TESI DOCTORAL

EFECTES COMPENSATORIS ENTRE ARRELS D'UNA MATEIXA
PLANTA DE GIRA-SOL SOTMESA A ESTRES

Josep Ignasi Benet i Pifarré

Barcelona, setembre de 2006






smp=t  UNIVERSITAT DE BARCELONA

Universitat de Barcelona
Facultat de Biologia
Departament de Biologia Vegetal
Unitat de Fisiologia Vegetal

Titol: Efectes compensatoris entre arrels d’una
mateixa planta de gira-sol sotmesa a estrés

Programa de Doctorat: Lafisiologiade les plantesi I'ambient,
(bienni 1991-93)

Memoria presentada per:  Josep Ignasi Benet i Pifarré,
per optar al Graude Doctor per la Universitat de Barcelona

Vist-i-plau dels directors:  Dr. Luis Tapia Fernandez

Dr. Salvador Nogués Mestres

Dr. Jaume Casadests Brugués

Barcelona, setembre de 2006






AGRAIMENTS

En primer lloc vull agrair I’ oportunitat que e Dr. Luis Tapia de la Universitat de
Barcelona em va donar per dur a terme aquesta Tesi Doctoral, aixi com la
formacio i experiéncia adquirida durant e desenvolupament de la mateixa, tant a
nivell professiona com en e personal. També, les més sinceres grécies a la Dra.

Dolors Sant per la seva permanent disposicio a gjudar- me.

Als companys de tesi, en Francisco Garcia i molt especialment a en Jaume
CasadesUs pel seu constant suport, la sevaamistat i €l seu gjut en tot moment que
ha fet que codirigis la present memoria i sense e qual no hagués estat possible
finalitzar-la amb éxit. També a en Salvador Nogués, company de Departament,
gue s haintegrat en la part final de latesi com a codirector i sense e qual tampoc

hagués estat possible concloure amb éxit. Gracies de veritat a tots dos.

A I'amic Jordi Farré per la correccié ortografica de la present memoria. Als
companys del Departament de Biologia Vegetal, Unitat de Fisiologia, per la seva

paciéenciai amistat, especialment a Teo Amaro, Xavi Aranda i Jordi Bort.

En e desenvolupament experimental han estat indispensables. e Servei de
Camps Experimentals i els Serveis Cientifico-Tecnics de la UB de Barcelona. El
primer pe que fa a I'aportaci6 de les cambres de cultiu en condicions
controlades, aixi com en €l suport, enespecial del seu director i amic, en Ricardo
Smonneau i del tecnic Josep Matas. Del segon pel que fa a les diferents
tecniques analitiques emprades, d'entre les quals cal agrair a Servei de
Cromatografia, encapcalat per Isidre Casals, aixi com a la resta de components
pel gran nombre de mostres analitzades, laPilar, Rosa M. Marimon i Eva Aracil.
També vull esmentar d Servel d'ICP i concretament a Elionor Pelfort i Eva

Pelegri. | finalment I’ agraiment a Servei d' IMAT i al’gudad’Alex del Giorgio.

La dedicacio plena durant el desenvolupament de la part experimental de la
present memoria ha estat possible gracies a suport economic de la ‘Direccion

General de Investigacion Cientifica y Ensefianza Superior” dins del marc del



Programa Naciona de Formacié de Persona Investigador del Pla Nacional

d'Investigacié Cientifica i Desenvolupament Tecnologic. Aixi mateix una part

del treball experimental ha estat possible gracies a un ajut a projectes d’iniciacio a
larecercafinancat per la CIRIT de la Generalitat de Catalunya.

Lesllavors de les diferents varietats de plantes de gira-sol van ser subministrades

per Borges d’ Industries Pont (Tarrega, Lleida).

I finalment, als meus pares (M. Carmei Joan U), germans (NUria i Francesc
Xavier) i de manera molt especial a la meva dona, M. Carme Pons, sense la qual

res de tota aguesta memoria hagués estat possible.

El present treball esta dedicat a Luis, als meus paresi germansi en especial ala
meva dona.

Atotsvosaltres, gracies.



TAULA DE CONTINGUTS

INTRODUCCIO ...ttt tev st tss s ass st se st sns st sssassanssassssesansnessanens 1
1. Interaccié entre el sistemaradical i lapart @8ria ........ccccoveeereinncineee e 3
1.1.L’arrel, un Organ COMPIEX .......ccereeeriereeererieseeesseseesessesteseesesseseeesseseeseesesseseenes 3

1.2. Absorcio i transport d'aiguai ionsen leS arelS......ccovveeveevecce s 3

(RO g0 = D (1 = 10 o= SRS 5

1.4. Flux de soluts viafloemacap al’arrel.........cccooeeeeieccc e 7
1.5.RESPITACIO FAAICA .......cueruiiiiiiiieeeete e 9

1.6. Modulacio de I’ activitat de " @rrel ..o 11

2. Respostes de les plantes enfront aestresradical ..........ccceeveeeieevevcevecce e, 13
2.1 L’ eStresS aleS Plantes........ccveieieeiece et 13
2.2. Respostes generals de les plantes a situacions d' estrés radical ........................ 13

2.3. Respostes a I’ €StreS NidriC......ooueeeerereeecee s 14

2.4. Respostes al fred radiCal ..........ccoocveiieeiee e 16

2.5. Respostes a defiCit dENO3 ....ccevieiieciceeeeee e 17

2.6. Respostes @ AEfiCIT IONIC .....cvevueeieecie e 19

2.7. Heterogeneitat del medi radiCal ...........cocoeeeieieiinereeeeee e 21
0o 1= v (11 <Y 23
MATERIAL | METODES ... cteieecteeeeeeteeeeeseeesestsses s s sssse s ssssssssssssssssssssssssansnsnnans 25
1. Material VEQELAL ........ooeiieeeeeeee s 27
2. Descripcio general delS eXperimMENES.......coecvi et 29
3. CoONAICIONS A CUITIU ...t 30
3.1. Latécnicade ' SPlit-TOOt” ........oooeeieie e 30
3.2.CONAICIONS A CUITIU ...t 31
3.2.1. Condicions de cultiu de tres varietats de gira-sol en hidroponic ............. 31

3.2.2. Condicions de cultiu del cv. Solmax en hidroponic liquid...................... 32

3.2.3. Condicions de cultiu del cv. Solmax en hidroponic en sorrade quars.... 33
Cambres de mesura del bescanvi de gasos a nivell de planta sencera..................... 34
Condicions particulars de cada eXperiment ...........cccceereeeereeieseee s ese e eee e 39

5.1. Condicions experimentals en hidroponic liquid ...........ccceeveeeveeriecceveeseens 39



-iv-

5.2. Condicions experimentals en hidroponic en sorra de quUars..........c.ccoeeeeeevenen 41

6.  MEOUES 0B MESUIAL.......eueeuireiieieieete ettt b b sn et b nnenes 42
6.1. Absorcié ionica en hidroponiC liqUId..........ccceeveiieiecie e 42

6.2. Absorci6 ionica en hidroponic en Sorrade QUArS .......c.coeeeereereeeresienesesienenne 42

6.3. SeCrecio I0NICA A XIlEBMAL.........coeeiireere e 43

6.4. Analis quimicade ' eXUaL ............ccoeeriririeree e 43

6.5. Mesura del potencial hidriC (Y ) coeeeeoeie e 44

6.6. Areafoliar, pesi area especifics fOliars .........ocvvueveeureceeceeceesee e 44

I = = o[£ A o= TSP 45
RESU L T AT S ettt e e bttt et e st e e nbe e s b e e sbe e sateenbeeenneenneas 47
1. Respostes al’estres hidric en tres varietats de gira-Sol.......cooceeceeveveeveesiecceeceene, 49
1.1. ParametreS de CreiXeMENT .......cccoveerierieeeie e 49

1.2, INtErCANVI 0B QBSOS. .....ccueeueenretirteriiatesieeie e e sr e b et bt e s s resnenne e ens 49

1.3. REPITACIO FAAICAL........covieeeeiieteeeeeee e s 53

1.4. Efecte de la disponibilitat de nutrients sobre la respiracio radical.................... 55

2. Respostes al’estrés hidric, fred radical, deficit de NO3™ i d'ions en cv. Solmax.....57
EXPERIMENT 1: respostes al’estres hidric i fred radical ............ccccoeeeeiieenenneee 57

2.1 INLEICANVI 0 QASOS.....c.ueiueeieieeiieiesie ettt sttt a et st sbe st se e e see e e sne e 57

2.2. ReSPITaCiO radiCal........cceceeieieie e 59

2.3. AbSOrCiO d'aiguai @ TONS ......cevueeeirierieees e 61
EXPERIMENT 2: respostes al’ estres hidric, deficit de NO3™ i d'ions.................... 69

2.4, INLEICANVI U JASOS.......ueiueeirueeiieeesieste sttt sttt be b e e s e snesne e 69
2.5.ReSPITaCiO radiCal........cceeeeieeie et 70

2.6. AbsOrcio d'aiguai d'IONS .......cceeieeiieieee et 73

2.7. Potencia hidriC fOliar (Y L) eeeeeereeieeie et se e 82
2.8.5eCreCio i0NICa Al XilEMAL ..o 83

3. Respostes al’estres hidric, déficit de NO3™ i d’ions en cv. Solmax en quars........... 89
G I 11 (= (0= 0V T [N 0 S o LTSS 89

3.2. RESPITACIO radiCal.......cccveeeeeeeee ettt 90

3.3. ADSOICIO ' AIQUA.......eeeveeieeceeeie ettt et b e et e e esreeae s e e ereenns 92

3.4. Potencia hidriC fOlar (Y L).eeeoeeeeieereeie e s eseeseesee e e se e 93



DISCUSSIO ...ooivuieneiaeeeseesseesse s sse sttt 95
1. Bescanvi de gasoSde |apart @@ .......ccoerierenirenesieieee e 98
1.1. Caracteristiques del bescanvi de gasos foliar i com s afecta pel's estressos..... 98

1.2. ComuniCaCiO arrel-Part @8KIA .........covevueieerieeiee et ee e sre e 101

2. RE@CioONS NIAMQUES .......ccueiieeeieie ettt 106

P2 I = o oSSR 106

2.2. Redistribucio de I’ abSorcio d @igua.......c.eoveeeeerieeeierieieesesie e 107

3. ACHVITAL A I AITEL....oeeeeee e 112
3.1 ReSPITACIO radiCal .........coueeeeeeeiece e e 112

3.2. ADSOICIO A TONS......cveeieeiisiete ettt 118

3.3. Efecte compensatori en I’absorcio de NOs™ i K™ ......cocvvevcvcvcececcceeceeeeees 119

34, ADSOICIO AE P..... e e 124

3.5. Absorcio d' atres ions (Ca?*, MG, SO4%) e eeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeeseeseeeeee e 126

3.6. CATega XIlEMELICA.......ceeuereiieeries et 128
CONGCLUSIONS ...t sre e s e sne e enn e e ane e saneenneenans 131

BIBLIOGRAFIA et n e 135






-Vii-

INDEX DE GRAFICSI| TAULES

GRAFICSI| FIGURES

Figural. Morfologia dels estomes observadaal MES ..., 27
Figura 2. Morfologia dels vasos xilematics observada al MES............ccoovevnivcncccnennnne. 28
Figura 3. Detall de lestécniques de cultiu aplicades a cv. SolmaxX.........ccccceeeveieieeiieennnn, 31
Figura4. Detall de I’ interior de les cambres de MESUra ..........coovvererereneeieeseesiesie e 34
Figura 5. Esquema complet de |es cambreS de MESUra...........cccveeeieerieeieeseese e e 36
Figura 6. Esquema de les mesures d'intercanvi de gasos en les cambres de mesura........... 37
Figura 7. Disseny experimental €l diade MESUIES.........cccceeveeiecieseere e 39
Figura 8. Tecnicade CUltiu €N SOMade QUAKS .........cceuereereeeriirieesie st 41
Figura 9. Recol-leccio de |’ exudat de gira-sol directament en tubs eppendorf.................... 43
Figura 10. Mesura del potencia hidric amb la cambra de pressié Scholander ................... 44
Figura 11. Pn en resposta a estrés hidric (CV. SOIMaX) .....cccceveevereeieeneseeseese e seeseeeeens 50
Figura 12. Pn en resposta aestres hidric (Cv. ENAN0) ........cccoeeeeceeiicie e 50
Figura 13. Pn en resposta a estres hidric (CV. TESOM0) ....cccevrvereeerienienererie e 51
Figura 14. E en resposta a estrés hidric (CV. SOIMaX) ........cceveeveeieieeie e 51
Figura 15. E en resposta a estres hidric (Cv. ENan0).........ccccovveirenineienenesc e 52
Figura 16. E en resposta a estres hidric (CV. TESOM0) .....ccuecveiveeiieeieseerie e sreesie e sre e 52
Figura 17. Respiracié radical en resposta a estrés hidric (cv Solmax) ........cceeeevereerienennee 53
Figura 18. Respiracio radical en resposta a estrés hidric (cv ENano) ........cccceevveeeeveevieennnns 54
Figura 19. Respiraci6 radical en resposta a estrés hidric (CV TESOr0) ......ccceeveveerereresrennns 55
Figura 20. Efecte de I’ esgotament de K* i NO3™ en larespiracié radical..............cocuee...... 56
Figura 21. Pn en resposta a estrés hidric i fred radical ............cooveeeieeiiceciccece e, 57
Figura22. E en respostaaestres hidric i fred radical ...........cooeoeevineininecec e 58

Figura 23. Respiracio radical en resposta a estres hidric i fred radical ..........cccocceeeeneenee. 60



-viii-

Figura 24. Absorci6 d aigua en resposta a estres hidric i fred radical ...........ccooceeevenenee. 62
Figura 25. Absorcié de K™ en resposta a estrés hidric i fred radical............ccccccveeeiivceennnne, 64
Figura 26. Absorcié de NOs™ en resposta a estres hidric i fred radical ..........cccooceevveene. 65
Figura 27. Correlacio entre el % canvi d absorcio d' aiguai % d arrel afectada................. 68
Figura 28. Pn en resposta a estres hidric, deficit de NOz™ 1 i0M1S ....vevveveeeecieececie e 69
Figura 29. E en resposta a estres hidric, deficit de NO3™ i I0NS.....cccovveveeecieiiererecece e 70
Figura 30. Respiracio radical en resposta a estres hidric, déficit de NOs™ i ions.................. 71
Figura 31. Absorci6 d’ aigua en resposta a estres hidric, déficit de NOs™ i iorB................... 73
Figura 32. Absorcié de K™ en resposta a estrés hidric, déficit de NOg™ i ions...................... 75
Figura 33. Absorcio de NOs™ en resposta a estrés hidric, deficit de NO3™ i ions.................. 77
Figura 34. Absorcié de Ca?* en resposta a estrés hidric, déficit de NOs™ i ions................... 78
Figura 35. Absorcié de Mg en resposta a estrés hidric, déficit de NOs™ i ions.................. 79
Figura 36. Absorci6 de P en resposta a estrées hidric, déficit de NOs™ i ionS.........ccceeeeaeeee. 80
Figura 37. Absorcié de SO4% en resposta a estrés hidric, déficit de NOs™ i ions.................. 81
Figura38. Y | en resposta a estrés hidric, deficit de NOz 1i0NS.......ccccvveeeeveevereceseceee 82
Figura 39. Exudacié radical en resposta a estres hidric, deficit de NO3™ i ions..........c........ 83

Figura 40. Secrecio d'ions a xilema en resposta a estrés hidric, déficit de NOs™ i ions......86
Figura 41. Pn en resposta a estres hidric, deficit de NO3z™ i i0nS (QUaIS).......ccccveveeveeireennane 89
Figura 42. Een resposta a estrés hidric, deficit de NO3™ i i0nS (QUars).......coceeeeereereeervenenn 90
Figura 43. Respiracio radical en resposta a estrés hidric, déficit de NOs™ i ions (quars).....91
Figura44. Absorcio d’ aigua en resposta a estrés hidric, deficit de NOs™ i ions (quars).......92
Figura45. Y en resposta a estres hidric, deficit de NO3™ 1 i0NS (QUAKS) ...c.veeveevveeieecieerieennans 93
Figura 46. Relaci6 entre absorcié d'aiguai pessec d'arrel ........coooveveerevecncncnccnee 109

Figura47. Relacio entre respiracio radical i pessec darrel ........cocveveveevecceceeceee e, 113



-IX-

TAULES

Taula 1. Parametres foliars de tres varietats de giraS0l ........occvvveeciecieceeciece e 49
Taula 2. Efecte de I’ estrés hidric i fred radical en la Pn de planta sencera........c.ccceeveenee 58
Taula 3. Efecte de I’ estres hidric i fred radical en laE de plantasencera..........ccccecueeneeee. 59
Taula 4. % de respiracio radical respecte a valor anterior al’ aplicacio del’ estrés............ 61
Taula 5. % d' absorcié d' H,O respecte e valor anterior al’ aplicacio de |’ estres................ 63
Taula 6. % d absorcio de K* respecte el valor anterior al’aplicacié de I’estrés................. 64
Taula7. % d absorcio de NOs™ respecte el valor anterior al’ aplicacio de |’ estres.............. 66
Taula 8. % de respiracio radical respecte €l valor anterior al’ aplicacio del’ estrés............ 72
Taula 9. % d absorcio d' H,0 respecte el valor anterior al’ aplicacio de |’ estres................ 74
Taula 10. % d' absorcié de K* respecte €l valor anterior al’ aplicacio de I’ estres.............. 76
Taula 11. % d absorcio de NOs” respecte €l valor anterior al’ aplicacio de I estres............ 78
Taula 12. % d' absorcié de P respecte el valor anterior al’aplicacio de I’ estrés................ 80
Taula 13. Efecte dels diferents estressos en el potencial hidric del brot ... 82
Taula 14. Efecte dels diferents estressos en lataxa d’ exudacio radical ...........c.cccceveeneneee 84
Taula 15. Efecte dels diferents estressos en la taxa de secrecio d'ions a xilema............... 87

Taula 16. Efecte dels diferents estressos en el potencial hidric del brot (quars) ................. 94






ABREVIACIONSEMPRADES

AA = Aminoacids
ABA = Acid abcisic
CKs = Citocinines

DPPV = Déficit de pressi6 parcial de vapor
E = Transpiracio

Gs = Conductarcia estomatica

HPLC = Cromatografialiquida d’ alta pressio

HR = Humitat relativa

ICP-AES = Plasmad’ induccio acoplada-emissié atomica espectrométrica
MES = Microscopia electronica d’ escanner

NAF = Part radical (no afectada) complementaria al’ afectada per I’ estres
NLPH = Unitats de flux d aire (litres per hora en condicions normals)

PAR = Radiaci6 fotosintéticament activa

Pn = Fotosintes neta

PS = Pessec

Qo = Canvi en larespiraci6 per cada 10 °C d’ augment en la temperatura
se. = Error estandard de la mitjana

SLA = Area especificafoliar

SLW = Pes especific foliar

Y = Potencid hidric

YL = Potencial hidric foliar






INTRODUCCIO







I ntroducci6 -3-

1. Interaccio entreel sistemaradical i la part aéria

1.1

1.2

L’arrd, un organ complex

L'arrel és I’organ de les plantes encarregat de sibjectar-les i de I’ absorcio
d aigua i nutrients minerals del sol. Aguesta absorcid es dona majoritariament
per sobre de les zones de divisié i d elongacié cd-lulars més apicals,
normament mitjancant els pels radicals que incrementen considerablement la
superficie d'absorcio de I'arrel. També la preséncia de micorrices, associacio
de les arrels amb fongs, €s un mecanisme per incrementar |I’absorcié d' aigua i
els nutrients del sol, especiament fosfats (McCully 1995).

Tret de I’assimilacio del carboni (fotosintes) i parciament de I’ oxigen, laresta
d’ elements essencials son captats del sol per la planta a través del seu sistema
radical (absorcié d'aiguai ions). Aquesta absorcio, aixi com els mecanismes
implicats en aguest fet, depén de diversos elements. disponibilitats dels
nutrients en el sol i e seu caracter selectiu de permeabilitat, caracteristiques
funcionals i de potencials de membrana, aportacio energética pels mecanismes

d absorci6 activa, entre atres.
Absorciéi transport d’aigua i ionsen lesarrds

L’anatomia i fisiologia de I'arrel varia a llarg del seu eix longitudinal. En
general |’absorcio ionica i d aigua disminueix conforme augmenta la distancia
des de I apex radical. L’ absorcié de K* és una mica inferior en la zona apical,
tot i I'ata demanda d’'aquest i6 pel creixement d aquesta zona (Huang i Van
Steveninck 1989). Endemés el K* és aportat a aquesta zona apical via floema
des de zones basals de I’arrel i des de la part aéria. En contrast a K™ |’ absorcid
de Mg?* i Caf* és més elevada en la zona apical que la basal (Haussling i col.
1988) ja que es necessita no tan sols pel creixement de I’ arrel en aquesta zona
sSinG endemés per ser transportat ala part aeria (Clarckson 1984). L’ absorcié de
P també disminueix conforme sallunya de la zona apical, probablement a
causa de la disminucio de la viabilitat de pels radicals i per tant de la superficie
d absorcié (Ernst i col. 1989). Les zones apicals de I'arrel tenen taxes

respiratories més elevades (Thomson i col. 1989) que cauen rapidament quan
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sinterromp I'aportacio de carbohidrats des de la part aeria cap a I'arrel
(Brouquisse i col. 1991). L’activitat de I’enzim nitrat reductasa també és més
elevada en les zones apicals de I'arrel (Granato i Raper 1989) aixi com
I’ absorcio de K*/Na'" (Jeschke i Stelter 1976).

S'ha observat que la rizodermisi el cortex cel-lular en les zones basals (més
velles) col-lapsen i moren (Lascaris i Deacon 1991ab) i aix0 aniria
correlacionat amb € detriment en I’absorcio d'aigua i nutrients en les zones
radicals més velles. També s'ha observat en les zones basals la formacio
d’ espais gasosos (aerenquima) quan hi ha deficit de nitrogen i fosfor (He i col.
1992). L’absorcié d’ aigua és major en les zones apicals disminuint cap a les
zones basals on es formen capes de suberina en la rizodermis i endodermis,
congtituint-se en una barrera a flux d'aigua i soluts (Sanderson 1983,
Héussling i col. 1988).

Hi ha diverses caracteristiques fisico-quimiques que afecten a I'absorcio i
transport ionics a través de les membranes com ara € diametre i valenciaionics
I I'activitat metabolica, entre d’ altres. L’absorcid de cations és menys afectada
per la temperatura que les reaccions quimiques on increments de 10 °C

impliquen normalment un Qo=2.

Les emperatures radicals baixes afecten I’absorcié de nutrients de manera
diferent. L’absorcié de fosfor a baixes temperatures radicals es veu molt
afectada (Engels i Marschner 1992). L’ absorcié de nitrat es veu més afectada
per les baixes temperatures que |’absorcié d’amoni (Tachibana 1987, Glass
2003) i aixi es redueix la demanda de nitrogen Comparat amb €l calci i
magnesi, I’ absorcio de potass es veu més afectada per les baixes temperatures
(Miyasaka i Grunes 1990). Una disminucio forta de la temperatura radical
disminueix € creixement radical i sacumula N i K™ en les arrds, reduint-se la

circulacio d’ aquests ions (Engels i Kirkby 2001).

El transport d’aigua i ions através de I'arrel des del cortex fins |’ estela té dos
possibles camins. via apoplast (a través de les parets cel-lulars i ds espais

intercel-lulars) i viasimplast (a través dels plasmodesmes en els espais entre les
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13.

cél-lules). No és possible generalitzar sobre la importancia d' una via respecte

I’altraen el transport d’aiguai ions en el cortex radical. Aquesta dependria de:

la concentracié externa en comparacié a la capacitat i afinitat dels

sistemes de transport a través de la membrana plasmatica per cada i,

la zona radical considerada que depén del rati de creixement de I’ arrel

on es donarien cel-lules de pas en la capa ce |I’exodermis (Perumalla i
Peterson 1986, Storey i Walker 1987) i

la conductivitat hidraulica de la zona radical considerada i |la taxa de

transpiracio.

