Tema 2: Fisiología de la nutrición hídrica y mineral de las plantas.
Objetivos: 
· Interpretar los principios, leyes y mecanismos que rigen el estado hídrico en las plantas;
· Conocer los elementos esenciales en la nutrición vegetal, su clasificación y funciones en las plantas;
· Dominar los mecanismos de absorción y transporte de los elementos minerales y los factores que lo rigen.
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Movimiento del agua en el sistema suelo-planta-atmósfera
Introducción: .La vida está íntimamente asociada al agua, muy especialmente en su estado líquido, cuya importancia para los seres vivos es consecuencia de sus propiedades físicas y químicas exclusivas. El agua es la forma en que el átomo de H, elemento esencial en todas las moléculas orgánicas, es absorbido y, posteriormente, asimilado durante la fotosíntesis. Por tanto, ha de considerarse como un nutriente para la planta, de la misma manera que lo son el CO2 o el N03..

El agua, que es el componente mayoritario en la planta (aproximadamente un 80-90% del peso fresco en plantas herbáceas, y más del 50% de las partes leñosas) afecta,directa oindirectamente, a la mayoría de los procesos fisiológicos. Por todo ello, la fisiología vegetal es, en gran medida, el estudio de las relaciones hídricas.

El movimiento del agua en el suelodepende fundamentalmente de su potencial mátrico. Cuando las raíces de las plantas absorben agua, provocan una desecación local del suelo, que hace que el agua se adhiera más firmemente a las partículas de este. La disminución resultante del potencial mátrico actúa como una presión negativa o succión y disminuye el potencial hídrico del suelo. Por tanto, el agua se mueve de las partes más húmedas del suelo a las más secas, siguiendo gradientes de potencial mátrico, en parte por difusión, pero fundamentalmente por flujo masivo.
Cuando un suelo estátotalmente mojado después de haber drenado por gravedad,(estado conocido como capacidad de campo), su potencial hídrico es próximo a cero. No obstante, a medida que elsuelo se seca, el potencial mátrico desciende y el potencial hídrico se hace más negativo.

El movimiento del agua en la planta está regido por gradientes de potencial hídrico. Un aspecto general del movimiento del agua en las plantas es que se trata de un proceso totalmente «pasivo». No existen bombas equivalentes a un corazón animal ni tampoco moléculas para el transporte activo primario o secundario del agua. Por tanto, en las células vegetales, el agua nunca es transportada activamente a través de las membranas por moléculas de transporte, aunque su movimiento pueda facilitarse mediante canales selectivos de agua (acuaporinas).
Podemos decir que, en general, existen dos tipos de movimiento del agua: flujo masivo y difusión. El flujo masivo es el movimiento de moléculas de agua y solutos de manera conjunta y en una dirección, debido a las diferencias de presión. Ejemplos de ello son el flujo de agua en tuberíasbajo gradiente de presión, la corriente de agua en un rioprovocada por la acción de la gravedad, la subida de la saviaen el xilema de las plantas originada por la evaporación del agua en la parte aérea o el transportede azucares y otros asimilados en los tubas cribosos del floema.
En cambio, el movimiento del agua entre o hacia lascélulas vivas, o a través del suelo, tiene lugar, habitualmente,mediante difusión; en este caso, las moléculas de aguase mueven en todas las direcciones, si bien la mayoría deellas lo hacen en una dirección particular y, por tanto, existeun flujo neto en esa dirección. De hecho, la osmosis es unejemplo de difusión como vimos en el tema anteriormente estudiado.

Las acuaporinasfacilitan el movimiento del agua a través de las membranas celularesy se les atribuyen otras muchas funciones.

Durante muchos años ha existido incertidumbre sobre la manera en que el agua se movía a través de las membranas vegetales. No estaba claro si el movimiento del agua hacia las células vegetales se limitaba a la difusión a través de la bicapa lipídica de la membrana plasmática, o si se realizaba también mediante difusión a través de poros recubiertos de proteínas. Esta incertidumbre se disipó con el descubrimiento de los poros de agua o acuaporinas.Lasacuaporinas son canales proteicos que facilitan y regulan elmovimiento del agua a través de las membranas. Constituyenuna clase de proteínas relativamente abundantes en lasmembranas vegetales. Pueden regular la absorción de agua,aumentando o disminuyendo el flujo hídrico a medida que secierran o se abren, e incluso, su número puede aumentar odisminuir. Es importante destacar que, aunque la presenciade acuaporinas puede alterar la velocidad del movimientodel agua a través de la membrana, la dirección del transporteo la fuerza motriz para el movimiento del agua no cambian.
Se ha observado que el genoma de Arabidopsis codifica,aproximadamente, 35 acuaporinas y otras proteínas relacionadas.En respuesta a la disponibilidad de agua, parece ser que la expresión y la actividad de las acuaporinasestán reguladas por la fosforilación de la proteína que forma elcanal. Las acuaporinastambiénestán reguladas por el pH, laconcentración de calcio, así como porespecies reactivas deoxigeno. Este tipo de regulación puedeexplicar la capacidad de las células vegetales para alterar rápidamente su permeabilidad al agua en respuesta a ritmoscircadianos y factores de estrés tales como la salinidad, elfrio, la sequia, etc. 
Se abre así la posibilidad de que las plantas regulenactivamente la permeabilidad al agua en sus membranas.
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Importancia del agua:

Como para todos los seres vivos, el agua es vital, imprescindible. Tanto es así que sabemos, de acuerdo a la teoría evolucionista de Darwin, que la vida surgió del agua; una importante señal de la posibilidad de vida en otros planetas es nada menos que la presencia de agua, elemento que buscan telescopios y sondas rastreando la existencia en otros planetas.

En la célula vegetal, el agua es importante porque:

· Disueltos en ella entran a la célula los nutrientes
· Mantiene el estado físico de las células
· Da volumen al citoplasma
· Sirve como vehículo de conducción de sustancias en la planta
· Participa como reaccionante o producto en la mayor parte de las reacciones bioquímicas del vegetal
· Otras funciones      

ECONOMÍA DEL AGUA EN LAS PLANTAS
Introducción
Desde hace bastante tiempo se conoce que el agua es la sustancia que en mayor abundancia toma la planta, pero se sabe también que casi toda el agua que absorbe el vegetal se pierde en la atmósfera por transpiración.
¿Por qué esta ineficacia en la economía del agua por las plantas? ¿Pueden controlar las plantas esta pérdida? ¿Por qué mecanismos lo hacen? 
A continuación estudiaremos los fenómenos de transpiración y absorción, y sus causas, para dar respuestas a estas preguntas.

Estados del agua en el suelo
Se conocen cuatro estados fundamentales del agua en el suelo, de acuerdo a las fuerzas con que éste la retiene y a su disponibilidad para las plantas.

1. Agua gravitacional 
2. Agua higroscópica
3. Agua de constitución
4. Agua capilar 

Estudiar en el libro de texto página 36.

Transpiración: Es la pérdida de agua de las plantas a la atmósfera a través de las hojas. Se produce en forma de vapor por los estomas, estructuras especializadas que se encuentran principalmente en el envés. El agua también puede pasar a la atmósfera por la transpiración cuticular y lenticular pero en cualquier caso siempre es menor que la transpiración estomática.

La transpiración es la fuerza principal que produce la ascensión del agua en la planta, por lo que es erróneo considerarla como un fenómeno adverso. Antes bien, es un proceso fisiológico que tiene en la planta funciones importantes, como se verá más adelante.

Valores alcanzados por la transpiración: Lo más general es analizar la cantidad de agua que pierde una planta para producir 1g de materia seca. En la mayoría de las especies cultivables este valor está entre 100 y 500g de agua.g-1 de materia seca. Sin embargo, las llamadas plantas supereficientes (C4) consumen de 2 a 3 veces menos agua que las plantas C3 por cada g de materia seca producido.

Métodos para medir la transpiración:

	· Pesada de plantas completas
	· Se toma una planta sembrada en una maceta opaca. Se cubre el suelo con material impermeable y se pesa la maceta con la planta. Al cabo de un corto tiempo se vuelve a pesar y por diferencia se obtiene el agua transpirada.

	· Pesada de partes de plantas
	· Es igual pero con órganos aislados, generalmente hojas.

	· Método del potómetro
	· Se basa en la cantidad de agua absorbida por la planta. Es inexacta porque la transpiración y la absorción están influidas por factores que impiden que exista una relación directa.


	· Método del cloruro de cobalto
	· Mide la velocidad del cambio de color de azul a rosado de un papel impregnado en esta sustancia y puesto en contacto con una hoja que transpira.

	· Recolección del vapor de  agua transpirado
	· Se encierra una planta en una campana y se hace circular aire que empuje el vapor transpirado hacia un recipiente con CaCl2 anhidro que capture la humedad; luego se pesa éste y se conoce por diferencia la cantidad de agua transpirada.



Los estomas y su funcionamiento

Los estomas son pequeñísimos poros microscópicos que se encuentran en las hojas, y en casi todas las especies vegetales la cantidad de estomas en el envés es, por lo menos, el doble que en el haz. Incluso en algunas especies como el plátano y el naranjo, no hay estomas en el haz. 

Funcionamiento de los estomas

El estoma está formado por dos células oclusivas con forma arriñonada o de frijol, y un poro u ostiolo. Las paredes de las células oclusivas son más gruesas en la zona contigua al ostiolo.
Cuando el contenido osmótico de las células oclusivas aumenta se produce un gradiente de presión de difusión favorable a la entrada de agua a ellas y se ponen turgentes. La presión de turgencia deforma las paredes celulares alejadas del ostiolo (porque son más delgadas) y el estoma se abre.
Cuando el contenido osmótico de las células oclusivas es menor que el de las células del mesófilo, el gradiente de presión de difusión va en sentido contrario con lo que sale el agua de las células oclusivas, se tornan fláccidas y el ostiolo se cierra.
Los antiguos fisiólogos planteaban que el cierre de los estomas lo hacían las plantas para regular la salida de vapor de agua. Este es un enfoque idealista que dotaba a las plantas de un control consciente en este sentido. Hoy sabemos que no es así; la apertura y cierre de los estomas responde a fenómenos físicos, como hemos plantead en el inicio del curso.

