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NUTRICION MINERAL DE LAS PLANTAS: AVANCES Y APLICACIONES'

RESUMEN

Una revisiéon de los avances cientificos
mads relevantes en el campo de la nutricién mine-
ral de las plantas, con algunas aplicaciones a las
ciencias agricolas, es presentada. Se incluyen los
descubrimientos mds recientes en los campos de
las relaciones hidricas y la translocacién por el
floema, y su impacto sobre el entendimiento de
los procesos nutricionales de las plantas. Se hace
énfasis en la economia nutricional a nivel de la
planta completa, abarcando los érganos vegetati-
vos més importantes de las plantas superiores:
hojas, tallos y raices.

LOS NUTRIMENTOS ESENCIALES

Los nutrimentos minerales esenciales para
las plantas son aquellos: a) necesarios para la
ocurrencia de un ciclo de vida completo, b) invo-
lucrados en funciones metabdélicas o estructura-
les en las cuales no pueden ser sustituidos, y c)
cuya deficiencia se asocia a sintomas especificos
(aunque no inconfundibles).

Los minerales esenciales incluyen: a) C, H,
O, N y S (principales constituyentes de la mate-
ria orgdnica), b) P, B y Si (esterificados con alco-
holes en las plantas), c) K, Na, Mg, Ca, Mn y Cl
(absorbidos como iones de la solucién del suelo),
y d) Fe, Cu, Zn y Mo (absorbidos como iones o
quelatos). La adicion mds reciente al grupo de
minerales esenciales es el Niquel (Welch 1981,
1995), involucrado en el metabolismo de la urea
y de los ureidos, la absorcién de Fe, la viabilidad
de las semillas, la fijacién de N y el crecimiento
reproductivo.
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ABSTRACT

Mineral plant nutrition: Applications
and advances. A revision is presented of the
most relevant scientific advances in the field of
mineral plant nutrition, with some applications
to the agricultural sciences. The most recent dis-
coveries in the fields of water relations and
phloem translocation are included with its
impact on our understanding of plant nutritional
processes. Emphasis is made on the nutritional
economy of the whole plant, considering the
most important vegetative organs of higher
plants: leaves, stems and roots.

El diagnéstico del estado nutricional de las
plantas se ha basado tradicionalmente en el andli-
sis quimico de suelos y tejidos vegetales. El desa-
rrollo de métodos de diagnéstico basados en pro-
cesos fisioldgicos (actividad enzimdtica o niveles
de metabolitos secundarios), o en el muestreo de
los fluidos de los tejidos vasculares est4 ain en su
infancia. Algunas técnicas fisiolGgicas basadas en
la inyeccién de fluidos han sido olvidadas o esca-
samente aplicadas en el diagnéstico y la correccién
del estado nutricional de las plantas.

LAS HOJAS

Las hojas y sus partes (peciolos, ldminas,
fluidos) representan la inversién de los recursos
nutricionales de las plantas en procesos fisiol6-
gicos directamente ligados a las tasas’de inter-
cambio gaseoso (asimilacién fotosintética del
CO,, transpiracién). La composicién quimica
tipica de la materia seca de una hoja puede ser:
60% Carbohidratos, 25% Proteinas, 5% Lipidos
y 10% Minerales. El destino fisiol6gico de es-
tos minerales es variado, y depende de las rela-
ciones fuente-sumidero y de la especificidad de
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las funciones desempefiadas por cada mineral.
La distribucién de los asimilados orgénicos y de
los minerales en las plantas parece estar determi-
nada por la siguiente jerarquia fisiol6gica:

1) las semillas

2) los frutos carnosos, los meristemos y las
hojas

3) el cambium

4) las raices, y

§» el aimacenamiento.

La demanda de nutrimentos por parte de
las hojas cambia durante el ciclo de vida, y mues-
tra una relacién estrecha con la tasa y las carac-
teristicas del crecimiento. La longevidad de las
hojas est4 fuertemente determinada por el estado
fisiol6gico de las plantas en el momento de su
produccién. La aplicacién de nutrimentos en fun-
cién de 1a demanda (una consecuencia del ciclo
fenolégico) deberfa constituir la base de la ferti-
lizacién cientifica de los cultivos.

Los recursos nutricionales limitados de una
planta se invierten en actividades fisiolégicas
(crecimiento vegetativo, crecimiento reproducti-
vo, defensa) que compiten estre si por esos recur-
sos. La manera en que estos recursos son distri-
buidos determina la supervivencia de los indivi-
duos. La identificacién de un indicador confiable
del presupuesto de recursos de las plantas apenas
empieza, aunque los mejores candidatos parecen
serel C, el Ny el agua.