El transport de I'aigua per la via apoplastica varia molt, de I'1% fins a 98%
(Hanson i col. 1985, Zhu i Steudle 1991). Pels ions, en genera la via
apoplastica seria més important en les zones basals per la penetracié de les
arrels laterals a través del cortex fins | estela, sobretot pel transport del Ca?* i
aigua (Hausdliing i col. 1988, Wang i col. 1991). Aquesta via de transport seria
especialment rellevant per subministrar aigua a la part aeria en altes taxes de
transpiracié (Sanderson 1983). La via apoplastica es veu limitada per la banda
de Caspari, la suberitzacié de la rizodermis i la formacié d exodermis que

serien barreres efectives a transport d’ aiguai ions.

Pel transport d'ions la via simplastica representa un paper important. El
trangport radial a través del simplast de céllula a cél-lula a través dels ponts
(plasmodesmes) representa un altre mecanisme de control intern dels fluxos
ionics i de la comunicacio entre cél-lules (Pitman i col. 1981). La via
simplastica es veu limitada pel bloqueig dels plasmodesmes per una disminucié
de la conductivitat hidraulica que es dona en deficiencia de fosfor i nitrogen
(Radin i Mathews 1989).

Carrega xilematica

Després del transport radia d'ions fins I'estela, la magjoria d'ions i soluts son
transferits a xilema. Es postulen diferents explicacions per la carrega

xilematica. Una possibilitat seria per gradient electroquimic des del ssimplast al
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xilema (Bowling 1981). Mitjancant bombes de protons depenents de la
respiracio, situades en la membrana plasmatica de les céllules del parénquima,
que secretarien protons i per cotransport d’anions a xilema acidificant-1o,
reabsorbint cations per antiport (DeBoer i col. 1983, Mizuno i col. 1985). Les
valvules de malat exportarien I’ excés de poder reductor NAD(P)H necessaris
en la fotosintes, en les parts luminiques de la planta, mentre que en les parts
fosques subministrarien |’energia necessaria per la respiracidé proveint els
esquelets de carboni necessaris per la fixacio de nitrogen (Schulze i col. 2002,
Scheibe 2004).

Independentment dels diferents mecanismes que es postulen, el que sembla clar
és que la carrega ionica del xilema és un procés separat de I’ absorcié ionica en
les céllules corticals. Aquesta separacié permet un control selectiu del
transport a la part aéria en funcié de la demanda de la mateixa. En aquest sentit
té preferéncia la carrega xilematica de nitrat en comparacio a |I’aminoacid
glutamina, regulant e repartiment de les formes de N entre arrel/part aéria
(Schobert i Komor 1990). Inhibidors selectius de la sintesi proteica impedeixen
la carrega xilematica del potassi sense afectar-ne |’absorci6 i acumulacio en les
arrels (Lauchli i col. 1978, Morgan i col. 1985).

La permeabilitat de les membranes és més gran a |'aigua que als ions.
L’ aliberament ionic a |’ apoplast disminueix e potencial osmatic i € potencia
hidric i per tant s'indueix un flux ret d’ aigua des del medi exterior. Aquest flux
hidric augmenta la pressié hidrostatica. Aquesta pressié radical i e flux
d’exudacié radical en € xilema son de vital importancia en € transport ionic a
llarga distancia Aquest flux d’ exudacio radical i la composicié de |’ exudat
xilematic donen informacié sobre els factors externs i interns que influencien
en |’ activitat metabolica de I'arrel, I’ absorcio ionica, |’ assimilacio en les arrels,
la carrega xilematicai € cicle dels nutrients i soluts organics enla planta.

Increments en la temperatura radical tenen un maor efecte en e volum

d’ exudat que en la concentracio ionica del mateix. Augmentant |a temperatura

radical s'incrementa la concentracié de potassi en |’exudat, disminueix la de
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calci i es posa de manifest la importancia de la via apoplastica pel transport
radial de calci i aigua (Engelsi col. 1992).

El deficit d'aigua en parts del sistema radical provoca una disminucid en
I’absorcio de K', en contrast a I’absorcié de P que no es veu influenciada.
Quan s andlitza la concentracié d ambdos ions en |’ exudat xilematic s observa
que n'augmenta la concentracid, especialment la de P (Liebersbach i col.
2004).

La taxa de concentracio ionica en el xilema i els corresponents canvis en la
pressio radical estan relacionats amb la respiracio radical, el manteniment del
balan¢ entre cations/anions en el xilema (Allen i col. 1988, Findenegg i col.
1989), els nivells de carbohidrats i diferents ions enla part aéria (Shane i col.
2003) i els efectes hormonals com per exemple I'’ABA en els ritmes diaris

(Fournier i col. 1987) entre altres.
Flux de solutsvia floemacap al’arrel

La composicio del floema és especialment rica en sucrosa, aminoacids, com
glutamina i asparragina, mentre que és molt baixa en nitrats i amoni (Van
Beusichem i col. 1988). Acids organics en forma anionica com el citrat i malat,
vitamines, hormones, proteines i ATP també son abundants en els exudats
floematics (Jeschke i col. 1986). Amb I’ excepcié del Ca?*, la concentracio de
solutscom el K*, P, Mg?* i S en I’ exudat floemétic és més gran que en |’ exudat
xilematic (Jeschke i col. 1986, Van Beusichem i col. 1988).

Es donen transferencies de soluts organics i inorganics com ara K* i AAs
(Haeder i Beringer 1984 ab, Da Silvai Shelp 1990) del xilemacap a floema al
llarg de tot I'eix arrel-part aéria, de manera important en la tija (McNeil 1980,
Van Bel 1984) a través de cél -lules de transferéncia (Kuo i col. 1980, Jeschke i
Pate 1991). Aquesta transferéncia esta influenciada per la taxa de transpiracié
de la part aéria (Van Bel 1984). El procés contrari de transferencia del floema
cap a xilema no és clar, perd semblaria que es pot transportar P, M¢* i N,
perd no aixi K* (Martin 1982).
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Pels nutrients minerals K, Pi N en forma amino es déna una dta mobilitat
floematica i xilematica cap as organs en creixement que requereixen amino-N

(Greenway i Pitman 1965, Greenway i Gunn 1966).

Pel nutrient mineral Ca?* es déna una baixa mobilitat floemética que s ha de
suplir amb un at flux xilematic que arribi a les zones en creixement, les quas
demanden grans quantitats de calci. Aquest at flux xilematic s ha de mantenir
amb altes taxes transpiratories. En condicions de baixes taxes transpiratories, €l
flux xilematic de les arrels cap a la part agria és determinat per la pressio
radical. La disponibilitat d’ aigua en les arrels durant € periode fosc és de vita
importancia pel transport de Ca®* ales zones en creixement de la part aéria que
en demanden (Mizrahi i Pasternak 1985, Berkel 1988).

La majoria de nutrients, a excepci6 del Ca’*, son carregats via xilema per ser
transportats a les zones en creixement de la part aériai una part d aguests son
retranslocats via floema per tornar cap a les arrels. Aixi € nitrogen es
transporta via xilema cap a les parts aéries (100%) i una part (79%) es
retransdoca en forma reduida cap a floema per ser transportat a les zones de
I’arrel en creixement incorporant-se a les cél-lules radicas (21%) i la resta
torna a recircular via floema cap ala part agria (Simpson i col. 1982, Jeschke i
Pate 1991).

El K* té un paper important en € transport del nitrat via xilema (Van
Beusichem i col. 1988). Després de la reduccié de nitrat en la part aéria S ha
d’ augmentar la concentracié d’acids organics anionics per mantenir € balanc
de les carregues, principalment de malat, essent e K* e catio que
retrangdocaria via floema cap a les arrels. Aqui després de la descarboxilacio
dels acids organics, € K™ acompanyaria el nitrat via xilema per ser transportat
ala part aéria (Touraine i col. 1990). Segons aquest model, la llum en la part
aéria promouria |’ aliberament de bicarbonat en les arrelsi el K*-malat induiria
I’increment de I’absorcié de nitrat i € consum net de protons en les arrels
(Schulzei col. 2002, Scheibe 2004).
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1.5. Respiracié radical

Una part molt important dels carbohidrats produits diariament per |a fotosintesi
sOn exportats i respirats per les arrels, contribuint al creixement de les mateixes
i al’absorcid ionica. En aquesta respiracié en les arrels es déna un transport
electronic no fosforilant menys eficient en la produccio d ATP (Lambers
1995). Aquesta proporcio de carbohidrats respirats en I’ arrel augmenta quan els
nutrients son deficitaris (Van der Werf i col. 1992) a causa del lent creixement
delesarresi al’augment de la despesa energetica destinada a |’ absorcié ionica
(Van der Werf i col. 1994). Aquesta proporcié de carbohidrats respirats en
I"arrel disminueix quan I’ edat de la planta augmenta, a causa de que la via no
fosforilant de produccié d’ ATP es déna menys en plantes madures (Steingréver
1981) i aixi és més eficient la respiracio. Alternativament, també disminueix
pel creixement de les arrels i I’absorcio ionica i decreixen amb |’edat (Van der
Werf i col. 1988).

La taxa de respiracié radical disminueix segons augmenta la distancia des de
I”apex (Goddard i Bonner 1960, Yemm 1965) probablement a causa del mgor
requeriment energetic pels processos de biosintesi proteica destinats a
I’elongacio cd-lular d'aguesta zona de I'arrel (apex i zona annexa) i per
I’ absorci6 ionica.

El quocient respiratori (RQ) de les arrels, que és el quocient entre CO- produit i
oxigen consumit, varia segons € potencial de creixement de les espécies |
depén de la font de nitrogen (NO3', NHs" 0 Np). Si I’Gnic substrat per la
respiracio és la sucrosa € RQ esperat seria d1. Si es respiren acids organics
com e maat, aquest RQ augmenta i s es respiren lipids e RQ disminueix
(Ben Zioni i col. 1971, Noguési col. 2004). En medis amb deficit de nutrients,
plantes de creixement lent i quan la font de nitrogen és NH,;" enlloc de NO3', d

RQ és menor d' 1.

Larespiracio radical té fluctuacions diaries per I'gportacié de carbohidrats des
de les fulles per descarboxilacié del malat acoplat a la reduccio del nitrat i
transportat a I’arrel via floema. També varia a causa de les diferents intensitats
luminiques (Huck i col. 1962, Ben Zioni i col. 1971, Farrar 1981) i



-10- Introduccié

correlaciona amb I’ absorcié ionica (Huck i col. 1962, Hansen 1980, Casadests
i col. 1995). Bowling (1981) conclou que I'absorcié ionica en Helianthus
annuus L. esta regulada per un “controlador d’absorcié ionica” provinent de la
part aéria. En aquest sentit acids organics i AAs provinents de la part agria via
floema actuarien com a factors de control (Imsande i Touraine 1994). Per tant
la variacio ditrna en la respiracié radical és un reflex de la variacié en la
demanda energeética destinada al creixement (demanda d’ATP) i a |’absorcié
ionica (disponibilitat del substrat).

Els requeriments energétics que requereixen els processos en les arrels es
poden dividir en tres components: () respiracio per creixement, (b) respiracio
per absorcid ionica i (€) respiracio de manteniment de la biomassa radical
(Poorter i col. 1991, Van der Werf i col. 1994). Els costos energetics de
manteniment son petits comparats amb €ls de creixement i absorcié ionica,
perd en deficit de nitrats i quan la planta es fa vella les taxes de creixement i
absorcio ionica disminueixen Aquests costos de manteniment augmenten (Van
der Werf i col. 1988, Van der Werf i col. 1994), essent la renovacio proteica
associada al manteniment de la biomassa €l procés més important de la
respiracio (De Visser i col. 1992) juntament amb e manteniment dels gradients
ionics a través de les membranes radicas també associat a procés de

manteniment (Boumai De Visser 1993).

L absorci6 i assimilacié del nitrogen en les arrels té efectes significatius en la
respiracié radical. El nitrat és €l responsable de les altes taxes de respiracio
respecte de I'amoni (Lambers i col. 1980, De Visser i Lambers 1983),
associant-se a la demanda energetica per I'absorcié de nitrat. Quan es fan
créixer les arrels en deficit de nutrients, €l rati de respiracio radical és més baix
gue en presencia dels mateixos Kuiper 1983, Van der Werf i col. 1992). En
deficiencia de fosfat no s observen efectes en la taxa de respiracié (Rychter i
Mikulska 1990).

Larespiracio radical augmenta en funcié de la temperatura, on I’increment
depén del quocient de la temperatura de respiracio (Q1p). L’ aclimatacio de la

respiracio a latemperatura de creixement es dona en unes especies (Smakman i
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Hofstra 1982, Zimmerman i col. 1989) mentre que en d'atres no Sowell i
Spomer 1986, Weger i Guy 1991). En aguest cas la respiracio radical depen
totalment de la temperatura ambiental. Smakman i Hofstra (1982) en arrels de
Plantago lanceolata, on es déna I’ aclimatacié a la temperatura, han observat
gue exposant les arrels a 13 °C durant 2 hores i tornant-les a 21 °C, es déna una
disminucié de la respiracio a nivells molt baixos, i es recupera la taxa de

respiracio radical que hi haviaa 21 °C en menys de 24 hores.
Modulacio de I’ activitat del’arrel

L’ activitat de I'arrel no ve determinada exclusivament per I'ambient on es
troba, N6 que depén també de la seva interacci6 amb la part agria
Concretament, les taxes d’absorcié d'ions per les arrels no depenen Unicament
de la seva concentracio a medi sino també de la demanda nutriciona pel
conjunt de tota la planta. En general les arrels poden percebre |’ estat
nutricional de tota la plartaatravésdel “pool” circulant de cada nutrient entre
arrelsi part agria através de xilemai floema (Tourainei col. 1994) i d’ aquesta
manera laregulacié ala baixa per aquest “pool” circulant pot permetre adequar

|" absorci6 ala demanda.

En e cas del N no pot ser Unicament per la concentracio d’aquest i6 en |’ arrel,
jaque el NO3™ no circula pel floema (Allen i Raven 1987), de manera que cal
algun altre producte nitrogenat que “informi” de I’estat general del N a la
planta. Els AAs i acids organics produits per I’assimilacio del NOs ales fulles
si que circulen pel floema (Richardson i col. 1982) i estan implicats en la
regulacio de I’absorcié de NO3™ en les arrels (Muller i Touraine 1992). Un
altre producte provinent de la part aéria en la reducci6 dels nitrats i regulador
de I’ absorcio de NOs™ és & maat, & qual es trandoca amb K* a les arrels via
floema, on per descarboxilacié es genera HCO3 que pot ser bescanviat per
NOs de la solucio externa excretant equivalents OH (Ben Zioni i col. 1971,
Tourainei col. 1988, 1990, 1992, Schulzei col. 2002, Scheibe 2004).

Pel que fa a factors ambientals de la part aeria que afecten I’ activitat de I’ arrel,
és coneguda la influencia de la intensitat luminica en la part aéria en |’ absorcié

d'ions per lesarrels (Clement i col. 1978, Casadesis i col. 1995) i la respiracio
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radical (Frossard 1985, Lambersi col. 1991). La intensitat de llum estimula la
reduccié de NOs™ en les fullesi per tant indirectament |’ absorcio de NOs™ per

latranslocacié de K-maat al’arrel (Tourainei col. 1988).

Un dtre factor ambiental aeri que podria tenir efectes sobre I'arrel és la
demanda transpiratoria. Sembla que a baixes concentracions ioniques externes,
el flux transpiratori no afecta |’absorcio ionica per les arrels (Pitman 1988,
Tanner i Beevers 1990). Pero I’absorcié de Ca?*, quan aguest es troba en ates
concentracions externes, si que mostra una bona correlacio amb la transpiracio
(Sanderson 1983, Clarkson 1984). Tot i aixo, e responsable de |I’absorcio
ionicade Ca?* no és tnicament el flux transpiratori, ja que € transport d’ aquest
i6 d xilema és sensible a inhibidors metabolics que podrien actuar sobre

transportadors (Bengtsson 1984).

Diverses substancies actuarien com a senyals que comuniquen la demanda de
N de la part aéria a les arrels en un sistema regulat. Si la quantitat d’ AAs
transportats a les parts de la planta que requereixen N excedeixen la demanda,
aminocompostos com les CKs, nitrats i nitrits son transportats a |’arrel via
floema, els quals controlarien I’ absorcid de nitrats per part de I'arrel que actua

en e's seus transportadors (Gebler i col. 2004).

En altres variacions temporals d’ activitat en I'arrel, com €ls ritmes d’ exudacié
0 les ones de conductancia hidraulica, no intervé la part aéria (Ferrario i col.
1992 ab). De tota manera hi haindicis que la conductancia hidraulica de I’ arrel
in vivo s adequa fins a cert punt a la transpiracié. En aquest sentit, en plantes
de gira-sol s'ha comprovat que € potencia hidric es manté constant davant de
canvis en € flux transpiratori en arrels intactes, pero en canvi si S'inactiven les
arrels aleshores € potencia hidric varia lineadment amb la transpiracio (Stoker
| Wesatherley 1971, Black 1979a).
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2. Respostes deles plantesenfront aestres radical

2.1

2.2.

L’estres ales plantes

El terme d'estrés emprat en fisiologia vegetal té diferents definicions. Per la
realitzacié d’ aguesta memoria, nosaltres ens quedarem amb la que defineix
estres com qualsevol factor ambiental biotic o abiotic que minva la taxa
d’ algun procés fisologic de la planta per sota de la taxa maxima a la qual

podriaarribar (Lambersi col. 1998).

Estudiarem la resposta de la planta enfront a estressos abiotics aplicats a part
del sistema radical de tipus fisic comel déficit hidric, baixes temperatures i de

tipus nutricional, com déficit de nitrats i detots els ions.

La metodologia de I'“split-root” (separacio de I'aparell radical en dos 0 més
parts que poden ser iguals) sempra profusament per veure s les respostes
promogudes per |'estrés sdn o no proporcionals ala massa d'arrel afectadai per
veure la comunicacié que existeix entre les diferents parts de I'arrel (Tani col.
1981, Blackmani Davies 1985).

Respostes generals de les plantes a situacions d’ estr es radical

Davant de situacions d'estres, € bescanvi de gasos esta subjecte a regulacio
mitjancant modificacions de la part aeriatant allargcom a curt termini (Shulze
1986). Les respostes de la part aeria enfront estimuls com la [lum, concentraci
de CO, i temperatura son ampliament conegudes (Farquhar i von Caemmerer
1982, Zeiger 1983, Tapia 1987, Mari 1989).

L’ activitat de I'arrel depen de més factors que no € seu propi ambient. Pot
haver-hi superposats processos propis de |I’arrel com € seu ritme d' activitat
diari, aixi com de la resta de la planta (Casadesis 1995). En experiments en
“split-root” s'ha comprovat que I'absorcié d aguns ions com NO3™ (Simpsoni
col. 1982, Burns 1991) o K (Drew i col. 1984) en una part del sistema radical
Sestimula amb la manca d'aguest i6 en I'altra part, siggerint que en els

mecanismes que regulen |’ absorciod ionica interve tota la planta.
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2.3.

Afectacions de tipus estressant a l'arrel, com la temperatura del sol (KUppers i
col. 1982) i I'anoxia radical (Kramer 1983, Osonobi i col. 1985, Everard i Drew
1987, 1989), interrelacionen amb el bescanvi de gasos (Martinez 1990). La
deficiencia mineral (Radin i Eidenbock 1984) i I'estres hidric (Nobel i
Sanderson 1984, Dirksen i Raats 1985, Richards i Caldwell 1987) afecten
directament a la permeabilitat de les arrels a laigua (Passioura 1988). El fred

radical comportaria una disminucié en I'absorci6 ionica (Watts 1972 ab).

Situacions d'estres radical, com €l fred radical (Black 1979 @) o I'estrés hidric
(Nedesi col. 1989), afecten el bescanvi de gasos a curt termini, aixi com ala

diferent permeabilitat de les arrels al'aiguai ala composicio xilematica.

Blackman i Davies (1985) i Davies i col. (1986) suggereixen |'existencia d'un
senyal hormonal (CKs) transportat des de les arrels a les fulles, la interrupcio
del qual restringiria I'obertura estomatica. Aixi, I’ABA intervindria en el
tancament estomatic i les CKs en |’ obertura. Suprimint part o la totalitat de les
arrels es redueix e flux d'un senyal necessari per I'expansio foliar (Milligan i
Dale 1988). Anteriormert Thomas i col. (1981) ja havien demostrat que una
reduccio en el subministrament de CKsdes de I'arrel ala part aéria disminuiria

I'extensibilitat de la paret cel-lular.
Respostesa I’ estres hidric

L’ estrés hidric és potser I’ estres radical més estudiat pel que fa ales alteracions
gue produeix en lafisiologia genera de les plantes, perd es desconeix en gran
part la resposta del transport radical al déficit hidric del sol. El deficit hidric
entes com una taxa de transpiracio que supera |’absorcié d'aigua és un
component d atres tipus d estrés, ja que h fata d'aigua es pot observar en
situacions de sequera, de salinitat i de baixes temperatures (Bray, 1997). Entre
els factors abidtics, I'estrés hidric és considerat el més important per les seves
conseguéncies ecologiques i agronomiques (Nogués i Baker 2000, Araus i col.
2002, Noguési Alegre 2002).

Les estratégies de les plantes davant I’ estres hidric son basicament tres:
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Escapament, gjustant la seva fenologia per dur a terme €l seu cicle fora
dels periodes de deficit hidric (Slafer i col. 1994).

Evitament, incrementant la superficie radical o disminuint la resisténcia
hidraulica per tal d augmentar la capacitat d absorcio d’aigua (Nilsen i
Orcutt 1996) o amb |’ estratégia inversa minimitzant la pérdua d’'aigua

mitjancant tancament estomatic i reduccié transpiratoria.

Tolerancia, resistint de forma reversible la deshidratacié de teixits
(Munné-Bosch i Alegre 2000).

Un dels primers efectes del deficit hidric éslainhibicié de I’ elongacio cel -lular
i per tant del creixement, afectant en major grau a la part agria que al’arrel |
augmentant la relacié part agrigdarrel (Mullet i Whitssit 1996). Aplicant deficit
hidric a una part del sistema radical mitjancant la tecnica de I’ " split-root”,
I’elongacio de la part aéria i la biomassa es veuen poc afectades ja que la part
del sistema radical no afectada és capag de compensar |’ absorcid i transport de
nitrats i I’ afectada continua tenint capacitat d absorcio de nitrats si I’ estrés no
és molt sever (Buljovcic i Engels 2001). També sembla que e déficit hidric del
sol provocaria un augment de la resistencia hidraulica, tant del sol com de
les arrels (Passioura 1988, Ni i Pallardy 1990).

Un dltre efecte seria e tancament estomatic i com a conseqiencia una
disminuci6 de la taxa transpiratoria. Molts estudis apunten a I'ABA d'origen
radical com a intermediari en laresposta a l'estres hidric (Robertsoni col. 1990
ab), essent & missatge que I'arrel enviaria a la part agria. L’ABA seria
I"hormona que exerciria la funcié de missatger entre I'arrel i la part agria en
situacions d’ estres hidric ja que existeix una bona correlacié entre e contingut
d'ABA en € xilema de plantes estressades; d'una banda, I'estat hidric del sol
(Zhang i Davies 1989) i d'atra banda, la conductancia gasosa foliar (Zhang i
Davies 1990).