Factores que afectan la transpiración

Factores externos

1. Luz: Durante la noche, en las células oclusivas se acumula almidón (sustrato no osmóticamente activo) y CO2 (como resultado de la respiración y el cese de la fotosíntesis). El CO2 hace que el pH baje. Cuando sale el sol, el CO2 comienza a consumirse en la fotosíntesis y sube el pH; se favorece el trabajo de la enzima fosforilasa en la conversión de almidón en azúcares (osmóticamente activos); las células oclusivas absorben agua y el estoma se abre.

1. Concentración de CO2: Como se ha planteado, la acumulación de CO2 en la cámara subestomática provoca el cierre de los estomas. De ahí que una atmósfera saturada en CO2 reduce la transpiración.

1. Temperatura: Las temperaturas muy altas (y las muy bajas) producen el cierre de los estomas. Al parecer las causas de esto son un desbalance a favor de la transpiración con respecto a la absorción, que crea un déficit hídrico con la consecuente flaccidez de las células oclusivas y el cierre del estoma. También es importante la acumulación de CO2 como resultado de la alta intensidad respiratoria.

1. Capacidad de difusión de los estomas: Cuanto más vapor se acumula sobre la superficie de la hoja, menos posibilidades de difusión del vapor que va saliendo de los estomas; por lo tanto en estas condiciones la transpiración se reduce.

1. Humedad del aire: Ejerce el mismo efecto que el factor anterior.

1. Vientos: Cuando hay viento las masas de vapor no se acumulan y por lo tanto no se afecta la transpiración sino que se acelera.   

Factores internos

Dependen de la especie como:

1. Área foliar: Aparentemente una planta madre de mucha área foliar debe transpirar más pero en realidad una planta de este tipo da mucha sombra a las hojas inferiores. En cambio una planta pequeña está totalmente expuesta al sol. Por eso una planta adulta tiene más transpiración total, pero una pequeña tiene más transpiración por unidad de área.

1. Características del sistema radical: Un sistema radical que favorezca la absorción de más agua por la planta favorece también la transpiración.

1. Otros: Se encuentran aquí una capa de cutina gruesa, ausencia de pelos epidérmicos, pocos y espaciados estomas, estomas hundidos en la epidermis, etc., caracteres que hacen que sea menor la transpiración. 

Importancia de latranspiración

· Favorece la absorción de agua, es la fuerza que succiona el agua. Al producirse un déficit de presión de difusión en las partes aéreas del vegetal el agua sube. Es particularmente importante ensuelosconescasez de agua.
· Puede ayudar a la absorción de iones puesto que se plantea que algunos de ellos entran a la planta de forma pasiva.
· Tiene cierto efecto refrigerante en las hojas.
· Indirectamente tiene efecto sobre el crecimiento de las plantas y su aspecto, pues algunas enrollan sus hojas cuando hay cierta deshidratación, otras desarrollan modificaciones que les permiten vivir en condiciones de sequía sin deshidratarse por la transpiración.
· Tiene efectos sobre el metabolismo (inhibición en la síntesis de algunos compuestos y aumento de la síntesis de otros como la prolina).

Absorción y transporte de agua por las plantas

Prácticamente toda la absorción de agua por la planta se realiza a través del sistema radical, y sobre todo en la zona donde se encuentran los pelos absorbentes. El grueso de la absorción ocurre de forma pasiva, por déficit de agua en el interior de las células, lo que ocasiona un aumento en la concentración de solutos osmóticamente activos y de esa forma se crea un gradiente de presión de difusión. No obstante se cree que una parte del agua entra de forma activa, con gasto de energía. Veamos las teorías que sustentan ambos procesos. 

Absorción pasiva: Las hojas al ceder el vapor de agua a la atmósfera (transpiración) crean un déficit de presión de difusión que origina una tensión. El agua que está contenida a lo largo de todo el xilema como una columna continua experimenta esa tensión, ya que existe cohesión entre sus moléculas. Al perderse agua en las hojas, la tensión que se ocasiona produce el ascenso del agua y en la parte inferior de la columna (raíces) ocurre la absorción. Esta es la llamada teoría coheso-tenso-transpiratoria que explica muy bien el mecanismo de absorción y transporte de agua en la mayor parte de los casos. No hay gasto de energía por parte de la planta (se utiliza la del sol para la transpiración) por lo que es un proceso pasivo que tiene su base en fenómenos físicos. 
Absorción activa: Como resultado de la actividad metabólica de las raíces, en los conductos xilemáticos se acumulan solutos osmóticos (sales e iones) que ejercen la llamada presión radicular, capaz de provocar la absorción de agua. Los volúmenes que moviliza este mecanismo son pequeños en comparación con los que se mueven de forma pasiva, pero puede explicar fenómenos como la gutación, (gotas de agua que salen a través de las hojas en horas de la madrugada o del día en atmósferas muy saturadas, en condiciones de transpiración escasa o nula).

Transporte del agua

El transporte del agua está muy ligado a la absorción y se realiza a través del xilema. El xilema está compuesto de:

	· Células muertas
	· Tráqueas

	
	· Traqueidas

	· Células vivas
	· Fibras

	
	· Parénquima xilemático



Casi todo el transporte ocurre por los elementos traqueales, células alargadas con paredes lignificadas y sin citoplasma, lo que facilita la conducción del agua. Ellas están empalmadas entre sí formando una tubería por donde viaja el agua de la manera en que se ha explicado.


Transporte por el xilema.

La supervivencia de las plantas terrestres depende de que el agua sea absorbida por el sistema radical y ascienda a través del tallo y las ramas en cantidad suficiente para reemplazar la perdida por transpiración en las hojas. Además, el sistemaa través del cual se mueve el agua ha de permitir una tasa de transporte relativamente rápida. Pero la difusión del aguade una célula a otra es un proceso demasiado lento para suministrar agua suficiente a la parte superior de la planta. De hecho, la existencia de laflora terrestre ha dependido de la evolución de un sistema vascular conductor de agua. La hipótesis de que elxilema era el tejido a través del cual el agua ascendía por el tallo se formuló por primera vez hace más de 250 años.
En las angiospermas, el agua se mueveprimordialmente a través de vasos, elementos que durante la maduración pierden su citoplasma, desarrollan paredes perforadas y se fusionan en hileras para formar tubos largos.
En las gimnospermas, elelemento conductor es la traqueida. Las traqueidas son más yestrechas que los vasos.

Transporte por el floema

La necesidad de un sistema de transporte a larga distancia para el movimiento de las sustancias orgánicas es consecuencia de la especialización funcional. En los organismos fotosintéticos más primitivos, unicelulares o talófitos, todas las células realizan la fijación fotosintética del carbono, por lo que los lugares de síntesis y de utilización están muy próximos y el transporte no representa ningún problema. En las plantas vasculares, por el contrario, los fotoasimilados producidos en las hojas se transportan a otros órganos (frutos, raíces y zonas de almacenamiento) a distancias que oscilan entre unos pocos centímetros y varias decenas de metros. Ni los procesos de difusión, ni el transporte célula a célula permiten mover con eficacia las sustancias a distancias tan considerables. Por su cuantía, este transporte sólo es posible si los solutos recorren aquellas distancias arrastrados por el agua en el lumen de conductos especializados,al igual que los elementos minerales absorbidos por las raíces se transportan en sentido acrópeto en los vasos del xilema arrastrados por la corriente transpiratoria.

Los experimentos de anilladopermitieronestablecer que losfotoasimilados se
transportan en el floema.

Los estudios sobre el transporte de los fotoasimilados se remontan a los experimentos de anillado realizados por M.Malpighi a mediados del siglo XVII. En el tronco y las ramas de las plantas leñosas es factible separar la corteza del leñoen la zona del cambium vascular. Malpighi comprobó que la eliminación de un anillo de corteza alrededor de la base deltallo no tenía un efecto inmediato en el transporte ascendentede agua en el xilema, por lo que la planta no se marchitaba,y que al mismo tiempo provocaba un hinchamientocaracterístico de la corteza en la región situada inmediatamente por encima del anillado (Fig).
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En 1928, Mason y Maskell demostraron que este tratamientointerrumpe el transporte basipeto de azucares (fundamentalmente de sacarosa) que tiene lugar en la capa mas
interna de la corteza, constituida por el floema secundario, lo que provoca la acumulación de carbohidratos por encima de la región anillada y su agotamiento por debajo de ella.Como Hartighabía demostrado que los elementos cribososforman un conducto celular continuo que, cuando se corta,secreta un fluido con un contenido en azucares de hasta el33%, y dado que estos son numerosos en el floema, se supuso que el transporte tiene lugar en su lumen.Estas observaciones permitieron establecer la función delfloema en el transporte de los azucares y otras sustancias orgánicas y minerales, y determinar algunas de las características del transporte, tales como:
· La existencia de un conducto constituido por célulasvivas;
· La elevada concentración de azucares en la soluciónde transporte;
· La presión positiva, superior a la atmosférica, a laque se encuentra ese contenido, y
· El sentido basipeto del transporte, opuesto a la corrientetranspiratoria, en la base del tallo.
Estructura del floema
La presencia de elementos cribosos es la característica distintiva del floema. Junto a estos se encuentran, en proporción variable, célulasparenquimáticas, fibras. Solo los elementos cribososestán directamente implicados en el transporte. Noobstante, algunas células parenquimáticasestán estrechamenterelacionadas con los elementos cribosos, interviniendoen la regulación de su metabolismo y en la cargade los fotoasimilados.

