the xylem side (Fig. 3B,C). P. communis presented a
series of vascular bundles bordered by the cortex embed-
ded in a band of fibers (Fig. 3B). These were small, with a
fiber sheath, where PX and MX were observed. Between
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Fig. 1. Root, central cylinder cross-section. (A) Phragmites communis (100 pm), (B) Cyperus papyrus (100 pm) and (C) Canna indica (50 pm). MX,

metaxylem; PAR, parenchyma; PH, phloem; PX, protoxylem.

Table 1. Root, xylem quantitative characteristics. CC, central cylinder; MX, metaxylem; PX, protoxylem. Different letters indicate significant differences
(n =25 fields; P < 0.05), in the number of cells between PX and MX; the length, diameter, and cell wall thickness of each type of xylem, between species.

Tukey’s multiple comparisons analysis (P < 0.05).

Length Diameter Wall thickness
Species Type of xylem Number of vessels in the CC (pm; xC=£sp) (um; xC=sp) (um; xC=sp)
Canna indica PX 20-27° 1120 + 310° 23+6° 18+0.3°
MX 8-11° 793 + 312° 72 + 16%° 23+02°
Cyperus papyrus PX 53-612 450 + 50° 11.8+£22° 134+03°
MX 48-56° 220 + 50° 67.8 +12.8° 1.9+03°
Phragmites communis PX 30-46" 230 £ 86° 13.8 4+ 2° 1.4 £ 03¢
MX 15-18° 606 + 299° 83+ 19.5° 3.0+ 0.6

this band and the fistular region of the stem, there were
bundles that varied in size and presented this sheath
(Fig. 3B). In C. indica, the vascular bundles adjoined to
the cortex were small, the inner ones varied in size and
both had a set of fibers towards the phloem and the xylem
and were surrounded by a layer of parenchyma (Fig. 3C).
The PX was made up of semicircular or polygonal cells,
generally grouped. The three studied species had proto-
xylem lacunae in some vascular bundles (Fig. 3C). The
MX cells were semicircular to circular, solitary, with
two to four vessels per vascular bundle. The PX and MX
had simple perforation plates, alternate pits, and helical
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thickenings in the PX (Fig. 3D); only the C. papyrus MX
had opposite pits, and its PX thickenings were annular.
The cell number, length, diameter and thickness of the
PX and MX walls are shown in Table 3. In C. indica, MX
exhibited more cells per vascular bundle than PX
(C. indica: F = 7.58, P = 0.013; C. papyrus: F = 0.56,
P =0.46; P. communis: F =3.06, P =0.09). P. communis
presented longer MX vessel elements (F = 21.5,
P <0.0001) and shorter PX cells, as did C. papyrus
(F=40.3, P < 0.0001). The diameter of the PX was similar
among the studied species (F =0.66, P=0.52). MX with a
larger diameter was recorded in C. papyrus, and MX with
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Fig. 2. Rhizome. (A—C) Cross-section and (D) longitudinal section. (A) Phragmites communis (100 pm), collateral vascular bundles of the central cylinder,
(B) Canna indica (150 pm), (C) Cyperus papyrus (100 pm), amphivasal vascular bundles of the central cylinder and (D) C. papyrus, metaxylem vessel
elements (50 pm). PH, phloem; VB, vascular bundles; MX, metaxylem; PP, perforation plate; PX, protoxylem.

Table 2. Rhizome, xylem quantitative characteristics. MX, metaxylem; PX, protoxylem; TE, tracheal elements; VB, vascular bundle. Different letters
indicate significant differences (n = 25 fields; P < 0.05), in the number of tracheal elements per vascular bundle between the PX and MX of the same
species; the length, diameter, and cell wall thickness of each type of xylem, between species. Tukey's multiple comparisons analysis (P < 0.05).

Length Diameter Wall thickness
Species Type of xylem Number of TE/VB (pm; xC=sp) (pm; xC=£sD) (pm; xC=sp)
Canna indica PX 0-22 575 +214.2° 828+23% 1.1+0.1°
MX 3-10° 206.7 + 70.2° 36.6 + 10.8° 1.9 +0.2°
Cyperus papyrus PX 0-2° 358.2 + 92° 9.26 +2.2° 13+0.22°
MX 2-9° 171.7 + 44.2% 39.42 +11.2° 2.1+0.18°
Phragmites communis PX 0-4° 682 + 141.3° 128 +3.3° 1.8 +0.19°
MX 1-42 257.5 + 51.28° 57.5+ 12° 0.65 + 0.1°

thinner cell walls was recorded in P. communis (F=12.7,
P <0.0001), which also had PX with thicker walls
(F=47.4, P <0.0001) (Table 3).

Xylem comparison between organs

Based on a comparison between organs of the same spe-
cies and by xylem type, significant differences were
recorded in vessel length, its diameter, and cell wall
thickness, except for this last variable in the PX of
C. papyrus (Fig. 4A-1). In both xylem types of C. indica
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and the PX of C. papyrus, roots had longer tracheal ele-
ments than the other organs (Fig. 4A,D). The aerial stem
of this last species and P. communis recorded the longest
MX cells (Fig. 4G).

In both xylem types of C. indica, roots had conductive
elements with a larger diameter, the same was observed
for the MX of P. communis (Fig. 4B,H); the PX of the rhi-
zome of this last species and C. papyrus presented signif-
icantly shorter cells (Fig. 4D,G). C. indica and
P. communis recorded MX elements with thicker walls
in their roots, and C. papyrus in its rhizome; only
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Fig. 3. Cross-sections (A-C) and longitudinal sections (D) of aerial stem. (A) Cyperus papyrus (50 pm), vascular bundles surrounded by radiated
chlorenchyma, (B) Phragmites communis (500 pm), vascular bundles embedded in a band of fibers, (C) Canna indica (1 mm), vascular bundles with
fibers at both ends and (D) P. communis (100 um), proto and metaxylem cells. BF, band of fibers; CLR, radiated chlorenchyma; FB, fibers; HT, helical
thickenings; MX, metaxylem; PP, perforation plate; P, pits; PX, protoxylem; VB, vascular bundles.

Table 3. Aerial stem, xylem quantitative characteristics. MX, metaxylem; PX, protoxylem; TE, tracheal elements; VB, vascular bundles. Different letters
indicate significant differences (n = 25 fields; P < 0.05), in the number of tracheal elements between the PX and MX of the same species; the length,
diameter and thickness of the walls of each type of xylem, between species. Tukey’s multiple comparisons analysis (P < 0.05).

Length Diameter Wall thickness

Species Type of xylem Number of TE/VB (um; xC=sp) (um; xC=sp) (um; xC=sp)
Canna indica PX 2-6° 703 + 238.57 12.5 + 6.4° 1.7 £04°

MX 2-4° 284.5 + 857 246 +11.97 1.8 +£0.16%
Cyperus papyrus PX 2-5% 301 4 132° 11.2425° 13+02°

MX 2-4° 525 + 194° 53.9 + 15° 1.7 £0.5°
Phragmites communis PX 1-32 278.1 + 103.7° 12.6 +£4.2° 2.64 +0.5°

MX 2-42 831.6 4 409.2¢ 32,5+ 1877 1.4 +0.45°

P. communis presented PX cells with significantly thicker
walls in the aerial stem (Fig. 4C,F,I).

Anatomical indexes

In general, the VI was higher in the metaxylem (root:
F =32, P<0.0001; rhizome: F = 15.4, P = 0.001; aerial
stem: F = 48.6, P < 0.0001), except in the rhizome of
C. papyrus. When comparing this index between the
organs of the same species, the roots of C. indica and
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P. communis registered the highest value in PX and
MX. Among the studied species, the roots of C. indica
had the highest value (PX: F = 1676, P < 0.0001; MX:
F = 1255, P<0.0001). In the rhizome, C. papyrus
had the highest VI in the protoxylem, while
P. communis had the highest in the metaxylem (PX:
F =359.7, P<0.0001; MX: F = 1775, P < 0.0001). In
addition, C. papyrus and C. indica presented a high
VI value in the MX of the aerial stem, and C. indica reg-
istered a high value in the PX of the same organ (PX:
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considered with a P < 0.05.