Por ejemplo, del total de N de una hoja Cs,
solo el 23% ‘es no-cloropléstico, 19% es inverti-
do en la captura de luz, 26% en la fijaci6n enzi-
mética de CO,, 23% en procesos biosintéticos y
energéticos, y solo 7% es N estructural. Por lo
tanto, la tasa fotosintética y su expresion final, o
sea el crecimiento de las plantas, es altamente de-
pendiente de la concentracién de N en las hojas.
Las especies C3 y C4 difieren sustancialmente en
la respuesta de la fotosintesis a la concentracién
de N foliar.

Los nutrimentos ascienden al follaje origi-
nalmente por el xilema (parte del apoplasto). En
6rganos subterrdneos, el apoplasto mantiene la
continuidad con el agua del suelo. Abundantes es-
tudios demuestran, sin embargo, que la corriente
de transpiracién no es indispensable para llevar los
minerales al follaje (Tanner y Beevers 1990). El xi-
lema es la via principal para el transporte de agua
(y sus solutos) en las plantas, pero no la {inica.
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Asimilacién del CO, en funcién del contenido de
nitrégeno foliar en una variedad de especies C3
(33 especies, grupos b a k) y C4 (11 especies,
grupo a) (Field, C. y Mooney, H.A. 1986. The pho-
tosynthesis-nitrogen relationship in wild plants. In
On the economy of plant form and function. Ed. by
T.J. Giunish. Cambridge Univ. p. 25-55).

Las transferencias floema-xilema, coordi-
nadas por las células parenquiméticas asociadas
a los tejidos de transporte, probablemente juegan
un importante papel en la distribucién interna de
los minerales.

Los nutrimentos acarreados por la corrien-
te de transpiracién se acumulan (se separan del
agua) en sitios especificos dentro de las hojas, no
en los estomas. Estos sitios, de descubrimiento
reciente, se han identificado en las terminaciones
de las venas, los hiddtodos, la superficie interior
de las células del mestoma, y en las células fusi-
formes de los bambiies. A partir de estos puntos
de acumulacion, los minerales son probablemen-
te translocados en el floema (Canny 1995).

Existe abundante evidencia de que las cé-
lulas parenquimdticas situadas a lo largo y en las
terminaciones de los vasos del xilema, y de los
tubos cribosos del floema (células compafieras)
gobiernan la translocacién de solutos_en las ve-
nas, los peciolos, los tallos, y las raices principa-
les (van Bel 1995). Las variaciones en el metabo-
lismo celular y en la organizaci6n intercelular del
parénquima asociado a estos canales de translo-
cacién, conduce a diferentes estrategias de distri-
bucién del C y del N, que a su vez parecen estar
relacionadas con la forma de crecimiento y su
ambito de adaptacion.
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Fig. 2. Acumulacién de solutos marcados en las traqueidas terminales de las venas en hojas de plantas de soya después de la
introduccién del marcador a través de un peciolo cortado (Canny, M.J. 1993. The transpiration stream in the leaf apo-
plast: water and solutes. Phil. Trans. R. Soc. Lond. B. 341:87-100).

Como resultado de este, hasta reciente-
mente, ignorado evento, el xilema se convierte
en un sistema osmoético en el que tanto la magni-
tud del flujo volumétrico de la savia como la
composicién quimica de la misma tienen efectos
fisiolégicos importantes. Otra consecuencia de
esta insospechada actividad es la posibilidad de
que el xilema realmente funcione a tensiones
menores que las requeridas por la teorfa de la
tensién-cohesién. De nuevo, el parénquima aso-
ciado a los canales de translocacién (los tejidos
accesorios del hidrosistema de Braun 1984) pro-
bablemente participan en la coordinacién de las

relaciones hidricas y del funcionamiento integra-
do del xilema y del floema.

Desde el punto de vista del diagnéstico nu-
tricional de las plantas, las hojas son de enorme
utilidad. Por un lado, 1a relacién entre el conteni-
do de nutrimentos en los tejidos (foliares) y el
rendimiento es claro. Representa el fundamento
cientifico del andlisis quimico de los tejidos para
diagnosticar el estado nutricional de las plantas.