Factores que afectan la absorción radical
· Temperatura del suelo: Las temperaturas bajas reducen la absorción porque el agua se hace más viscosa, el protoplasma disminuye su permeabilidad y el crecimiento radical se inhibe. Esto afecta fundamentalmente a las plantas de climas cálidos.

· Concentración de la solución del suelo: Ya hemos visto anteriormente que cuando la concentración de sales e iones en el suelo es superior a la de la planta, el gradiente de presión de difusión que se crea impide la absorción.

· Aereación del suelo: El déficit de oxígeno provoca dos problemas fundamentales: uno es la detención del crecimiento radical (el metabolismo se afecta al impedir la respiración) y por tanto la superficie de absorción disminuye considerablemente. El otro, también resultado de la reducción metabólica, es la imposibilidad de realizar la absorción activa (no se produce energía para tomar sales).

· Disponibilidad de agua en el suelo: Se tiene en cuenta el agua accesible a las plantas (agua capilar). El potencial hídrico del suelo, para que ocurra una absorción normal, debe ser menor  que el de la planta. Esto sucede cuando el suelo está en capacidad de campo (saturado con agua y dejado escurrir hasta que cesa el drenaje gravitacional). A medida que el suelo se va secando los - w se van igualando y llega un momento en que la planta no puede absorber agua.

· Características  del sistema radical: Esto depende de la especie, pues los sistemas radicales tienen distintas formas, ramificaciones y profundidades de crecimiento. Lo importante es que la zona en que están los pelos radicales esté en contacto con la capa del suelo en que el agua está disponible.

Antes de concluir esta parte, es bueno decir que algunas plantas realizan cierta absorción por las partes aéreas, siempre sobre la base de déficits de presión de difusión entre sus células y la atmósfera.

Déficit hídricos y crecimiento vegetal

El déficit hídrico es el factor que más influye en la reducción del crecimiento de la planta. A menudo en días calurosos y soleados se presentan déficit hídricos transitorios al mediodía debido a que, temporalmente la pérdida de agua excede a la absorción. Por el contrario, los déficit hídricos permanentes a largo plazo son provocados por una disminución en la disponibilidad de agua en el suelo. Los déficit hídricos afectan prácticamente a todos los aspectos del desarrollo de la planta.

Efectos químicos e hidráulicos de los déficithídricos

La perdida de agua en un tejido vegetal tiene los siguientesefectos, que pueden influir en elmetabolismo de la planta:
· Reducción delpotencialhídricoode la actividad delagua celular.
· Disminución de la presión turgente.
· Concentración de moléculas, a medida que el volumen celular disminuye con la reducción de laturgencia.
· Alteración de las relaciones espaciales en plasmalema, tonopLasto y membranas de orgánulos, debido a los cambios de volumen.
· Cambio en la estructura ola configuración de las macromoléculas como consecuencia de la eliminacióndel agua de hidratación ode la modificación de la estructura del agua.

Efectos de los déficit hídricos en los procesos fisiológicos y metabólicos

El efecto más importante de un estréshídrico incluso leve es la reducción del crecimiento, siendo especialmente sensiblea ella la expansión celular.
La división celular, aunque resulta afectada por el estrés hídrico, normalmente es menos sensible que la expansión celular. Además de una inhibición del crecimiento, los déficit hídricos modifican el desarrollo y la morfología vegetal.Así, por ejemplo, la diferente sensibilidad a la sequia de las raíces y las partes aéreas conduce a grandes aumentos en la relación raíz/parte aérea. Otros efectos sobre el desarrollo vegetativo son la reducción del ahijamiento en las gramíneas y la terminación precoz del crecimiento en extensiónde las especies perennes, con la formación de yemas enreposo. Los deficithidricos también provocan la abscisiónde hojas y frutos, especialmente tras la desaparición delestrés. Asimismo, no sólo disminuye el tamaño de las hojas como consecuencia de la disminución de la expansión y la división celulares, sino que también, al menos en el trigo, se reduce la proporción de células epidérmicas que constituyen los estomas y aumenta el número de tricomas.
Los déficit hídricos también afectan al desarrollo reproductor;en algunas especies se necesita un periodo de sequia para estimular la iniciación floral o provocar la emergencia de yemas florales ya diferenciadas. En condiciones de sequia se adelanta la floración en las plantas anuales y se retrasa en las perennes. Así, por ejemplo, en el trigo, los déficit hídricos moderados adelantan la floración hasta en una semana, aunque con una disminución en el número de espiguillas, la fertilidad del polen y la formación de granos.
Prácticamente todos los aspectos del metabolismo y la estructura fina celular se ven afectados por los déficit hídricos. Entre los cambios más característicos figuran el incremento de las reacciones degradativas en relación con las sintéticas; la disminución de la síntesis de proteínas y el aumento en la concentración de aminoácidos libres, especialmente prolina (que en algunas especies puede llegar a un 1% de la materia seca foliar), y azucares, lo cual provoca cambios importantes en las correspondientes actividades enzimáticas. Muchos de estos cambios se pueden considerar adaptativos, pero a menudo es difícil distinguir los cambios que son consecuencia de una lesión celular o tisular, de los cambios que representan una autentica aclimatación.

Balance hídrico y productividad

Para que la planta se desarrolle normalmente, debe existir un adecuado balance entre la absorción y la transpiración. Por lo general este balance está a favor de la transpiración durante casi todo el día excepto en las horas nocturnas.
En los países tropicales como el nuestro, puede apreciarse incluso una marchitez temporal en las horas del mediodía como la que ocurre en las plantas de ají y pimiento.

Marchitez: Es la apariencia fláccida o enrollada de las hojas que ocurre cuando hay un déficit de agua. Las células al perder su turgencia hacen que las hojas pierdan su apariencia y posición normales.
Marchitez incipiente:Se produce una pérdida parcial de turgencia que ocurre en días soleados y cálidos, no es apreciable a simple vista.
Marchitez temporal: Es la que ocurre durante un cierto período de tiempo, sobre todo al mediodía en regiones muy calurosas. Se recupera en cuanto va disminuyendo la transpiración al bajar la temperatura.
Estos dos tipos de marchitez ocurren como resultado de un desbalance temporal entre la transpiración y la absorción, aunque el suelo esté bien abastecido de agua.

Marchitez permanente: No es el resultado de un desbalance temporal, sino de un déficit hídrico en el suelo. No se recupera a menos que llueva o se realice un riego.

Resumen Parcial

Para resumir esta última parte del estado hídrico de las plantas hemos visto que se conocen cuatro estados fundamentales del agua en el suelo, el agua gravitacional, el agua higroscópica, el agua de constitución y el agua capilar. Para profundizar en estos estados deben consultar el LT página 36. 

Vimos el concepto de transpiración que es la pérdida de agua de las plantas a la atmósfera a través de las hojas y se produce en forma de vapor por los estomas, 

La transpiración es la fuerza principal que produce la ascensión del agua en la planta, por lo que es erróneo considerarla como un fenómeno adverso. 

La transpiración difiere de la evaporación en que el escape del vapor de agua está controlado, en un grado considerable, por la resistencias foliares, o sea, la transpiración es un proceso fisiológico, mientras que la evaporación es un fenómeno físico.

Los métodos para medir la transpiración son: Pesada de plantas completas, pesada de partes de las plantas, método del potómetro, método del cloruro de cobalto y recolección del vapor de agua transpirado.

Vimos también que Los estomas son pequeñísimos poros microscópicos que se encuentran en las hojas, y en casi todas las especies vegetales la cantidad de estomas en el envés es, por lo menos, el doble que en el haz. El estoma está formado por dos células oclusivas con forma arriñonada o de frijol, y un poro u ostiolo. Las paredes de las células oclusivas son más gruesas en la zona contigua al ostiolo.
Los factores que afectan la transpiración son 

Factores externos

1. Luz: 
2. Concentración de CO2;
3. Temperatura;
4. Capacidad de difusión de los estomas;
5. Humedaddel aire y
6. Vientos.

Factores internos

Dependen de la especie como:

1. Área foliar;
2. Características del sistema radical;
3. Otros: Se encuentran aquí una capa de cutina gruesa, ausencia de pelos epidérmicos, pocos y espaciados estomas, estomas hundidos en la epidermis, etc., caracteres que hacen que sea menor la transpiración. 

Importancia de La transpiración

· Favorece la absorción de agua;
· Puede ayudar a la absorción de iones;
· Tiene cierto efecto refrigerante en las hojas;
· Indirectamente tiene efecto sobre el crecimiento de las plantas y su aspecto;
· Tiene efectos sobre el metabolismo.

En cuanto a la absorción y transporte de agua por las plantas prácticamente toda la absorción de agua por la planta se realiza a través del sistema radical, y sobre todo en la zona donde se encuentran los pelos absorbentes. 

Absorción pasiva: con la llamada teoría coheso-tenso-transpiratoria que explica muy bien el mecanismo de absorción y transporte de agua en la mayor parte de los casos. No hay gasto de energía por parte de la planta (se utiliza la del sol para la transpiración) por lo que es un proceso pasivo que tiene su base en fenómenos físicos. 
Absorción activa: Como resultado de la actividad metabólica de las raíces, en los conductos xilemáticos se acumulan solutos osmóticos (sales e iones) que ejercen la llamada presión radicular, capaz de provocar la absorción de agua. 
Transporte del agua
El transporte del agua está muy ligado a la absorción y se realiza a través del xilema. El xilema está compuesto de:
	· Células muertas
	· Tráqueas

	
	· Traqueidas

	· Células vivas
	· Fibras

	
	· Parénquima xilemático



Factores que afectan la absorción radical
· Temperatura del suelo; 
· Concentración de la solución del suelo; 
· Aereación del suelo; 
· Disponibilidad de agua en el suelo;
· Características  del sistema radical. 