F = 153.5, P<0.0001; MX: F = 617, P<0.0001)
(Table 4).

The MI of the MX was higher in all the organs of
C. indica and P. communis; however, in the rhizome
PX, only C. papyrus registered a high value (root:
F =32, P<0.0001; rhizome: F = 7.8, P = 0.010; aerial
stem F = 48.6, P <0.0001). Among the organs of the
same species, the roots of C. indica and P. communis
showed the highest values, the same as the PX of the rhi-
zome and the MX of the aerial stem of C. papyrus. When
comparing the Ml between organs of different species,
the root of C. indica presented the highest value in both
types of xylem (PX: F = 2864, P<0.0001; MX:
F=1821, P < 0.0001). In the rhizome, the PX of C. papy-
rus and the MX of P. communis had the highest Ml value
(PX:F=164.2, P < 0.0001; MX: F=2031, P < 0.0001). In
the aerial stem, MI was higher in the MX of C. papyrus
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and the PX of C. indica (PX: F = 1420, P < 0.0001; MX:
F=527.8, P <0.0001) (Table 4).

Among the three analyzed species, the highest col-
lapse index (Cl) was recorded in the PX of the roots, rhi-
zomes and aerial stem of C. papyrus and P. communis
(root: F = 106.3, P<0.0001; rhizome: F = 21.2,
P < 0.0001; aerial stem: F = 0.8, P = 0.37). When evalu-
ating this index between organs of the same species, the
highest value was presented in the PX of the root of
C. papyrus and the rhizome of C. indica and
P. communis. When comparing the collapse index
between the organs of the three species, the highest
values were recorded in the PX of the root of C. papyrus
and the MX of P. communis of the same organ (PX:
F = 495.6, P<0.0001; MX: F = 242.6, P <0.0001).
C. papyrus had the MX with the highest Cl in its rhizome
(F = 1538, P <0.0001), and P. communis showed the
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Table 4. Xylem anatomical indexes between organs of the same species, by type of xylem. Cl, collapse index; MI, mesomorphy index; MX, metaxylem;
PX, protoxylem; VI, vulnerability index. Different letters indicate significant differences (n = 25 fields; P < 0.05). Tukey’s multiple comparisons analysis

(P<0.05).
Vi Mi a
Species Organ Type of xylem (xCsp) (xCsp) (xC=sp)
Canna indica Root PX 0.98 £ 0.04° 1116.6 + 43.12 0.022 £+ 0.001°
MX 74403 5796.8 + 225.3° 0.003 + 0.0003?
Rhizome PX 0.12 +0.003° 64.6 + 2.52° 0.07 + 0.0021°
MX 0.6 + 0.025° 129.9 +5° 0.012 + 0.0004°
Aerial stem PX 0.22 £ 0.007¢ 1493 + 5.9° 0.03 £ 0.002¢
MX 0.73 +0.02° 197 +7.2° 0.15 + 0.007¢
Cyperus papyrus Root PX 0.15 + 0.006% 69.1 +2.2° 0.052 + 0.0021°
MX 1.08 + 0.044% 2362 +9° 0.002 + 0.00012
Rhizome PX 0.2 + 0.004° 706 £ 2.9° 0.045 + 0.002°
MX 0.07 + 0.002° 14.3 + 0.45° 0.012 + 0.0004°
Aerial stem PX 0.13 £ 0.006° 424418° 0.042 + 0.002¢
MX 0.81 4 0.02¢ 422 +16.6° 0.004 + 0.0003¢
Phragmites communis Root PX 0.36 + 0.015% 84.1 +3.4° 0.055 + 0.002%
MX 4840.2° 2962.3 + 1142 0.004 + 0.00012
Rhizome PX 0.13 + 0.003° 449 4 1.4° 0.25+0.011°
MX 1.22 +0.042° 327.2 +12.1° 0.0006 + 0.00004°
Aerial stem PX 0.16 £ 0.007¢ 458 + 1.9° 0.14 + 0.007¢
MX 0.29 + 0.015¢ 238.1 +9.6° 0.006 + 0.0003¢

highest value of this index in the PX of its rhizome and
aerial stem (F = 1550.2, P < 0.0001) (Table 4).

Relative and specific hydraulic conductivity and
cavitation resistance

The MX presented greater RC than the PX among all the
organs and analyzed species (root: F = 46.9,
P < 0.0001; rhizome: F = 23.4, P < 0.0001; aerial stem:
F=13.1, P=0.001). When comparing organs of the same
species, the highest RC corresponded to the MX of the
root (F = 14.6, P < 0.0001), and in P. communis, it was
greater in the PX of the aerial stem. Among species, the
highest RC values were recorded in the MX of the three
organs of C. papyrus, the PX of the root and the rhizome
of C. indica, and the PX of the aerial stem of P. communis
(root: F = 1135, P<0.0001; rhizome: F = 1864,
P < 0.0001; aerial stem: F = 2556, P < 0.0001). The spe-
cific conductivity of the aerial stem of C. indica was
higher than that in P. communis; however, there were
no significant differences with respect to C. papyrus
(F=7.6, P=0.022). P. communis registered significantly
higher cavitation resistance (Ps() than the other two spe-
cies (F =22.8, P =0.002) (Table 5, Fig. 5).

When the relationship between xylem cavitation resis-
tance of the aerial stem and the dimensions of its tracheal
elements was evaluated, significant relationship was
recorded between cavitation resistance and the number
of vessels per square millimeter in the MX of C. indica
(F =4.56, P =0.050) (Fig. 6A) and C. papyrus (F = 5.62,
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P =0.032) (Fig. 6B). The least related variable with Psq
was the vessel wall thickness in the PX of C. indica and
the number of vessels per square millimeter in the same
xylem type of C. papyrus and P. communis.

Discussion
Functional anatomy

The xylem anatomical characteristics of the three studied
species are similar to those described in most monocots
(Figs 1-3; Plowman 1906, Metcalfe 1960, 1971, Tomlin-
son 1961, 1970, Esau 1985, Carlquist and Schneider
2010). In the roots of C. indica and C. papyrus and in
the rhizome of the three studied species, the PX cells
exceeded in length those of the MX (Tables 1 and 2). Pace
et al. (2011) noted that it was not possible to establish a
pattern that relates the increase in the length of the con-
ductive cells between the organs of three Syagrus
(Arecaceae) species. In general, the length of the conduc-
tive cells of the xylem of the studied species in this inves-
tigation was lower than that of Syagrus stems.