En estres hidric, les arrels sintetitzarien acid abcisic (ABA) (Lachno 1983,
Cornish i Zeemart 1985, Robertson i col. 1985, Lachno i Baker 1986),
transportant-se cap a brot pel corrent transpiratori i promovent la disminucio

de la conductancia estomatica (Zhangi Davies 1987). Alteracions en la sintesi
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24.

proteica (Bozarth i col. 1987, Vartanian i col. 1987, Mason i col. 1988)
semblen estar associades a un increment en la sintess dABA a nivell radical,
essent probable que aguesta hormona fos la inductora dels mMRNAS |
polipeptids associats a estrés (Bensen i col. 1988). Aquesta hipotesi ha estat
recentment corroborada per Bray (1988) amb I'Us de mutants per la sintesi
dABA.

Una dtra de les respostes més rellevants és |’gjust osmotic per acumulacio
d osmolits en les cél-lules disminuint el potencial osmotic i permetent aixi la
turgéncia necessaria per |’absorcio d’ aigua (Morgan 1980, Ike i Thurtell 1981,
Babu i col. 1999, Serrg i Sinclair 2002).

Respostes al fred radical

Una baixada sobtada de la temperatura en el sistema radical es nota rapidament
en les relacions hidriques de tota la planta. S observa que I’ aplicacio de fred a
sistema radical del gira-sol es manifesta rapidament en una disminucié del
potencial hidric foliar, mentre que I’ aplicacié de fred a la tija no repercuteix en
el potencia hidric de la mateixa (Black 1979 ab).

Els efectes de les baixes temperatures inclouen canvis en la bioquimica i fisica
de les membranes, canvis conformacionals i d’ activitat dels enziims i com a
conseqliencia en la sintes de proteines, en els metabolismes fotosintetics i
respiratoris (Nilsen i Orcutt 1996) i en una disminucié del creixement (Allen i
Ort 2001, Zhou i col. 2004) entre altres.

L’ efecte del fred radical que redueix e transport d'aigua a través de I'arrel s'ha
relacionat amb canvis en la fluidesa de la membrana plasmatica (Drew 1987)
per insaturacié dels lipids de membrana (Nishida i Murata 1996), augmentant
la resistencia aparent de la mateixa, la qual cosa comportaria un tancament
estomatic (Aston i Lawlor 1979). El tancament estomatic permet que la
disminucié del flux hidric a través de I'arrel no provoqui una disminucié del
potencial hidric foliar. També sha observat que e fred radical incideix
negativamert en |'absorcid ionica per part de |’ arrel afectada (Watts 1972 ab).
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2.5.

S ha proposat I'ABA com a regulador gque incrementaria la tolerancia a fred
(Xin i Li 1992). Aquesta hormona podria actuar indirectament a través de la
millora de I'estat hidric o altres respostes com canvis a nivell de membranes
(Janowiak i Dorffling 1996). En aquest sentit també s’ esta estudiant €l paper de
les poliamines (Lee i col. 1997) tot i que encara €s poc conegut € mecanisme

exacte de la seva actuacio.
Respostes al déficit de NO3’

Les plantes assmilen la majoria del nitrat absorbit per les arrels a compostos
organics nitrogenats, convertint en el citosol de les cél-lules radicals e nitrat
(NO3) a nitrit (NO2") com a primer pas (Oaks 1994). L’enzim encarregat de
catalitzar aguesta reaccié que converteix el nitrat a nitrit és la nitrat reductasa
gue normalment requereix NADH com a donador d’' electrons, tot i que en les
arrels es dhna una atra forma de I’enzim que pot utilitzar tant NADH com
NADPH (Warner i Kleinhofs 1992). El nitrat, la llum i els carbohidrats
influencien en |’ activitat de I’enzim nitrat reductasa a nivell de transcripcio |
translacio Givasankar i Oaks 1996). En diferents plantes s’ ha observat una
rapida resposta en els nivells de mMRNA de |’enzim nitrat reductasa acumulats
per estimulacio a |’ augmentar els nivells de nitrat. S ha detectat un augment en
els nivells de mRNA de nitrat reductasa als 40 minuts de I’addicio de nitrats

fins a uns nivells maxims ales 3 hores (Kleinhofs i col. 1989).

Després de la reduccid de nitrats a nitrits en e citosol (per I’enzim nitrat
reductasa), aquest és transportat del citosol per la seva toxicitat i reduit a amoni
(NH4") en els plastids radicals o cloroplasts per |'activitat de I’enzim nitrit
reductasa (Siegel i Wilkerson 1989). En aquests mateixos organuls, I’amoni és
convertit a glutamina i glutamat a través d’ una série de reaccions dels enzims
glutamina sintetasa (Lam i col. 1996) i de la glutamat sintetasa. Un cop €
nitrogen esta en aquestes formes ja es pot transferir a diversos compostos
organics, principalment AAS a través de diferents reaccions transaminatives,
els quals son els precursors de la sintes proteica. Els enzims que catalitzen
aguestes reaccions son anomenats aminotransferases Destaca I’ enzim aspartat

aminotransferassa que transfereix el grup amino del glutamat a |’ aspartat, €l
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qual participa en la bomba malat-aspartat per transferir equivalents reduits des
de les mitocondries i cloroplasts al citosol (Schulzei col. 2002, Scheibe 2004).

L’ assimilacio de nutrients requereix molta energia per convertir els compostos
inorganics pobres energéticament en compostos organics altament energétics.

De tota aguesta energia que requereix la planta tant en arrels com en la part
aéria, un 25% se'n va en la reduccié de nitrats a nitrits i després a amoni

(Bloom 1997).

La deficiencia en nitrogen afecta de forma notoria el creixement radical, la
morfologia i la distribucio del sistema radical en e substrat. Augmentant
I” aportacié de nitrogen s estimula tant el creixement de I'arrel com de la part
afria, perdo molt més e creixement de la part aéria que € de I'arrel. La
deficiéenciade nitrats i amoni incrementa el rati arrel/part aeria, incrementant-se
I’area de la superficie radical (Marschner i col. 1986). Efectes hormonals deuen
estar involucrats en la formacié d aerénquima en e cortex radical quan les
concentracions de nitrogen son baixes (Konings i Verschuren 1980). La
renovacio “turnover” de les arrels també es veu afecada en condicions de
deficit de nitrogen, essent nolt més baixa la renovacio d arrels fines (50% a
I’any en coniferes) en condicions de déficit en nitrogen que en ates

concentracions de nitrogen en sol (200% al’any, Aber i col. 1985).

Reduint la concentracié de nitrat en la solucid nutritiva o substituint-1o per
atres formes de nitrogen reduides (amoni, urea), disminueix € contingut de
nitrat en la planta (Gashaw i Mugwira 1981, van der Boon i col. 1990, Gunes i
col. 1996, Santamariai Elia 1997, Cardenas-Navarro i col. 1999). El senyal per
la planta del contingut de nitrogen vindria determinat per un “pool” de
compostos amino que circularien entre la part aéria i I'arrel de la planta
(Cooper i Clarkson 1989, Muller i Touraine 1992, Muller i col. 1996,
Kreuzwieser i col. 1997, Gebler i col. 1998 b, Gebler i col. 2004). Aquest
“pool” junt amb la demanda de nitrogen dels llocs on S emmagatzema, assimila
i remobilitza (Collier i col. 2003) estarien involucrats en la regulacié de
I’ absorcid de nitrogen per les arrels (Gebler i col. 1998 ab, Stulen i col. 1998,
Gebleri col. 2004).
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2.6.

El nitrogen inorganic detectat per les arrels comportaria un augment en €
nivell de les CKs o €els productes derivats de |'assimilacié del nitrogen
regularien la biosintes i metabolisme de les CKs (Samuelson i Larsson 1993,
Beck 1996, Takel i col. 2002). L’ augment en e transport de CKs des de les
arrels a la part aeria (Samuelson i Larsson 1993, Wagner i Beck 1993)
semblarien induir la resposta dels gens involucrats en la transduccio del senyal
de nitrogen (Taniguchi i col. 1998, Mok i Mok 2001, Takei i col. 2001) i
incrementarien |’ expressio de la nitrat reductasa en les fulles (Samuelson i col.
1995). Aplicant CKs exogenes en plantes amb déficit de nitrogen es reverteix
els simptomes del seu déficit (Horgan i Wareing 1980) i S incrementa
I’ absorcid de nitrats per les arrels Simpson i col. 1982, Trckova i Kamineck
1999).

Respostes al déficit ionic

El creixement radical és estimulat en les zones més riques en nutrients respecte
les zones amb baixes concentraciors ioniques. Aquest efecte d' estimulacio del
creixement radical ha estat demostrat en experiments amb “split-root” deixant
zones del sistema radical and déficits ionics. El nitrogen és I'i0 que més
estimula € creixement de parts del sistema radical no afectades per I’ estres
ionic, € fosfor també estimularia aquest creixement, mentre que el potassi

semblaria ser que no (Coutts i Philipson 1977).

El nitrat estimula la descarrega de fotoassimilats via floema en les zones
radicals on s absorbeix e nitrat en nomeés dos dies, i en quatre dies € rati de
divisio cel-lular s'ha incrementat (Thoms i Sattelmacher 1990). La respiracié
també s estimula en les zones radicals riques en nitrats respecte les que no ho
son (Granato i Raper 1989). S'estimula la iniciacio d arrels laterals i ladensitat
de péels radicals per unitat de longitud radical per altres mecanismes a part de la
descarrega de fotoassimilats floematica com ara la descarrega d'acid
indolacetic (Thoms i Sattelmacher 1990).

L’ efecte del fosfor en I” estimulacio del creixement de pels radicals és similar a
del nitrat. Aixi enplantes de colcai espinacs, a baixes concentracions de fosfor

Sestimula € creixement de llargs pels radicals (Fohse i Jungk 1983). En panis
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la baixa concentracio de fosfor no té efecte en la longitud dels péls radicals

perd n'incrementa la densitat per unitat de longitud (Mackay i Barber 1985).

La deficiéencia en fosfor a l’igua que la de nitrogen incrementa el quocient pes
sec arrel/part aéria (Anghinoni i Barber 1980), la longitud de les arrelsi fa que
cada cop siguin més fines. En moltes especies vegetals, la deficiencia de fosfor
també estimula I’ aparicié d agrupaments o “clusters’ radicals (Lamont 1982,
Vorster i Jooste 1986, Louisi col. 1990).

Una gran majoria d’enzims i coenzims contenen sofre en ds llocs catalitics
especifics. La majoria del sofre de les plantes és absorbit per un simport H
SO de la solucié del sdl. El primer pas és reduir el sulfat a I’amino&cid
cisteina (Leustek i col. 2000). Les fulles sdbn més actives que les arrels en
I’assimilaci6 del sulfur, probablement per |a ferredoxinareduida produidaen la
fotosintes i la serina produida en la fotorespiracio. Aquest sulfur assimilat en
les fulles s exportaria via floema a les zones de sintes proteica de la part agriai

del sistemaradical (Bergmann i Rennenberg 1993).

Els cations com el potassi, magnesi i calci son absorbits per les plantes com a
macronutrients formant complexos mitjancant vincles electrostatics amb els
compostos organics. Aixi, b majoria del K és acumulat al citosol i en les
vacuoles de les cél-lules com a6 lliure de fer complexos amb acids organics,
per les seves funcions de regulacié osmotica i activacio enzimatica. Pel que fa
als cations M¢?* i Ca®* sén assimilats per la formacié de complexosi vincles
electrostatics amb aminoacids, fosfolipids i atres mol-léecules carregades
negativament. Tant el K* com el Ca?* afecten la concentracio intracel lular del
Na" (Zhong i Lauchli 1994) i ajudenen la resposta d aclimatacié i adaptacio a
I’estres per salinitat (Liu i Zhu 1997).

La importanciadel Ca®* en & manteniment de la integritat de les membranes
cellulars de les arrels és cabdal (Spiegel i col. 1987). En condicions de déficit
en C&*, & Na' i d Mg?* d desplacarien per ocupar e seu lloc en les
membranes plasmatiques (Cramer i col. 1985, Lynch i Lauchli 1988,
Yermiyahu i col. 1994) disminuint el creixement cel-lular quan es produeix
aquesta substitucio (Leigh i Wyn Jones 1984, BenrHayyim i col. 1987).
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2.7. Heterogeneitat del medi radical

El medi en que es troben naturalment les arrels és habitualment heterogeni en
disponibilitat de recursos (aigua, nutrients, oxigen, etc.). Per tal de subministrar
els nutrients i I’aigua que requereix la part aeria, € conjunt del sistema radical
ha de ser capac de gestionar la varietat de condicions locas en qué es troben
les seves diferents parts (Robinson 1994, Hodge 2004). Per aix0 es pot esperar
que les respostes de I'arrel siguin d’ una banda locals, condicionades per la
disponibilitat d’aigua o nutrients al medi més proper i d’ altra banda global en
resposta al’ estat hidric o nutricional general de tota la planta (Hutchings i John
2004).

L'estudi de I'adaptaci6 de les arrels a medis heterogenis sha adrecat
generalment a estudiar-ne € creixement, en qué tipicament s observa un
estimul del creixement a les parts que tenen una major disponibilitat de
nutrients i una inhibici6 a la resta (Robinson 1994). Per0 la resposta a
heterogeneitats no tan sols implica canvis en e creixement, sind també en la
taxa d'absorci6 per unitat darrel, cosa que no ha estat estudiada tan
extensament. Es creu que en un medi heterogeni unes arrels poden respondre
de manera compensatoria de les limitacions que es troben les altres perd no

s ha comprovat ni caracteritzat detalladament aguest feromen

Se sap que I’absorcié d'ions com el NO3z™ (Simpson i col. 1982, Burns 1991),
K™ 0 H,PO4 (Drew i Saker 1984) en una part del sistema radical s estimula per
la manca d’'aguests ions en altres parts del sistema radical, actuant doncs els

mecanismes de regulacié de I’ absorcid ionica a nivell de tota la planta.

Pel gue fa a I’heterogeneitat en les condicions hidriques que es troben les
arrels, en els darrers anys s'han publicat diversos treballs en que a nivell
agricola es proposa controlar I’ is de I’ aigua pel cultiu mitjancant la técnica del
Partial Root Drying (PRD). Aquesta tecnica consisteix en mantenir un aport
d aigua suficient a una part del sol alhora que se’ n deixa assecar una altra part.
Aleshores, S espera que els missatges arrel-part agria emesos per les arrels que
es troben en una zona d assecament limitin la conductancia estomatica i

d aquesta manera gjudin a optimitzar I'Us d'aigua pels cultius. (Davies i col.
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2000). Per exemple, sha citat I'Us de PRD per controlar I'Gs de I'aigua i
indirectament el creixement vegetatiu de lavinya (Dry i Loveys 1999).
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3. Objectius

L’ objectiu general d’aquest treball és contribuir a entendre els mecanismes de
funcionament d’'un sistema radical sotmés a unes condicions ambientals i de

disponibilitat de recursos heterogenis.
Aquest objectiu es podria desglossar en diferents aspectes especifics:

Caracteritzar |'efecte d' aguns factors estressants (hidric, fred, déficit

nutricional) sobre larespiracio i € transport d’aiguai ions per les arrels,

Caracteritzar com arrels mantingudes en condicions constants (no
limitants) modifiquen la seva activitat com a resposta a I’aparicié de

condicions estressants en altres parts del sistema radical.

Determinar la sensibilitat de I'estat hidric i € bescanvi gasis de la
capcada a la preséncia de condicions estressants en una part del sistema
radical.

Contribuir al coneixement dels mecanismes de regulacio dels diferents
processos que tenen lloc simultaniament en una arrel i com

interaccionen entre élls.






MATERIAL | METODES
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1. Material vegetal

Es va seleccionar d’ entre onze varietats de gira-sol (Helianthus annuusL.) i es
va escollir en un primer pas tres varietats, cv. Solmax, cv. Tesoro i cv. Enano,
per aspectes practics de cara a la realitzacio dels assgjos, com son el rapid
creixement i la quantitat d’exudat xilematic que es podia recollir d’ aquestes
varietats. Finalment es van continuar els estudis amb una sola varietat de gira-
sol (Helianthus annuus L. cv. Solmax) per ser la que metodol 0gicament
facilitava més el's nostres assgjos.

El gira-sol és una planta que desenvolupa una arrel pivotant i latallavem per tal
d'induiir la formacié de nous eixos que després separavem en dues meitats per
fer les proves d“split-root”. Després de talar I'arrel principal es tornaven a
posar les plantules en perlita un o dos dies més. Quan les plantules tenien set
dies des de la sembra es separava el conjunt d’arrels en dues meitats
aproximadament iguals i es posaven en les cubetes d'hidroponic, en que les
dues meitats creixien separades durant tres setmanes més, com es descriu més
endavant. El sistemaradical en I'estat en que es feien les mesures esta format
per eixos secundaris dels quals surten arrels fines (& > 0.4mm) que ja no es
tornen aramificar (@ < 0.3mm).

En la Figura 1 sobserva a MES la morfologia i disposicio dels estomes,
diferenciant-se dos grups diferents: uns grans i funcionals disposats en fileres
(cv. Solmax) i un segon grup d'estomes molt més petits que semblen poc

diferenciats i afuncionals (cv. Enano) i representenentre el 151 35 % del total.

Figura 1. Morfologia dels estomes observadaa MES
Varietat cv. Solmax (A). Varietat cv. Enano (B).
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En la Figura 2 sobserva la disposicio dels vasos de xilema que és genera per
totes les varietats. Aquests vasos son abundants i d'un gran diametre. Les seves
parets estan formades per enrollaments en espiral de ligninai contenen un gran

nombre de puntuacions.

15KV WD :16MH

Figura 2. Morfdogia dels vasos xilematics observada a MES
Tall transversal de latija de gira-sol on s apreciala disposicio dels vasos en
cv. Florasol (A). Detal d'un grup de vasos de xilema en cv. Lotus (B).
Parets dels vasos de xilema amb formacions espirals de lignina en cv.
Trident (C). Detall d’un vas de xilema amb puntuacions en cv. Solmax (D).
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2. Descripcio general dels experiments

En els primers experiments s han estudiat els efectes de I’ estrés hidric a una
part del sistemaradica en tres varietats de gira-sol (cv. Solmax, cv. Enano i cv.
Tesoro) sobre I’intercanvi de gasos de la capcadai la respiracié radical | s ha
comprovat quin efecte tenia la supressio de determinats ions importants pel
creixement (K™ i NOg) en la respiracio radical en condicions de cultiu en

hidroponic i “split-root”.

En els seglients experiments realitzats s ha aprofondit en els efectes de I’ estrés
hidric, fred radical, déficit de NO3™ i d'ions en € bescanvi de gasos de la
capcada, respiracio radical, absorcio ionica, potencia hidric Dliar i exudacio
radical, centrant-nos en una sola varietat de gira-sol (cv. Solmax) en condicions

de cultiu en hidroponic i “split-root”.

Finalment, per tal de comprovar si els fenomens estudiats son extrapolables a
arrels creixent a sol, s'"han ampliat els mateixos assgjos en € cv. Solmax que
els anteriorment explicats sobre la mateixa varietat, perd en condicions de

cultiu en hidroponic amb sorrade quarsi “split-root”.
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3. Condicionsde cultiu

3.1. Latécnicadel* split-root”

Sha emprat la técnica de separar el conjunt d’ arrels en dues parts “split-root”,
per poder afectar mitjancant I'estres, nomeés a una part del sistema radical i aixi
poder estudiar la resposta a ' estrés de cada meitat per separat (resposta arrel-
arrel). També es determina la resposta de la part aeria sencera a l'estrés radical

(resposta arrel-part aéria-arrel).

Llavors de gira-sol (Helianthus annuus L. cv. Solmax) es van posar a germinar
en perlita. Als set dies de la sembra es talava I'arrel principal i es deixava
Unicament dues arrels disposades simétricament per preparar la planta per un
"gplit-root” amb dues meitats radicals similars i separades. Les plantules eren
traspassades a un recipient de PVC en condicions de cultiu hidroponic i ali
creixien durant una setmana. Seguidament eren traspassades a containers de
PV C amb capacitat per sis plantes que permetien créixer per separat a les dues
meitats radicals (Figura 3).
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Figura 3. Detal de les tecniques de cultiu aplicades a cv. Solmax

Germinacié de llavors de gira-sol en perlita (A). Plantules de gira-sol as 5
dies (B). Detdl del procés inicial de separacio del sistema radica en dies
meitats as 7 dies (C). Creixement en hidroponic de les plantules des dels 7
dies fins els 14 dies per permetre e creixement de les dues arrels (D).
Separaci6 en dues parts de |’ aparell radical (E). Detal del suport de la planta
en les cubetesi de la separacio de I’ aparell radical en dues meitats (F). Detall
de les dues meitats radicals (G). Containers de PVC pel creixement de les
plantes en hidroponic i “split-root” amb capacitat per 6 plantes (H, 1).

3.2. Condicionsde cultiu
3.2.1. Condicions de cultiu detresvarietats de gira-sol en hidroponic

Les plantes de tres varietats de girasol (cv. Solmax, cv. Enano, cv. Tesoro)
proporcionades per Borges (Industries Pont, Tarrega, Lleida), es feien créixer
de la manera indicada per I'"split-root” i se'ls aplicaven els tractaments

corresponents el dia 32.
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Per aguests assajos ks condicions de cultiu eren de 500 pmol/nf.s PAR i un
fotoperiode de 14/10 hores a 26/22 °C i 60% HR dia/nit. El dia de mesures les

condicions ambientals eren:

DPPV (kPa) = 1.7 Temp arrel (°C) = 26.0
Temp aire (°C) = 27.5 Flux d'aire acada part de I’arrel (NLPH) =50.0
PAR al’acada de les fulles = 300 umol/nt.s

Lacomposicié de la solucié nutritiva erade: 0.60 mM Ca?*, 0.99 mM K*, 0.27
mM Mg, 2.00 mM NOs’, 0.27 mM SO4%, 0.19 mM HPOy4', 0.02 EDTA-FeNa
I micronutrients. El dia de les mesures la solucié era tamponada amb MES a 5
mM i e pH era gustat a 5.8 amb Ca(OH),. El tamponament era necesari per
garantir que la solucié nutritiva no actués com a font ni com a embornal de
COs.

3.2.2. Condicions de cultiu del cv. Solmax en hidroponic liquid

Les plantes de gira-sol de la varietat cv. Solmax es van fer créixer de la
mateixa manera que les tres varietats de gira-sol del primer experiment fins una
edat de vint-i-vuit dies, renovant-se periodicament la solucié nutritiva, la
composicié de la qual erala mateixa que la del dia de mesures a excepcio del
Ca’*, jaque € dia de mesures es tamponava amb MES a concentracié 5 mM i
Sgustava el pH a5.8 6 5.6 amb Ca(OH), amb la finditat de poder mesurar la
respiracio radical.

Per aguests assajos ks condicions de cultiu eren de 500 umol/nf.s PAR i un
fotoperiode de 14/10 hores a 26/22 °C i 60% HR dia/nit. El dia de mesures les

condicions ambientals eren:

DPPV (kPa) = 1.4 Temp arrel (°C) = 24.0 (en fred radical 26.0/ 13.0)
Temp aire (°C) =26.0 Flux d’aireacadapart del’arrel (NLPH) =50.0
PAR al’alcada de les fulles = 500 umol/nt.s

La composicié de la solucio nutritiva es va doblar respecte les proves inicials i
durant e temps en que les plantes es mantenien a les cambres de mesura al
llarg del dia de mesures. Cada 2 hores es reemplacava completament la solucié

nutritiva que quedava per solucio fresca en que la concentracié dels principals
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ions era: 1.21 mM Ca&*, 1.97 mM K*, 0.54 mM M¢*, 4.00 mM NOz, 0.54
mM SO,%, 0.38 mM HPO,", 0.02 EDTA-FeNai micronutrients.

3.2.3. Condicions de cultiu del cv. Solmax en hidroponic en sorra de quars

Les plantes de girasol de la varietat cv. Solmax es van fer créixer de la
mateixa manera que les tres varietats de gira-sol del primer i segon experiment
fins a una edat de set dies en qué es deixava dues arrels. Es tradladaven a una
cubeta d" hidroponic durant set dies més per tal de permetre el creixement de
les dues meitats radicals a partir de les dues arrels que es deixaven als set dies.
A partir d’ aquesta edat de dues setmanes es traslladaven individualment a dos
recipients de vidre per créixer en hidroponic amb sorra de quars inert en “split-

root”.