Balance hídrico y productividad
Para que la planta se desarrolle normalmente, debe existir un adecuado balance entre la absorción y la transpiración. 
Marchitez: Es la apariencia fláccida o enrollada de las hojas que ocurre cuando hay un déficit de agua. 
Marchitez incipiente:Se produce una pérdida parcial de turgencia que ocurre en días soleados y cálidos, no es apreciable a simple vista.
Marchitez temporal: Es la que ocurre durante un cierto período de tiempo, sobre todo al mediodía en regiones muy calurosas. 
Estos dos tipos de marchitez ocurren como resultado de un desbalance temporal entre la transpiración y la absorción, aunque el suelo esté bien abastecido de agua.
Marchitez permanente: No es el resultado de un desbalance temporal, sino de un déficit hídrico en el suelo. No se recupera a menos que llueva o se realice un riego.


Conclusiones
En sentido general hemos visto que la planta necesita agua para sus procesos vitales y que un déficit hídrico puede producir trastornos severos, reducción del crecimiento e incluso la muerte. Por esa razón, determinadas especies no pueden  cultivarse en condiciones de secano y debemos observar  cuidadosamente estos conocimientos para manejar el agua en las plantaciones.
Algunas especies de plantas han desarrollado mecanismos para sobrevivir en condiciones de déficit hídrico. Puesto que existe en nuestro programa  un tema sobre fisiología del estrés, nos referiremos muy brevemente a ello en este capítulo.
Una parte de las plantas a las que hacemos referencia (efímeras) lo que realmente hacen es evadir la sequía, pues tienen un ciclo de vida muy corto (días o semanas) que desarrollan durante el período lluvioso. Cuando las lluvias terminan, sus semillas están maduras y pueden esperar el próximo ciclo lluvioso.
Las plantas llamadas suculentas, aunque tampoco pueden considerarse como resistentes a la sequía, han desarrollado hojas y tallos carnosos con células parenquimáticas donde almacenan agua y pueden soportar períodos largos sin absorber prácticamente agua del suelo.
Las plantas resistentes a la sequía muestran diversos mecanismos como resistencia a los daños mecánicos (presiones, estiramientos) que produce el déficit hídrico, o mecanismos de acumulación de solutos osmóticos que les permiten seguir absorbiendo agua aún en los elevados - w del suelo. Esto, como hemos dicho, será tratado en un capítulo aparte.
Referencias Bibliográficas:
· El libro Fisiología Vegetal (1995) Edith Vázquez y S. Torres
· Taiz and Zieger (2004). Plant Physiology on line. http://www.plantphys.net.
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Introducción
Si se hace un análisis químico de la composición de una planta, veremos que el grueso está constituido por carbono, oxígeno e hidrógeno. Como veremos en posteriores capítulos, el C procede del CO2 atmosférico, el H es un resultado de la hidrólisis del agua y el O2 también se obtiene de la atmósfera.
Sin embargo, una pequeña proporción del peso seco de la planta es un conjunto de otros elementos que también son esenciales para su desarrollo, y cuya deficiencia provoca anormalidades; la ausencia de alguno de estos elementos puede incluso causar su muerte.
A principios del siglo XVII Van Helmont realizó un experimento plantando en una cantidad conocida de tierra (200 libras) una rama de sauce de 5 lbs. Cinco años después, el árbol pesaba 169 lbs, mientras que sólo se habían perdido 2 onzas de tierra. Van Helmont llegó, por tanto, a la errónea conclusión de que con el agua añadida durante esos cinco años era suficiente para el desarrollo del vegetal.
Dos siglos después, el suizo De Saussure demostró que en las plantas se encuentran sustancias que proceden del suelo, lo cual fue confirmado por Liebig en 1840.
Por último, Sachs y Knop en 1860 lograron establecer una solución de elementos minerales esenciales para la planta que aún hoy usa en el cultivo y las investigaciones sobre la nutrición de plantas superiores.
En nuestra época moderna, el desarrollo de métodos y equipamientos como el marcaje radiactivo, los distintos tipos de cromatografía, la RMN, la espectrometría, la fotometría y otros, han contribuido a esclarecer la importancia y participación de los elementos minerales en la nutrición vegetal. 

Soluciones nutritivas. Elementos beneficiosos

El efecto benéfico que sobre el crecimiento de las plantas produce  la adición al suelo de elementos minerales, como cenizas de plantas o cal, así como, el efecto tóxico de productos como la sal sobre los mismos cultivos, se conocen en la agricultura desde hace mas de 2000 años. Sin embargo, hace 150 años la función de los elementos minerales como nutrientes en el crecimiento de las plantas todavía era motivo de controversia científica. A finales del siglo XVIII, De saussure (1767-1845), que estudió tanto la fotosíntesis como la absorción de nutrientes, introdujo nuevas técnicas y métodos muy cuidadosos que lo convirtieron en uno de lospioneros en el análisis de los elementos de las plantas; a élse debe la idea de que algunos de estos elementos, pero nonecesariamente todos, pueden ser indispensables. Surgióasí el concepto de elemento esencial para el crecimiento delas plantas.
En la misma época, S. Sprengel (1787-1859), en Alemania, enunció la hipótesis de que un suelo podía ser improductivo,desde el punto de vista agrícola, por la ausencia exclusivamente de un elemento esencial, convirtiéndoseasí enel precursor de la ley del mínimo. Por los mismos años, el químico y agrónomo frances J. B. Boussingault estudiaba la relación entre la fertilización de los suelos, la absorción denutrientes y el rendimiento de los cultivos. Boussingault, además, descubrió que las legumbres tienen la capacidad de fijar el nitrógeno atmosférico, hecho corroborado después por la identificación de las bacterias fijadoras en los nódulos de las raíces de estas plantas. 
Pero hasta mediados del siglo XIX no empezó a configurarse una visión armónica de los problemas nutricionalesde las plantas. En esa época surgieron figuras como JustusvonLiebig (1803-1873), que enunció nuevamente la ley del mínimo (por lo que muchos le atribuyen su autoría) y J.Sachs, famoso botánicoalemán que, en 1880, demostró porprimera vez que las plantas podían crecer y desarrollarse ensoluciones nutritivas totalmente carentes de suelo, lo quedio origen a una línea de investigación aun hoy vigente sobreel estudio de las necesidades de nutrientes: los cultivos hidropónicos. 
Las investigaciones continuaron y los logros obtenidos estuvieron, y están, estrechamente relacionados con el desarrollo de la química analítica,particularmente con la purificación de los reactivosquímicos y de los métodos de medida.

Soluciones Nutritivas
Una vez establecida, a mediados del siglo XIX, la posibilidad de utilizar soluciones nutritivas sencillas, J. Sachs diseño una solución acuosa muy simple, constituida por 6 sales inorgánicas, que permitiría a las plantas crecer y madurar en ausencia de suelo. Las variaciones sobre este sistema han dado lugar a los cultivos hidropónicos herramienta principal a la hora de establecerelcarácter esencial de los nutrientes. 
En la actualidad, lo más frecuente es hacer crecer las plantas sobre un sustrato normalmente inerte, del tipo arena, vermiculita, que no aporta nutrientes a la planta y que le sirve como soporte físico. 

Elementos esenciales

Son aquellos imprescindibles para el normal crecimiento y desarrollo del vegetal, cuya deficiencia produce un síntoma característico que sólo puede ser erradicada por la adición de este elemento y no por otro, y en cuya ausencia la planta muere.

Los elementos esenciales son 16:
· C, H, O (se toman del aire y el agua)

· N, P, K, Ca, Mg, S, Mn, B, Zn, Fe, Cu, Mo, Cl (se toman del suelo)

Clasificación de los elementos esenciales

Se clasifican de dos maneras:

1. Por la cantidad en que se absorben
Macroelementos: N, P. K, Ca, Mg, S
Microelementos: Mn, B, Cl, Zn, Fe, Mo, Cu
1. Por su movilidad en la planta

Muy móviles: Pueden trasladarse casi en su totalidad de una parte a otra de la planta (N, K)
Móviles: Se trasladan en menor cantidad (P, S, Mg)
Poco móviles: Sólo una pequeña parte se traslada (todos los microelementos excepto el boro)
Inmóviles: El B y el Ca, cuando entran a formar parte de un tejido no se mueven más.

Funciones y forma de absorción de los elementos minerales

Nitrógeno:
· Participa en la estructura de las moléculas de proteína
· Integra moléculas como purinas y pirimidinas, que son las bases de los ácidos nucleicos
· Constituye el anillo porfirínico que forma parte de clorofilas y citocromos
· Está presente en coenzimas  y vitaminas

Se absorbe en forma de nitrato (NO3-) y de amonio (NH4+) que resultan de la descomposición de la materia orgánica en el suelo por los microorganismos. Algunos microorganismos pueden fijar el N del aire al suelo, otros como Rhizobium, Acetobacter y Azospirillumpueden fijarlo directamente a la planta. 
Fósforo:

· Es parte integrante del ATP
· Constituye los ácidos nucleicos, fosfolípidos, y coenzimas NAD y NADP
· Se encuentra en concentraciones importantes en las regiones meristemáticas de activo crecimiento.