" Se requiere de investigacién previa para de-
terminar la reaccién del rendimiento ante cambios
en la concentracién de nutrimentos en los tejidos.
El significado fisiol6gico y la manipulacién del
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“consumo de lujo” (almacenamiento de minera-
les) puede ser explorado con el fin de manejar las
reservas nutricionales de las plantas. Ademads de
las 1dminas foliares, otros tejidos y érganos vege-
tales (peciolos, flores, semillas) han sido utiliza-
dos con éxito para diagnosticar el estado nutricio-
nal de las plantas con propdsitos variados.

Otros aspectos de la fisiologia de las hojas
pueden explotarse en nutricién mineral, princi-
palmente las posibilidades de realizar diagn6sti-
co bioquimico utilizando la actividad de algunas
enzimas foliares, o cambios en la concentracién
de metabolitos secundarios. Algunas pruebas
bioquimicas comiinmente mencionadas como de
utilidad para fines de diagnéstico se incluyen en
el Cuadro 1.

Cuadro 1. Pruebas bioquimicas iitiles para fines de diagnés-
tico de los principales nutrimentos.

Elemento Prueba bioquimica

Nitrato reductasa
Aminodicidos

Nitrégeno

Fésforo Fosfatasas

Arginina
Potasio Putrescina y otras aminas
Triptéfano quinasa
Triptofanasa
Acetotioguinasa
Magnesio Piruvato quinasa
Catalasa
Fenoloxidasa
Aminas

Hierro Fosfatasa
Peroxidasa
Catalasa
Fenoloxidasa

Cobre Polifenoloxidasa
Acido ascérbico oxidasa
Plastocianina

Peroxidasa
Fenilalanina amonio liasa

Manganeso

Zinc Anbhidrasa carbénica
Ribonucleasa

Molibdeno Nitrato reductasa

Un componente importante del presupues-
to de recursos de las plantas es la pérdida de mi-
nerales a través de procesos de lixiviacién y de
volatilizacién en las superficies de los tejidos

(Tukey 1970). La lixiviacién es una consecuen-
cia de la acci6n de sustancias acuosas como la
lluvia, el rocio y la neblina. Muchos autores han
reportado menores contenidos de “cenizas” en
plantas creciendo en ambientes y estaciones hi-
medas, comparadas con plantas que crecen en
ambientes secos o en invernaderos. Otros proce-
sos fisioldgicos como la gutacién no parecen re-
presentar una fuente importante de remoci6n de
minerales (Klepper y Kaufman 1966), en vista
de que a su paso por los hidatodos, el fluido del
xilema es despojado de sus solutos por la accién
del epitema (parénquima “de rapifia™), que repre-
senta la ultima oportunidad de las hojas para ex-
traer los nutrimentos de la savia.

Aunque la importancia de la absorcién fo-
liar de agua a través de tricomas expecializados
es reconocida en algunas especies, (bromelias
del género Tillandsia, por ejemplo, la capacidad
de las hojas de las plantas (cultivadas) para hu-
medecerse y realizar absorcién foliar de agua y
solutos es atin debatida. La evidencia a favor de
un papel activo de las hojas en la captura de agua
y minerales es considerable, y abundantes estu-
dios agronémicos indican que las hojas pueden
actuar como superficies para la absorcién de fer-
tilizantes foliares y productos sistémicos. La
efectividad varia con la especie y las sustancias
involucradas, y la duracién del proceso de absor-
cién fluctiia en un amplio rango que va desde po-
cas horas (absorcidn de urea por hojas de pifia) a
varios dias (30 para la completa absorcién de P
por hojas de caiia de azicar).

Contrario a la mayoria de las suposicio-
nes, el grosor de la cuticula no parece ser el
factor determinante de la permeabilidad de las
hojas, ni parece estar relacionado con el régi-
men hidrico del ambiente (Kerstiens 1996,
Schreiber y Riederer 1996). Los resultados m4s
bien indican que la composicién quimica de la
cuticula es la variable determinante de la mag-
nitud de la absorcién foliar de agua y de solu-
tos. La morfologia estomdtica, principalmente
el recubrimiento de la cavidad subestomitica
por una cuticula interna, hace de los estomas
un sitio de poca importancia para la absorcién
foliar de soluciones. Pocos surfactantes comer-

_ ciales tienen la capacidad de reducir la tensién

superficial de los liquidos depositados en la
epidermis de las hojas, como para facilitar su
penetracion a través de los estomas (Schonherr
y Bukovac 1972).