It is assumed that tracheal elements with larger diame-
ters are shorter; however, in C. indica, these cells were
longer and with larger diameters in the roots than in the
other organs. Besides, they were surrounded by cells with
thickened walls, which could indicate that the xylem of
the roots of C. indica is more efficient in water conduc-
tion, despite having longer vessel elements. The roots
had tracheal elements with a greater diameter in all the
species and organs analyzed (Tables 1-3, Fig. 4). In
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Table 5. Hydraulic parameters and xylem cavitation resistance. K, specific conductivity; MX, metaxylem; PX, protoxylem; Ps, cavitation resistance; RC,
relative hydraulic conductivity. Different letters indicate significant differences (RC: n = 25 fields, Ks: n = 5 aerial stem segments, Pso: n = 3 aerial stem
segments; P < 0.05). Tukey's multiple comparisons analysis (P < 0.05). Due to the size of the roots, the rhizomes and the equipment used, it was not

possible to obtain the K and Psq of these organs.

RC Ks Pso
Species Organ Type of xylem (um*x10°; xCsD) (kg m~" MPa~" s7; xésp) (MPa; XC=sp)
Canna indica Root PX 415221 4+ 161 15° — —
MX 16 802 647 + 651 2357 — —
Rhizome PX 22 083 + 8617 — —
MX 6599 984 + 255 790° — —
Aerial stem PX 96 117 & 37797 0.123 £ 0.067° -0.13 £ 0.015%
MX 784 265 + 30 390°
Cyperus papyrus Root PX 92 132 + 3573° — —
MX 83726 532 + 3 244 862° — —
Rhizome PX 21675 4 8327 — —
MX 78 779 312 + 3 053 154° — —
Aerial stem PX 87 091 + 3374° 0.025 + 0.005% —-0.18 +0.03%
MX 35205 803 + 1364 431°
Phragmites communis Root PX 87 277 + 3384° — —
MX 50 554 244 + 1 959 260° — —
Rhizome PX 2226 + 86.2° — —
MX 31083 041 4 1204 652° — —
Aerial stem PX 122 497 + 4748° 0.007 + 0.0007° -0.38 + 0.076°

MX 7 603 259 + 294 672¢

C. indica and P. communis, there was a decreasing trend
of the diameter of the vessels of MX from roots to aerial
stems, consistent with the patterns described for vascular
plants by West et al. (1999). According to Hagen-Poi-
seuille’s law, this decrease compensates for the effect of
the length of these cells on the resistance to hydraulic
flow. This trend has also been observed in the MX vessels
of three species of Syagrus, where the average diameters
recorded ranged from 167 to 272 pm in the roots, 60 to
130 pm in the stems and 30 to 50 pm in the leaves. Petit
etal. (2014) obtained similar results when they analyzed
the vessels of Bactris gasipaes and Guadua angustifolia
(Arecaceae). According to these authors, the vascular
design of these plants optimizes the water transport in
the basal portions of the stems, similarly to what occurs
in woody plants, supporting the results of West
etal. (1999).

In this research, the largest PX elements were recorded
in the root of C. indica, and the largest MX vessels were
found in the same organ of P. communis (Table 1). These
characteristics could indicate a xeromorphic xylem,
however; these plants naturally grow in flooded soils,
moreover its cavitation resistance proves that they are
not adapted to xeric environments.

In the three analyzed species, the wall of the tracheal
elements generally showed a greater thickness in the
MX, although in C. indica, the xylem of the root had
thicker walls than in the other organs (Tables 1-3). These
thicknesses are similar to those noted by Karam (2005) in
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the PX and the MX of Lilium (Liliaceae) (0.5-1.0 pm). This
similarity in the tracheal elements wall thickness, could
indicate that the safety in the water ascent, does not
depend only on this attribute but is also related with the
presence of fibers associated to the xylem, as it occurs
in most monocots.

Anatomical indexes

According to a bibliographic search, no studies were
found on the determination of VI, Ml and Cl for monocot-
yledons. These indexes were developed to explain the
functional anatomy of woody plants; therefore, this
would be one of the first studies on monocotyledons.
The VI of the PX in all the species and studied organs in
this research was less than 1, and the Ml was smaller than
200 (Table 4). Consequently, due to the small diameter
and number of tracheal elements per square millimeter,
and according to these indexes, PX is resistant to embo-
lism due to cavitation and is xeromorphic. It was also
observed that root PX cells in C. indica were more vulner-
able to embolism than in the other organs. In the aerial
stems of the plants in this study, the value of VI was lower
than one, and the MI was greater than 200 in C. papyrus
and P. communis (Table 4). This indicates that the MX is
resistant to embolism and mesomorphic, as the tracheal
elements have a relatively large diameter, and are present
in greater numbers per square millimeter.
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The xylem of the three species analyzed was not very
resistant to collapse. The Cl was variable among the dif-
ferent types of xylem. However, PX tended to be more
resistant (Table 4) due to a greater number of cells per
vascular bundle, smaller diameter and these were often
organized in pairs; while the MX regularly consisted of
solitary cells that may have been surrounded by paren-
chyma with slightly thickened walls or fibers. It is likely
that the aggregated vessels observed are, in reality, an
overlapping of the perforation plates of two consecutive
vessel elements.
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The Cl was variable among the studied organs
(Table 4), as there was probably no correlation between
the thickness of the wall of the tracheal elements and
the organ to which they belong. This implies that the con-
ductive cells of the xylem offer more or less homoge-
neous implosion resistance throughout the conductive
system. Most of the Cl values recorded in this research
are lower than those obtained by other authors for woody
plants (Table 4).

Hydraulic conductivity

Because of their smaller diameter, PX cells transport a
smaller water volume. In the roots of C. indica and
C. papyrus, this tissue was more efficient in terms of water
conduction than in the other studied organs, owing to its
larger diameter. The MX of C. papyrus had a greater
capacity to transport water among all the studied organs
(Table 5). Among the types of xylem, organs and species,
the water conduction efficiency depended mainly on the
dimensions of the tracheal elements. However, the RC
values recorded in the three analyzed species did not
show a reduction pattern between the organs observed
in terms of the diameter of the conductive cells
(Table 5). Apparently, no other studies have been

581

78



performed on the RC in herbaceous plants, as this model
was developed for woody plants. However, the values
recorded in C. indica, C. papyrus and P. communis, are
similar to those recorded in woody plants (Reyes-Santa-
maria et al. 2002, Gutiérrez et al. 2009, Melo-Jinior
etal. 2017). These results indicate that when considering
only the radius and the number of vessels per unit area,
the conductive system of herbaceous and woody plants
shows a similar capacity to conduct water.

When the aerial stem water flow was measured, it was
not possible to differentiate the K, between the PX, when
it remained functional, and the MX. However, it was
assumed that the latter conducts a greater water volume.
It was observed that the K was higher in C. indica than in
the other species (Table 5). In two Zea mays hybrids
higher K, values were recorded (0.31 and
0.44 mg s~ kPa™' mm™"), as in Chusquea ramosissima
and Merostachys claussenii (Poaceae) (43.7 and
3.1kgm™' 57" MPa™", respectively) (Li et al. 2009, Saha
etal. 2009), than those obtained in the three species ana-
lyzed in this research. This difference is probably due to
the greater number of vascular bundles per unit area,
the aerial stem dimensions and the presence of simple
perforation plates in the MX, resulting in a more efficient
conductive system. It is likely that the results of the RC
and the K do not correspond because the RC does not
consider the chemical composition of the sap that flows
through the xylem, the structure of the pits and their
membranes, in addition to the roughness of the wall of
the conductive cells, and the resistance to the flow of
water, present in several points of the water column.