En general participa en todos los procesos activos de la planta, en aquellos en que se consume energía; de ahí su vital importancia. Se absorbe en dos formas:

PO4H2- (su absorción se favorece a pH bajos)
PO4H2- (su absorción se favorece a pH más altos)
Cuando el pH es francamente alcalino predomina el ion PO43- que no es asimilable por la planta. A esto se llama inmovilización del P en el suelo. El P proviene de los restos de descomposición de la materia orgánica y de las rocas, pero en su mayoría se encuentra en forma inorgánica.
Calcio:
· Participa en la formación de la pared y las membranas celulares
· Interviene en la mitosis (organización del huso)
· Es activador de enzimas
· Participa en el metabolismo del nitrógeno y los azúcares 

Proviene de minerales del suelo y se absorbe como Ca2+. Abunda en las hojas más viejas.
Potasio:
· Es un activador de enzimas esenciales para la síntesis proteica
· Participa en la síntesis de los almidones
· Regula la permeabilidad celular e incrementa la absorción de agua

En la planta abunda en las partes jóvenes en activo crecimiento. Está en abundancia en el suelo pero sólo es asimilable en forma de ion K+ que es soluble. Su deficiencia no puede ser sustituida por iones similares como Na+ o  Li+ que son tóxicos para la planta en cantidades excesivas.
Magnesio:
· Es un constituyente esencial de la molécula de clorofila  
· Es un activador de enzimas para la síntesis de ADN y ARN
· Participa en el metabolismo de los azúcares y en la síntesis de ATP

Se absorbe como ion Mg2+ que es soluble en el suelo.
Azufre:
· Es un componente de aminoácidos y proteínas
· Forma parte de algunas vitaminas
· Constituye puentes que están presentes en la estructura química de algunas proteínas

Procede de minerales del suelo  y de la descomposición de la materia orgánica. Se absorbe normalmente como ion sulfato (SO42-) por las raíces y puede penetrar las hojas como SO2 si el gas está en la atmósfera, pero esto es infrecuente.
Hierro:
· Indispensable para la síntesis de clorofila
· Es un  constituyente de algunas enzimas y portadores del ciclo respiratorio

Puede absorberse como Fe2+ y Fe3+ pero sobre todo en la primera forma. Abunda en el suelo pero su absorción depende del pH, ya que en los suelos muy alcalinos no está en forma asimilable para la planta.
Manganeso:
· Participa en el metabolismo del nitrógeno
· Es activador de enzimas de la respiración
· Es un catalizador en la fotosíntesis
· Participa en la oxidación del AIA 

Se absorbe como Mn2+ en suelos con pH ácido  y con poca aereación. Los suelos alcalinos bien aereados favorecen su oxidación y su no absorción por la planta.
Cobre:
· Es un activador de enzimas y un componente de otras
· Participa en la fotosíntesis pues forma parte de la plastocianina que es un transportador de electrones

Se absorbe como Cu2+, Cu+, CuOH+ y CuCl+. En suelos con mucha materia orgánica se forman compuestos de Cu muy estables no asimilables por la planta.
Zinc:
· Es activador de enzimas 
· Participa en la síntesis del AIA
· Participa en la síntesis de proteínas

Se absorbe como Zn2+ y se favorece su absorción a pH ácido.
Boro:
· Participa en el metabolismo de absorción y transporte de los azúcares, y por esta vía, de forma indirecta, tiene que ve con numerosos procesos de la planta 

Puede encontrarse como H3BO3 (ácido bórico) que es intercambiable y es la forma en que es absorbido por la planta. También puede aparecer como boratos (de calcio y magnesio) que son solubles y como  borosilicatos (no intercambiables).Su absorción se favorece a pH ácidos.
Molibdeno:
· Es un activador de enzimas en la planta
· Participa en el metabolismo  del nitrógeno en la planta  por ser activador de la  nitrato rreductasa

Se absorbe como MoO42- oMoO4-. También se absorbe como pentóxido (Mo2O5).
Cloro:
· Participa en la lisis del agua y en la fotosíntesis
· Es un activador de enzimas

Se absorbe como Cl - y está presente en el suelo formando cloruros.






Deficiencias  de elementos y sus síntomas

	Nitrógeno
	Clorosis de las hojas (primero las más viejas y luego las más jóvenes) porque cuando escasea se moviliza hacia las hojas más jóvenes  y por eso amarillean las más viejas. Coloración rojiza en los pecíolos (por la formación de antocianinas). Caída de las hojas más viejas, reducción del crecimiento de hojas y plantas. 

	Fósforo
	Necrosis en hojas, pecíolos y frutos. Aspecto achaparrado, hojas oscuras, azul-verdosas, caída de hojas. Incremento del contenido de azúcares en los tejidos. Reducción de la floración, pocos frutos y semillas.

	Potasio
	Manchas cloróticas y luego necrosis en la punta y bordes de las hojas más viejas. Enrollamiento de las hojas, sobre todo en plantas de hojas anchas. Plantas achaparradas de entrenudos cortos.

	Calcio
	Clorosis en las hojas jóvenes (en los bordes) que luego se convierte en necrosis.  Afectación en los ápices de los tallos, hojas y raíces que pueden llegar a podrirse y morir. Como este elemento es inmóvil no se traslada a las zonas jóvenes y las deficiencias se ven primero en ellas.

	Magnesio
	Clorosis internervial, aparición de cierta pigmentación roja, manchas necróticas en los bordes y entre los nervios, que comienza por las hojas más viejas.

	Azufre
	Son parecidas a las del nitrógeno, o sea,  clorosis general, aunque en este caso suele comenzar por las hojas más jóvenes. Aumenta la acumulación de almidón y sacarosa, disminuye la presencia de glucosa y fructosa y otros monosacáridos. Se detecta más nitrógeno soluble y menos proteínas.   

	Hierro
	Clorosis intensa de hojas y brotes jóvenes. En  ocasiones aparece una clorosis moteada, las hojas pueden permanecer  mucho tiempo como un manojo blanco o amarillo. Se observa sobre todo en árboles.

	Manganeso 
	Clorosis y necrosis internervial en las hojas jóvenes, seguida por la caída rápida de las hojas.

	Cobre
	Necrosis en el ápice de las hojas jóvenes que se extiende por el borde de las hojas hasta que éstas se secan y se caen.

	Zinc
	Aparece la deficiencia sobre todo en frutales. Clorosis internervial, reducción y malformación de las hojas. Formación de hojas en roseta en los ápices de los vástagos (microfolia).

	Boro
	Muerte de los ápices del tallo y raíz; se forman brotes laterales cuyos ápices también mueren; hojas con textura gruesa; pudrición del corazón en frutos.  

	Molibdeno
	Moteado clorótico entre los nervios de las hojas inferiores, necrosis marginal y encorvamientos. Caída posterior de las hojas y muerte en algunos casos como los cítricos. 

	Cloro
	Poco estudiada porque casi no aparece. Marchitez, clorosis, bronceado de las hojas más bajas. Pocos frutos (tomate).



Absorción de elementos minerales

La absorción mineral se realiza sobre todo a través de los pelos absorbentes de la raíz, aunque pequeñas cantidades  pueden tomarse por las hojas.
La absorción puede realizarse de dos formas: absorción pasiva o activa.
Absorción pasiva: Ocurre sin gasto de energía metabólica. Cuando un tejido se pasa de un medio de baja concentración de sales a uno más concentrado, se produce una cierta absorción de iones que no es afectada por la temperatura ni por inhibidores metabólicos,  lo que indica que no interviene energía metabólica. Se explica por tres mecanismos:
Intercambio iónico: El CO2 al convertirse en HCO3 alrededor de las células del  ápice radical crea una concentración de H+ alta, iones que pueden ser absorbidos por las paredes y membranas (sobre su superficie) y luego ser intercambiados con iones como el  K+ o el Na+. De igual forma pasa con el OH- y los aniones. Este mecanismo no explica la entrada de iones al exterior sino  su cercanía a la raíz, su accesibilidad para la célula.
Efecto Donnan: Cuando a la célula entran iones de forma pasiva, una parte de ellos puede quedar fija en la cara interna de la membrana (suponiendo que ésta es impermeable a ellos). Entonces,  por el desequilibrio eléctrico que se crea en el interior de la célula, los iones de signo contrario entrarán a ella desde el exterior hasta que se neutralicen las cargas. Este mecanismo explica el flujo de aniones o cationes (según el caso) hacia el interior de la célula en contra del gradiente.
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Corriente de masa: Existen dos tendencias: una que plantea que la corriente de agua que asciende por el xilema como resultado de la transpiración arrastra iones del xilema y favorece la absorción por un descenso en la concentración (efecto indirecto). Otra sugiere que los iones se mueven en corriente de masa junto con el agua (efecto directo). Aunque el resultado es el mismo, todo indica que la primera tendencia es más correcta pues las membranas son permeables para algunos iones pero no para otros.

Absorción activa: Las bajas temperaturas, la escasez de O2 y la adición de inhibidores normalmente inhiben la absorción de iones. Esto, unido al hecho de que normalmente las concentraciones de iones son mayores dentro que fuera de la célula, demuestran que la absorción en su mayor parte es en contra del gradiente y por tanto es activa (gasta energía metabólica). El mecanismo general de absorción y transporte a través de la membrana puede representarse como sigue: una molécula transportadora se une (con la intervención de enzimas) al ion en la cara  externa de la membrana y luego (también con mediación de enzimas) el ion es liberado en la cara interna.
Esto sólo ocurre en una dirección, no se produce el movimiento inverso, por lo que hay acumulación de iones. 
Se han demostrado tres hechos que apoyan esta teoría:

Intercambio isotópico: Experimentos realizados con marcaje radiactivo demostraron que sólo una pequeña parte de los iones marcados absorbidos puede salir al exterior por difusión. Esto ocurre en algunas zonas de la raíz, porque una parte del volumen celular llamado espacio externo permite la libre difusión de una cierta cantidad de iones. Pero la mayor parte no regresa al medio ni se intercambia con otro isótopo estable no marcado, o sea, se absorbió de forma activa.
Efecto de saturación: Cuando hay un exceso de concentración de iones en el medio, la absorción alcanza un máximo más allá del cual no se puede acelerar. Esto ocurre porque los transportadores se saturan y su cantidad es finita.
Especificidad: Se ha observado que las velocidades de absorción de los iones son diferentes, sobre todo en iones de distinto comportamiento químico, y que iones parecidos suelen competir entre sí. Esto habla de una cierta especificidad de los transportadores por los iones.  