Les condicions de cultiu eren de 500 umol/nt.s PAR i un fotoperiode de 14/10
hores a 22 °C i 75% HR dianit. El dia de mesures les condicions ambientals

eren:

DPPV (kPa) =1.4 Temp arrel (°C) =23.0

Temp aire (°C) =22.0 Fluxdareacadapart del’ arrel (NLPH) =50.0
(20.0 per exudaci6)

PAR al’acada de les fulles = 500 umol/nt.s

La composicio de la solucio nutritiva es va diluir a la meitat per les plantes
crescudes en hidroponic amb sorra de quars respecte al’ emprada en hidroponic
liquid. Durant els catorze dies de creixement en Fitotron la solucid nutritiva es
canviava cada un o dos dies per solucié fresca quan la conductivitat queia a
80% aproximadament del valor inicial per tal d evitar que s esgotessin €s

nutrients. La conductivitat de la solucio fresca era de 205-210 uS.

La concentracié dels principalsions era: 1.21 mM C&*, 1.97 mM K*, 0.54 mM
Mgf*, 4.00 mM NOs, 0.54 mM SO,%, 0.38 mM HPO,, 0.02 EDTA-FeNali
micronutrients, tot diluit 1/2. El dia de les mesures la solucio era tamponada
amb MESa5mM i € pH eragustat a5.6 amb Ca(OH)..
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4. Cambresde mesura del bescanvi de gasos a nivell de planta sencera

El major esforg¢ es va concentrar en la preparacio del sistema de mesura del
bescanvi de gasos a nivell de planta sencera, tant de la part aéria com de les

dues parts per separat de I'arrel.

Per aguesta finalitat es va disposar de dues cambres de metacrilat (0.5 x 0.5 x
0.5 m, volum 0.125 nf cadascuna), amb un bany d'aigua refrigerat d’'uns set
cm de fondaria cobrint tot el sostre. El control de temperatura (T) i humitat
relativa (HR) es realitzava mitjancant un capcal sensor Vaysala (HMP 112Y)
en cada cambra que donava la lectura a un ordinador, € qual Sencarregava de
moure unes vavules progressives, dues per cada cambra, per regular
respectivament la T i HR independentment en cada cambra i per separat la T de
la HR. D’aquesta manera I’ ordinador s encarregava de mantenir constants la
temperatura i € déficit de pressié de vapor (DPV) a cada cambra. També es
podia fixar € flux dentrada daire a cada cambra que es mesurava amb un
fluximetre, aixi com modificar la turbulencia de I'aire en I'interior de la cambra
mitjangcant un ventilador. Dins de llurs cambres es posava la part aéria d'una
planta de la qual es mesurava la fotosintesi i la transpiracio mitjancant Licor-
6262 (Li-Cor Inc, Lincoln, NE, USA) i la T foliar i de I'aire mitjangant una

parella de termopars-termistors (Figura4 A).

Figura4. Detall del'interior de les cambres de mesura
Mesura de la T foliar (A) i control del flux d'aire radical mitjancant
rotametres (B) en el dstema de mesura del bescanvi de gasos a nivell de
planta sencera
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El sistema radical de les plantes es separava aproximadament en dues meitats
iguas a l'inici del cicle de creixement que erade quatre setmanes (técnica de
I"“split-root”). El dia de mesures, lapart radical es posava en dos recipients, un
per cada meitat d'arrel de cada planta, els quals es submergien en un bany,
independent per cada part de I’ arrel, per mantenir la T radical constant a llarg
del dia. A cadascun dels recipients arribava un flux d'aire de 50 NLPH que
préeviament es bombgava en la mateixa solucié nutritiva tamponada per
assegurar gque estés practicament a saturacié d'aigua, fixat igual per totes les
meitats radicals mitjancant rotametres (Figura 4 B). De cada recipient rtia
['aire gue anava a un decantador submergit en gel a 0 °C, per tal de condensar
I"aigua i obtenir d’ aguesta manera un contingut d’aigua constant i evitar e risc
de condensacié dins de I'analitzador, un Licor-6200, € qua mesurava la
concentracio de CO» a partir de la qua es calculava la produccié de CO, pd
sistema radical (Figura 5). De la sortida del bombollgjador, abans d’ entrar en
les arrels, sortia un tub que es prenia com a referencia de I’aire d’ entrada ales
cubetes de I’ arrel.
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Figura 5. Esquema complet de les cambres de mesura
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LaPn, Ei Gses mesuravaen continu en les cambres ambientals dissenyades i
construides per aguesta funcio, en les quals les concentracions de CO; i H,O a
I"entrada i ala sortida de les cambres es mesurava amb un IRGA Licor-6262
(Li-Cor Inc, Lincoln, NE, USA) (Figura 6) i € flux d'aire que entrava a la

cambra amb un fluximetre massic.

La respiracio radical es mesurava per produccio de CO, mitjancant IRGA
Licor-6200. La temperatura de les arrels es mantenia constant mitjancant un
bany termostatitzat a 23-26°C i addicionalment en el casdel tractament de fred
un altre bany a 13°C.

;
E
|

. Regulation:
DPPV,T

Root IRGA [

respiration

tEpUEBBAR
ﬂnu‘ll]l'li!f"
poDBBEBT
jEEAEABEESE

Figura 6. Esquema de les mesures d'intercanvi de gasos en les cambres de mesura
Mesura del bescanvi de gasos mitjangant Licor-6262 (A) i de la produccié de
CO, radicad mitjancant Licor-6200 (B). Esquema de la mesura de
I"intercanvi de gasos en planta sencera (C).

Amb aquest muntatge (Figura 5), realitzat conjuntament amb el Dr. Jaume
CasadesUs (1995), era possible mesurar € bescanvi de gasos de la part aéria i
de cada meitat d'arrel, en condicions de control i en condicions d'estrés aplicat
a una part del sstema radical. A més a meés, € sistema permetia |’ extraccio i
andlis de mostres de la solucié nutritiva, que s extreien periodicament a llarg

del dia de mesures independement per cada meitat radical.

Abans d'instal-lar les plantes a les cambres de mesura, agueses es van fer
créixer en condicions d “split-root” en cultiu hidroponic dins de cambres

d'ambient controlat. A les quatre setmanes es posaven les plantes de dues en
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dues en les cambres de metacrilat disposades pel nmesurament del bescanvi de

gasos

Les sessions de treball consistien en instal-lar les plantes a les cambres a les
8:00 hores del dia, es comencava |'enregistrament de dades a les 9:00,
s aplicaven les condicions estressants a una meitat radical a les 11:00-12:00 i
es mantenia |’ enregistrament de dades fins ales 21:00 arad d’ una mesura cada
12 minuts. Al llarg d' aguest temps S enregistrava de manera automatica €
bescanvi de gasos de la capcada i la respiracio de cadascuna de les meitats del
sistema radical. De manera manua es treia una mostra de la solucio nutritiva
de cada meitat radical, de la qual se'n determinava € volum i se'n guardava

una mostra per analitzar la composicio.

Les condicions estressants eren: estrés hidric per retirada completa de la
solucié nutritiva a una meitat radical, fred radical per substitucio de la solucié
nutritiva per una atra d’igual composicio pero a 13 °C, deficit de NOs per
substitucié de b solucié nutritiva per una atra en qué tot el NO3™ S havia
reemplacat per SO,", i déficit total d’ions per substitucié de la solucié nutritiva

per una d’ osmolaritat equivalent perd només a base de CaCh.

Paral lelament, amb les altres plantes crescudes en les mateixes condicions es
van obtenir cicles diaris d'exudacio i d’absorcid ionica en condicions de control
I destres radical. L'obtencio de I'exudat era destructiva, mitjancant el
seccionament de la tija a nivell basal (per sota dels cotiledons) i la recol-leccié
a diferents temps de I'exudat xilematic que surt per pressio radical. De ks
mostres dexudat s&'n mesurava € volum i se nanalitzava la concentracio dels
ions K*, Ca?*, Md?*, NOs', P, HPO,Z i SO4%, i apartir d' aquestes dades se'n

calculava les taxes de secrecio a llarg del temps.
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5. Condicions particulars de cada experiment

5.1. Condicions experimentalsen hidroponic liquid

El disseny experimental el dia de mesures (Figura 7) consistia en transferir
dues plantes, amb una edat de quatre setmanes des de la seva sembra, aunes
cambres d’ambient controlat i igual ales condicions de cultiu, i en posar les
dues meitats radicals en uns recipients de 0.56 litres de volum amb la solucio
nutritiva tamponada, per poder mesurar la producci6 de CO, (respiracio
radical). Latemperatura de les arrels també estavaregulada i eraigua aladela
part aeria (23-26 °C). Les mesures comencaven a cap d una hora de transferir
les dues plantes a les cambres de mesura.

Figura 7. Disseny experimenta el dia de mesures
Extraccié de les plantes amb dues meitats radicals dels containers de
creixement (A) i collocaci6 de cada meitat radical en una cubeta
d’ hidroponic independent (B). Cambres de mesura de kescanvi de gasos a
nivell de planta sencera (C) i detal dels recipients en hidroponici “split-
root” (D).

Els tractaments consistien en estressar una meitat radical a cap de 4 hores de
mesures (a les 12:00 h en € primer experiment amb tres varietats de gira-sol) i
al cap de 1-2 hores (ales 11:00 h en el segon i tercer experiments amb €l cv.
Solmax) mitjancant: estrés hidric, fred radical (13 °C), deficit de NOs™ i deficit
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total ionic. Es comparaven els canvis produits en la respiracié i absorcié
d'H,0, K*, NOs™ i dtresions, de les dues meitats radicals en relacié a plantes
control. També es mesuraven la fotosintesi (Pn), la transpiracié (E) i la

conductancia estomética de la planta sencera (Gs).

El dia de mesures la solucio era tamponada amb MES a5 mM i € pH era
gustat a 5.8 amb Ca(OH), 0 5.6 quan els estressos eren per deficit de NOs |
d’ions. Durant els quatorze dies de creixement en fitotron la solucio nutritiva es
canviava cada un o dos dies per solucié fresca quan la conductivitat queia a
80% aproximadament del valor inicial per tal d'evitar que s esgotessin es

nutrients. La conductivitat de la solucio fresca era de 205-210 uS.

El tractament d’ estrés hidric va consistir en retirar totalment I’ aigua a partir de

les11:00/ 12:00 hores del migdia a una de les meitats radicals d'una planta.

En lestrés per déficit de NOs s afegia K2SO, a la solucié nutritiva enlloc de
KNGOs, de manera que quedava la concentracié dels principals ions en: 0.51
mM Ca**, 1.75 mM K*, 0.27 mM Mg, 1.09 mM SO,%, 0.17 mM HPOy’, 0.02
EDTA-FeNai micronutrients.

En la deficiencia de tots els ions s afegia CaCh * 2 H,O ala solucié nutritiva
per tal de mantenir-ne e potencial osmatic, fent-la semblant a la completa. La
concentracié ionica de la solucio nutritiva era: 2.02 mM CaClp, 0.02 EDTA-

FeNai micronutrients.

En ambdos tipus d’ estres la solucié també era tamponada amb MES a5 mM i
el pH gustat a’5.6 amb Ca(OH)-.



Material i métodes-41-

5.2. Condicions experimentalsen hidroponic en sorra de quars

Les plantes que es felen créixer pel cultiu de les arrels en sorra de quars
estaven una setmana més en hidroponic per tal que tinguessin I’arrel més llarga
I poder-la passar as pots de quars. Cada pot s omplia amb 1000 g. de sorra
quarsfi (inert), on el tamany de les particul es estava comprés entre 0.5 1 2 mm.
(Figura 8). Als 35 dies (una setmana més que en hidroponic) es mesuraven les
plantes per parelles. El dia de mesures €ls estressos s aplicaven a les 11:00

hores.

Figura 8. Técnica de cultiu en sorrade quars
Recipients amb la sorra de quars i les arrels en “split-root” (A). Visio de
conjunt de la planta sencera (B).
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6. Métodes de mesura

6.1.

6.2.

Absorcié ionica en hidroponic liquid

L’ absorcié d'H,O es mesurava per pesada del recipient que contenia la meitat
radical i I’absorcio ionica per disminucié del contingut total de cada ié en la
solucié nutritiva. Les mostres que es prenien de K, Ca&®*, M¢?*, Si P total
S analitzaven per espectroscopia d’ acoplament induit d’ emissions atomiques de
plasma (ICP-AES) i les de NOs', PO;> i SO, per cromatografia d’ anions als

serveis cientifico-técnics de la UB. Aixi, I’absorcio d’ un i6 es calcula segons:

Absorcié (Ié) = ([Ié]l * V- [Ié]z * Vo) / (t-t2), on

[10]1 = concentracio inicial del’id

[10]> = concentraci6 finad del’i6

V1 =voluminicia de solucié en € recipient
V2 =volum final de soluci6 en € recipient
t; =tempsinicia

to = tempsfina

Absorcioionica en hidroponicen sorra de quars

Per mesurar |'absorcié ionica, d’H,O en especial, es coneixien els pesos dels
dos pots de vidre on es cultivava I’ arrel de la planta en situacié d’ “ split-root”,
la sorra de quars de cada pot, I'arrel frescai el volum d H,O que contenia el

pot quan S enrasava fins un nivell determinat marcat en el pot.

Els passos que £ seguien per determinar |’ absorcié d H,O eren omplir amb
H>O i solucio nutritiva fresca € pot fins a nivell determinat. Extraure I'H,O a
pressio constant de 30 mbar. L’H,O que quedava era a capacitat container
(H20cc). Mesurant I'H2O que s extrela se sabia I’ H,O que quedava al pot. Es
deixava passar un temps (2.5 hores) i es tornava a omplir amb H»O fins €
nivell. Aixi sabiem I'H,O que quedava al pot (H,O + solucié fresca). Es
rentava el pot amb soluci6 frescai es tornava a comencar des del principi. Aixi

tenim que laformula pel calcul d’ absorcié d’ H,O entre dos temps és:

Abs. HO = (H2O¢) - H20yy) / () - tiy)
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6.3.

6.4.

Secrecid ionica al xilema

Per I’obtenci6é de I'exudat de cada part radical es tallava per la base de les
arrels i es posava un tub eppendorf, previament tarat, per recollir-ne la mostra
que exudava dels vasos xilematics provinents de cada part d’ arrel, durant els 15

minuts seguients al seccionament (Figura 9).

Figura 9. Recal-leccio de |’ exudat de gira-sol directament en tubs eppendorf

Les mostres recollides es guardaven en gel i en pocs minuts es traspassaven a
un congelador a—37 °C fins el dia que es mesuraven. De totes |les mostres es va
mesurar la concentracié osmotica i la dels principals ions. A partir de les
mesures del volum d’ exudat recollit per unitat de temps i de la concentracio
d’ aquest exudat es calculava € flux d’exudacio dels soluts totals i de cadascun

dels soluts analitzats assumint una densitat d’ 1g/cn.

Analis quimica de |’ exudat

La concentracié de soluts totals es va mesurar amb un osmometre VAPRO
5500 (Wescor, USA). Com gue € rang habitual de mesura de |’ aparell estava
per sobre de les concentracions de les mostres, per tal d’ obtenir més precisio en
les mesures, es recalculaven els valors que donava I'aparell a partir de la
lectura de patrons de concentracid coneguda (25, 37.5, 50, 62.5, 75, 100 i 150
mmolg’kg de NaCl) intercalats cada 25 mostres. Les concentracions dels soluts
es recalculaven a partir dels 7 patrons anteriors, els 7 patrons posteriors i els
patrons que s intercalaven entre les mostres, amb una regressio de segon graul.



-44- M aterial i métodes

6.5.

6.6.

Les mostres que es prenien de K*, Ca®*, M¢f*, Si P total s analitzaven per
espectroscopia d acoplament induit d’emissions atdomiques de plasma (ICP-
AES) i lesde NOs", PO, i SO,% per cromatografia d’ anions.

Mesura del potencial hidric (Y)

S'introduia la part aeria sencera dins d’ una bossa de plastic que contenia un
paper de filtre humit i immediatament se li seccionava la tija a mitja alcadade
I”hipocotil i s'introduia a la cambra de pressio (model ARIMAD-2, ARI Far
Charuv-Water Supply Accessories, Ramat Hagolan, Israel). La goma de la
cambra s gjustava bé a I hipocotil seccionat, que té una seccié circular i no
presenta gaire aerénquima. Les mesures es realitzaven amb I'gjut d’una lupa
binocular de 40x (Figura 10).

Figura 10. Mesura del potencia hidric amb la cambra de pressié Scholander

El vador de la tens6 del xilema abans de talar la planta es va assumir que
corresponia ala pressié aplicada en la cambra en e moment d aparéixer la

primera gota en els vasos de xilema (Scholander i col. 1965, Koide i col. 1989).

Areafoliar, pesi area especificsfoliars

Pel calcul de I'area foliar es van fotocopiar totes les fulles de cada plantai es
va procedir a l'analis dimatges a partir de la fotocopia (els peciols van ser
exclosos), mitjangant un escanner connectada a un ordinador. Les imatges
capturades eren digitalitzades per un programa (MIP, desenvolupat pel
laboratori d’analisi d'imatges dels SCT de la UB) que permetia calcular

diferents parametres sobre els objectes digitalitzats, entre els quals hi ha I'area.
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Les fulles eren posades a I'estufa durant uns 3-6 dies a 70-80 °C i després es

mesurava el seu pes sec (també excloien els peciols).

Els atres dos parametres foliars son fruit d'un calcul entre € pes sec i 'area

foliar:

Pes especific foliar (SLW) = Pes sec/Areafoliar en mg/cnf
Area especificafoliar (SLA) = Areafoliar/Pes sec en cn/mg

6.7. Estadistica

Les analisis estadistiques es van readlitzar amb el paguet informatic “Enterprise
Guide” (SAS Ingtitute Inc., World Headquarters and SAS Americas SAS
Campus Drive Cary, NC 27513 USA).
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1. Respostesal’estréshidric en tres varietats de gira-sol

1.1. Parametres de creixement

1.2

Shan observat algunes diferencies de creixement entre les tres varietats
escollides de gira-sol. La varietat Solmax és la que mostrava un creixement
més rapid i una major alcada del brot, les fulles també eren les que tenien una
major superficie. La varietat Enano era la que tenia un creixement més lent i
una menor algada del brot, tot i que també tenia una gran area foliar, com en €l
cas de la varietat Solmax. Seguia en creixement b varietat Tesoro pero les

fulles es mostraven més espaiades.

Solmax cv. Enano cv. Tesoro cv.
Pes sec arrels () 1.2 1.3 10
Pes sec brot (g) 8.8 8.1 6.5
Areafoliar (cnt) 3250 2225 2150
SLW (mg/cn) 2.8 3.8 3.0
SLA (cnf/mg) 0.37 0.27 0.34
Estomes/mn anv. 340 727 223
Estomes/mn rev. 435 913 465

Taula 1. Parametres foliars de tres varietats de gira-sol

Inter canvi de gasos

Pel que fa a la fotosintes de planta sencera, € grup de plantes control de la
varietat Solmax es mantenia constant durant € dia entorn as 7 pmol COz/nt.s
a un PAR de 300 umol /n?.s. La retirada de la solucié nutritiva a parts del
sistema radical que fins aleshores aportaven fins al 60% de |'absorcio d'aigua
no semblaven tenir un efecte significatiu en la fotosintesi, s bé s observava
una disminucié en el cas en que la part afectada corresponia al 80% de
I’absorcié total d'aigua per la planta (abans de I’ estrés) fins arribar a 6 pmol

COy/nt.s. En és grafics només es mostren les mitjanes de totes les plantes
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estressades (Figura 11). Ca esmentar que les mesures de bescanvi de gasos

erenen continu i I’areafoliar es mesurava a fina del dia de mesures.
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Figura 11. Pn en resposta aestres hidric (cv. Solmax)
(n=3+se, j control, r estreshidric aplicat a una part de |’ arrel).
Laliniaverticd indical’inici de I’ aplicacié de |’ estrés en tots els gréfics.
En la varietat Enano, estressos que afectaven fins al 60% de la massa radical
tampoc tenen efecte en la fotosintesi, que estava entorn els 9 umol CO,/nt.s

com €l grup de plantes control (Figura12).
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Figura 12. Pn en resposta aestres hidric (cv. Enano)
(n=3+se, j control, r estréshidric aplicat a una part de |’ arre).
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En la varietat Tesoro la fotosintes també es mantenia entorn dels 9 pumol
CO,/n.s en les plantes control. Les plantes amb estrés hidric a una meitat del
sistema radical no van mostrar diferéncies respecte € control, inclis quan la
restriccié hidrica afectava a una massa d’arrels que practicament aportava d
75% de |'absorcio d'aigua (Figura 13).
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Figura 13. Pn en resposta aestrés hidric (cv. Tesoro)

(n=3+se, j control, r estréshidric aplicat auna part de |’ arrel).
La transpiracié en la varietat Solmax es mantenia entorn els 2 mmol H,O/n?.s
(Figura 14). Nomeés quan |’estres hidric aplicat afectava al 80% de I’ absorcié

d aigua s observava una forta disminucio en la transpiracié (no graficat).
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Figura 14. E en resposta a estres hidric (cv. Solmax)
(n=3+se, j control, r estréshidric aplicat auna part de |’ arrel).
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En la varietat Enano la transpiracié no es veia modificada per estressos hidrics
gue afectaven entre el 50% i 60% de la massa radical mantenint-se entorn els

2-3 mmol H,O/nt.sal’igual que les plantes control (Figura 15).
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Figura 15. E en resposta a estres hidric (cv. Enano)
(n=3+se, j control, r estréshidric aplicat a una part de |’ arrel).

En la varietat Tesoro la transpiracio de les plantes sotmeses a estres hidric
tampoc es veia alterada inclUs afectant al 75% de I’ absorcio d’aigua. Lataxa de
transpiracié se stuava en un valor de 2.5 mmol HO/nt.s, igua que en les

plantes control (Figura 16).
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Figura 16. E en resposta a estrés hidric (cv. Tesoro)
(n=3+se, j control, r estréshidric aplicat a una part de |’ arrel).



Resultats -53-

1.3. Respiracié radical

En la varietat Solmax la respiracio radica del grup de plantes control
augmentava progressivament durant € dia de mesures. L’efecte de I’ estrés
hidric sobre la part radical afectada implicava una rapida davallada de la taxa
de respiracio radica fins un valor basal igua per les tres varietats que se
situava entorn as 0.02-0.04 umol CO,/g pes sec.s (Figura 17). La part radical
complementaria a |’ afectada si bé augmentava la seva taxa de respiracio, no era
capag de compensar la seva perdua, probablement i com es discutira més
endavant, per la disminucié de la concentracié dels principals ions (K™ i NOg)

en la solucié nutritiva a causa de |’ absorcié per les mateixes arrels.