Cavitation resistance

According to Lens et al. (2016), it is common to infer that
herbaceous plants are less resistant to cavitation than
woody plants because the Psg values are considerably less
negative. These authors, when studying the xylem cavita-
tion resistance in 44 herbaceous species, among them
25 monocotyledons, demonstrated that the previous asser-
tion is not always fulfilled because 94% of the obtained
values do not correspond with this premise. Among the
studied species was Phragmites australis (=P. communis),
for which they recorded a Pso = —0.6 MPa, while a
Pso=—0.38 MPa was obtained in our study (Table 5). This
difference is probably due to the intraspecific variability of
the xylem anatomical characteristics and the associated
physiological consequences.

To summarize, the P. communis aerial stem had the
least vulnerable MX, the most collapse-resistant PX, and
the highest RC. In addition, its K; was smaller, and the
diameter of its vessels was greater than in the C. indica
aerial stem; it was also the most cavitation-resistant
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species. These results do not support the hypothesis that
tracheal elements with a larger diameter are more effi-
cient in water conduction and more vulnerable to cavita-
tion. Li et al. (2009) conducted a study on the cavitation
resistance of two Z. mays hybrids and suggested that
conduction-efficient xylem can also be cavitation resis-
tant, as long as there is a greater number of vascular bun-
dles per unit area, instead of larger diameter vessels. This
agrees with P. communis because it was the species with
the greatest number of vessels per mm? (C. indica: 35.3,
C. papyrus: 67.05, P. communis: 113.05), although it
had the lowest value of K¢ and the most negative Ps,
and these variables were related only in C. indica and
C. papyrus.

The Psq values obtained indicate that C. indica,
C. papyrus and P. communis have xylem that is not very
resistant to cavitation (Table 5), although other authors
have registered herbaceous species with more
cavitation-resistant xylem. Li et al. (2009) studied two
Z. mays hybrids, obtained Pso values of —1.56 and
—1.78 MPa, and values of —3.21, =3.65 and — 4.5 MPa
were measured for Lolium perenne, Poa pratensis and
Agrostis capillaris (Poaceae), respectively (Lens et al.
2016). Other authors have registered more negative Psq
values in other monocots (Cochard et al. 1994, Stiller
and Sperry 2002, Saha et al. 2009), compared to those
obtained in the present research. The Psq values of the
studied species were also less negative than the average
indicated for woody species (Maherali et al. 2004).
Although the anatomical characteristics of the xylem
have been related to its cavitation resistance, this param-
eter is only related to the number of vessels per square
millimeter of the aerial stem of C. indica and
C. papyrus (Fig. 6).

Conclusions

This research is a pioneer in the study of the xylem infer-
ential functional anatomy of monocotyledons and con-
tributes to the knowledge of the hydraulic architecture
of this group of plants. According to the anatomical
indexes, the studied species have xylem that is vulnera-
ble to embolism, where the PX is xeromorphic and the
MX is mesomorphic; both are not very resistant to col-
lapse and have a high relative conductivity. The experi-
mental results obtained in this investigation demonstrate
that the herbaceous species studied (C. indica,
C. papyrus and P. communis) are very vulnerable to cav-
itation, due to the anatomical characteristics of the
xylem, especially the number of vessels per square milli-
meter and the recorded Pso values. Moreover, their
xylem is less cavitation resistant, and has lower specific
conductivity than other monocots and woody plants.
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The results of the anatomical indexes correspond par-
tially with the experimental ones; therefore, it is neces-
sary to propose new indexes or adjust the existing ones
for monocots.
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Resumen

Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis son plantas acudticas emergentes que se utilizan
para tratar agua en humedales artificiales y tienen la capacidad de acumular metales pesados. Se ha
mostrado que la cantidad de iones en el agua puede alterar la Ky y en menor medida el Pso. Se llevo a cabo
un experimento donde se irrigaron individuos de las especies mencionadas con dos diferentes
concentraciones de Cd(NO3)2, Hg(NO3)2, Pb(NO3)2, Ni(NO3)2, St(NOs3)> y con agua potable, después se
registro el flujo de agua en los tallos aéreos, utilizando una cabeza hidraulica de 3 kPa y una pipeta de 1
mL, a partir de estos datos se calculod la K. Los datos para determinar la resistencia de la cavitacion se
obtuvieron por medio del método de inyeccion de aire y los valores de Pso se determinaron con el modelo
de distribucion de Weibull con el paquete fitplc en R. La acumulacion de metales pesados se analizo
mediante el microanalisis con sonda de electrones. En las tres especies se determind que son mayores la
Ky el Pso en plantas irrigadas con soluciones acuosas que contienen metales pesados, también se demostrd
que la concentracion de dichos metales estd relacionada con la alteracion de los parametros hidraulicos
mencionados; es posible que este fenomeno se deba al menor grado de lignificacion del sistema vascular
de estas plantas y posiblemente al aumento de la rigidez de las membranas de las punteaduras, que
ocasionaria un incremento en el flujo axial de agua, al mismo tiempo que aumentaria la presion necesaria

para que ocurra la cavitacion por siembra de burbujas o air-seeding.
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Introduccion

Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis son plantas acuaticas emergentes que se cultivan
en humedales artificiales para tratar aguas residuales (Kyambadde et al., 2004; Brix et al., 2011; Cule et
al., 2016; Beniah y Ebere, 2019), ademads, son plantas ornamentales susceptibles de ser comercializadas
(Belmont et al., 2004). Existen diversos estudios donde se ha analizado la capacidad de estas plantas para
traslocar, metabolizar y acumular compuestos organicos e inorganicos, por ejemplo, Solanki et al. (2018)
demostraron que Canna indica es capaz de remover y acumular cadmio, especialmente en las raices y el
tallo, ademas, registraron una relacion negativa entre la productividad de estas plantas y la concentracion

de cadmio en el agua con la que fueron irrigadas.

Cyperus papyrus y Eichornia crassipes tienen la capacidad de limpiar agua contaminada con
cadmio y plomo, la segunda especie es mas eficiente en este proceso, las diferencias entre las dos especies
se deben principalmente a la morfologia de sus raices (Tosepu y Tenggara, 2012). También se han
realizado investigaciones sobre esta tematica en Phragmites communis donde se ha mostrado que acumula
mayor cantidad de metales pesados que otras especies, como Cyperus esculentus 'y Typha angustifolia,

especialmente cromo, hierro, manganeso, niquel, plomo y zinc en el tallo aéreo (Chandra y Yadav, 2011).

En las plantas vasculares el agua se mueve de las raices a hojas a través de los elementos traqueales
del xilema y a favor de un gradiente de presiones negativas, ademas, contiene hormonas, minerales y otros
nutrimentos (Aleman-Sancheschulz et al., 2019); la eficiencia con la que es transportada determina las
tasas fotosintética y de crecimiento (Sack et al., 2016). Cuando la presion dentro de los elementos
conductores se vuelve muy negativa ocurre la cavitacion dentro de ellos y disminuye su conductividad
hidraulica (Tyree y Zimmermann, 2002; Venturas et al., 2017). Estos fenémenos dependen
principalmente de las caracteristicas estructurales del xilema, como el diametro y longitud de los
elementos de vaso, el tipo de placa de perforacion y la estructura de las membranas de las punteaduras

intervasculares (Choat et al., 2004; Lens et al., 2010; Li et al., 2016; Tixier et al., 2014).