Ahora bien, ¿qué teorías se han formulado para explicar la absorción activa de iones?

Teoría de Lundegardh o de la bomba de los citocromos:

Plantea que la absorción de aniones se realiza de forma activa (por oxidación del Fe de los citocromos) y la de cationes de forma pasiva. Sin embargo, el principal problema de esta teoría es que no explica la absorción selectiva de los diferentes iones, ni por qué algunos aniones no compiten entre sí.





Teoría de la absorción con intervención de ATP: 

Se basa en que los transportadores son fosfolípidos como la lecitina y propone que esta sustancia capta iones en la cara externa de la membrana y los libera en la interna. La energía en forma de ATP es necesaria para la resíntesis de la lecitina. No logra explicar la especificidad del transporte, ni por qué algunos iones se absorben en grandes cantidades y otros en cantidades mínimas.

Teoría de las enzimas de transporte: 

Dada la gran especificidad del transporte de iones, se ha considerado que éste se realiza a través de enzimas que se extienden de una cara a otra de la pared, y además son alostéricas. Las enzimas alostéricas no sólo reaccionan con un sustrato, sino que tienen un sitio alostérico en que la unión a cierta sustancia modifica su conformación y por tanto su actividad. En este caso se considera que el modificador es el ATP. El ATP y el sustrato pueden reaccionar con la enzima en una conformación pero no en otra. Así, la unión del ATP, su transformación en ADP y la liberación de este último efectúan el transporte del sustrato (ion) a través de la membrana.


 MECANISMO DE ABSORCIÓN CON INTERVENCIÓN DE ATP
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Mecanismo de absorción con intervención de enzimas alostéricas


Teoría de la electroósmosis

Explica la absorción de iones como un flujo de iones hidratados empujados por el efecto de fuerzas eléctricas a través de los poros de la membrana. Se llama así porque los iones en solución siempre tienen agua atraída por lo que se produce un flujo de agua. No existen evidencias de que ocurra en plantas superiores.
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ELECTROÓSMOSIS

Teoría de la pinocitosis

(Del griego PINEIN-beber; CYTOS-célula). Se forman vesículas que engloban a sustancias; luego estas vesículas se mueven al interior de la célula, se disuelven y liberan las sustancias. Se ha demostrado que ocurre en las células vegetales pero su papel debe ser de menor importancia.









                                                                     PINOCITOSIS




FACTORES QUE AFECTAN A LA ABSORCIÓN MINERAL

Temperatura: En cuanto a la absorción pasiva, ésta es un proceso puramente físico que depende de la energía cinética de las moléculas que se difunden. Por ello temperaturas bajas retardan la absorción pasiva. Las T bajas hacen más lentas las reacciones metabólicas y las muy altas desnaturalizan enzimas que participan en los procesos de transporte de las membranas. De ahí que los máximos de absoorción activa ocurran en un rango óptimo de temperatura.
Luz: Indirectamente favorece la absorción porque provoca la apertura estomática y favorece la corriente de masa. Además su presencia determina la realización de la fotosíntesis con la cual se sintetizan los sustratos respiratorios que servirán para obtener energía necesaria para la absorción activa.
Concentración de H2: El aumento o disminución de la concentración de H2 baja o aumenta el pH.. Se conoce que pH más bajos o altos influyen sobre la absorción de determinados iones. Sin embargo, en la naturaleza los valores extremos de pH normalmente no existen, y si ocurren producen daños a tejidos, membranas y enzimas, lo que altera totalmente la absorción.
Concentración de O2: Su presencia es necesaria para favorecer la actividad respiratoria de las raíces, con lo que se obtiene la energía necesaria para la absorción activa. Los encharcamientos y suelos muy compactos reducen la oxigenación y con ella la absorción.
Interacción de los elementos minerales: Algunos elementos favorecen la absorción de otros (por ej., el molibdato forma parte de la nitratorreductasa para absorber el nitrógeno); esto se llama interacción sinérgica. Algunos elementos impiden la absorción de otros por competencia o porque los convierten en formas no asimilables (interacción antagónica) como el cobre que favorece que el hierro esté en forma no asimilable..
Crecimiento: El crecimiento de un planta aumenta la superficie de absorción y la síntesis de sustancias que intervienen en ésta. Esto es válido sobre todo a nivel de tejido, porque por ejemplo, a nivel de órgano hay que tener en cuenta su desarrollo (a medida que la raíz envejece se va suberificando por lo que su superficie absortiva disminuye).
Concentración de sales minerales: Dentro de ciertos límites, favorece la absorción, ya que el incremento en la concentración de un ion favorece su aprovechamiento por los transportadores. Los excesos producen competencia e incluso causan efectos tóxicos en la célula.
Contenido de agua en el suelo: Si es muy escasa, el - w del suelo aumenta y dificulta la absorción. Dentro de límites racionales favorece porque disuelve los minerales, los pone en forma asimilable y crea un flujo continuo hacia la célula. En exceso es dañina porque disminuye la concentración de O2, con ella la respiración y se afecta la absorción activa.

Como se puede apreciar, los factores no pueden contemplarse aislados. De hecho unos influyen sobre otros, por lo que deben verse como un todo único.

 Resumen Parcial


Los elementos esenciales son aquellos imprescindibles para el normal crecimiento y desarrollo del vegetal, cuya deficiencia produce un síntoma característico que sólo puede ser erradicada por la adición de este elemento y no por otro, y en cuya ausencia la planta muere.

Los elementos esenciales son 16:

· C, H, O (se toman del aire y el agua)

· N, P, K, Ca, Mg, S, Mn, B, Zn, Fe, Cu, Mo, Cl (se toman del suelo)

Estos elemntos se clasifican de dos maneras 

1. Por la cantidad en que se absorben en Macroelementos y  Microelementos y;

1. Por su movilidad en la planta en muy móviles, móviles, poco móviles e inmóviles: 

Entre la funciones y forma de absorción de los elementos minerales tenemos:

Nitrógeno:

· Participa en la estructura de las moléculas de proteína
· Integra moléculas como purinas y pirimidinas, que son las bases de los ácidos nucleicos
· Constituye el anillo porfirínico que forma parte de clorofilas y citocromos
· Está presente en coenzimas  y vitaminas

Se absorbe en forma de nitrato (NO3-) y de amonio (NH4+). 

Fósforo:

· Es parte integrante del ATP
· Constituye los ácidos nucleicos, fosfolípidos, y coenzimas NAD y NADP
· Se encuentra en concentraciones importantes en las regiones meristemáticas de activo crecimiento.

Se absorbe en dos formas:

PO4H2- , PO4H2-
Cuando el pH es francamente alcalino predomina el ion PO43- que no es asimilable por la planta. 

Calcio:

· Participa en la formación de la pared y las membranas celulares
· Interviene en la mitosis (organización del huso)
· Es activador de enzimas
· Participa en el metabolismo del nitrógeno y los azúcares 

Se absorbe como Ca2+. 

Potasio:

· Es un activador de enzimas esenciales para la síntesis proteica
· Participa en la síntesis de los almidones
· Regula la permeabilidad celular e incrementa la absorción de agua

Está en abundancia en el suelo pero sólo es asimilable en forma de ion K+ que es soluble. 

Magnesio:

· Es un constituyente esencial de la molécula de clorofila  
· Es un activador de enzimas para la síntesis de ADN y ARN
· Participa en el metabolismo de los azúcares y en la síntesis de ATP

Se absorbe como ion Mg2+ que es soluble en el suelo.

Azufre:

· Es un componente de aminoácidos y proteínas
· Forma parte de algunas vitaminas
· Constituye puentes que están presentes en la estructura química de algunas proteínas

Se absorbe normalmente como ion sulfato (SO42-) por las raíces y puede penetrar las hojas como SO2 si el gas está en la atmósfera, pero esto es infrecuente.

Hierro:

· Indispensable para la síntesis de clorofila
· Es un  constituyente de algunas enzimas y portadores del ciclo respiratorio

Puede absorberse como Fe2+ y Fe3+ pero sobre todo en la primera forma. Abunda en el suelo pero su absorción depende del pH, ya que en los suelos muy alcalinos no está en forma asimilable para la planta.

Manganeso:

· Participa en el metabolismo del nitrógeno
· Es activador de enzimas de la respiración
· Es un catalizador en la fotosíntesis
· Participa en la oxidación del AIA 

Se absorbe como Mn2+ en suelos con pH ácido  y con poca aeración. 

Cobre:

· Es un activador de enzimas y un componente de otras
· Participa en la fotosíntesis pues forma parte de la plastocianina que es un transportador de electrones

Se absorbe como Cu2+, Cu+, CuOH+ y CuCl+. 

Zinc:

· Es activador de enzimas 
· Participa en la síntesis del AIA
· Participa en la síntesis de proteínas

Se absorbe como Zn2+ y se favorece su absorción a pH ácido.

Boro:

· Participa en el metabolismo de absorción y transporte de los azúcares, y por esta vía, de forma indirecta, tiene que ve con numerosos procesos de la planta 

Puede encontrarse como H3BO3 (ácido bórico) que es intercambiable y es la forma en que es absorbido por la planta. 

Molibdeno:

· Es un activador de enzimas en la planta
· Participa en el metabolismo  del nitrógeno en la planta  por ser activador de la  nitrato rreductasa

Se absorbe como MoO42- oMoO4-. También se absorbe como pentóxido (Mo2O5).

Cloro:

· Participa en la lisis del agua y en la fotosíntesis
· Es un activador de enzimas

Se absorbe como Cl - y está presente en el suelo formando cloruros.