GUTIERREZ: Nutricién mineral de las plantas 131

Fig. 3. Tricomas absorbentes en las hojas de bromelias epifitas xerofiticas de la subtribu Tillandsiodeae (Benzing, D.H.,
Henderson, K., Kessel, B. y Sulak, J. 1976. The absorptive capacity of the bromeliae trichomes. Amer. J. Bot.

63:1009-1014).

En resumen, las hojas representan uno de
los principales consumidores de los nutrientes
minerales del suelo extraidos por los cultivos.
Sin embargo, el reciclaje (removilizacién) de al-
gunos minerales durante la senectud de las hojas
o la reproduccién es muy reducido. Una propor-
ci6n importante de los minerales permanece en
los tejidos vegetativos no cosechados y su rein-
corporacién puede contribuir a mejorar la fertili-
dad del suelo.

LOS TALLOS

Los tallos constituyen la via para el trifico
de minerales a larga distancia dentro de las plantas,

tanto en el xilema como en el floema, de la raiz
al follaje y viceversa. Representan a la vez un
importante consumidor de recursos minerales
para sustentar la produccién de tejidos vascula-
res y accesorios, la actividad del cambium y el
crecimiento expansivo en especies perennes, y el
almacenamiento de reservas en general.

Las “decisiones” necesarias para la distri-
bucién de estos recursos minerales limitados en-
tre las variadas actividades fisiolgicas que los
demandan estdn controladas por la anatomia de
los sistemas vasculares, la naturaleza de sus co-

nexiones, y por la accién de las plantas como or-

ganismos modulares. Mds adelante se vera que la
distribucién de los minerales dltimamente estd
gobernada por los procesos responsables de la
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coordinacién de las relaciones entre fuentes y su-
mideros, incluidas desde luego las relaciones
floema-xilema, el intercambio de sefiales quimi-
cas entre distintos 6rganos y tejidos, y el efecto
de las variables ambientales.

La visién simplificada de la operacién de
los tejidos vasculares sugiere la existencia de flu-
jo circular de materiales dentro de la planta, ha-
cia arriba en el xilema y hacia abajo en el floe-
ma. En realidad, el xilema de muchas plantas
puede formar redes intrincadas, y sus conexiones
son discretas y organizadas en ortdsticos. La
aplicacién circular de fertilizantes a los arboles
es una consecuencia prictica de estas restriccio-
nes anatémicas. La importancia de la segmenta-
cién longitudinal y transversal de los conductos
vasculares es también intensamente debatida. La
segmentacion es un tema central en la controver-
sia que rodea la teorfa cldsica de la tensién-cohe-
sién para explicar el transporte en el xilema
(Zimmerman et al. 1994).

El xilema es apopldsmico, y la composi-
cién quimica de su savia no estd sujeta a las res-
tricciones impuestas por la naturaleza simplas-
mica del floema. Ain asi, los patrones de flujo en
el xilema son complejos y caracterizados por la
operaci6én de conexiones vasculares “preferen-
ciales” entre 6rganos individuales, que pueden
tener su origen en la actividad de los meristemos.
Variaciones en la arquitectura hidraulica del xile-
ma han sido asociadas a diferentes formas de vi-
da y a estrategias ecoldgicas, y pueden determi-
nar, por ejemplo, desde la forma de los troncos
hasta la longevidad de los arboles.

El descubrimiento reciente de un simbion-
te fijador de N en los espacios intercelulares de
los tallos de la cafia de aziicar ha despertado
enorme interés (Dong et al. 1994). Este se ali-
menta de la sacarosa almacenada en el apoplasto
de los tallos de la cafia, y ha cambiado nuestra
percepcién acerca de las posibles funciones del
“espacio libre” de las plantas.

El floema es simpldsmico, y 1a composi-
cién quimica de su savia refleja el ambiente re-
querido para mantener la actividad enzimética
en el sistema de transporte. El floema transpor-
ta los solutos (incluidos los minerales) de las
fuentes a los sumideros activos en metabolis-
mo, crecimiento o almacenamiento de recur-
sos. El grado de autonomia simpldsmica del
floema varia con la especie y a lo largo del sis-
tema: floema recolector (en las hojas), floema

Fig. 4. Orté6sticos. Demostracién de que las conecciones

vasculares en las plantas son preferenciales. La
sustancia absorbida por la raiz tratada es trans-
portada solo a la rama situada por encima del
punto de inyeccién (Hales, S. 1727. Vegetable
Staticks. McDonald-Elsevier. 214 p.).