La conductividad hidraulica también se puede alterar por la composicion ionica de la solucion
acuosa que fluye por los elementos traqueales, especialmente por la presencia de cationes (Nardini ef al.,
2011; Nardini et al., 2012). Para explicar este fendémeno conocido como efecto idnico, se ha propuesto
que ocurren cambios reversibles en la matriz de pectinas, que modifica las dimensiones de los poros de
las membranas de las punteaduras (Van Doorn ef al., 2011). Por ejemplo, Trifilo et al. (2014) investigaron

la capacidad de Ceratonia siliqua, Olea europaea y Laurus nobilis para resistir el estrés hidrico,
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determinaron que las tres especies responden a la sequia regulando el transporte de agua mediante la
recarga de los vasos y el aumento temporal de la conductividad mediado por iones. Ryu et al. (2014)
obtuvieron resultados similares en L. nobilis y O. europaea, donde ademas registraron cambios en la

estructura de las membranas de las punteaduras.

En las plantas lefiosas se ha sugerido que la composicién idnica del agua que fluye a través de los
elementos traqueales puede alterar la resistencia del xilema a la cavitacion (Gasco et al., 2006); sin
embargo, se ha demostrado que los mecanismos de control de la conductividad hidraulica y la resistencia
a la cavitacion son independientes, y que la presencia de iones en el agua del xilema no necesariamente
afecta de manera significativa su resistencia a la cavitacion (Herbette y Cochard, 2010). En esta
investigacion se plantea la hipdtesis que: Canna indica L. (Cannaceae), Cyperus papyrus L. (Cyperaceae)
y Phragmites communis Trin. (Poaceae), plantas herbaceas, acumulan Cd, Hg, Ni, Pb y Sr en el tallo aéreo
y que la concentracion de metales pesados en el agua con la que son irrigadas, ademas de su acumulacion,

se relacionan con la alteracion de la conductividad especifica y la resistencia del xilema a la cavitacion.
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Materiales y métodos
Experimento de acumulacion de metales pesados

Se cultivaron individuos de Canna indica, Cyperus papyrus y Phragmites communis, simulando las
condiciones de los humedales artificiales de flujo subsuperficial, donde el sustrato estuvo conformado por
tezontle y suelo proveniente del horizonte A de un andosol himico, que se mantuvo a capacidad de campo.
El experimento consistid de tres tratamientos incluido el testigo, cada uno con tres repeticiones y éstas
con cinco individuos por especie. Las plantas de los tratamientos fueron irrigadas con diferentes
concentraciones de metales pesados en solucidon acuosa. En el tratamiento C1 se utilizaron 10 pM
Cd(NO3)2, Hg(NO3)2, Pb(NO3)2, 35 uM Ni(NO3)2 y 1.5 mM Sr(NO3)2 (pH=8.2). Para el C2 se us6 una
solucion 100 uM Cd(NO3)2, Hg(NO3)2, Pb(NO3)2, 200 uM Ni(NO3)2 y 3 mM Sr(NOs)2 (pH=7.7) (Seregin
y Kozhevnikova, 2011). Las plantas del testigo fueron irrigadas con agua potable (pH=8).

Conductividad especifica

De cada tratamiento se colectaron cinco tallos aéreos por especie y se cortaron segmentos de 15 cm de
longitud, durante este proceso las muestras se mantuvieron sumergidas en agua para evitar la entrada de
aire en el xilema. Los segmentos se conectaron a un sistema de tubos para registrar el flujo de agua a
través del tallo, se utiliz6 una cabeza hidraulica de 3 kPa (aproximadamente 31 cm de altura) y una pipeta
de 1 mL (Melcher ef al., 2012). Para asegurar que el flujo de agua registrado correspondia al xilema, en
Phragmites communis se inyect6 sellador de silicon para bloquear la region fistular del tallo; para Canna
indica y Cyperus papyrus, se afiadid una solucion de fucsina basica (0.1%) al reservorio de la cabeza
hidraulica, después un extremo de los segmentos de tallo se conect6 al sistema de tubos y el otro se observd
con un microscopio optico Leica M50 (Leica, Wetzlar, Alemania), asi se confirmé que el flujo de agua
pigmentada ocurria a través de los elementos traqueales (Aleman-Sancheschulz et al., 2020). Se
calcularon las conductividades tedrica (K») y especifica (Ky), expresadas en kg s m™! MPa’!, con las
ecuaciones: Kh = F(dx/dp), donde F es el flujo de agua, dx la longitud del segmento de tallo y dp el
gradiente de presion (Tyree y Ewers, 1991; Patino et al., 1995; Cruiziat et al.,2002) y Ks = Kh /S , donde
S es el area del xilema (Sperry et al., 1988; Cruiziat et al., 2002;).
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Resistencia a la cavitacion

Los datos para construir las curvas de vulnerabilidad se obtuvieron mediante el método de inyeccion de
aire, en tres segmentos de tallo aéreo de 30 cm de longitud, de cada especie y tratamiento (Cochard et al.,
1992; Ennajeh et al., 2011). Los segmentos fueron perfundidos por 30 minutos con una solucion filtrada
(0.2 pm, 20 mM KCl y 1 mM CacCl,), posteriormente se colocaron en una camara de cavitacion de dos
extremos, uno de ellos se conectd a una cabeza hidraulica de 3 kPa por medio de un tubo de silicon y el
otro a una pipeta de 1 mL para inducir y registrar el flujo del agua. Enseguida se inyectd nitrégeno
comprimido con una presion de 0.1 MPa por 5 minutos, después se liberd la presion, las muestras se
dejaron reposar por 10 minutos adicionales y se volvid a registrar el flujo de agua. Este proceso se repitid
con incrementos de 0.1 MPa, hasta que la conductividad especifica se redujo al menos en un 95%. Las
curvas de vulnerabilidad se ajustaron al modelo de distribucion de Weibull (Neufeld et al., 1992), por
medio del paquete fitplc, en el programa estadistico R (Duursma y Choat, 2017; R Development Core
Team, 2017). Para obtener el valor de la presion a la que se pierde el 50% de la conductividad (Pso) se

promediaron tres curvas de vulnerabilidad.
Microanalisis quimico elemental con microsonda electrénica de barrido (EPMA)

Durante el experimento de acumulacion de metales pesados se colectaron muestras de 0.25 cm? de tallos
aéreos (n=5) y se fijaron en glutaraldehido al 6% en solucion de fosfatos (Grego-Valencia et al., 2015).
Después se deshidrataron con etanol (10, 30, 50, 70, 90 y 100%) y desecadas al punto critico con una
secadora Samdri-780A (TOUSIMIS Research Corporation, Rockville, E.U.A.). Enseguida se montaron
en portaobjetos con cinta de carbon de 8 mm (Nisshin EM Co. Ltd., Tokio, Japdén) y se recubrieron con
grafito en aerosol Bonderite L-GP (Henkel Corporation, Michigan, E.U.A.). Para detectar en las muestras
los metales pesados Cd, Hg, Ni, Pb y Sr, se realizaron los mapeos de distribucion elemental (MDE) con
un Electron Probe Microanalyzer JEOL JXA 8900R WD/ED combined (JEOL Ltd., Tokyo, Japon), en el
Laboratorio Universitario de Petrologia del LANGEM, Instituto de Geofisica, Universidad Nacional