Las principales deficiencias  de elementos y sus síntomas las detallamos bien en su momento.


La absorción mineral se realiza sobre todo a través de los pelos absorbentes de la raíz, aunque pequeñas cantidades  pueden tomarse por las hojas.
La absorción puede realizarse de dos formas: absorción pasiva o activa.
La absorción pasiva ocurre sin gasto de energía metabólica y se explica por tres mecanismos: Intercambio iónico, efecto Donan y  corriente de masa y la activa es en contra del gradiente y por tanto gasta energía metabólica. El mecanismo general de absorción y transporte a través de la membrana puede representarse como sigue: una molécula transportadora se une (con la intervención de enzimas) al ion en la cara  externa de la membrana y luego (también con mediación de enzimas) el ion es liberado en la cara interna.
Esto sólo ocurre en una dirección, no se produce el movimiento inverso, por lo que hay acumulación de iones. 
Los factores que afectan a la absorción mineral son la temperatura, la luz, concentración de H2,concentración de O2,interacción de los elementos minerales, crecimiento, concentración de sales minerales, contenido de agua 
Como se puede apreciar, los factores no pueden contemplarse aislados. De hecho unos influyen sobre otros, por lo que deben verse como un todo único.


TRANSPORTE DE IONES Y SALES

Ya se ha dicho que el transporte ascendente ocurre con el agua a través del xilema. Al llegar a las hojas, las sales son redistribuidas a otros órganos a través del floema. Sin embargo, el transporte depende de la movilidad de los iones, que ya estudiamos al inicio del tema. Por ejemplo el Ca asciende por el xilema pero no regresa por el floema porque se inmoviliza. Otros elementos se mueven poco por el floema como el azufre, que pasa a formar parte de los sillares proteicos en los tejidos jóvenes.
En resumen, el transporte depende en gran medida de la movilidad de los iones.

MÉTODOS PARA EL ESTUDIO DE LA NUTRICIÓN MINERAL

· Análisis químico de la planta: Puede hacerse en cenizas o tejido fresco.
· Análisis químico del suelo: Requieremucha preparación y equipamiento.
· Inyección y asperjado: Sirve sobre todo para determinar si un síntoma se debe a deficiencia de un elemento.
· Diagnosis visual: Requiere el conocimiento de los síntomas de las deficiencias de cada elemento.
· Experimentos agrícolas: Se basa en la aplicación de fertilizantes en diseños experimentales.
· Cultivo en solución nutritiva: Es muy útil, se usa el agua como disolvente de los iones.
· Cultivo en arena: La arena altamente purificada no aporta nutrientes, que se suministran con una solución.

RELACION DE LA NUTRICIÓN CON OTROS PROCESOS

La nutrición aporta los elementos que las plantas no pueden obtener del agua y el aire. Estos elementos determinan el desarrollo de procesos como:

· Formación de estructuras y tejidos
· Constituyen parte integrante de numerosas moléculas imprescindibles para la vida de la planta como las clorofilas, los citocromos, fitohormonas, ácidos nucleicos.
· La entrada de iones a la célula y su concentración en el interior de ésta son determinantes en la absorción del agua.


Elementos beneficiosos
Además de los 16 elementos esenciales descritos, algunasplantas presentan requerimientos adicionales. Dado queestos elementos suplementarios no son necesarios para lageneralidad de las plantas, no se pueden considerar elementosesenciales, y por eso se definen como elementosbeneficiosos. Otra posibilidad es que el elemento en cuestiónsea capaz de suplir, al menos parcialmente, la falta deotro elemento esencial, o de aumentar la tolerancia en losexcesos de absorción de algún otro u otros elementos, comosería el caso del silicio frente a concentraciones elevadas deMn o Fe, habituales en los suelos ácidos en los que el silicioreduce los síntomas de toxicidad de estos elementos.
Sodio
Existen pruebas de su esencialidad como micronutriente en algunas plantas pertenecientes al grupode las C4, donde parece que interviene en el acoplamiento del
transporte de metabolitos, ácido pirúvico, entre el mesófilo y la vaina. Algo similar ocurre en las plantas CAM,si bien noresulta esencial para las plantas con fotosintesis tipo C3. 
Silicio
El silicio es el segundo elemento más abundante en la cortezaterrestre.  El Si puede significar entre el1 y el 2% de la materia seca del maíz, e incluso porcentajes superiores en pastos. Debido a su ubicuidad, resulta muy difícil realizar experimentos de deficiencia de Si.
Aluminio
Se encuentra en muy bajas concentraciones en forma soluble,aunque es un elemento muy abundante en la cortezaterrestre. A un pH inferior a 5 se solubiliza y puede afectar de forma muy negativa a un gran número de plantas, sin embargo, en pequeñas dosis puede ser altamente beneficioso porque, al igual que sucede en el caso del Si, reduce la toxicidad producida por el exceso de Ca, Mg o P.
Titanio
El titanio no cumple ninguno de los tres criterios establecidos por Arnon (1939) sobre la esencialidad de los elementos; sin embargo, se ha podido comprobar que, por ejemplo, en el pimiento (Capsicumannuum L.), bajo laforma de Ti (IV), incrementa la absorción de nutrientes y, en consecuencia, la producción de biomasa. Tiene también un efecto activadorde pigmentos fotosintéticos, con una acumulación de Fe2+(hierro activo) hasta cinco veces superior a laque presentan los orgánulos de las plantas sin tratar.



¿Cuál es la diferencia fundamental entre elemento esencial y elemento beneficioso?
La diferencia principal entre elementos esenciales y beneficiosos es que los últimos no son necesarios para la generalidad de las plantas.

Criterio termodinámico para distinguir entre transporte activo y pasivo.
Un ion se mueve de forma pasiva si lo hace a favor de la fuerza física que actúa sobre el, denominada fuerza ion motriz. En cambio, un ion es transportado de forma activa si su movimiento se realiza en contra de dicha fuerza, para lo cual las células vivas emplean energía metabólica. 
En el caso del transporte activo, el ion se mueve en sentido opuesto al de la fuerza física que actúa sobre él, esdecir, en contra del gradiente de potencial electroquímico. La existencia de este tipo de transporte es esencial para las células vegetales, pues para que el funcionamiento de las principales rutas metabólicas sea adecuadoes necesario que las concentraciones internas de muchos iones omoléculasestén muy por encima o por debajo de la concentración interna de equilibrio.

Explique las diferencias funcionales entre transportadores, canales y bombas iónicas. Ponga un ejemplode cada tipo.
Las bombas iónicas acoplan directamente el consumo de energía metabólica (ATP, NAD(P)H) al transportede iones y, por ello, son las responsables de la cargade energía a las membranas. Los transportadores disipandicha energía, que esta asociada al gradiente depotencial electroquímico, y soncapaces de transportar solutos en contra de su gradientede potencial electroquímico. Los canales sonporos selectivos que atraviesan las membranas, a través de los cuales fluyen iones a favor del gradiente depotencial electroquímico.

Visión molecular de bombas, canales y transportadores. 
Aunque los conocimientos sobre el funcionamiento de canales y transportadores y, en general, los fenómenos del transporte de iones a través de la membrana, han experimentado grandes avances durante los últimos veinte años, gracias a las técnicas electrofisiológicas, las modernas técnicas de biología molecular, en combinación con las técnicas mencionadas anteriormente,han permitido descubrir muchos de los genes que codifican las proteínas de membrana (canales, transportadores y bombas) implicadas en el transporte. Se ha podido determinar también cómo regulan estos su expresión a nivel celular y en toda laplanta, pero en cuanto a su función fisiológica especifica, sólose conoce la de muy pocos genes.
Uno de los aspectos más sorprendentes es que existenNumerososgenes implicados en la misma actividad. Porejemplo, en el caso de la W-ATPasa se han descubierto oncegenes distintos que codifican diversas isoformas de esta proteínaen la planta modelo Arabidopsis. Algunos de estos genesse expresan específicao preferentemente en algún tipocelular; otros, sin embargo, se expresan en muchos tiposcelulares. Se ignora todavía el papel fisiológico de las distintasisoformas, aunque se ha observado que estas se regulan de modo diferente en función del estrés ambiental. No obstante,se sabe que hay célulaso tejidos cuyas membranascelulares presentan mayor concentración de bombas de protones.Así ocurre en la epidermis, la endodermis, los pelosradiculares, el floema y las células oclusivas. Estas zonasestánrelacionadas con la incorporación de iones omoléculas o con su transporte hacia otras partes de la planta, procesosen los que se requiere una acumulación continua de energía para el transporte en forma de fuerza protón-motriz.
Las acuaporinas de las membranas de las células vegetales,que se han descubierto hace relativamente poco tiempo y cuya función fisiológica aunestá en discusión, presentan tambiénnumerosas isoformas. Así, el genoma de Arabidopsis codifica hasta 35 homólogos, y se presume que en otras especies existeparecida diversidad. Aunque se han hallado hasta cuatro familiasgénicas distintas, las más abundantes son las correspondientesa las acuaporinas del tonoplasto y las del plasmalema.No obstante, se desconocetodavíaqué genes son responsables de la síntesis de los distintoscanales de Ca2+del plasmalema y las endomembranas.
Asi, se han identificado los canales que participan en la incorporación de K+por la raíz (AKTl), en la carga de K+2xilema (SKOR),en el desarrollo del tubo polínico (SPIK) o en laentrada (KAT2)y salida (GORK)de potasio en las células oclusivas. La segunda familia de canales no es tan numerosa y sus miembros se caracterizan por presentar no una, sinodos regiones conservadas, que forman parte del poro del Canal, y también por estar regulados por calcio.
En general, los canales descritos presentan una especificidad muy alta para el potasio, mientras que los transportadores son menos específicos y pueden transportar otros iones, como cesio, rubidio o sodio. En las plantas existen dos familias de transportadores de potasio. La más numerosa comprende transportadores tanto de alta como de baja afinidad, que son regulados principalmente por una deficiencia de potasio y estrés salino, y que parecen actuar en simporte con protones. La principal función que se les ha atribuido es la incorporación de potasio a través de la raíz, pues la expresión de muchos de ellos se localiza en los pelos radiculares. La segunda familia es más reducida, sus miembros son más permeables al sodio e incluso algunos son considerados transportadores de sodio más que de potasio; su mecanismo de transporte, así como su papel fisiológico, estánaún en discusión.
Un caso de especial interés es el del transporte del micronutriente hierro. En presencia de oxigeno, este metal se encuentra en la forma Fe3+, mientras que en el organismo es necesario queesté en su forma reducida Fe2+.. Además, la forma oxidada Fe3+presenta una solubilidad muy baja a pH neutro, con lo cualel transporte de hierro en condiciones fisiológicas requiere un paso previo de quelación del Fe3+, es decir, la unión a una molécula (agente quelante), ouna acidificación de la rizosfera. Cuandohay suficiente Fe, todas las plantas son capaces de reducirlos quelatos de Fe3+ y transportar el Fe2+ resultante a través de un transportador específico. Sin embargo, cuando el Feescasea, se dan dos estrategias diferentes. En la primera,las plantas acidifican el suelo mediante la activación de labomba de protones del plasmalema, que hace que aumentela solubilidad del hierro. Los quelatos de Fe3+ son reducidos
por una reductasa específica que transfiere electrones desdeel NAD(P)Hdel citoplasma al Fe3+, y el Fe2+ resultante es incorporadoa través del plasmalema. En la segunda estrategia,las plantas secretan a la rizosfera unas moléculas pequeñasllamadas fitosideróforos. Estas sustancias forman quelatosde Fe3+, que son introducidos al interior de la célula porotro tipo de transportadores específicos que funcionan ensimporte con protones.
Aunque se sabe que el transporte del cloro se produce através de canales aniónicos y de transportadores que funcionanen simporte con protones, los genes que codifican paraestas proteínas transportadoras son todavía una incógnita.El transporte de boro es aunmás desconocido. El descubrimientocasual de un mutante que necesitaba gran cantidadde boro para su crecimiento normal, permitió identificar elprimer gen implicado en el transporte de este micronutriente(BOR1), en concreto, en su entrada al interior del xilema(Takano, J. y cols., Nature 420:337-340, 2002).