Cal recordar que les taxes de respiracio radical es mesuraven en continu i € pes
sec de les arrels, a qual s han referit aguestes taxes, s obtenien a final del dia

de mesures.
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Figura 17. Respiraci6 radical en resposta a estres hidric (cv Solmax)
(n = 3% se, j control, ¥ estres hidric-no afectades, p estres hidric-
afectades en grafic superior, j control, ¥ estres hidric en grafic inferior).
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La respiracié radical del grup de plantes control en la varietat Enano
augmentava fins arribar a un valor de 0.09 pmol COy/g pes sec.s a les 14:00
hores i que es mantenia fins a final del dia de mesures. L’ efecte de I’ estrés
hidric sobre la part radical afectada i la seva complementaria era el mateix que

€l descrit anteriorment per la varietat Solmax (Figura 18).
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Figura 18. Respiraci6 radical en resposta a estreés hidric (cv Enano)

(n= 3 x s.e, j control, ¥ estrés hidric-no afectades, p estrés hidric-

afectades en grafic superior, j control, ¥ estres hidric en grafic inferior).
Pel que respecta a la varietat Tesoro, la respiracié del grup de plantes control
no augmentava tant al llarg del dia com succeia per les dues varietats anteriors,
sind que a partir de les 13:00 hores del dia de mesures es mantenia constant si
bé amb certa tendéncia a ladisminucié. En finalitzar € dia de mesures quedava
en un vaor de 0.06 pmol CO,/g pes sec.s. Aquest fet era degut, com s ha
comentat anteriorment, a la disminucié de la concentracio ionica en la solucio
nutritiva que en aquest grup de plantes es va donar abans per una major taxa
d absorcio de nutrients
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L’ efecte de I’ estrés hidric sobre les dues meitats radicals, I'afectada i la seva
complementaria, va ser semblant a descrit per les dues varietats anteriors:
disminuint la respiracio de la part radical afectada fins un valor basal de 0.02-
0.04 pmol CO,/g pes sec.s a finalitzar € dia de mesures i augmentant en la
part radical complementaria a |’ afectada per sobre dels valors de les plantes
control. En aquest experiment a sumar la respiracio de |'arrel afectada i la de
la seva complementaria s obtenien uns valors semblants als del control, de

manera que s intuia un efecte compensatori (Figura 19).
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Figura 19. Respiraci6 radical en resposta a estres hidric (cv Tesoro)
(n= 3 x se, j control, ¥ estres hidric-no afectades, p estres hidric-
afectades en grafic superior, j control, ¥ estres hidric en grafic inferior).

1.4. Efectedeladisponibilitat de nutrients sobre la respiracio radical

En la Figura 20 sha representat una planta individual i no les mitjanes per
mostrar |’ efecte que tenia I’ estrés hidric i la supressio de K™ i NO3™ en la taxa
de respiracio radical. Observem que mentre la taxa de respiracio de plantes

control augmentava progressivament passant de valors inicias de 0.07 umol
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CO,.g* dw.s! d mati a valors de 0.014 umol CO,.g* dw.s? d find del diade
mesures, les arrels afectades per estres hidric (es retirava totalment la solucié
nutritiva d’ una meitat radical) sofrien una davallada molt rapida de la taxa de
respiracio des de I'aplicacio de I'estres (2 hores) fins un valor de 0.04 pmol
CO,.g* dw.s’. Per dtra banda, plantes a les quels es deixava consumir
completament els ions de la solucid nutritiva, en el moment que s esgotava €l
K™ s observava un cert canvi en el pendent de lataxa de respiracié passant a un
valor que es mantenia constant durant un temps. A I’ esgotar-se posteriorment
el NO3 es podia observar una rapida disminucié de la taxa de respiracio fins
arribar a un valor de 0.05 pmol CO,.g* dw.s?, molt similar a que s arribava
per estres hidric.

Teniem doncs que la resposta de la respiracio radical a |’ estrés hidric es podia
explicar molt bé per I’eliminacié de |I’anié NO3™ més que per la mancad’ aigua,
i que la manca del catié K* frenaria I’augment progressiu de la respiracié que

es donava en plantes amb solucié nutritiva control.
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Figura 20. Efecte de |’ esgotament de K™ i NO;” en larespiracio radical
sobre diferents plantes de la varietat Solmax (§ control, ¢ control amb
esgotament de K™ i NO; de la solucié nutritiva, o estrés hidric). Les
fletxes indiquen € moment en que les concentracions de K i NO; ala
solucio nutritiva arribaven a zero pel propi consum de la planta.
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2. Respostes a I’ estreés hidric, fred radical, deficit de NO5 i d’ions en
cv. Solmax

EXPERIMENT 1: respostesal’estres hidrici fred radical

2.1. Intercanvi de gasos

La fotosintesi de plantes control del cv. Solmax es mantenia constant a Ilarg
del diaentorna 18 pmol CO,/nf.saun PAR de 500 pmol /nt.s. L’ estrés hidric
aplicat a una meitat radical no provocava cap efecte sobre lafotosintes. El fred
radical tampoc afectava la fotosintes de la planta, malgrat que a partir de les 5
hores des de I'aplicacio de I'estrés a una meitat radical, s'insnuava una

lleugera disminuci6 finsa 16 umol CO./nt.s (Figura 21).

Cal recordar gue les mesures de bescanvi de gasos eren en continu i |'area
foliar es mesurava a final del dia de mesures.
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Figura 21. Pn en resposta aestrés hidric i fred radical
(=4 £s.e, j control, r edires hidric, s fred radical).
Laliniavertica indical’inici deI'aplicacio de I’ estres en tots els grafics.

La Pn a diferents hores del dia, expressada com a percentatge de la Pn de la
mateixa planta abans d’iniciar € tractament, mostra una disminucié a partir de
les 5 hores des de I’ aplicacié de I’ estres, perd que no arriba ser estadisticament

significativa (Taula 2).
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hora Ctrl hidric fred
12:30 1033 a 99,7 a 97,7 a
16:00 104,7 a 103 a 919 a
19:00 102,9 a 102,5 a 91,3 a

Taula 2. Efecte de I’ estres hidric i fred radical en la Pn de planta sencera

En arrels control, afectades o complementaries de les afectades per manca
dagua i fred radical, a diferents temps des de I'inici de I’ estrés, que es
produeix ales 11:00. Les dades provenen de monitoritzar les diverses plantes
al llarg d' aguest temps i €ls valors que es mostren corresponen al percentatge
d activitat de cada arrel respecte la mateixa arrel abans d'iniciar I estres.
Aquesta descripcio s utilitza en les taules posteriors d’ aquest experiment (cv.
Solmax en hidroponic). Es mostra les agrupacions segons un test multirang
de Duncan, amb a = 0.05 i 3<n<®6.

Latranspiracio de plantes control es mantenia forca constant entre 3 i 3.5 mmol
H.O/n?.s a llarg del dia de mesures (Figura 22). L’estrés hidric no mostrava
cap efecte sobre el flux transpiratori (Taula 3). En canvi |’aplicacio de fred
radical a una meitat del sistema radica mostrava un comportament similar a
I’ obtingut per la fotosintesi; una lleugera disminucié a partir de les 2 hores de

I’aplicacié de I’ estres tot i que no arribés a ser significativa (Taula 3).
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Figura 22. E en resposta a estres hidric i fred radical
(=4 s.e,, j control, 1~ estrés hidric, s fred radical).
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2.2.

hora Ctrl hidric fred
12:30 104,7 a 1039 a 107,3 a
16:00 109,8 a 1085 a 1053 a
19:00 1143 a 116,7 a 110,2 a

Taula 3. Efecte de I’estres hidric i fred radical en la E de planta sencera
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
I 3<n<6.

Malgrat que no es mostra el grafic, la conductancia estomatica seguia el mateix
comportament pels tres grups de plantes (control, estrés hidric i fred radical) i
es mantenia constant al llarg del dia de mesures en un vaor de 300 mmol
H,O/n?.s sense que I’estrés hidric i € fred radical provoquessin cap efecte

sobre la Gs.
Respiracio6 radical

La respiracio radical es mesurava en continu i s ha normalitzat referint la

producci6 de CO, d PS d' arrel que es va obtenir al finaitzar el dia de mesures.

Les arrels de plantes control mostraven un lleuger augment en la taxa de
respiracio radical i passavende 0.08 pmol CO,/g dw.sa0.10 pmol CO,/g dw.s
al finalitzar €l dia de mesures. En les plantes afectades per estrés hidric, lataxa
de respiracio de la meitat radical afectada per |’ estrés disminuia fins situar-se al
cap de 3 hores de I'aplicacio del mateix en un valor de 0.04 pmol CO,/g dw.s
gue es mantenia constant fins a final del dia de mesures. La meitat radical
complementaria a I’ estrés hidric mostrava un augment de la taxa de respiracio
per sobre de les plantes control fins a situar-se al final del dia de mesures en un
valor de0.12 umol CO,/g dw.s. L’ efecte del fred radical sobre les dues meitats
radicals, I'afectada i la complementaria, era € mateix que I’obtingut per
I’ estrés hidric (Figura 23).
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Figura 23. Respiracio radical en resposta a estrés hidric i fred radical

(n=4 £ se., j control, r estres hidric-no afectades, p estres hidric-

afectades, s fred radical-no afectades,  fred radical-afectades en gréfic

superior, j control, ¥ estreshidric, s fred radica en grafic inferior).
Tant I’ estres hidric com € fred radical provocaven una disminucié significativa
de la taxa de respiracio en la part radical afectada per |’ estrés. La diferéncia és
gue aquesta disminucio es produia més rapidament, a les 12:30 h (una hora i
mitja després de I’ aplicacio de I’ estres), quan |’ estrés aplicat era €l fred. Només
I’arrel no afectada per fred radical compensava ales 19:00 hi tenia una taxa de

respiracio radical superior al valor de les plantes control (Taula 4).
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2.3.

hora Ctrl hidric fred NAF hidric NAF fred

12:30 102,7 a 794 a 421 b 952 a 1014 a
16:00 102,6 a 472 b 46,1 b 100,8 a 115 a
19:00 106,5 b 41,4 c 46,5 ¢ 113,2 ab 126,1 a

Taula 4. % de respiracio radical respecte d valor anterior al’ aplicacio de | estres
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indica la meitat radical no afectada per |’ estres.

En aguestes mesures no es produia esgotament de nutrients ja que es renovava
la solucié nutritiva cada 2 hores a I’ analitzar |’ absorcio ionica, a diferéncia de
les mesures de |’experiment anterior on s esgotaven principalment els ions
K*/NOs", d'aqui provenen les observacions dels canvis en les corbes de
respiracié radical. Aix0 possibilitava que els nutrients no fossin € factor

limitant per augmentar la taxa d’ absorcié d’ions.
Absorcio d’aiguai d’ions

L’ absorcié d'aigua en plantes control augmentava progressivament al llarg del
dia des de 1500 a 2200 mmol HO/h. g dw a final del dia de mesures (Figura
24).

L’ estres hidric mostrava un clar efecte en la part radical complementaria a
I’estrés, que augmentava de manera immediata |'absorcid d’aigua des de
I’aplicacio de I'estrés, fins arribar a fina del dia a vaors de 4000 mmol
H.O/h. g dw, un 260% respecte I’absorcié d’aigua al’inici del dia de mesures
(Taula 5). De la part radical afectada per aguest tipus d'estrés no es tenen
dades, ja que €l déficit hidric es provocava retirant completament la solucié

nutritiva.

El fred radical provocava una disminucié de I'absorcié d'aigua en la part
radical afectada de manera immediata a I’ aplicacié de I'estres i se situava en
valors entorn as 1000 mmol HO/h. g dw. L’arrel complementaria responia
amb I’augment d’ absorci6 d’ aigua fins arribar a valors de 4000 mmol H,O/h. g
dw a finalitzar €l dia de mesures; de la mateixa manera que ho feien les arrels
complementaries de I'estrés hidric i se suplia d' aguesta manera la manca

d activitat de les arrels afectades directament pels estressos (Taula 5).



-62- Reaultats

El sistemaradical complet de la planta mostrava una compensacio del 100% en
I’ absorcié d aigua enfront a I’ estres induit per fred sobre una part del sistema
radical. En canvi aguesta compensacié no arribava a ser del 100% per |’ estres
hidric, ja que es tractava d’un estrés més sever a |’anul-lar totalment |’ absorcio
d’ aiguaen lapart radical afectada.
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Figura 24. Absorcio d aigua en resposta aestres hidric i fred radical
(=4 + s.e, j control, ¥ estres hidric-no afectades, s fred radica-no
afectades,  fred radical-afectades en grafic superior, j control, ¥ estres
hidric, s fred radical en grafic inferior).
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hora Ctrl hidric fred NAF hidric NAF fred
12:30 107,7 b 825 ¢ 2117 a 1718 a
16:00 1102 b 789 c 230,1 a 1831 a
19:00 130,2 b 80,8 ¢ 258,1 a 2018 a

Taula 5. % d absorcié d'H,O respecte €l valor anterior al’ aplicacio de |’ estres
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indica la meitat radical no afectada per |’ estres.

L’ absorcid de K* en plantes control es mantenia entre 110 i 150 pumol K*/h. g
dw i mostrava unes oscil-lacions al llarg del dia de mesures. L’estrés hidric
mostraven un efecte compensatori en l'arrel no afectada i augmentava
I’ absorcié de K™ des de 150 fins a 230 pmol K*/h. g dw a finditzar el dia de
mesures. De |la mateixa manera el fred radical provocava un augment en
I’ absorcio de K* en les arrels no afectades com en e cas de I’estrés hidric. La
part radical afectada pel fred disminuia de forma immediata I’ absorcié de K
fins situar-se en valors que oscil-laven entre 50 i 100 umol K*/h. g dw (Figura
25).

La suma de les taxes d'absorcié de K™ per les dues parts de I'arrel era
equivalent a les control de manera que el sistema radical complet de la planta
mostrava una compensacio practicament total en I’ absorcié de K* a finalitzar

el dia de mesures tant pel que faal’ estrés hidric com pel que faa fred radical.

Pel que fa ales arrels complementaries, tant I’ estres hidric com € fred radical
augmentaven la taxa d’absorcio de K, tot i que caia esperar 8 hores des de
I"aplicacio de I’estrés perque aguest augment per damunt de les control fos
significatiu (Taula 6).
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Figura 25. Absorcio de K* en resposta aestrés hidric i fred radical
(=4 + s.e, j control, ¥ estres hidric-no afectades, s fred radica-no
afectades,  fred radical-afectades en grafic superior, j control, ¥ estres
hidric, s fred radica en grafic inferior).

hora Ctrl hidric fred NAF hidric NAF fred

12:30 1004 a 331 b 1186 a 122 a
16:00 108,2 a 543 b 119,7 a 1238 a
19:00 104 b 512 ¢ 1392 a 138,16 a

Taula 6. % d' absorcié de K™ respecte € valor anterior al’aplicacio de |’ estrés
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indica la meitat radical no afectada per I’ estrés.
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L’ absorcié de NO3™ seguia una tendéncia semblant que |’ explicat anteriorment
pel K*. Aixi tenim que el grup de plantes control mostrava unes oscil -lacions al
llarg del dia en la taxa d’ absorcié de NOs™ entre 200 i 350 umol NOs'/h. g dw
(Figura 26).
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Figura 26. Absorcié de NO;™ en resposta a estres hidric i fred radical
(n=4 £ se., j control, ¥ estres hidric-no afectades, s fred radica-no
afectades,  fred radical-afectades en grafic superior, j control, ¥ estres
hidric, s fred radical en gréfic inferior).
L’ estres hidric no semblava tenir cap efecte sobre |'absorciéo de NOs™ de les
arrels complementaries fins a final del dia de mesures a les 19:00 h en qué
S observava un augment i s'arribava a valors de 400 umol NOs'/h. g dw, tot i
no ser significativament diferent a les plantes control (Taula 7). La part radical

afectada per fred mostrava una tendéncia a la disminucio de I’ absorcié de NO3
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tot i no arribar a diferenciar-se dels valors de les plantes control, mentre que la
part radical complementaria (no afectada) augmentava I’ absorcié fins a 550
umol NOs/h. g dw. Aquest augment de I’ absorcié de nitrats provocat en les
arrels complementaries és superior as valors de les plantes control en les hores
immediates a la seva aplicacio, fins a les 16:00 h. A partir d'agui ja no

S observaven diferencies significatives amb les plantes control (Taula 7).

L absorcié de NOs™ de la planta sencera (suma de la part afectada més la no
afectada) mostrava una davallada produida per |’ estres hidric en qué s intueix
una tendéncia a la recuperacié cap a final del dia de mesures. En € cas del
fred radical s observen valors per damunt del control en algunes parts del dia i
finalitzava amb taxes semblants a control, amb valors situats entre 200 i 300

pumol NOs'/h. g dw, al’igua que al’iniciar € cicle de mesures.

hora Ctrl Ctrl fred NAF hidric NAF fred

12:30 102,2 b 126,7 ab 115,6 ab 1484 a
16:00 1104 b 1104 b 116,9 ab 139,7 a
19:00 121,7 ab 725 b 145,7 ab 180,1 a

Taula7. % d absorcié de NOs™ respecte el valor anterior al’ aplicacio de I’ estres
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indicala meitat radical no afectada per |’ estrés.

Relaciorant I'absorcio d aigua a diferents temps després de I'aplicacié de
I’estrés hidric o fred radical respecte € seu nivell d’absorcid, moments abans
de I'aplicacio de I’ estrés, s obtenia que la part radical no afectada per I’ estres
hidric augmentava de manera molt rapida e percentatge d’ absorci6 d’ H,O de
manera proporcional al percentatge d' arrel afectada (tant pel que fa en pes sec
com en percentage funcional d absorci6 moments abans de I'aplicacié del
mateix), de manera que gairebé es mantenien els valors totals d' absorcié d' H,O
dd sistema radical complet respecte € grup de plantes control. Quan I’ estres
aplicat era fred radical, el qual no anul-lava totalment I’ absorcié d’ H,O per part
del sistema radical afectat, la part afectada disminuia |’absorcié de manera
immediata (no s anulava); mentre que la part radical no afectada augmentava
en la part proporcional el percentatge d’aigua deixada d’ absorbir pel sistema
radical afectat. Es tractava d’'un estrés menys sever, en € qua la totalitat
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d aigua absorbida en percentatge respecte als instants previs a I’aplicacio de
I’estres, era suplida per la part radical no afectada en la mateixa mesura que la
part radical afectada en deixava d’ absorbir i es mantenia en els mateixos nivells

globals que les plantes control.

Pel que respecta a I’ absorcié de K* en situacié d' estrés hidric la meitat radical
complementaria era capag de suplir totalment la mancanca d’ absorcié d’ aquest
i0 per part de la part radical privada del mateix al finalitzar e dia de mesures

(8-9 horesdes de I aplicacio de |’ estres).

Quan I'estres radical era per fred s observava la mateixa resposta de suplir la
pérdua d absorcié de K per part del sistema radical no afectat que la descrita
anteriorment per I’aigua. La part radical afectada disminuia I’ absorcié perd no
sanul-lava. Aquesta disminucié era compensada per la part radical
complementaria i es mantenien d’ aquesta manera €ls valors globals d’ absorcio

de K" igual que en les plantes control.

Larespostaen I’ absorcié de NO3™ seguia el mateix comportament que el descrit
anteriorment per I’ absorcio de K*. En situacié d estrés hidric, la part radical no
afectada per I’ estrés, era capag de compensar totalment la manca d absorcio en
percentatge de NOs™ produida en la part del sistemaradical estressada, ales 8-9
hores des de I'aplicaci6é de I’ estres. Aquesta resposta era proporcional tant al
percentatge en massa d'arrel afectada, com a percentatge d absorcio en €

moment anterior al’aplicacié de I’estres a |’ arrel afectada.

Quan | estrés aplicat erafred radical, la resposta de I'arrel complementaria era
augmentar |’absorcié de NOsz™ en la mesura que disminuia en la part radical
afectada per I estrés, | es mantenien els valors globals d absorcié de NOs™ una

mica per sotadel control.

Les respostes descrites de compensacié en |’absorcié d'aigua per part del
sistema radical complementari, eren proporcionals i correlacionaven amb €
percentage d arrel afectada (Figura 27). També s obtenien resultats semblants si
es relacionava I’ absorcié dels principals ions (K* i NO3) amb el percentatge

d arrel afectada (no es mostren els grafics).
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Figura 27. Correlacié entre el % canvi d absorcié d aigua i % d arrdl afectada
El percentatge de canvi en I'absorcié d'aigua esta calculat segons la
formula: ( (uptake at x time - initial uptake)/initia uptake* 100 ).

La correlacio que s obtenia en estres hidric era millor quan es relacionava la
capacitat de canvi d’'absorcio d’H,O en percentatge amb la quantitat d’ activitat
d arrel afectada (relativa al’absorcio d’ H,O en percentatge moments abans de

I’ aplicacio de I’ estres), que no amb la quantitat d’ arrel afectada en massa (PS).

Aquesta correlacio no s obtenia quan |’ estres aplicat era fred radical. Aquest fet
es podia produir perque I'aplicacio de fred a una part del sistema radical no
anul-lava totalment la capacitat d'absorcié d’'H,O i perqué el rang de
percentatges d’ arrel afectades en aquest estrés era molt semblant i proper entre
les diferents plantes (des del 51% al 61%), a diferéncia de I’ estrés hidric en que
hi havia un ampli ventall de percentatges d’'arrel afectades @es del 33% a
73%).
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EXPERIMENT 2: respostesal’estres hidric, déficit de NOs™ i d’ions

2.4. Intercanvi de gasos

A un PAR de 500 umol /nt.s la taxa de fotosintesi del grup de plantes control
era de 15 umol CO,/nf.s amb un lleuger augment a finalitzar e dia de
mesures fins a 16 pmol CO,/nt.s. No s observava cap efecte provocat pels
diferents estressos radicals (hidric, NO3™ i ions) sobre la fotosintesi (Figura 28).

Cal recordar que les mesures de bescanvi de gasos eren en continu i |'area
foliar es mesurava al fina del dia de mesures. Cal tenir en compte que aquestes
taxes es refereixen a I’area foliar a fina del dia, de manera que I’ increment

podia ser degut a creixement de laplantaad fina del dia

Pn (mmol CO,/n?.9)

10 | J

10 12 14 16 18 20

Day time (h)

Figura 28. Pn en resposta aestres hidric, deficit de NOs™ i ions
(n=3xs.e, j control, r estres hidric, £ deficit ionic).
Laliniaverticd indical’inici de I’ aplicacio de I’ estrés en tots els gréfics.
La transpiracié seguia la mateixa tendencia que I'explicat per la fotosintesi.
Aixi doncs, aquesta augmentava Ileugerament durant €l cicle de mesures des de
2.2 fins a 3.0 mmol H,O/n?.s i no es veia afectada pels diferents tipus d’ estrés

radical (Figura 29).
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Figura 29. E en resposta a estres hidric, déficit de NOs™ i ions

(=3t s.e, j control, r estrés hidric, £ deficit ionic).
La conductancia estomatica seguia € mateix comportament que la fotosintes i
la transpiracio i es mantenia constant a llarg del dia entorn a 200 mmol
H,O/n?.s, sense que els diferents estressos tinguessin cap efecte significatiu

sobre la mateixa (no es mostra e gréfic).

Aixi doncs, diferents tipus d’ estres (hidric, deficit de NO3™ i d'ions) aplicats a
diferents quantitats del sistemaradical no semblaven tenir efecte en el bescanvi

de gasos de la part agria.
Respiracioé radical

Cal recordar que larespiracio radical es mesuravaen continu i s'ha normalitzat
referint la produccié de CO, al PS d'arrel que es va obtenir a finalitzar € dia

de mesures.

Les arrels de plantes control mostraven un augment en la taxa de respiracio
radical i es passava de 0.08 umol CO,/g dw.s a 0.11 pmol CO-/g dw.s a
finalitzar €l dia de mesures, al’igua que s observava en |’ experiment anterior
(experiment 1). En tots els estressos (hidric, déficit de NOs i déficit de tots els
ions) lataxa de respiracio radical de les arrels afectades disminuia fins situar-se
a cap de 3 hores de la seva aplicacié en un valor de 0.06 umol CO,/g dw.s i
una mica inferior per I'estres hidric de 0.04 pumol CO./g dw.s, el qual es
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mantenia constant fins a final del dia de mesures. Les meitats radicals
complementaries a tots els diferents tipus d’ estres mostraven un augment de la
taxa de respiracio per sobre de les plantes control fins a situar-se a final del dia
de mesures en un valor de 0.14 umol CO./g dw.S i una mica superior per
I estrés hidric 0.16 pmol CO,/g dw.s (Figura 30).