Autonoma de México.
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Analisis de datos

Para establecer si habia diferencias en la Ky y el Pso del tallo aéreo, entre tratamientos y entre especies, se
realizé un andlisis de varianza de un factor, cuando se registraron diferencias significativas (P<0.05), se
llevaron a cabo analisis de comparaciones multiples de Tukey. Se hizo un analisis de regresion lineal para
establecer las relaciones entre la conductividad especifica, resistencia a la cavitacion y la concentracion
de metales pesados en la solucion acuosa con la que fueron irrigadas las plantas de los diferentes
tratamientos, donde se considerd como predictor categérico a las concentraciones de metales pesados.
Todos los andlisis estadisticos se hicieron con Minitab 18 para Windows (Minitab Inc., State College,

Pennsylvania, E.U.A).
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Resultados
Conductividad especifica y resistencia a la cavitacion

En las tres especies estudiadas se registraron diferencias significativas en la K entre los tratamientos
(Canna indica F=4.07, P=0.04; Cyperus papyrus F=5.96, P=0.01; Phragmites communis F=7.70,
P=0.005). El valor de la K fue significativamente mayor en el tratamiento C2 en C. indica 'y P. communis,
mientras que en C. papyrus la mayor K; se registréd en el tratamiento C1 (Cuadro 1). La resistencia del
xilema a la cavitacion fue mayor en las plantas del tratamiento C1 (C. indica F=182.89, P<0.01; C.
papyrus F=15.17, P<0.01; P. communis F=505.32, P<0.01), en C. indica no se registraron diferencias
significativas entre C2 y el testigo. P. communis registr6 el valor menos negativo de Pso en el testigo,
mientras que en C. papyrus se obtuvo en C2 (Cuadro 1). En las tres especies estudiadas la concentracion
de metales pesados con la que fueron irrigados las plantas de los tres tratamientos, se relaciona
significativamente con la conductividad especifica y la resistencia a la cavitacion (Cuadro 2).

Cuadro 1. Conductividad especifica y resistencia a la cavitacion de las tres especies estudiadas. C1=10
uM Cd(NOs)2, Hg(NO3)2, Pb(NO3)2, 35 uM Ni(NO3)2 y 1.5 mM Sr(NO3)2; C2=100 pM Cd(NOs)z,
Hg(NO3)2, Pb(NO3)2, 200 uM Ni(NO3)2 y 3 mM Sr(NO3)2; Ki=conductividad especifica; Pso=resistencia

del xilema a la cavitacion. Letras diferentes indican diferencias significativas entre tratamientos (P<0.05).
Andlisis de comparaciones multiples de Tukey (P<0.05).

K Pso
Especie Tratamiento
(kgm'MPa's';x+D.E.) (-MPa;x+D.E.)
Canna indica T 0.1015+0.0472° -0.13£0.015°
Cl1 0.1445 £ 0.0646 ™ -0.18 £0.011%
C2 0.2304 +0.1080 * -0.071 £0.007 °
Cyperus papyrus T 0.0327 £ 0.0091 -0.18 +£0.030°
Cl1 0.0778 £ 0.0588 * -0.23 £0.020*
C2 0.0100 + 0.0069 ° -0.21+£0.015%
Phragmites communis T 0.0077 £ 0.0015 -0.38 +£0.076
Cl1 0.0027 +0.0014 ° -0.95+0.039*
C2 0.0144 +0.0087 * -0.56+0.017°
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Cuadro 2. Regresion lineal de la conductividad especifica, resistencia del xilema a la cavitacion y
concentracion de metales pesados. Ky=conductividad especifica; Pso=resistencia del xilema a la
cavitacion. Los asteriscos indican relaciones significativas (P<0.05).

Kv P50
Especies
F P R*(%) SC F P R*(%) SC

Canna indica 4.07 0.039* 26.52 0.0490 182.89 <0.01* 95.54 0.036
Cyperus papyrus 596 0.012* 36.85 0.0142 15.17 <0.01* 62.51 0.007

Phragmites communis 7.70 0.005* 44.07 0.0004 505.32 <0.01* 98.38 1.00

Microanalisis con microsonda electronica (EPMA)

En el testigo de Canna indica se observo un contenido bajo o nulo de los metales pesados analizados (Fig.
1A-F), en este tratamiento, se registrd una concentracion mayor de Sr (Fig. 1F). Se obtuvieron resultados
similares en el tratamiento C1 (Fig. 2A-F), donde el Ni y Sr exhibieron las concentraciones mas elevadas
(Fig. 2E, F). Se presentaron mayores cantidades de metales pesados en C2 (Fig. 3A-F), donde el Sr registro
una mayor concentracion comparada con los otros metales y tratamientos (Fig. 3F). El mapeo elemental
en el testigo de Cyperus papyrus registrd resultados similares a los de Canna indica (Fig. 4A-F), sin

embargo, se observo mayor concentracion de Hg y Ni (Fig. 4C, D).

En el tratamiento C1, C. papyrus presentd mayor concentracion de metales que el testigo (Fig. SA-
F), especialmente de Hg, Niy Sr (Fig. 5C, D, F); el C2 de esta especie exhibid una concentracion menor
de metales (Fig. 6A-E), excepto el Sr (Fig. 6F). Se observaron concentraciones bajas de metales pesados
en el testigo de Phragmites communis (Fig. 7A-E), el Sr registré la mayor concentracion (Fig. 7F). Se
registraron resultados similares en C1 para esta especie (Fig. 8A-F), esta misma tendencia se presentd en

el C2, sin embargo, fue este tratamiento el que exhibi6 la menor concentracion de metales (Fig. 8A-F).
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Figura 1. Canna indica, testigo. Mapeo de distribucion elemental en un corte longitudinal del tallo aéreo.
(A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio. Las barras
de colores indican la concentracion de metales pesados. Ga=granos de almidon, Hv=haz vascular.
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Figura 2. Canna indica, tratamiento C1. Mapeo de distribucion elemental en un corte transversal del tallo
aéreo. Las barras de colores indican la concentracion de metales pesados. (A) Imagen composicional, (B)
cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio. Hv=haz vascular.
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Figura 3. Canna indica, tratamiento C2. Mapeo de distribucion elemental en un corte longitudinal del tallo
aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio. Las
barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Ga=granos de almidon, Hv=haz vascular.
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Figura 4. Cyperus papyrus, testigo. Mapeo de distribucion elemental en un corte transversal del tallo
aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio. Las
barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Hv=haz vascular, Ep=epidermis.
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Figura 5. Cyperus papyrus, tratamiento C1. Mapeo de distribucion elemental en un corte longitudinal del
tallo aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio.
Las barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Fb=fibras, Mx=metaxilema, Pp=placa
de perforacion.
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Figura 6. Cyperus papyrus, tratamiento C2. Mapeo de distribucion elemental en un corte transversal del
tallo aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio.
Las barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Fb=fibras, Hv=haces vasculares.
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Figura 7. Phragmites communis, testigo. Mapeo de distribucion elemental en un corte transversal del tallo
aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F) estroncio. Las
barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Hv=haces vasculares, Mx=metaxilema,
Px=protoxilema.
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Figura 8. Phragmites communis, tratamiento C1. Mapeo de distribucion elemental en un corte longitudinal
del tallo aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F)
estroncio. Las barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Fb=fibras, Hv=haces
vasculares, Par=parénquima.
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Figura 9. Phragmites communis, tratamiento C2. Mapeo de distribucion elemental en un corte longitudinal
del tallo aéreo. (A) Imagen composicional, (B) cadmio, (C) mercurio, (D) niquel, (E) plomo y (F)
estroncio. Las barras de colores indican la concentracion de metales pesados. Fb=fibras, Hv=haces
vasculares, Par=parénquima.