-

conductor (en peciolos y tallos), floema de des-
carga (en los sumideros).

Dentro de una misma planta, esta autono-
mia parece ser mayor en las hojas y menor en los
sumideros. El mecanismo de “carga del floema”
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(en las fuentes), ficilmente predecible mediante
la observacién anatémica de las terminaciones
de las venas de las hojas, puede ser simpldsmico
(a través de plasmodesmos) o apopldsmico (a
través de las paredes y membranas), y parece te-
ner importantes implicaciones ecofisiolégicas
(van Bel y Gamalei 1992, van Bel 1996).

Por ejemplo, la presencia de carga simplds-
mica en las especies hasta ahora examinadas pare-
ce ser mas abundante en los trépicos y subtrGpi-
cos, y se correlaciona con la predominancia de los
sumideros axiales (meristemos apicales) sobre los
laterales (cambium, frutos, yemas), y con tasas de
crecimiento relativo menores (drboles y arbustos).
La carga apopldsmica del floema, en contraste, es
comun en hierbas y plantas nativas de ambientes
frios. Los sumideros laterales muestran predomi-
nancia sobre los sumideros apicales y la tasa de
crecimiento relativo es mayor.

El grado de plasticidad morfoldgica y fi-
siolégica de estos mecanismos es desconocido.
Las consecuencias funcionales de la arquitectura
hidraulica del floema apenas se sospechan.

El grado de integracién de los ortdsticos y
de las unidades fuente/sumidero de las plantas es
también desconocido, pero las primeras observa-
ciones utilizando Resonancia Magnética Nuclear
(Anderson y Hopmans 1994) indican que el agua
y los solutos del floema no absorbidos por los su-
mideros regresan al follaje en el xilema. Esto re-
fuerza la visién del xilema como un sistema os-
mdéticamente asistido por el floema, y la impor-
tancia del parénquima accesorio para el funcio-
namiento de los tejidos vasculares.

La composicién quimica de la savia del xi-
lema que ingresa al follaje puede indicar a las
hojas el estado nutricional de los sumideros (las
raices) y de otras fuentes (el suelo), de manera
que éstas puedan coordinar la produccién y ex-
portacién de asimilados en respuesta tanto a fac-
tores fisiolégicos como edéficos.

El andlisis quimico de la savia es.un méto-
do de enorme potencial en el estudio del estado
nutricional de las plantas. En leguminosas fija-
doras de N, finas técnicas fisiolégicas (“sangra-
do” de las venas) y bioquimicas (sustancias mar-
cadas) han sido utilizadas para delucidar la eco-
nomia de C, N, agua y otros minerales durante
la ontogenia de varias especies de plantas (Pate
y Jeschke 1995). Diversos métodos para la ex-
traccién rdpida de savia y la determinacién se-
micuantitativa de algunos minerales han sido
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Fig. 5. Modelo para la particién de asimilados y nutrien-
tes minerales y su reciclaje a través del floema y
del xilema (Pate, J.S. y Jeschke, W.D. 1995. Role
of stems in transport, storage and circulation of
ions and metabolites by the whole plant. /n Plant
stems: physiology and functional morphology.
Ed. by Gartner. Academic Press. p. 177-204.

desarrollados para algunas plantas herbdceas
(papa, tomate, pepino) con resultados variados
(Coltman 1987, MacKerron et al. 1995). Sin em-
bargo, estos avances técnicos no han sido amplia-
mente incorporados al manejo agron6mico de la
nutricion de las leguminosas y de las hortalizas.
En especies perennes, los estudios pioneros
con especies de clima templado (uva, manzana,
pera) muestran marcadas variaciones estacionales
en los requerimientos de minerales y en la com-
posicién quimica de la savia del xilema, relacio-
nadas con cambios clim4ticos y fenolégicos (An-
derssen 1929, Andersen y Brodbeck 1991, Bo-
llard 1953). Las posibilidades de aplicar técnicas
basadas en el muestreo de la savia en la planifica-
cién de la-fertilizaci6n de los cultivos, y el control
de las demandas nutricionales mediante pricticas
agricolas (podas, fertilizacion, irrigacién) deben
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ser exploradas, especialmente en especies peren-
nes tropicales.