Half roots
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Figura 30. Respiracio radical en resposta a estres hidric, deficit de NO; i ions
(n=3 £ s.e,, j control, r estrés hidric-no afectades, p estres hidric-

afectades, £
deficit ionic-no afectades, ¢ déficit ionic-afectades en grafic superior, i
control, ¥ estrés hidric, £ deficit ionic en grafic inferior).

El resultat globa obtingut era que les arrels complementéries a les estressades
(hidric, deficit de NOs™ i déficit de tots els ions) augmentaven la respiracio i
mantenien d’ agquesta manera els mateixos valors de respiracio per a conjunt de
tot el sistemaradical que e grup de plantes control.
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Com que seguiem les mateixes plantes al llarg del temps, podiem calcular a
cada moment posterior a I'aplicacié de I'estres el percentatge de respiracio |
absorcio d'aigua i ions, respecte al moment abans de I'aplicacio de I'estres i
d’ aquesta manera podiem minimitzar I’ efecte de la variabilitat de partida en les

taxes absolutes entre plantes.

L’estres hidric i @ deficit en nitrats no provocaven un augment significatiu de
la respiracio radical fins passades 5 hores (16:00) des de I'aplicacio dels
estressos. Pel que fa al’estres per manca d’'ions no es va observar un augment
significatiu de la taxa de respiraci6 radical fins transcorregudes 8 hores (19:00).
Les meitats radicals afectades per tots €s estressos ja mostraven diferéncies
significatives amb el grup de plantes control passades 5 hores des de la seva
aplicacio, excepte en e cas de déficit hidric en que aguesta ja s observava

immediatament (Taula 8).

NAF NAF NAF
hora Ctrl hidric - NOs” - ions hidric - NOs - ions

12:30 | 119,08 a (68,04 b [100,09 a |97,02 a | 116,76 a | 111,81 a | 11589 a

16:00 | 112,38 bc | 4629 d | 89,41 <c |8349 «c | 15994 a| 152,16 a | 13483 ab

19:00 | 130,32 b |[43,79 d | 84,12 <c |8064 <c | 17765 a| 15949 ab | 14423 ab

Taula 8. % de respiracio radical respecte €l valor anterior al’ aplicacio de | estres

En arrels control, afectades o complementaries de les afectades per manca
d aigua, NO; o tots elsions, a diferents temps des de I'inici de I’ estres, que
es produeix a les 11:00. Les dades provenen de monitoritzar les diverses
plantes a Ilarg d aquest temps, on els valors que es mostren corresponen a
percentatge d’ activitat de cada arrel respecte la mateixa arrel abans d'iniciar
I estrés.

Aquesta descripcio s utilitza en les taules posteriors d' aguest experiment (cv.
Solmax en hidroponic). Es mostra les agrupacions segons un test multirang
de Duncan, amb a = 0.051 3<n<6. NAF indicala meitat radical no afectada
per | estres.
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2.6. Absorci6 d'aiguai d’ions

L’absorci6 d'H,O en plantes control es mantenia constant a llarg del dia
entorn a 1700 mmol H,O/h. g dw, si bé amb un augment en les darreres hores
del dia de mesures, arribant a 2300 mmol H,O/h. g dw (Figura 31).
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Figura 31. Absorcié d aigua en resposta a estres hidric, deficit de NO;™ i ions

(n=3 = s.e, j control, ¥ estres hidric-no afectades,

£ défiat ionic-no afectades, ¢
deficit ionic-afectades en grafic superior, j control, ¥ estres hidric,
£ deficit ionic en grafic inferior).

L’ estrés hidric augmentava de manera immediata I’ absorcio d’aiguaen I’ arrel
complementaria a |’estrés, arribava a final del dia a valors de 3600 mmol
H.O/h. g dw i mostrava aixi un clar efecte compensatori. De la part radical
afectada per aguest tipus d’ estrés no es tenen dades ja que el déficit hidric es

provocava retirant completament la solucio nutritiva.
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El déficit en nitrats no semblavatenir un clar efecte en I’ absorcio d’ aigua de les
dues meitats radicals, s bé a partir de les 15:00 hores del dia de mesures (4
hores des de I'aplicacio de I’ estres), s observava una disminucié en ambdues
parts del sistemaradical, tot i que no arribava a ser significativa (Taula 9).

El deficit provocat per la manca de tots els ions no tenia cap efecte significatiu
en |’absorcid d aigua de les dues parts de I’ aparell radical, tant I’ afectada com

la complementaria.

El conjunt del sistemaradical complet de la planta mostrava una bona capacitat
de mantenir I’absorcio d’ aigua front als diferents tipus d estres induits; hidric,
fred radical, déficit de nitrats i ionic sobre una part del sistema radical. Si ens
fixem en e percentatge d absorcid respecte el valor anterior a |’ aplicacié de
I’ estrés, S observa un increment en les arrels complementaries a I’ estrés hidric,
gue és significatiu a cap de 8h, en qué I'absorci6 és del 205% respecte el
moment anterior al’aplicacié de |’ estrés en la mateixa arrel. No s observaven

diferencies significatives en les primeres hores després del tractament (Taula

9).
NAF NAF NAF
hora Ctrl hidric - NOs™ - ions hidric - NOs’ - ions
12:30 | 133,07 a 94,27 a | 9253 a | 161,07 a | 11353 a 95,23 a
16:00 | 146,77 ab 98,92 b | 9526 b | 18339 a | 116,84 ab | 110,77 b
19:00 | 13457 b 1075 b | 117,16 b | 20457 a | 11919 b 112,8 b

Taula 9. % d absorcio d' H,O respecte € vaor anterior al’ aplicacio de |’ estrés
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indica la meitat radical no afectada per I’ estrés.

L’ absorcié de K* en plantes control passava de 140 umol K'/h. g dw. a 200

umol K*/h. g dw d finalitzar € dia de mesures (Figura 32).
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Figura 32. Absorcié de K™ en resposta a estres hidric, déficit de NO; ™ i ions
(n=3 £ s.e, j control, ¥ estrés hidric-no afectades,
£ deficit ionic-no afectades en grafic
Superior, j control, ¥ estres hidric, £ deficit ionic en
grafic inferior).
En s diversos estressos que es van aplicar s'intuia una estimulacié en
I’ absorcio de K™ al’arrel complementaria a partir de les 15:00 h (4 hores des de
I’aplicacio de I'estrés), s bé aquest augment no arribava a ser significatiu
(Taula 10).
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En canvi, s observava una rapida disminucié (al cap d’ una hora de I’ aplicacio
de I'estrés) de I’absorcio de K* en I'arrel afectada per déficit de nitrats i
sarribava a valors de 60 umol K'/h. g dw. Referit en percentatge respecte
abans de l'inici del tractament, veiem que la manca de NOs inhibeix
significativament |’ absorcié de K™ en I’arrel afectada. S'intueix un increment
en la seva complementaria no afectada, perd que no arriba a ser

significativament diferent del control.

Aixi doncs, sovint I'increment d'absorciéo a la meitat complementaria de
I’ estressada no arribava a compensar al 100% la pérdua de I’ absorcio de K* a
finaitzar € dia de mesures. Per tant, I’absorcio globa del conjunt de tot €
sistemaradical de les plantes control era magjor que el de les plantes amb algun

tipus d’ estres.

NAF NAF NAF
hora Ctrl hidric - NOs - ions hidric - NOs* - ions
12:30 (172,13 a 48,79 a 149,83 a | 14494 a | 131,74
16:00 (154,79 a 52,86 b 179,57 a | 17421 a | 170,08
19:00 (167,23 a 7298 b 2314 a| 200,02 a | 207,15

Taula 10. % d' absorcié de K™ respecte @ valor anterior al’ aplicacio de I’ estrés
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indicala meitat radical no afectada per I’ estres.

L absorcié de NOs™ del grup de plantes control partia de valors de 275 pmol
NOs™ /h. gdw i Sarribava a 375 umol NOs™ /h. g dw al finditzar €l dia de

mesures (Figura 33).

Només s obtenien dades d’absorcié de NO3™ de les arrels no afectades pels
diferents tractaments d’estres aplicats. En les arrels afectades no es podia
mesurar perque no n'hi havia. Aixi doncs no s observava cap efecte significatiu
per part de les arrels no afectades pels estressos i assolia en tots el's tractaments

els mateixos valors d’ absorcio de NOs™ que € grup control.

Les arrels complementaries a les afectades pels diferents estressos van mostrar
taxes d’ absorcié de NO3™ semblants a les control (Figura 33). Ara bé, expressat

en percentatge si que s'intuia un estimul progressiu de I’absorcié de NO3™ d
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llarg del temps, perd gue només era significativament diferent al control en €

cas d' estreés hidric ales 8 h del seuinici.

L’ absorci6 total de NO3™ pel conjunt del sistema radical en tots els diferents
tipus d’ estrés aplicats era significativament inferior a grup de plartes control i

no s'arribava a compensar la pérdua d absorci6 de NOjs provocada pels

matei xos.
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Figura 33. Absorcié de NO;™ en resposta a estres hidric, déficit de NO;™ i ions
(n=3 £ s.e, j control, ¥ estres hidric-no afectades,
£ deficit ionic-no afectades en grafic superior, § control, ¥
estres hidric, £ deficit ionic en gréfic inferior).

En percentatge respecte a les hores anteriors a I’ aplicacio de I’ estrés (abans de
les 11:00 h), I’absorci6 de nitrat en la meitat radical no afectada per estrés
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hidric augmenta progressivament pero la diferéncia respecte a control es fa

significativa nomeés ales 19:00 hores (Taula 11).

NAF NAF NAF
hora Ctrl hidric | - NOs™ | - ions hidric - NOs - ions
12:30 110,02 a 118,98 a| 1182 a | 106,84 a
16:00 129,09 a 141,03 a| 136,49 a | 128,97 a
19:00 127 b 180,45 a| 15941 ab| 148,52 ab

Taula1l. % d absorcid de NOs™ respecte € vaor anterior al’ aplicacio de |’ estres
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05

i 3<n<6. NAF indicalameitat radical no afectada per I’ estres.

L’ absorci6 de Ca®* es mantenia al llarg del dia de mesures en e grup de plantes
control, entorn als 45 pmol C&* /h. g dw (Figura34).
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Figura 34. Absorci6 de Ca* en resposta a estrés hidric, déficit de NO; i ions
(n=3 £ s.e, i control, ¥ estres hidric-no afectades,
£ déficit ionic-no afectades).

En cap dels estressos aplicats S observava una estimulacio en |’absorcié de
Ca’* per part de les arrels no afectades i s obtenien els mateixos resultats que €l

grup de plantes control. De les arrels estressades només es tenien dades del

tractament de deficit en NOs™ i S observava unarapida disminucié (al cap d' una
hora de I’ aplicaci6 de |’ estrés) de I’absorci6 de Ca* fins a 15 pmol Ca?* /h. g

aw.
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L’ absorcié de Mcf* del grup de plantes control augmentava des de 12 fins a 19
pmol Mg* /h. g dw durant el dia de mesures. L’ efecte dels diferents estressos
aplicats era semblant a que s observava pel Ca?* anteriorment descrit, en qué
el déficit de NOs™ provocava una davallada de I’ absorcié de M (Figura 35).
Perd adiferénciadel Ca?* labaixadad’ absorcié de Mg no eraimmediata sino

que es produia més de 3 hores després de |’ aplicacio del deficit de NOs'.

50_ — T — T T T T T — T T

Uptake Mg® (mmol Mg?/h. g dw)

10 12 14 16 18 20

Day time (h)

Figura 35. Absorcio de Mg™ en resposta a estrés hidric, déficit de NOs' i ions
(n=3 £ s.e,, j control, ¥ estrés hidric-no afectades,
£ déficit ionic-no afectades).
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Pel que faal’absorcié del P, en les plantes control es mantenia entornals 14-

20 pmol P/h. g dw durant el dia de mesures (Figura 36).
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Figura 36. Absorcié de P en resposta a estres hidric, deficit de NOs™ i ions
(n=3 £ s.e, j control, ¥ estres hidric-no afectades, < deficit NO;™ -no
afectades, O déficit NO;™ -afectades, £ déficit ionic-no afectades).

Els diferents estressos aplicats no produien cap efecte significatiu sobre
I’ absorcio de P per part de I’ arrel no afectada, ja que el comportament observat
era e mateix que € gruyp de plantes control. Fins i tot, I'arrel afectada per
deficit de nitrats no disminuia I’absorcio de P i es registraven els mateixos

valors d'absorcié que I'arrel complementaria i que les plantes control (Taula

12).

NAF NAF NAF
hora Ctrl hidric - NOs - ions hidric - NOs - ions
12:30 | 137,97 a 87,39 a 94,07 a 10093 a | 91,83 a
16:00 | 107,55 a 106,31 a 104,12 a | 1074 a 1014 a
19:00 | 149,02 a 133,05 a 140,76 a | 134,77 a | 119,66 a

Taula 12. % d absorcio de P respecte @ valor anterior al’ aplicacio de |’ estreés
Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a = 0.05
i 3<n<6. NAF indicala meitat radical no afectada per |’ estreés.
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L’ absorci6 de SO4% en € grup de plantes control a llarg del dia s’iniciavaen
12 pmol SO4%/h. g dw, anava seguit d’ una disminucié fins a4 pmol SO4%/h. g
dw a les 13:00 h, augmentava fins a 20 pmol SO4%/h. g dw a les 16:00 h per
acabar e dia de mesures en 16 pmol SO4%/h. g dw (Figura 37).
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Figura 37. Absorcié de SO,” en resposta a estrés hidric, déficit de NO; i ions
(n=3 £ s.e, j control, ¥ estrés hidric-no afectades,
£ déficit ionic-no afectades).

Els diferents estressos no mostraven cap efecte significatiu en I'absorcio de
SO4* per part del sistema radical no afectat directament per I’ estrés. En canvi,
en € tractament de deficit de NO3™ augmentava significativament |’ absorcio de
SO i de manera immediata (a les 2 hores de |aplicacié de I'estrés) en €
sistemaradical privat de nitrats. Aquest augment era superior al 400% respecte
I’ absorcié moments abans de I’ aplicacié de I’ estres (passava de 8 a 35 pmol
SO /h. g dw). Ca recordar que I'estrés per manca de NOs; s aplicava
reemplacant ala soluci6 nutritival’ié NOs™ per SO
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2.7. Potencial hidric foliar (Y )

El potencia hidric foliar en & grup de plantes control seguia una leugera
oscil-lacio diaria entre -0.20 MPa a I'inici del dia fins arribar a-0.35 MPa d
finaitzar e dia abans d’entrar a la nit, per tornar ainiciar al mati segtient en -
0.20 MPa (Figura 38).

El deficit en nitrats i ions no afectaven el potencial hidric foliar. Només I’ estrés
hidric I' afectava significativament (Taula 13); disminuiael Y| ales 3 hores de
I”aplicacio de I’ estres fins a -0.42 MPa i es recuperava al finalitzar el dia fins

arribar al mateix nivell que les plantes control (-0.35 MPa).
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Figura 38. Y en resposta a estres hidric, deficit de NOs™ i ions

(n=3tse, j control, r estres hidric, £ déficit ionic).
hora Ctrl hidric - NOs™ - ions
15:00 25 b 43 a 23 b 19 b
20:00 3 a 36 a 26 a 28 a
11:00 2,1 ab 26 a 2,25 ab 16 b

Taula 13. Efecte dels diferents estressos en € potencia hidric del brot
En MPa a diferents temps des ce I'inici de I’ estrés, que es produeix a les
11:00. Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a
=0.05i 3<n<6.
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2.8. Secrecidionicaal xilema

L’ exudacio radical de les plantes control (tallades a diferents hores del dia)
seguia un cicle diari molt marcat, de 10 nmols/g dw.s ales 10:00 h, pujavafins
a 52 nmols/g dw.s a les 14:00 h, baixava fins a un valor de 18 nmols/g dw.s a
les 20:00 h abans d’entrar a la nit, per arribar a situar-se |I’endema al mati, en
44 nmols/g dw.s (Figura 39).
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Figura 39. Exudaci6 radical en resposta a estrés hidric, deficit de NOs™ i ions
(n=3 £ se, § control, r estrés hidric-no afectada, p estres hidric-
afectada, £
deficit ionic-no afectada, ¢ deficit ionic-afectada).
L’ estrés hidric provocava una disminucio significativa de la secrecié ionica a
xilema de |’ arrel afectada al llarg de tot €l cicle de mesures. S observava una
disminucié de la secrecio ionica de la part radical no afectada per I'estrés
hidric, s bé aguesta no era significativa No es va observar cap efecte
significatiu per part de les dues meitats radicals en e déficit de nitrats. El
deficit ionic provocava en les arrels no afectades un augment significatiu de la
secrecio ionica a xilema passades 24 hores des de I'aplicacio de I’ estres,
acompanyat d'una disminucio en I'arrel afectada que no es feia significativa
tambeé fins passades 24 hores des de laretirada delsions (Taula 14).
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NAF NAF NAF
hora | Ctrl hidric - NOs - ions hidric - NOs - ions
13:00| 51,35 ab |[10,78 c | 16,11 ¢ 60,25 ab | 62,01 a | 49,31 ab | 4543
19:00| 35,6 ab 18,74 b | 21,12 b 4953 a | 4341
12:00| 44,35 bc |10,52 e | 32,89 cd | 22,61 de | 32,18 cd| 59,01 b 82,47

Taula 14. Efecte dels diferents estressos en la taxa d’ exudaci 6 radical

A diferents temps des de I'inici de I’ estres, que es produeix ales 11:00. Les
dades provenen de mesures destructives redlitzades en diferents plantes en
cada moment de mostratge. Es mostra les agrupacions segons un test
multirang de Duncan, amb a = 0.051 3<n<6. NAF indica la meitat radical no

afectada per |’ estres.
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En laFigura 40 es pot veure |’ efecte que els diferents tipus d’ estrés provocaven

en la secreci6é de cada i6 a xilema.
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Figura 40. Secrecio d'ions a xilema en resposta aestrés hidric, deficit de NOs™ i ions
(n=3 = se, j control, r estrés hidric-no afectada, p estrés hidric-
afectada, s déficit de NO;™ -no afectada,  déficit de NO;™ -afectada, £
déficit ionic-no afectada, ¢ déficit ionic-afectada).
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Els valors de tots els components ionics analitzats en el xilema (K*, NOs, C&",
Mg?*, S'i P) seguien un patré6 semblant al’explicat anteriorment pels valors
globals de secrecio ionica a xilema. Els efectes al Ilarg del temps dels diferents
estressos aplicats sobre la taxa de secreci6 de cada i0 andlitzat a xilema estan

resumits en la seglient Taula 15.

NAF NAF NAF
variable: | hora Ctrl hidric - NOs - ions hidric - NOs - ions
JK 13:00 | 30,66 a 6,22 c 6,14 c | 1516 bc | 2943 a | 16,7 bc |1822 b
19:00 | 11,62 ab 0,45 b 7,45 b 6,72 b |16,88 a 14,68 a
12:00 | 16,01 bc 3,6 e| 1483 ¢ 522 de | 12,15 cd| 23,68 ab |2642 a
JINO3- 13:00 [ 254 a 364 cd| 1,44 d 7,13 c (2748 a | 1654 b (1542 b
1900 ( 78 ab 0,99 b 1,81 b 1576 a | 128 a
12:00 | 16,41 bc 1,04 d 2,85 d 3,66 d [1421 c | 2344 ab [2541 a
JCa 13:00 [ 59 ab 0,59 c 0,85 c 8,3 a [ 656 ab| 499 ab | 348 bc
1900 ( 19 ab 0,07 d 1,81 bc | 1,82 bc 484 a | 3,02 b
12:00 | 434 ab 0,44 c 2,51 b 2,7 b | 347 b]| 578 a |612 a
IMg 13:.00 | 2,44 ab 0,56 c 0,61 c 1,38 abc| 283 a 1,6 abc| 1,09 bc
19:00 [ 0,88 ab 0,67 b 0,34 b 148 a | 123 a
12:.00 [ 1,61 ab 0,3 c 1,22 b 0,29 c [121 b 185 a | 219 a
JSO4 13:00 | 1,15 a 0,65 a 1,06 a 1,34 a | 231 a 1,14 a | 065 a
19:00 | 1,02 ab 0,11 c 1,39 a 0,64 bc 147 a 1,1 ab
12:.00 ( 141 b 0,86 bc| 2,53 a 0,5 c [ 087 bc| 1,24 b [133 b
JP 13:00 [ 2,72 ab 0,24 d 0,74 cd | 3,17 a 261 ab| 226 ab | 1,62 bc
19:00 [ 1,66 ab 1,85 b 1,02 «cd 272 a 15 bc
12:00 [ 1,39 abc| 0,82 bhc 1,36 abc| 0,61 c [ 152 b 148 ab | 1,74 a

Taula 15. Efecte dels diferents estressos en la taxa de secrecio d’ions a xilema
A diferents temps des de I'inici de I’ estres, que es produeix ales 11:00. Les
dades provenen de mesures destructives readlitzades en diferents plantes en
cada moment de mostratge. ES mostra les agrupacions segons un test
multirang de Duncan, amb a = 0.051 3<n<6. NAF indicala meitat radical no
afectada per I’ estrés. Jindicala secrecio ionica a xilema per cadaio.

S observa com a les 2 hores de I'aplicacié dels estressos s ha produit en

genera un descens en la secrecié xilematica a les arrels directament afectades.
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Aix0 és sobretot significatiu pels estressos hidric i manca de NOs, en la
secreci6 total de soluts, de NOs, K*, C&* i Md". Les taxes de secrecid
d’aguests ions a xilema eren significativament menors que en les plantes
control i que en les arrels no afectades de la mateixa planta. La manca de tots
els ions també provocava una certa disminucio de la secrecié de NOs pero era
menys marcada pels altres ions i fins i tot s observava un increment en la
secreci6 de Ca* en aguestes arrels, que semblava acompanyat per SO, Cd
recordar que en e tractament de manca de NOz Semprava SO,> per
reemplacar e NOs en la solucié nutritiva. Pel que fa ad P, sobservava una
disminucié de la seva secrecio a xilema en les arrels afectades per estrés hidric
I per mancade NOs'.

A les 8 hores, les taxes de secreci6 xilematica de les plantes control havien
baixat respecte a les del mostratge anterior, laqual cosa es podia esperar pel
patré diari de secrecid. S observava una baixada encara més forta en la
secrecio de NOz', K™ i soluts totals a les arrels afectades per manca de NOs' i
d’ions ahora que les arrels complementaries a agquestes mostraven unes taxes

significativament més altesi comparables ales del mostratge anterior.

A les 25h, les taxes de secrecio de NOs', K*, C&* i soluts totals en les arrels
estressades era significativament menor que en les seves complementaries.
Aquestes darreres mostraven en general unes taxes majors que les control pero
les diferéncies només aen significatives en les complementaries a la manca
d’ions. Pel que fa a la secreci6 de SO4%, se n’'observava un increment molt

marcat en les arrels afectades per manca de NOs'.
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3. Respostesal’estrés hidric, déficit de NO5 i d’ionsen cv. Solmax en

quars

3.1. Intercanvi de gasos

La taxa de fotosintesi del grup de plantes control crescudes en hidroponic de
sorra de quars es mantenia constant a llarg del dia entorn as 20 pumol
CO,/mf.s a un PAR de 500 pmol /nf.s. No s observava cap efecte provocat
pels diferents estressos radicals (hidric, NOs™ i ions) sobre la taxa fotosintetica
(Figura4l).

Tal i com hem comentat anteriorment, les mesures de bescanvi de gasos eren

encontinui I’areafoliar es mesurava a final del dia de mesures.
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Figura 41. Pn en resposta aestrés hidric, déficit de NOs™ i ions (quars)
(n=3 £ s.e.,, j control, ¥ estrés hidric, £ déficit ionic).
Laliniavertica indical’inici del aplicaci6 del’ estrés en tots els grafics.
La transpiracio es mantenia a llarg del dia de mesures entre 2.5 i 4 mmol
H,O/m?.s amb un lleuger augment al finalitzar el dia de mesures, sense que cap
dels estressos aplicats provoqués una baixada significativa sobre la mateixa

(Figura 42).
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Figura42. E en resposta a estrés hidric, déficit de NOs' i ions (quars)

(n=3ts.e, j control, r estrés hidric, £ déficit ionic).
La conductancia estomatica seguia un comportament similar a la transpiracio,
en un rang entre 200 i 300 mmol HO/N?.s, sense que €ls diferents estressos

tinguessin cap efecte significatiu sobre la mateixa (no es mostra e grafic).