Discusion

Se ha demostrado que ocurren cambios transitorios en la conductividad hidraulica de las plantas en funcion
de la composicion ionica del agua del xilema (Cochard et al., 2010; Nardini et al., 2012; Trifilo et al.,
2014), también se ha sugerido que este cambio en la conductividad es variable entre especies y la magnitud
de este fendmeno depende de diversos factores, entre ellos el grado de lignificacion del tejido vascular
(Boyce et al., 2004; Gasco et al., 2006; Volaire et al., 2018). Las tres especies estudiadas en esta
investigacion son monocotileddneas, plantas con menor grado de lignificacion que las eudicotiledoneas.
Los tratamientos C1 y C2 fueron irrigados con diferentes concentraciones de metales pesados que
aumentaron el contenido de cationes en el agua, esto se relaciona con un aumento en la K; en las plantas
de dichos tratamientos; en Canna indica y Phragmites communis el tratamiento C2 present6 el valor
mayor de Ks, mientras que en Cyperus papyrus fue el C1 el que exhibié un aumento en la conductividad

especifica.

Otras investigaciones sefialaron que el control de la K y el Pso son independientes y que el efecto
i6nico no necesariamente se relaciona con la alteracion de la resistencia a la cavitacion (Cochard et al.,
2010; Herbette y Cochard, 2010), también se ha indicado que una mayor conductividad hidraulica se
corresponde con una menor resistencia a la cavitacion (Tyree y Zimmermann, 2002; Lens ef al., 2010).
Sin embargo, del mismo modo que con la Kj, el Pso registr6 una relacion significativa con la concentracion
de metales pesados del agua en los tratamientos C1 y C2, ademads, se observo un aumento significativo de
este parametro hidraulico en las tres especies estudiadas, donde C1 registr6 el valor mas negativo, seguido

de C2 en Canna indica'y Cyperus papyrus.

La conductividad especifica y la resistencia a la cavitacion dependen en gran medida de la
estructura de las membranas de las punteaduras intervasculares (Ryu et al., 2014; Li et al., 2016; Li et al.,
2019), los resultados obtenidos en esta investigacion sugieren que la cantidad de iones en el agua con la
que se irrigaron las plantas de C1 y C2, afectaron la estructura de dichas membranas y en consecuencia se
altero la K; y el Pso. Los datos para las curvas de vulnerabilidad fueron obtenidos mediante la técnica de
inyeccion de aire, donde se asume que la cavitacion ocurre por siembra de burbujas (Cochard et al., 1992).
Una posible explicacion para un valor mayor de la Ks y el Pso, es que la alteracion de la rigidez de las
membranas puede provocar un aumento del flujo axial del agua, al mismo tiempo que se requeriria mayor
presion para forzar la entrada de aire en los elementos conductores del xilema. En condiciones ideales esto
se podria determinar mediante los microandlisis quimicos con microsonda electrénica; sin embargo,

debido al limite de deteccion del equipo utilizado (400 ppm) y a la baja concentracion de metales pesados
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en el agua con la que se regaron las plantas, no fue posible detectar una acumulacion importante de metales
pesados en las paredes de los elementos traqueales o en sus alrededores. Se observa la tendencia a una
mayor acumulacion de estroncio y cadmio, esto es importante porque ambos elementos quimicos siguen
la misma ruta que el calcio en el agua que fluye a través el xilema (Jovanovic et al., 2021), por tanto
pueden afectar la estructura de las membranas. Futuros estudios deberdn enfocarse en el reconocimiento
de las modificaciones estructurales de las membranas de las punteaduras intervasculares, como

consecuencia de la presencia de metales pesados en el agua.
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Conclusiones

En las tres especies estudiadas se registré un aumento en la conductividad especifica y en la resistencia a
la cavitacion, asociado con una concentracion mayor de metales pesados en el agua con la que fueron
irrigadas las plantas de los tratamientos C1 y C2, es posible que este aumento en ambos parametros
hidraulicos se deba a que se altera la rigidez de las membranas de las punteaduras intervasculares, por la
presencia de cationes de metales pesados en el agua y su probable acumulacion en las mismas, por tanto,
es necesario realizar estudios detallados sobre la alteracion ultraestructural de estas membranas. Si
aumentara la rigidez de las membranas, seria mayor el flujo axial del agua y la presion necesaria para
forzar burbujas hacia el interior de los elementos traqueales, a través de los poros de las membranas. Se
han realizado diversos estudios para determinar los factores que afectan la conductividad hidraulica y la
resistencia a la cavitacion de las plantas, sin embargo, los resultados obtenidos son insuficientes para
explicar estos fendmenos, se requieren mas estudios de este tipo para esclarecer la importancia del efecto
i6nico en el cambio de la conductividad hidraulica y la resistencia a la cavitacion en plantas lefiosas y
particularmente en plantas herbaceas, en estas ultimas se han llevado a cabo pocas investigaciones de este

tipo.
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DISCUSION GENERAL

Los humedales artificiales (HA) se utilizan para tratar agua contaminada en lugares donde no existen
sistemas especializados para estos procesos, su eficiencia depende de diversos factores, como el tipo de
humedal y de las plantas que en ellos se cultivan (Haberl, 1999; Haberl et al., 2003; Dhir, 2013;
Langergraber, 2013). El tratamiento del agua en los HA ocurre principalmente en la biopelicula que se
establece en el sustrato de estos sistemas, también ocurre por la sedimentacion y finalmente la traslocacion
y acumulacién de contaminantes en los diferentes 6rganos de las plantas vasculares (Stottmeister et al.,

2003; Melo et al., 2011).

En los HA se pueden utilizar plantas acuaticas emergentes, de libre flotacion y sumergidas (Brix,
1994), la eleccion de estas plantas dependera del tipo de aguas residuales a tratar (Dhir, 2013; Ghaitidak
y Yadav, 2013; Masi et al., 2017; Wulandari et al., 2019). Por ejemplo, se ha demostrado que Axonopus
compressus es Util en el tratamiento de aguas grises, pues en los HA donde se cultiva esta planta se reduce
hasta 93% la turbidez del agua, 93% la demanda quimica de oxigeno y en un 98% los nitratos, ademas,
esta planta se desarroll6 adecuadamente en los HA, aumentando su biomasa y niumero de individuos
(Arunbabu et al., 2015). Vergeles et al. (2015) obtuvieron resultados similares en el tratamiento de aguas
negras en HA donde se cultivaron individuos de Phragmites australis (= P. communis), Scirpus sylvaticus

y Typha latifolia.