El muestreo in situ de la savia del xilema
con fines de diagnéstico es un instrumento po-
tencial de gran valor, pero presenta enormes difi-
cultades técnicas debido a que el tejido se en-
cuentra bajo tensién (succién, de magnitud deba-
tida). Las columnas de agua bajo tensién son sus-
ceptibles a cavitar ante la penetracién de las pa-
redes del xilema con microcapilares (como los
de las sondas de presi6n celular modernas). Has-
ta el momento, las sondas de presién (Figura 8)
constituyen el Gnico instrumento capaz de medir
directamente la presion del xilema, y de extraer
muestras de sus fluidos. Los resultados obteni-
dos con la sonda de presion y con la cdmara de
presién de Scholander (un método indirecto) di-
fieren sustancialmente (Zimmerman et al. 1994).
Algunos insectos (Homdptera) se alimentan de la
corriente de transpiracién. En vista de que los
sistemas bucales de los insectos dificilmente
pueden generar succiones mayores a los 0.3
MPa, es una evidencia de que el xilema efectiva-
mente opera a tensiones menores que las espera-
das con base en las teorias de cohesién y tensién.

Fig. 6. Representacién esquemdtica de la sonda de pre-
sién para medir la turgencia de células vivas, la
presién del xilema, los flujos de agua, la conduc-
tividad hidrdulica y la elasticidad de las células
vegetales (Steudle, E., Tyerman, S.D. y Wendler,
S. 1983. Water relations of plant cells. In Effects
of stress on photosynthesis. Ed. by R. Marcelle,
H. Clijsters and M. van Poucke. Martinus
Nijhoff/Dr. W. Junk).

Dado el limitado entendimiento de las in-
teracciones floema-ambiente, los factores que
afectan el patrén de transporte y la composicién
quimica de la savia del floema son atin dificiles
de predecir. Desde el punto de vista técnico, es
relativamente sencillo medir la presién y obtener
muestras de los fluidos del floema (Hammel
1968, Milburn y Ranasinghe 1996) ya que, a di-
ferencia del xilema, la savia del floema se en-
cuentra bajo considerable presién (positiva, co-
miinmente alrededor de 1 a 2 MPa). Por ejemplo,
el estilete de los 4fidos ha sido empleado por dé-
cadas en el estudio del transporte via floema.

El tallo puede constituir un importante 6r-
gano de reserva (particularmente en especies pe-
rennes) de agua, minerales y compuestos organi-
cos, movilizables durante periodos de estrés (dé-
ficit hidrico, defoliacién, podas). El crecimiento
secundario de las especies perennes representa
una alta demanda de minerales, necesarios para
la actividad del cambium. Una proporcién im-
portante de estos minerales es inmovilizada en el
duramen (xilema no conductor) de los troncos y
de las raices. Las consecuencias de este fendme-
no sobre la longevidad de las plantas y la dindmi-
ca sucesional de los ecosistemas apenas empie-
zan a ser exploradas.

La inyecci6n de minerales a través de tallos,
raices y peciolos y otras practicas como la inser-
cién de clavos para solucionar problemas nutricio-
nales pueden producir mds dafio que beneficio. La
reaccién de los drboles a las infecciones y a las he-
ridas (compartimentalizaci6n), invalida el uso de
clavos para suplir minerales a los tallos, y demues-
tra la importancia de la segmentacién y la redun-
dancia para la supervivencia de las plantas en el
campo. Las técnicas de inyecci6n, implementadas
correctamente, pueden producir resultados espec-
taculares. Los posibles usos précticos de las técni-
cas de inyeccion son innumerables.

LA RAIZY LA RIZOSFERA

Sin olvidar la intensa demanda-fisiolégica
impuesta por las hojas y los tallos sobre los mi-
nerales esenciales, ni la importancia de los pro-
cesos de distribucién de los mismos por parte de
los tejidos vasculares, se puede decir que el pro-
ceso de nutricién mineral es fundamentalmente
“responsabilidad” de los sistemas radicales de
las plantas.
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Las raices son los 6rganos involucrados en
la absorcién de agua y minerales por excelencia.
Sus atributos morfoldgicos y fisiolGgicos, expre-
sados por ejemplo en su alta relacién superficie-
/volumen y en la plasticidad de su arquitectura,
determinan su éxito ecoldgico en el forrajeo de
nutrientes y agua en un ambiente hostil y compe-
titivo (el suelo), donde el abastecimiento de los
recursos es limitado, local y variable.