Explique las diferencias funcionales entre transportadores, canales y bombas iónicas. Ponga un ejemplo de cada tipo.
Las bombas iónicas acoplan directamente el consumo de energía metabólica (ATP, NAD(P)H) al transporte de iones y, por ello, son las responsables de la carga de energía a las membranas. Los transportadores disipan dicha energía, que está asociada al gradiente de potencial electroquímico para el ion motriz, y son capaces de transportar solutos en contra de su gradiente de potencial electroquímico. Los canales son poros selectivos que atraviesan las membranas, a través de los cuales fluyen iones a favor del gradiente de potencial electroquímico.

Identifique el ion (o iones) motriz en el plasmalema yel tonoplasto de las células vegetales.

Las bombas primarias que cargan de energía tanto al plasmalema como al tonoplasto son bombas de protones; por tanto, el ion motriz disponible para el transporte será el H+. Algunas plantas, sometidas a un fuerte gradiente Na+, usan este ion para impulsar el transporte de determinados solutos.


Asimilación del nitrógeno. Asimilación del azufre.
El nitrógeno y el azufre constituyen dos de los elementos químicos más abundantes en la materia viva. La razón N/S en la biomasa vegetal es de alrededor de 20, que es, aproximadamente, la proporción de ambos elementos en las moléculas de proteína. Todos los aminoácidos contienen nitrógeno, mientras que el azufre se encuentra en los aminoácidos cisteína y metionina. Ambos elementos se hallan presentes, además, en otras importantes biomoléculas. Los animales, a diferencia de las plantas no son capaces de usar formas inorgánicas de nitrógeno o de azufre, por lo que necesitan ingerir formas orgánicas de dichos elementos, principalmente proteínas. El nitrógeno y el azufre inorgánico presentes en los suelos experimentan cambios en sus estados de oxidación como consecuencia de la actividad metabólica de diversos grupos de bacterias. En los suelos aireados se encuentran principalmente en sus formas más oxidadas, esto es, como nitrato (NO3-) y como sulfato (SO42-). Las plantas tienen la capacidad de reducir el nitrato y el sulfato a amonio (NH4+), ión sulfuro (H2S) otiol (-SH), respectivamente, e incorporar formas reducidas a moléculasorgánicas. Estos procesos se denominan asimilación del nitrato y asimilación del sulfato. Las algas, las cianobacterias (algas verde-azuladas) y muchas bacterias y hongos también asimilan el nitrato y el sulfato. Existen otros grupos de bacterias –anaeróbicas estrictas- que utilizan el nitrato oel sulfato, en lugar del oxígeno, como aceptores terminales de electrones en la oxidación de los sustratos orgánicos, con lo que producen formas reducidas de nitrógeno o de azufre. En estos casos, la reducción del nitrato y del sulfato no tiene una finalidadasimiladora, sino respiratoria.

Asimilación del nitrógeno

Los dos procesos biológicos por los que el nitrógeno inorgánico es convertido en nitrógeno orgánico son la fijación del nitrógeno molecular (N2) y la asimilación del nitrato.
Aunque el gasdinitrógeno presente en la atmósfera constituye el mayor reservorio de nitrógeno inorgánico disponible, sólo ciertos procariotas -en estado libre oen asociacióncon algunas plantas (principalmente, leguminosas)-, soncapaces de fijar y asimilar dicha forma de nitrógeno. 
La asimilación del nitrato consta de tres etapas: 1) absorción; 2) reducción del nitrato a amonio; y 3) incorporación del amonio a esqueletos carbonados parala síntesis de aminoácidos, proceso que recibe el nombreespecífico de asimilación del amonio.

En lostejidos vegetales se produce amonio en diversos procesos metabólicos, entre los que destacan los siguientes (Fig. E
1. Reducción del nitrato y fijación del nitrógeno molecular. El conjunto de ambos procesos se denomina asimilaciónprimaria del nitrógeno.
2. Fotorrespiración. En la conversión de glicina a serina en la mitocondria se libera amonio que, en su mayor parte es reasimilado en el cloroplasto con un elevado costo energético. La cantidad de amonio que se genera en los tejidos verdes de la planta por
fototorrespiración es hasta 10 veces superior a la producción por reducción del nitrato. Dicho amonio es rápidamente «reasimilado» para evitar su acumulación tóxica y la pérdida de nitrógeno en el tejido.
3. Catabolismo de proteínas. Durante lagerminación de la semilla y en la senescencia foliar, el nitrógeno proteico  es movilizado mediante la hidrólisis de las proteínas de reserva con el fin de suministrar nitrógeno orgánico a los órganos en crecimiento. Gran parte de los aminoácidos  resultantes de dicha hidrólisis son convertidos en glutamato, que es desaminado por acción de La glutatión deshidrogenasa (GDH), produciendo amonio.


Asimilación del azufre

El azufre es un macronutriente esencial para el crecimientode las plantas. En los suelos, el azufre se encuentra en estadooxidado bajo la forma de sulfato (SO~-) (S:+6). Como tal, es absorbido por la raíz y transportado por el xilemahasta las hojas, donde es reducido hasta sulfuro (S2-) (S:.-2), el cual es rápidamente asimilado como grupo sulfhidriloo grupo tiol (-SH) de los aminoácidos cisteína y metionina.Aunque la mayor parte del azufre orgánico de la materia vegetal se encuentra formando parte de dichos aminoácidos en las moléculas de proteína, también se encuentra presente en otras importantes biomoléculas, como el glutatión, los centros sulfoferricos, y diversas coenzimas y vitaminas. No todo el sulfato absorbido por la planta es reducido, una parte de él se incorpora como tal sulfato a sulfolípidos y a diferentes metabolitos secundarios.
El sulfato de la disolución del suelo es transportado activamente al interior de las células de la raíz mediante unmecanismo de simporte con protones. Al igual que sucede con el nitrato, el gradiente de potencial electroquímico de H+ requerido para dicho simporte es mantenido por una H+-ATPasa del plasmalema que transporta unidireccionalmente H+  hacia el exterior.

Las rutas de asimilación del nitrógeno y del azufre se regulan entre ellas y, a la vez, con la de asimilación del carbono. Ello permite a la planta coordinar las velocidades de asimilación del nitrógeno, el azufre y el carbono, para así mantener un adecuado balance entre dichos elementos en la materia vegetal.
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Para metales pesados
Las plantas tambien sintetizan una clase de péptidos estructuralmente relacionados con el glutatión, denominados fitoquelatinas. Las fitoquelatinas son sintetizadas por la fitoquelatinasintasa a partir de glutatión; se trata de polímeros de diferentes tamaños. Su importancia para las plantas radica en lacapacidad que tienen de formar complejos con metales pesados, especialmente cadmio (Cd2+), evitando su acumulación tóxica. Constituyen así mecanismo de destoxificación de metales pesados.


La asimilación del nitrógeno por las plantas requiere poderreductor, ATP y esqueletos carbonados. El poder reductory el ATP pueden ser suministrados por las reacciones lumínicas de la fotosíntesis, opor la glucólisis y la respiración. Los esqueletos carbonados son proporcionados por la oxidación de carbohidratos que en último término, son formados por reducción fotosintética del carbono. La asimilación del nitrógeno es, por tanto un proceso íntimamente conectado al metabolismo del carbono.
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