Aixi doncs, teniem que diferents graus d’ estrés aplicats a diferents quantitats
del sistemaradical i diferents tipus d estrés (hidric, deficit de NOs™ i d’ions) no
semblaven limitar el bescanvi de gasos de la part aéria de plantes de la varietat

cv. Solmax crescudes en hidroponic de sorrade quars.
3.2. Respiracio radical

Tal i com sha comentat anteriorment, la taxa de respiracio radical es va
mesurar en continu i e PS de les arrels a que es van referir les lectures es va

obtenir a finalitzar d dia de mesures.

La taxa de respiracio radical en plantes control mostrava un augment
progressiu durant el dia de mesuresi passava de 0.05 fins a 0.09 umol CO,/g
dw.s d finalitzar € dia. En tots els estressos aplicats (hidric, déficit de nitrats i
d'ions) la taxa de respiraciod de les arrels afectades disminuia rapidament per
sota de lade les arrels control fins arribar a un valor de 0.04 umol CO»/g dw.s,
de manera semblant per tots €ls tractaments. Les arrels complementaries a les

estressades no augmentaven la seva taxa de respiracio radical, en cap dels
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estressos aplicats, per sobre dels valors de les plantes control, mantenint-se en

taxes molt similars a les observades pel grup de plantes control (Figura 43).
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Figura 43. Respiracio radical en resposta a estres hidric, déficit de NOs™ i ions (quars)
(n=3 = s.e,, j control, ¥ estres hidric-no afectades, p estrés hidric-
afectades, s déficit NO;™ -no afectades,  deficit NO;™ -afectades, £
deficit ionic-no afectades, @ déficit ionic-afectades en grafic superior, i
control, ¥ estres hidric, < deficit NO4, £ deficit ionic en grafic inferior).

Aixi doncs, la taxa de respiracié per a conjunt de tot el sistema radical

obtinguda a partir de les dues meitats radicals de cada planta, |’ estressada i la

complementaria, no arribava a sumar els valors obtinguts la de les plantes

control.
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3.3. Absorci6 d’aigua

L’ absorci6 d’aigua en plantes control mostrava un augment des dels 400 mmol
H>O/h. g dw incials fins arribar als 700 mmol H,O/h. g dw a finalitzar € dia
de mesures (Figura 44).
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Figura 44. Absorcié d aigua en resposta aestrés hidric, déficit de NOs” i ions (quars)

(n=3 £ s.e, § control, ¥ estrés hidric-no afectades,

£ d€ficit ionic-no afectades, ¢
deficit ionic-afectades en grafic superior, § control, ¥ estrés hidric,
£ déeficit ionic en grefic inferior).

L’ estrés hidric augmentava |’ absorcio d’ aigua en les arrels complementaries a
les que es va aplicar I'estres a les 16:00 h (5 hores després de |’ aplicacio de
I"estrés) de manera significativa i Sarribava a fina del dia de mesures a 1200
mmol H.O/h. g dw, un 170% més que moments abans de I’aplicacio de

I’estres. A diferéncia de I’hidroponic liquid dels assgjos anteriors, en aguest
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3.4.

assaig @ tractament d’ estrés hidric es produia per assecament progressiu de la

sorra, de manera que I'inici de I’ estrés no era una hora concreta.

El déficit de nitrats no provocava cap diferéncia significativa en |’absorcié
d aigua respecte les plantes control en cap de les dues meitats radicals,

I’ estressada i la complementaria.

El deficit provocat per la manca d'ions no tenia efecte ni en I’absorcio d'aigua
de la meitat radical estressada, ni en la meitat radical complementaria, tret d’un

augment significatiu en I’ absorcio per part d’ aquesta darreraa les 16:00 h

Per tots es tipus destrés aplicats I'absorcio d’'aigua del sistema radical
complet (arrel estressada + arrel complementaria) mostrava uns valors
semblants als del control ales 19:00 h (8 hores des de I aplicaci6 dels diferents

estressos).
Potencial hidric foliar (Y L)

El potencia hidric foliar en € grup de plantes cortrol seguia una lleugera ona
diaria entre -0.20 MPa a l’inici del dia fins arribar a-0.35 MPa al finalitzar
dia abans d'entrar a la nit, per tornar a iniciar € mati seglient en un valor una

mica més negatiu que & dia anterior -0.30 MPa (Figura 45).
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Figura45. Y en resposta aestrés hidric, déficit de NOs™ i ions (quars)
(n=3ts.e, j control, r estrés hidric, £ déficit ionic).
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El déficit en nitrats i ions no afectaven el potencia hidric foliar allarg termini,
excepte a les 2 hores de I’ aplicacio de I’ estrés que mostraven valors més alts.
Nomeés I’ estrés hidric |’ afectava significativament, disminuint el Y| ales 24

hores de I’ aplicacio de |’ estres fins a -0.65 MPa.

L’estres per nitrat i la manca d’ions provoca un augment significatiu del
potencia hidric del brot a cap de 2 hores (13:00) del canvi de la soluci
nutritiva que al llarg del temps acaba sent ssmilar a grup de plantes control. Pel
que fa al'estrés hidric no s observen diferencies significatives amb el grup

control durant el primer dia, pero si passades 24 hores (Taula 16).

hora Ctrl hidric - NOs - ions

13:00 -0,34 a -0,31 a -0,19 b -0,23 b
19:00 - 0,39 a -0,34 ab - 0,29 b -0,31 ab
12:00 -0,31 b - 0,63 a -0,21 b -0,21 b

Taula 16. Efecte dels diferents estressos en el potencia hidric del brot (quars)
En MPa a diferents temps des de I'inici de I’ estres, que es produeix a les
11:00. Es mostra les agrupacions segons un test multirang de Duncan, amb a
= 0.05i 3<n<6.
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En els tres experiments redlitzats; el primer d’ells tenia tres varietats diferents
de girasol (cv. Solmax, cv. Enano, cv. Tesoro) i en e segon i € tercer se
centren en una varietat de gira-sol (cv. Solmax) amb diferents condicions de
cultiu, hidroponic liquid en & primer i segon experimentsi en sorra de quarsen
el tercer, hem obtingut patrons semblants en els efectes de diferents tipus
d estres aplicats de manera severa pero localitzada a una part de |’ aparell
radical. A grans trets hem observat que aquests estressos tenen poc o nul efecte
en I'intercanvi de gasos de la planta sencera —fotosintesi, flux transpiratori i
conductancia estomatica-. En canvi, si que tenen efecte en e funcionament de
les arrels directament afectades aixi com en e d'altres arrels de la mateixa

planta que no havien estat sotmeses a condicions estressants.

L’ assaig en tres varietats ens va permetre obtenir unaprimera visio de quin era
el patré de resposta a I’ estrés radical localitzat. Aixi mateix vam poder copsar
que € patro era coherent en diferents varietats de gira-sol. Per tal d’ entrar en
més detall varem haver de centrar-nos en una sola varietat ja que la
metodologia emprada (cambres de mesura del bescanvi de gasos) limitaven a
dos el nombre de plantes que s’ havien de mesurar en cada sessio de treball i es
va considerar més pertinent concentrar |'esfor¢ en un material vegetal molt
precis. En aquest sisterma es va poder comparar | activitat metabolicai les taxes
de transport d’ aiguai dels principalsions en les arrels afectades pels estressos i
per les seves complementaries no directament afectades. Finalment, en |’ assaig
en sorra de quars es contrastava si €ls patrons de resposta apuntats podien ser
extrapolables a que passa en una planta arrelada a sol. En aquest cas la
capacitat de mesura era limitada ja que en aguest medi no era técnicament
possible mesurar les taxes d absorcio de nutrients i ens vam haver de fixar en

les taxes de respiracio de |’ arrel.
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1. Bescanvi degasosdelapart aéria

1.1. Caracteristiquesdel bescanvi de gasosfoliar i com s afecta pels estr essos

Ta com s’ ha descrit a I’ apartat de material i métodes, les mesures de bescanvi
de gasos bliar corresponen a la integracio de tota la superficie foliar de la
plantai no d’una petita porcié de fulla com és el cas en lamajoria d’ aparells de

mesura del bescanvi de gasos foliar. Aixo comporta algunes consideracions.

D’una banda, la integraci6 de tota I’area foliar ens assegura que podem
anditzar el balan¢c d'entrada i sortida d' aigua de tota la planta, sense haver
d’ extrapolar a partir de porcions de fulla que podrien no ser representatives del
conjunt. A més ameés, les mesures son en continu, durant tot el periode en que
S ha estat modificant i estudiant I’ activitat de I’ arrel, de manera que tampoc és
necessari extrapolar les mesures en el temps. Per altra banda, € bescanvi de
gasos que S enregistra en aquest sistema correspon a una superficie foliar molt
més heterogénia que la que es mesura en la pinga d'un aparell de bescanvi
gasds convencional, en termes de radiacio incident, turbuléncia de I'aire, aixi
com en caracteristiques morfologiques i fisiologiques de les fulles (com ara

edat, gruix, contingut de pigments, €tc).

En aguest sentit, considerem que tenim una mesura fiable dels fluxos de CO; |
H2O entre les fulles i |’atmosfera perd ens apartem de la simplicitat del model
de fulla plana i homogénia en la qual es basa el calcul d’alguns parametres de
bescanvi de gasos (von Caemmerer i Farquar 1981). A més, |’area foliar de
cada planta es mesurava destructivament al final de cada assaig i cal tenir en
compte que e creixement durant aquest temps podia ser significatiu
(Casadestis 1995, Nogués i col. 2001). De fet, es pot observar un increment
progressiu de la Pn, E iGs a llarg del temps que es podria explicar per aquest
increment d’area foliar durant €l temps de mesura. De tota manera hem
expressat les dades referides a area foliar per tal de facilitar la comparacio entre
plantes (i amb les dades d'dtres autors). Pel que fa a la concentracié de CO,
intercel-lular, considerem que el seu calcul seria incorrecte en el nostre cas en

que ens apartem d’un model de fulla plana i homogenia | per tant, no I’hem
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considerat. També ens trobem gue només tenim |’ area foliar al final del dia de
mesures i sabem que e creixement de les plantes durant les aproximadament
10 hores de mesura no és negligible i es manifesta en una tendéncia a |’ alca de

les taxes de bescanvi de gasos per totala planta al llarg del dia.

En les nostres condicions de cultiu (hidroponic) no s observen els cicles diaris
en el flux transpiratori que S observarien en condicions de camp, ja que les
condicions ambientals a les cambres de mesura son constants al |larg del dia. A
meés, en les nostres condicions de cultiu en hidroponic, totes les arrels son

funcionals en I'absorcié d’aigua i durant tot €l dia, a diferencia de les arrels en
condicions de camp, que es troben en contacte amb un potencial hidric del sol

que variaal llarg del diaen e perfil i que endemés és diferent per totala massa
radical (Reid i Huck 1990).

Els nostres resultats donen uns valors de taxes fotosintétiques (des de 13 a 20
pmol CO, m? st a un PPFD de 500 pmols m? s, en hidroponic i ambient
controlat) que concorden amb els observats per altres autors (Rawson i
Constable 1980, Wise i col. 1990, Casadesis 1995). En els assgjos amb 3
varietats aquestes taxes eren inferiors donat que per aquells primers assgjos la

PPFD a les cambres de mesura era inferior (300 mmols mi? s3).

Pel que fa a I'efecte de suprimir la disponibilitat d’aigua en una part del
sistema radical, en aquest estudi no s observen canvis apreciables en €
bescanvi de gasos foliar, tret de casos en qué s alterava més del 80% de I’ arrel,
almenys a curt termini, 10 hores des de I’ aplicacio de I’ estrés. Concretament,
no s observen davallades en la fotosintesi neta (Figura 11, Figura 12, Figura
13, Figura 21, Figura 28, Figura 41), ni en e flux transpiratori Figura 14,
Figura 15, Figura 16, Figura 22, Figura 29, Figura 42) ni en la conductancia
estomatica. Com es discuteix en els apartats seglients, € manteniment del
bescanvi de gasos foliar malgrat la supressio de I’ absorcio d' aigua en una part
deI’arrel pot ser a causa de la capacitat de compensacié per part de I’ altraarrel
no afectada per I’estres. Tot i que en el conjunt de plantes no s observin efectes
dels tractaments aplicats, de manera aillada si que h ha agunes plantes que

manifesten alguna alteracio en e bescanvi de gasos foliar. Per exemple, en un
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tractament d'estrés hidric que afectava una gran part del sistema radical,
concretament a 71%, es va observar una disminucié notable de la transpiracio
de la planta sencera. D’ aquesta manera, pel manteniment del bescanvi de gasos
foliar és necessari que es mantingui |’ absorcio d’aigua global per tot € conjunt
de I'arrel, perd sembla que no és important com es reparteix |’absorcié o la
disponibilitat d' aigua entre parts de I’ arrel. Aixo pot tenir algunes implicacions

en la comunicacio entre arrel i part aeria, tal i com es discutira en I’ apartat

seglient.

Per la seva banda, amb I’ aplicacio de fred a I’arrel hem observat una lleugera
davalada de les taxes de bescanvi de gasos de la part agria, tot i que no
arribava a ser significativa. Una possibilitat és que el fred al’arrel dificulti la
recirculacio floematica i limiti per producte final la fotosintesi. En € cas d'un
estres biotic sha demostrat que certs patogens de I'arrel en plantes de
tomaquera limiten |’ activitat fotosintética del brot per bloqueig del xilema en
I’arrel (Nogués i col. 2002). En aquest sentit e fred escanyaria el xilema del
coll de I’arrel produint un deficit hidric en € brot que tanca estomes i baixa la
fotosintesi. Una altra possibilitat és que en aquests experiments I’ estres hidric
no afecti € bescanvi de gasos foliar degut a la forma com s ha aplicat, en qué
se suprimeix de manera sobtada I’ absorcié d aigua per les arrels afectades i és
possible que aix0 impedeixi circular missatges cap a brot (no circula aigua),
mentre que €l fred radical no talla la circulacié d'aigua i pot transportar

missatgers (ABA) a no suprimir-se la circulacié xilematica (Figura 21).

La capacitat fotosintética de les fulles va associada a la invers6 en N en
aquestes (Bjorkman 1981, Field i Mooney 1986, Touraine i col. 1988, Lopes i
col. 2004) de manera que caldria esperar que una davallada en I’absorcio de
NOs™ ales arrels acabés repercutint en una davallada de la Pn. Aixo no s ha
detectat en aquest estudi, probablement perque caldria esperar més temps per
gue la limitacié de N es posés de manifest suposant que les arrels que encara

tenen disponibilitat de NO3™ no siguin capaces de compensar-ho.



Discussio -101-

1.2. Comunicacio arrel-part aeria

Com s ha comentat anteriorment, els diferents estressos aplicats a part del

sistema radical no alteren de manera important el flux transpiratori, de manera
gue no es veu aterada la principa via de transport entre el conjunt del sistema
radical i la part aeria tant pel que fa a nutrients com a potencials missatgers

quimics

Se sap que € control de I’ obertura estomatica podria venir determinat per una
combinacié de missatgers quimics i de I’estat hidric del krot (Lovisolo i col.
2002). En € nostre cas I'estat hidric del brot no es veu aterat mentre que la
comunicacié mitjancant un missatger quimic seria possible perd no s ha
detectat e seu efecte.

En situacions d estres les plantes redueixen e flux transpiratori disminuint la
conductancia hidraulica (Jones 1998, Steudle 2001) i sovint com a resposta al
tancament estomatic induit per senyals quimics generats al’arrel i transportats
a la part agria (Jackson 1997), dels quals I'ABA és € principal i més ben
estudiat missatger (Hartung i col. 1999, Wilkinson i Davies 2002).

S’ ha demostrat que I’ estres hidric (Nealesi col. 1989) i € fred radical (Black
1979 a) afecten el bescanvi de gasos a curt termini mitjancant senyals
hormonals, a) emesos des de I’arrel (com 'ABA), que afecten directament el
tancament estomatic, el flux d'aigua i, per tant, indirectament a la taxa
fotosintetica (Lachno 1983, Cornish i Zeemart 1985, Robertson i col. 1985,
Lachno i Baker 1986, Zhang i Davies 1987, Zhang i Davies 1989 b, 1990,
1991, Robertson i col. 1990 ab, Hartung i col. 1998, 2002); i b) altres no
emesos des de I'arrel (com les CKs) en que la seva disminucié afectaria
restringint I’ obertura estomatica i disminuint |’extensibilitat de les parets
cel-lulars, I'expansié foliar i, per tant, e creixement (Thomas i col. 1981,
Blackman i Davies 1985, Daviesi col. 1986, Milligan i Dale 1988).

Tot i la controversia que hi ha respecte e paper de I'acid abscisic (ABA) com
I”Unic antitranspirant que es troba en el xilema (Munns i King 1988, Trgo i

Davies 1991), sembla que € magjor factor de control del tancament estomatic
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en € xilema de plantes de gira-sol estressades hidricament, és la concentracio
d' ABA (Hartung i col. 1998, 2002, Zhang i Davies 1989 b, 1990, 1991). En
condicions de camp, s ha observat |a correlacié entre les concentracions
d’ABA en € xilemai la conductancia estomatica sense que hi hagués relacio
amb |’ estat hidric del brot en diverses espéecies vegetals (Wartinger i col. 1990,
Tardieu i col. 1992). Tot i aguesta correlacio, la sensibilitat del tancament
estomatic a I’augment en les concentracions de I’ ABA xilematic no es manté
constant, depenent de les condicions de creixement. Aixi, s ha observat una
menor sensibilitat de la conductancia estomatica a altes concentracions d ABA
(més de 1000 mmol m3) quan es mantenen elevats y en cambres per
pressuritzacio radical (Schurr i Gollan 1990). En canvi, en condicions de camp
augmenta molt la sensibilitat de la conductancia estomdtica a baixes
concentracions d ABA en xilema, menys de 200 nmol m? (Wartinger i col.
1990, Tardieu i col. 1992).

Tardieu i Davies (1992) suggereixen que la concentracié d’ ABA i € potencia
hidric del brot interactuen en es efectes sobre la regulacié del tancament
estomatic. Aquesta interaccio explicaria per que a nivells constants d ABA
durant un cicle diari, la conductancia estomatica de plantes estressades
hidricament baixa al final del dia (baix y ) perd no pel mati (alty L), (Tardieu i
col. 1992 b). A la vegada e potencia hidric del brot esta en funcié del
potencial hidric del sol. Hi ha observacions en qué el control estomatic depen
del flux hidraulic i no de les concentracions xilematiques d’ ABA (Bunce 1999,
Augeé i col. 2000, Matzner i col. 2001, Yao i col. 2001, Cochard 2002).
Existeix correlacio entre lareserva d' aigua del sol y si la concentracié d’ ABA
en e xilema o en les arrels (Henson i col. 1989, Zhang i Davies 1989 b). Pero
hi ha almenys dos factors que afecten agquesta correlacié: el flux d’aigua en
I’arrel i ladilucié del missager.

L’ABA és dintetitzat en les parts de I'arrel deshidratades (Cornish i Zeevaart
1985, Hartung i Davies 1991), essent proporciona aguesta sintes a |’estat
hidric de I'arrel. Durant el dia, € potencia hidric del sol decreix (Passioura
1988, Lafoliei col. 1991) i varialaresisténcia del flux d’aigua atraves de I’ eix
de les arrels. Per tant, la sintesi d ABA per les arrels, depen de I’ estat hidric de
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les arrels, el qual esta en funcié del flux d’aigua des del sol a la planta. En
conseguiencia tenim que, s €l missatge que s envia de les arrels a la part agria
és la concentracio d ABA en € xilemai no € flux d aquest (Gowing 1991), €l

missatge depén del flux d’aigua ja que contribueix a la seva dilucié. Durant el

dia augmenta la sintesi d ABA en les arrels perd no la seva concentracié en €l

xilema (Tardieu i col. 1992 b) per dilucié del mateix a baixar € potencia

hidric de I’arrel.

En experiments redlitzats per atres autors en condicions de laboratori
s observa que quan se sotmet una part del sistema radical a un baix potencial
hidric pot augmentar la concentracio d ABA en € xilema fins a un ordre de
magnitud malgrat que en condicions de camp no Sha observat aquest
increment en els nivells d ABA en xilema (Tardieu i Katerji 1991). Les
concentracions d ABA en el xilema només augmenten de manera significativa
quan les reserves del sol estan practicament esgotades i €l potencial hidric
abans de la sortida del ol disminueix a valors molt baixos (Wartinger i col.
1990, Tardieu i col. 1992 b).

En @ nostre cas, s tractaments d'estrés hidric i fred radical suposadament
augmentarien la sintesi d’ ABA en les arrels afectades per I’ estrés. Perdo com
gue les atres arrels compensen la pérdua d'absorcié d'aigua es produiria una
dilucié del missatger quimic de manera gque la resposta de la part agria seria
inapreciable. En el cas d estrés hidric, que hem aplicat retirant completament la
solucié nutritiva, és tan sobtat, sever i localitzat que podria ser que aquestes

arrels no siguin capaces d’ exportar cap missatger quimic ala part aéria.

En canvi, en €l cas de fred al’arrel I’ estrés no impedeix |’ absorcié d aigua per
aquestes arrels, tot i que €ls en provoca una davallada important. Aquest fet
coincideix en que aguest tractament, tot i no ser tan drastic en el transport
daigua per les arrels en canvi deixa entreveure una limitacié en la taxa
fotosintética d' aguestes plantes. Una possible explicacio seria que en € cas del
fred és possible fer arribar missatgers quimics a la part aéria via xilema mentre
que en el cas de supressié total de |'absorci6 d'aigua no és possible.

Alternativament, podria ser un cas de limitacié no estomética a la fotosintes.
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El fred inhibeix la trandocacié d'assmilats (Giaguinta i Geiger 1973) i
provoca una reduccié general de la circulacié floematica (McNeil 1980).
L aplicacié de fred en e recorregut del floema indueix una davalada del
transport floematic a llarga distancia i, per tant, altera la trandocacio i particio
de fotoassimilats (Pickard i col. 1993, Sowinski i col. 1998, Peuke i col. 2006).
En aguest sentit, en tomaquera s ha observat que e fred a I'arrel provoca
acumulacio de carbohidrats solubles a fulles (Ali i col. 1996), que com se sap
poden tenir un efecte inhibidor de la fotosintesi (AzcénBieto i Osmond 1983).
A mes, larecirculacio d atres productes també podria estar aterada pel fred,
com é d cas de Pi, que també pot ser un limitant per la fotosintes
(Kondracka i Rychter 1997).

Alguns autors que han estudiat I’ efecte del fred al’arrel en el bescanvi de gasos
foliar han apuntat cap al’ ABA com a possible missatger perd en algun cas han
suggerit que la resposta la desencadena un canvi de pH del xilema, que és
anterior a canvi en ABA (Wan i col. 2004). Fins i tot, alguns autors afirmen
gue € tancament estomatic induit per fred al’arrel no és mediat per ABA sind
per CKs (Veselovai col. 2005). En plantes de sésam s ha observat que el fred a
tota o part de I’arrel disminueix €l transport cap ala part aéria de nutrients (K ¥,
NOs", P) aixi com de CKs i giberelines (Ali i col. 2000). Els nostres resultats
mostren com, tot i que algunes arrels es trobin en condicions estressants que
segons la literatura haurien de produir I'emissié de missatgers hormonals
dirigits al tancament estomatic, aguesta resposta és poc 0 gens manifesta quan
e conjunt de I'arrel és capa¢ de redistribuir I'activitat i mantenir e flux

d'absorci6 d aigua.