El suelo constituye el sustrato mds comin
para el crecimiento y la nutricién de las plantas, y
contiene el principal suministro de agua liquida.
Adicionalmente, es una fuente importante de algu-
nas moléculas organicas (sustancias hormonales,
vitaminas). El suelo genera ademés muiltiples esti-
mulos ambientales que afectan la fisiologia de la
raiz. Estos se originan en la actividad de los mi-
croorganismos, y en las variaciones diurnas, esta-
cionales y espaciales en las propiedades fisicas y
quimicas del suelo (contenido de agua, pH, concen-
tracion de gases, temperatura, compactacion, etc.).

Debido a la asociacién casi universal de las
raices con microorganismos de la rizosfera (mi-
corrizas, Rhizobium, algas azulverdosas), las
plantas son, al menos, organismos dobles. Los
eventos fenolégicos observados en los tallos re-
flejan en muchos casos el estado fisiolégico de la
relacién simbiética, asi como otros tipos de rela-
ciones interespecificas subterrdneas (alelopatia).
Asimismo, algunas pricticas culturales aplicadas
a los tallos de las plantas (la poda de las legumi-
nosas de sombra) afecta el estado fisiolégico de
las raices y de sus simbiontes (las poblaciones de
nédulos). El injerto espontdneo de las raices ocu-
re frequentemente en monocultivos, por lo que
el concepto de plantas individuales pierde rele-
vancia a nivel de campo.

El suelo y la planta estdn separados por la
compleja epidermis radical. Gracias a ésta, la
concentracién de minerales en la planta es relati-
vamente independiente de la concentracion de
minerales en el suelo. La utilidad del anilisis
quimico del suelo como herramienta de diagnds-
tico de las demandas nutricionales de las plantas
es, por lo tanto, restringida debido a estas propie-
dades de selectividad de las raices.

Al igual que los tallos, las raices pueden
constituir un importante érgano para el almace-
namiento de agua, minerales y carbohidratos.
Asimismo, sefiales quimicas provenientes de la
raiz, tanto de naturaleza hormonal (ABA, Cito-
quininas) como mineral ([Ca], [K]) regulan las

relaciones hidricas y el metabolismo de las hojas
y de los tallos.

Los atributos arquitecturales y fisiolégicos
de las raices son frecuentemente observados, pe-
ro poco explotados en agricultura. La disposi-
cion subterrdnea de estos érganos vegetales con-
tintia restringiendo su estudio. Para simplicar el
trabajo con los sistemas radicales de las plantas,
un simposio reciente en técnicas en ecofisiologia
recomend6 el desarrollo de “suelos transparen-
tes”. Abundantes estudios (Guadamuz 1980) de-
muestran la correlacién existente entre algunos
atributos morfoldgicos de las raices y varios
componentes de la productividad de las plantas
cultivadas. Diversos trabajos en frijol comiin
(Guadamuz 1980) es un claro ejemplo de la falta
de aplicacién de tales conocimientos en los pro-
gramas de mejoramiento de los cultivos locales.

Este componente genético de la nutricién
mineral puede ser demostrado a través de experi-
mentos de injertacién. Por ejemplo, el sistema
radical de las plantas de soya controla la absor-
cion de Fe. Patrones de variedades eficientes en
la extraccién de Fe, pueden suplir completamen-
te las demandas de tallos injertados provenientes
de plantas ineficientes. La injertacién de espe-
cies perennes es claramente una posibilidad para
solucionar problemas nutricionales en muchos
cultivos.

Larizosfera es el volumen de suelo afecta-
do por la actividad de la raiz, y la complejidad y
las propiedades de la misma varian longitudinal-
mente. Como se verd mds adelante, el desarrollo
de la rizosfera estd intimamente relacionado con
el desarrollo deslas raices, y la continuidad entre
el agua del suelo y el apoplasto de las raices ya
ha sido mencionada.

La absorcién de minerales ocurre median-
te la operacién de moléculas transportadoras, de
naturaleza proteica, incrustadas en las membra-
nas celulares. Las propiedades bioquimicas de
los transportadores explican la ocurrencia de
transporte activo durante la nutricién mineral, la
importancia de las relaciones nutricionales, y po-
sibles causas de toxicidad. Los detalles bioqui-
micos de la operacién de los transportadores
continda siendo un drea de intensa investigacién
y controversia (Kochian y Lucas 1982).