Entre las especies que mas se cultivan en los HA se encuentran Canna indica, Cyperus esculentus,
C. papyrus, Eichornia crassipes, Phragmites communis, Typha angustifolia y T. latifolia (Dhir, 2013;
Vymazal, 2015). La mayoria de los estudios sobre HA se centran en su eficiencia para tratar aguas
residuales (Hidayah ef al., 2020; Pajean y Lissolo, 2002). Es menor la cantidad de investigaciones que se
enfocan en la anatomia o fisiologia de las plantas que se desarrollan en suelos contaminados o que se
cultivan en los HA, sin embargo, estos estudios generalmente tratan con temas de desarrollo,
productividad y alteraciones anatémicas en estas plantas, por ejemplo, se ha determinado que P. communis
presenta alteraciones ultraestructurales en las células de sus raices y tallos cuando se establece en suelos
altamente contaminados con Cd, Cr, Cu, Mn, Ni, Pb y Zn, se ha indicado que este fendémeno ocasiona un

desarrollo ontogenético anormalmente lento y parametros morfométricos reducidos (Minkina ef al., 2018).

Las plantas acudticas emergentes que se cultivan en los HA, entre ellas las especies analizadas en
esta investigacion, comparten la anatomia basica de las monocotiledoneas (Plowman, 1906; Metcalfe,

1960, 1969, 1971; Tomlinson, 1961, 1969, 1970), pero presentan caracteristicas particulares que les
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permiten desarrollarse en sustratos inundados como ocurre en los HA, por ejemplo, tienen abundante
aerénquima lisigeno en las raices, radial en Canna indica' y Phragmites communis y tangencial en Cyperus
papyrus. Las tres especies exhiben xilema poliarco, donde los elementos del metaxilema tienen placas de
perforacion simple. Los tallos aéreos y las vainas foliares también presentan aerénquima, ademas, en P.
communis el rizoma y el tallo aéreo son fistulosos, se ha indicado que estas caracteristicas permiten la
oxigenacion de los 6rganos aéreos en las plantas que se desarrollan en ambientes andxicos (Brix ef al.,

1992; Jackson y Armstrong, 1999).

La principal funcién de las plantas emergentes en los HA es proporcionar una superficie para el
establecimiento de la biopelicula de microorganismos que se desarrollan sobre sus raices (Titus y Urban,
2009). La translocacion de contaminantes por parte de las plantas depende del flujo de agua que ocurre
principalmente sin gasto de energia, a través de los elementos conductores del xilema, en estado
metaestable, a favor de un gradiente de presiones negativas y de acuerdo con la teoria de cohesion-tension
(Alemén-Sancheschulz et al., 2019). La eficiencia en el transporte de agua y la resistencia del xilema a la
cavitacion (Pso) dependen principalmente de las caracteristicas anatdmicas de los elementos conductores,
como su didmetro, longitud, tipo de placa de perforacion y estructura de las punteaduras intervasculares y

sus membranas (Ryu ef al., 2014; Li et al., 2016; Li et al., 2019).

Se asume que las plantas lefiosas presentan mayor conductividad especifica (K;) y Pso, sin embargo,
se ha mostrado que esta premisa no siempre se cumple, ademas, en las plantas herbaceas estos parametros
hidraulicos también dependen del porcentaje de tejido lignificado y del nimero de haces vasculares por
unidad de area (Lens ef al., 2016). Las tres especies estudiadas presentan valores bajos de K, y Pso, como
cabria esperar en las monocotiledoneas herbaceas. Phragmites communis exhibe el xilema mas resistente
a la cavitacion (-0.38 MPa), es posible que esto se deba a que es la especie con mayor grado de
lignificacion en el tallo aéreo, ademas, registra el nimero mayor de haces vasculares por mm?, pero no la
mayor K; (0.007 kg m™! MPa! s!). La eficiencia en la conduccion de agua y la seguridad con la que ocurre
este proceso, también se pueden evaluar mediante la conductividad hidraulica relativa y los indices de
vulnerabilidad, mesomorfia y colapso (Carlquist, 1977, 1988; Fahn et al., 1986; Hacke et al., 2001); estos
indices fueron desarrollados para las plantas lefiosas y en la presente investigacion se demostré que no se

corresponden completamente con los resultados experimentales.

La K y el Pso también dependen en parte de la composicion idnica de la solucion acuosa que fluye

a través del xilema, ya que ésta puede alterar la estructura de las membranas de las punteaduras
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intervasculares (Ryu et al., 2014). Cochard et al. (2010) determinaron que la concentracion de iones de
potasio se relaciona negativamente con la K en Salix alba, Cedrus atlantica y Pinus sylvestris, y
positivamente en Fagus sylvatica, Prunus aviumy Tilia platyphyllos, sin embargo, observaron que no hay
una relacion significativa con el Pso. Estos resultados no concuerdan con lo observado en las tres especies
estudiadas en la presente investigacion, donde se registrd una relacidon positiva entre la K, el Pso y la
concentracion de iones de metales pesados en el agua con la que fueron irrigadas. Las plantas irrigadas
con soluciones que contenian metales pesados en forma de nitratos, exhibieron valores significativamente
mayores de K, y Pso que aquellas irrigadas con agua potable. Es posible que el contenido de iones en el
agua haya aumentado la rigidez de las membranas de las punteaduras, como consecuencia se obtendria
mayor flujo axial de agua y seria necesaria mas presion para forzar burbujas de aire a través de estas

membranas.
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CONCLUSIONES GENERALES

La mayoria de las investigaciones sobre los humedales artificiales se enfocan generalmente en la eficiencia
de éstos en el tratamiento de aguas residuales, del mismo modo, el estudio de la arquitectura hidraulica de
las plantas vasculares se ha realizado principalmente en plantas lefiosas. El anélisis de la anatomia de los
organos vegetativos y la anatomia funcional, inferencial y experimental de Canna indica, Cyperus papyrus
y Phragmites communis, reveld que las tres especies presentan caracteristicas anatomicas similares a las
descritas por otros autores, aunque de manera incompleta o con poco detalle. Los indices anatémicos
indican que su protoxilema conduce poca agua, es muy resistente a la cavitacion y es xeromorfico,
mientras que el metaxilema es capaz de transportar un volumen mayor de agua, es menos resistente a la
cavitacion y es mesomorfico; los dos tipos de xilema en las tres especies son poco resistentes al colapso.
Estos indices no concuerdan del todo con los resultados experimentales, donde se demostrd que el xilema

de las tres especies es poco resistente a la cavitacion y tiene baja conductividad especifica.

La concentracion de iones en el agua que fluyen a través de los elementos traqueales del xilema
altera la estructura de las membranas de las punteaduras, y en consecuencia la conductividad especifica y
en menor medida la resistencia a la cavitacion, ademas, generalmente un valor alto de K se corresponde
con uno menos negativo de Pso y viceversa. Las tres especies estudiadas registraron valores mayores de
conductividad especifica y resistencia a la cavitacion, cuando fueron irrigadas con soluciones acuosas que
contenian metales pesados, adicionalmente, la concentracion de estos metales se relaciona
significativamente con los parametros hidraulicos mencionados. La anatomia funcional de este grupo de
plantas ha sido poco analizada, ademés, muchos de los modelos, las teorias y técnicas disponibles para su
estudio han sido desarrolladas para las plantas lefiosas, por ello, es necesario hacer modificaciones o
desarrollar nuevas herramientas teniendo en cuenta las caracteristicas anatomicas y fisiologicas
especificas de las plantas herbaceas, especialmente en el contexto del tratamiento de aguas contaminadas

en humedales artificiales.
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