La existencia de plantas en las que hasta el
50% del peso seco de la savia del xilema es mine-
ral (un solo mineral en algunos casos), es el ori-
gen de los métodos modernos de “fitoextraccién”.
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Estos consisten en la reclamacién de suelos con-
taminados mediante el cultivo de estas especies
“hiperacumuladoras”, y el procesamiento poste-
rior del material vegetal cosechado. Especies ca-
paces de extraer cantidades importantes de Se
(alfalfa), Mn (Macadamia neurophylia), Al
(Té), Cu (Ipomoea alpina) y Ni (Psychotria cae-
rulescens) entre otras, han sido identificadas.
Adicionalmente, la comunidad microbiana de la
rizosfera, estimulada por la actividad de la raiz,
puede contribuir sustancialmente a reducir la
contaminacién del suelo (descomposicién del
petrdleo).

El pH es la caracteristica quimica mds im-
portantexde un suelo. Las plantas muestran una
alta capacidad de adaptacidn a esta variable eda-
fica: Latolerancia a elementos téxicos asociados
com:la acidez del suelo (Al, Mn) ha sido relacio-
nada con la desactivacién quimica (en forma de
quelatos) de estos elementos tanto en el suelo co-
mo en las células de las raices y de las hojas.
Adicionalmente, las raices pueden modificar el
pH de la rizosfera mediante la secrecién activa
de sustancias, lo que resulta en cambios en la dis-
ponibilidad de los recursos minerales.

Nuevas interpretaciones de la estructura y
funcién de la raiz han emergido del trabajo de
McCully (1995). El redescubrimiento de envol-
turas de suelo alrededor de la zona de los pelos
radicales en las raices de las gramineas, y su re-
lacién con el patrén de diferenciacion del xile-
ma, es otro ejemplo de la capacidad de las raices
para modificar el ambiente del suelo y contribuir
al desarrollo de la rizosfera.

La exudacién de agua y otras sustancias a
lo largo de la zona de los pelos radicales (1 m de
longitud en plantas de banano) conduce al hume-
decimiento de un volumen cilindrico de suelo al-
rededor de la raiz y su adherencia (mediante mu-
cilagos) a la epidermis radicular. Esto facilita el
desarrollo de poblaciones microbianas y la solu-
bilizacién y transporte de minerales y otros solu-
tos al interior de la raiz, e inicia el proceso. de an-
claje de la raiz en su sustrato. Conforme el desa-
rrollo longitudinal de la raiz progresa, la posi-
cién distal de la zona de los pelos radicales se
conserva, mientras que las zonas basales en ma-
duracién secuencialmente experimentan plena
diferenciacién del xilema.

Una consecuencia de este patrén de desa-
rrollo es que la exudacién desaparece de las par-
tes de la raiz que muestran xilema diferenciado.

Otra es que los minerales, incorporados primero
en el simplasto de las-puntas de las raices (por los
pelos radicales), son liberados irregularmente en
el xilema (parte del apoplasto) y arriban a las ho-
jas “en pulsaciones”, cuya frecuencia y magnitud
dependen de la disolucién de las paredes termi-
nales de los vasos de las raices, al final de su pro-
ceso de diferenciacién.

Los resultados indican, ademads, que la su-
perficie de las zonas de los pelos radicales de las
raices no es suficiente para suplir las demandas
hidricas de las plantas a las tasas de transpiracién
observadas en el campo (McCully y Canny
1988). Una proporcién importante del presu-
puesto de agua y de minerales de las plantas pro-
bablemente ingresa a través de raices laterales
desprovistas de pelos radicales y de envolturas
de suelo.

Debido a que esta discusién estd centrada
en aspectos nutricionales de las plantas, los deta-
lles fisiologicos del proceso de exudacién, y de
otros fen6menos hidrodindmicos como la pre-
si6n de raiz y el movimiento radial del agua del
suelo al xilema, no serdn discutidos. Ciertamen-
te, los hallazgos recientes demandan nuevos con-
ceptos de exudacién y transporte en las raices.
Los interesados pueden consultar a Schwenke y
Wagner (1992) y a Clarckson (1993).

La aplicacién de tecnologia médica como
la tomografia computarizada (TAC) y la reso-
nancia magnética nuclear (RMN) al estudio de
los procesos que ocurren en la interface suelo-
raiz (Anderson y Hopmans 1994) es un campo
de mucha actividad. La posibilidad de obtener
imagenes de fenémenos tan complejos como el
desarrollo de zonas de agotamiento de agua al-
rededor de las raices, abre una gama enorme de
posibilidades. Otras dreas de aplicacién reciente
de estas técnicas incluyen la distribucién del
agua y los gases y la dindmica del congelamien-
to en los tejidos vegetales, y el transporte de
agua en el xilema.
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