Altres autors emprant la técnica de I’ “split-root” amb gira-sol en sol si que
observen un increment d’ ABA a les arrels i xilema de les plantes amb estres

hidric a una part de I'“split-root” (Masia i col. 1994). De tota manera no hi ha
consens en e paper de I’ABA. En algun cas en que es descriu tancament
estomatic induit per estres hidric en “split-root” sembla que la resposta no és
mediada n per potencia hidric ni per ABA i proposen que és per etile (Sobeih

I col. 2004).
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Respecte a I’ eficacia de la tecnica del Partial Root Drying (PRD) per millorar
I’eficiencia en I’ Us de I’aigua pels cultius, la seva avaluacio és controvertida.
S han publicat resultats positius, com ara que en vinya el PRD estimula una
major produccié de raim i maor concentracié d'antocians que la mateixa
quantitat d’ aigua aportada uniformement atot € sol, coincidint amb uns majors
nivells d ABA a raim (Antolin i col. 2006). Un dels efectes descrits del PRD
és |'estimul del creixement de les arrels, el qual pot permetre una maor
capacitat d’ explotar €ls recursos del sol (Mingo i col. 2004). Perd no sempre
esta clar que I’ assecament d’ una petita fraccio del sistema radical produeixi un
efecte diferent que I'assecament de tot el conjunt. També s han publicat
resultats que suggereixen que fa € mateix efecte tant s I'estrés hidric és
heterogeni com s és homogeni i que e PRD no provoca cap missatge de
tancament estomatic diferent que els d'un assecament homogeni del Ol
(Regulated Deficit Irrigation, RDI) (Wakrim i col. 2005).
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2. Relacions hidriques

2.1. Estat hidric

Els valors de potencial hidric del brot (y L) mesurats en € nostre estudi (entre -
0,201 -0.65 MPa, Figura 38 i Figura45) coincideixen en rang amb les mesures
d atres autors descrites en plantes joves de gira-sol (Koide 1985, CasadesUs
1995) i sdin menys negatius que les mesures fetes per alguns autors en plantes
degira-sol de més edat (Berengenai col. 1985, Wisei col. 1990), en quéy | es
fa més negatiu amb el pas del temps, probablement per I’ esgotament de I’ aigua
del sol.

Es coneguda I’ elevada conductancia hidraulica de les arrels del gira-sol, que i
permeten extraure I’aigua en profunditat i poder mantenir un potencial hidric
forca constant tot i els elevats fluxos transpiratoris que mostra aguesta planta
(Berengena i col. 1985). En els nostres experiments hem observat com la
supressio de |’absorcio d’aigua en una part del sistema radical només provoca
una lleugera disminucié del y a curt termini, 3 hores (Figura 38), que
posteriorment es recupera. Per tant, la resta de I'arrel és capac de compensar
I’ activitat d’absorcié d’'aigua syprimida pel tractament permetent de mantenir

e flux transpiratori, tal i com es discuteix més endavant.

En les nostres condicions experimentals de cultiu en hidroponic, aquesta
capacitat compensadora es troba facilitada perque en la part no afectada I’ aigua
no és limitant sin6 que esta disponible permanentment. De tota manera, quan €l
tractament d'estrés hidric s'aplica en sorra de quars, més semblant a una
condici6 de sol natural, a cap de 25 hores si que es produeix una davallada del
yL fins a -0.65 MPa, que podria ser explicada pel gradient creat en la
disponibilitat de I’aigua per part del sistema radical no afectat per I’ estrés. En
€l cas del’assaig en sorra de quars hem observat que el tractament de deficit en
nitrats produia un cert increment del potencial hidric del brot (es feia menys
negatiu). En aguest sentit, alguns autors han citat alteracions en el control de la
transpiracio gque porten a una pitjor eficiéncia hidrica, desencadenades per

desgjustos derivats de la manca d’alguns ions, sobretot de K™ (Fournier i col.
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2.2.

2005). Entre altres, seria possible que les aguaporines estiguessin implicades en
els regustaments d'activitats com a resposta a canvis sobtals en la

disponibilitat d'ions.

L’increment en la demanda d absorcié d'aigua per I'arrel, que en auests
experiments hem provocat amb la supressio de disponibilitat d'aigua a I’ altra
part radical, és en certa manera comparable amb les fluctuacions que de
manera natural es produeixen per canvis en la taxa transpiratoria. En aquest
sentit, en plantes de gira-sol a baixes taxes de transpiracié (entre 0.6 i 3.7 mmol
H,O m? st) s'ha descrit que e potencia hidric de la fulla es manté constant
davant de canvis en € flux transpiratori (Stoker i Weatherley 1971). En canvi,
per taxes transpiratories superiors € potencia hidric disminueix linealment
amb la transpiracio (Boyer 1974). Recentment s ha descrit que I’ activitat de
transport d’ions pot tenir un efecte important en la conductivitat hidraulica del
xilema (van leperen i col. 2000). En agquest sentit és probable que a baixes
taxes transpiratories aguests efectes ionics fossin més rellevants que a altes
tasses de E, de manera que per valors baixos de E es mostraria una
conductivitat variable amb E. En els nostres experiments les taxes
transpiratories son baixes en totes les plantes i tractaments (entre 1.5 1 3.5
mmol H,O m? s?), de manera que encaixa amb el rang en qué altres autors han

descrit que & potencia hidric és poc afectat per la transpiracio.
Redistribucié de I'absorci6 d’aigua

Hem observat que quan suprimim parcia o totalment |I'absorcio d’aigua, és a
dir en es tractaments d estres hidric i fred radical, a la part aéria es manté
inalterada la taxa transpiratoriai €l potencial hidric del brot, tan sols pateix una
petita davallada. Aix0 ens permet constatar que les arrels no afectades per
I’estres compensen de forma immediata (minuts) i augmenten |’ absorcio
d aigua per mantenir el flux transpiratori i |’estat hidric general de la planta
(Figura 24, Figura 31, Figura 44).

Segons alguns autors, |I’aigua que fa falta per mantenir el flux transpiratori en
les fases inicials de I’ estrés podria venir de les reserves que hi ha en les arrels
directament afectades per I’ estres (Simonneau i Habib 1994). En aquest sentit,
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hem observat una perdua de pes fresc en les arrels afectades que podria
explicar part del flux addicional necessari gastat en la transpiracio, durant les
fases inicids d'estrés, perd no seria suficient per mantenir e subministrament
d’aigua a la part aeria durant gaire estona. Nosaltres hem observat com la
major part de |’ aportacio d’ aigua necessari per suplir I’ arrel estressada prové de
I’ absorcid per part de la resta d arrels de la mateixa planta, que si que tenen
I’aigua a |’abast. En aquest sentit, la mesura de I’absorcio d aigua per la part
del sistema radical no afectada a les 6-8 hores des de |’ aplicacio de I’ estrés,
correspon a practicament la totalitat dels nivells d’absorcié d'aigua inicials per

tota la planta

La capacitat per augmentar I'absorcié d’aigua en les arrels no estressades
compensant la disminucié daguesta taxa en datres zones radicals,
correlacionamillor quan es relaciona el percentatge de canvi d’ absorcié amb el
percentatge d’arrel activa expressat per la seva taxa d’ absorcio d'aigua en €
moment abans de I'aplicacio de I'estrés, que quan es relaciona amb el
percentatge de massa radical (Figura 27). Aquesta observacio s explica perque
no tota la massa radical és igualment activa per I'absorcié de I'aigua.
Existeixen gradients a llarg de I’eix radical i és més activa |I’absorcié d’aigua
en la zona apical (Sanderson 1983, Hausdling i col. 1988). Endemés, les zones
basals, més velles i amb una mgor suberificacio de la rizodermis i de I’ exo-
endodermis, es constitueixen com una barrera a pas d’ aigua, mostrant taxes

inferiors en I’ absorcio d’aigua (MacFall i col. 1991, Enstone i Peterson 1992).

Quan es relaciona la quantitat d’ arrel expressada en pes sec amb la taxa
d absorcié d’aigua, en plantes control també es déna una molt bona correlacié
(r’=0.91) entre ambdés parametres Figura 46). Quan s aplica estrés hidric,
S observa que la part del sistema radical no afectada per I’estres, s aparta de
manera proporcional de la correlacié en funcié del percentatge d’ arrel afectada.
Aixi tenim que quan major és el percentatge d'arrel afectada per estres hidric
meés S apartai en sentit positiu de la correlacio existent entre la quantitat d’ arrel
no afectada i la capacitat maxima d'absorcié d'aigua (els valors se situen per
sobre de la recta de regressio, encara més quan major és el percentatge d' arrel

afectada). Aixo vol dir, que quan més quantitat d'arrel s afecta per estres
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hidric, major és la resposta de la part radical no afectada, en € sentit de

compensar la mancanca en la capacitat d’ absorcio d’ aigua.

Quan I’ estres aplicat és ‘fred radical’, i bé s observa la mateixa tendénciaen €
sentit d’augmentar la capacitat d’absorcié per part del sistema radical no
afectat per |’ estrés quan major és el percentatge d’ arrel afectada (augment de la
distancia a la recta de regressié en sentit positiu), aguesta no és tant clara com
en |'estres hidric. La part radical afectada pel fred s aparta en sentit negatiu de
la correlacié amb la capacitat maxima d’absorcié d'aigua (pels tractaments
d estres hidric i fred s'indica el percentatge de pes sec que representa cada arrel

en € sistemaradical d’ aquella planta (Figura 46).

Half roots

2000
1800
1600
1400
1200
1000
800
600
400
200

0 1 | 1 | 1 | 1 | 1
04 0,6 0,8

43.00%
R 33.67% v
35.99%

51.28%  59.43%

W
71.86% A 58.04% A\ 33.050% A %
61.81%

V 25.13%
©)

73.46% A

@ 51.28% WV 59.43%

61.81% V¥ V¥ 35.99%

Uptake H,O (mmol H,O/h)

V 25.13%

o
o
o
N
=
o

Root Dry weight ()

Figura 46. Relaci6 entre absorcio d' aigua i pes sec d'arrel
y = 48.7+2084.1x , ¥ = 0.91 (§ control, ¥ estrés hidric-no afectada, s
estres fred-no afectada,  estresfred-afectada).

Cal gue destaguem que la resposta compensativa en |’ absorcié d’aigua d' una
part del sistema radical en resposta a |’ estres hidric i fred aplicats a una atra
part del sistema radical de la mateixa planta, es ddna de forma molt rapida i

generalment compensa |’ activitat suprimida en la part de |’ arrel tractada.




-110- Discussi6

Sobre el mecanisme que permet que la part de I’ arrel no afectada sigui capag de
compensar tan rapidament la part de I'arrel estressada, anteriorment hem
comentat que a taxes transpiratories relativament baixes, la resistencia del
sistema radical del gira-sol sembla que no és limitant i, dins d’un cert limit, €l
potencia hidric del brot és insensible a canvis en € flux transpiratori (Stoker i
Westherley 1971).

Alternativament, es pot plantgjar la possibilitat de regjustaments actius en la
conductancia hidraulica de les arrels. Recentment s ha observat I'important
paper que tenen les aquaporines en la regulacié de la conductancia hidraulica
de les membranes cel-lulars (Morillon i Chrispeels 2001, Lopez i col. 2003) i
d organs de la planta (Siefritz i col. 2002). Les aquaporines sn unes proteines
gue fan de cana pel pas de I'aigua i que s han descrit en les membranes de les
cel-lulesde I'arrel. Faciliten la difusié d aigua i de soluts neutres a través de les
membranes de les cél-lules vegetals (Maurel i Chrispeels 2001, Baiges i col.
2002, Javot i Mauel 2002, Chaumont i col. 2005) i s han descrit com a
possi ble mecanisme de regulaci6 en el transport d’ aigua des de les arrels a brot
(Henzler i col. 1999, Johansson i col. 2000, Javot i Maurel 2002).

En condicions normals la via apoplastica pel transport d’'aigua és la que
predomina i els canals d'aigua (aguaporines) son regulades en condicions
d’estrés hidric per la disminucio en la conductivitat hidraulica de I'arrel
(Martre i col. 2001). En deficit hidric les cél-lules epidérmiques de |’ arrel
varien la seva permeabilitat per deposicio de substancies hidrofobiques en les
paretsi redueixen la conductivitat hidraulica de I'arrel (Watt i col. 1996), fet
que s'interpreta per una regulacié de tancament de les aquaporines (Zhang i
Tyerman 1999). Les aquaporines doncs, sén quelcom més que simples canals,
es tracta de canas multifuncionals que tenen un ampli rang de transport
sdlectiu (H20, COy, gliceral, urea) i que son regulades en resposta a diversos
factors, entre els quals destaca la conductivitat hidraulica de I’arrel (Maurel i
col. 2002). Les aquaporines representen un cami selectiu i regulat, en diferents
condicions fisiologiques, a través de les membranes cel-lulars del flux d’aigua
gue circula per la via smplastica des de I'arrel @ brot (Tyerman i col 1999,
2002, Johansson i col. 2000, Javot i Maurel 2002).
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Precisament s ha descrit un cicle diari en la transcripcio d ARNm de gens
d aquaporines, que va unes 24 h. avancat a cicle de conductivitat hidraulica
de l'arrel (Henzler i col. 1999, Clarkson i col. 2000), la qual cosa apunta a les

aquaporines com a un possible punt de control del transport pel xilema.

En e cas de fred radical, s'ha descrit la implicacio de les aquaporines en la
reduccié de la conductancia hidraulica de I'arrel (Lee i Chung 2005). En
relacio amb estressos nutricionals, s ha descrit que les deficiencies en anions
solen provocar una disminucié de conductivitat hidraulica de I’ arrel, que podria
anar relacionada amb una disminucié en |'activitat o en la densitat

d’ aguaporines al’arrel (Clarkson i col. 2000).

Sha descrit que I’ABA regula la codificacié génica de les aquaporines
(Mariaux i col. 1998, Ramamjulu i Bartels 2002) i suggereix la participacio de
I”’ABA en € control dels camins dels fluxos d’aigua en les plantes. D’ aquesta
manera [ ABA promou €l transport d’aigua en les plantes via activacio de les

aquaporines (Hose i col. 2000).

L’increment en |’ absorcié d’'aigua observat en els nostres assgjos en la part o
afectada per I'estrés podria tenir inicialment un component passiu, ja que
sobserva un increment temporal del gradient de potencia hidric.
Posteriorment perd, desapareix aquest gradient gracies a una reduccio
progressiva de la resistencia hidraulica de I’arrel, la qual sadequa a nou
requeriment de flux d’ aigua. La bibliografia apunta cap a un possible paper de

les aquaporines.

Com es comenta més endavant, cal destacar que no tan sols s observa una
resposta compensatoria en |’ absorcié d’ aigua sind també en |’ absorcio de K* i
NOs’, s béladiferencia és que en e cas d aquests ions la resposta és més lenta
(hores), cosa que podria indicar que els mecanismes son diferents als de

I” absorcié d aigua.
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3. Activitat del’arrd

3.1. Respiracio radical

En les plantes & gira-sol emprades s ha observat en situacié control que la
respiracio radical representa aproximadament un 10% del consum de CO; que
és assimilat pel procés de fotosintesi. Poorter i col. (1990) i Van der Werf i col.
(1994) han observat que entre 1/4 i 2/3 de tots els fotoassimilats produits al dia
sOn respirats majoritariament a les arrels pel manteniment-creixement de la
planta i per I’absorcié d'ions. Aquesta fraccio tendeix a augmentar amb |’ edat
de la planta ja que disminueixen la translocacio d assimilats cap ales arrels i
aguestes necessiten més energia de manteniment quan e seu creixement
disminueix (Steingrover 1981, Poorter i Pothmann 1992). La fraccié de
carbohidrats emprats en la respiracié radical depen de factors ambientals
biotics i abiotics. A baixa intensitat luminica, la taxa de respiracié radical és
menor (Lambers i Posthumus 1980, Kuiper i Smid 1985). La respiracio també
sol augmentar en condicions de deficit nutricional (Van der Werf i col. 1992).
Per la seva banda, les respostes de les taxes respiratories de diferents
organismes a la temperatura tipicament es modelen amb una Qo
d’ aproximadament 2.0, tot i que és més precis emprar una Qo depenent de la
temperatura (Tjoelkeri col. 2001). Per aix0 és esperable que la temperatura
tingui un efecte directe en les taxes de respiracio (Smakman i Hofstra 1982), de
manera que disminuir la temperatura a la meitat (de 26 °C a 13 °C) implica

disminuir la respiracié aproximadament a la meitat.

Els costos energétics de I'absorcid ionica per les arrels es poden xifrar en
I’ordre d'un 38% de la respiracié de I'arrdl (Werf i col. 1988). El nitrat
disponible en € medi correlaciona directament amb les taxes respiratories de
I’arrel, ja que gran part de la despesa energética de I’arrel, mesurada com a
respiracio en el's nostres experiments, és deguda al’ absorcié de NO3™ (Lambers
i col. 1980, De Visser i Lambers 1983). De tota manera, quan es comparen
especies amb diferent potencial de creixement (Poorter i col. 1991) o plantes
amb diferent aportacio de nitrogen (Granatto i col. 1989, Van der Werf i col.

1992) la variabilitat en la fracci6 d assmilacio de CO, que es destina a
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respiracié radica és menor que la variabilitat en I'absorcié ionica i €

creixement.

En el nostre estudi, observem que es déna una bona correlacié (r°=0.93) entre
la quantitat d'arrel, expressada en pes sec, i la taxa de respiracio radical que té
la planta (Figura 47). Aquesta correlacié també es manté de forma clara en la
part del sistema radical no afectada pels estressos (hidric i fred).

Half roots
0,12
@ . ]
N
Q 35.99%
O 010 vV
o) L 38.67% -
e
= 008 - & -
5
= = 59.43% 33 059 A\ 43.00% 7]
= 0,06 | Sl.ZB%W N
@' 58.03%
@ i 61.81% o 1
8 004 r v —
E | 71.86% i
5 73.46% A
E 002 ]
?Eé i ]
0,00 1 | 1 | 1 | 1 | 1
0,0 0,2 04 0,6 0,8 10
Root Dry weight (g)

Figura47. Relaci6 entre respiracio radical i pes sec d'arrel
y = -249+0.11x , =093 (§ control, r estres hidric-no afectada, s
estres fred-no afectada).

En els nostres experiments hem observat com la taxa respiratoria de les arrels
respon rapidament a canvis en la disponibilitat d’alguns ions. Concretament, la
retirada de la solucié nutritiva o I’ eliminacié dels ions NOs™ 0 K* provoca una
davallada molt rapida (minuts) en la taxa respiratoria de |’ arrel afectada (Figura
23, Figura 30, Figura 43). En els casos en qué es va provocar |’ esgotament total
del K i d NO3 delasolucio (Figura 17, Figura 18, Figura 19) s'intueix com la
respiracio radical es pot desglossar en tres components que en funcié del grau
d estres es van perdent progressivament. El primer component de la respiracio
que es perd seria la respiracio destinada a I’ absorcid ionica per manca d’algun

i6 (en @ nostre cas @ K") i que S observa per una caiguda en € pendent de la
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respiracié total. EI segon component de la respiracio que es perd seria la
respiracio relacionada amb |'absorciéo de NO3™ i que es manifesta per una
caiguda gradual en la corba de respiracié radical fins arribar a un valor basal

igual en totes les plantes i tractaments de 0.04 mol mmolCO, g dw* s, Aquest
valor seria la respiracio de manteniment, €l tercer component de la respiracio.
Aquestes observacions estan simplificades en laFigura 20 i concorden amb els
resultats obtinguts per altres autors (Poorter i col. 1991, Van der Werf i col.

1994). Els codos energétics associats a cadascun dels tres components o
processos de la respiracio radical varien entre les especies (Poorter i col. 1991)
I entre les condicions de creixement (Van der Werf i col. 1994). Hem observat
com la disminucié de la taxa respiraoria de les arrels afectades per |’ estres és
diferent en funcié de I’ estres aplicat. Aixi, en déficit hidric i nutricional (per
mancade NOs' i tots elsions) ladisminucio és gradual (al llarg de 3 hores) fins
arribar a un valor basa de 0.04 mmol CO, g dw s on es manté constant per
totes les plantes i tractaments. En canvi a I'aplicar fred radical aguesta
disminucio fins e valor basa és practicament immediata. Aquesta diferencia
podria explicar-se per I’ efecte directe de la temperatura en la respiracio radical
(Q10), ja que totes les reaccions metaboliques que depenen d’ enzims i proteines
es veuen afectades per la temperatura de manera semblant. Per tant |’ absorcio
de nutrients en I’ arrel afectada pel fred, i més concretament I’ absorcié de NOs',
aixi com € transport d’ assimilats des de la part aeria a I'arrel estressada
mitjancant transportadors especifics (bomba de malat) es veurien afectats. En
canvi en ds altres tipus d'estrés (hidric i nutricional), aquesta disminucio

progressiva en la respiracié radical vindria donada per una ralentitzacio
progressiva de |’ activitat metabolica de I’arrel, sigui directament per |’ activitat
associada al’ absorcio de NOs', 0 com a consequencia d’ algun canvi €l patré de

creixement o en |’ aportacié d assimilats via floema.

Altres autors també han observat que quan la concentracié de nutrients és
baixa, la respiracié radical també és menor que en situacié d'una bona
aportacio de nutrients i semblaria ser degut principalment a la manca de nitrat
(Van der Werf i col. 1992).
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Pel gue fa a |’ observacié en els nostres experiments d' una clara disminucio de
la respiracié en les arrels afectades per estrés hidric, creiem que en bona part
aguesta baixada podria ser conseguencia més de la manca d'ions, sobretot de
NOs’, que no directament de la manca d’aigua. Els patrons d evolucié de la
respiracié de I’arrel quan es va esgotant e NOs™ i K* de la solucié (Figura 20)
sOn prou rapids com perque el mateix efecte es produeixi quan es retira la

soluci6 nutritiva

En els nostres experiments, I’ s de la técnica de “split-root” a més de |’ efecte
de la disponibilitat dels nutrients sobre la mateixa arrel afectada, ens ha permes
estudiar-ne també I'efecte sobre la resta d'arels de la mateixa planta
Concretament hem pogut observar com les parts del sistema radical no
afectades per |’ estrés mostren un increment de la taxa respiratoria quan tenen la
suficient disponibilitat de nutrients a la solucid. Aix0 suggereix que aquestes
arrels estimulen la seva activitat metabolica en general i concretament aquells
processos relacionats amb I'absorcié de nutrients, fins a compensar la

funcionalitat perduda en les arrels afectades pels estressos.

Com es discutira en I'apartat seglient, hem observat com la manca d’alguns
ions en una part de I'arrel n'estimula I’absorcio en altres parts (Figura 25,
Figura 26, Figura 32, Figura 33). Les altes taxes de respiracié solen estar
relacionades amb I’ absorcio i assimilacio del NO3™ en les arrels (Lambersi col.
1980, De Visser i Lambers 1983). Reich i col. (2006) han observat en més de
43 especies vegetals que la respiracio de la planta sencera té una escaa
isometrica relacionada amb el % dl N total en totes les plantes. Endemés
aquesta escala isomeétrica no es veu afectada per les condicions de creixement
incloent canvis d'intensitat luminica, disponibilitat de N, temperatura i
concentracions atmosferiques de CO,. En els nostres experiments hem observat
que lamanca de NOj3’ i dtres ions provocaven una disminucio en la respiracio
de I'arrel afectada. Sovint s ha citat que els deficits nutricionals estimulen el
creixement de I'arrel i presumiblement també n’estimulen la respiracio (el
Amor i Marcdlis 2004). Potser aquest estimul general de larespiracié de |’ arrel
té sentit quan és la totalitat del conjunt d’arrels que es veu mancat d’ions,

mentre que quan la limitacié és heterogénia el patrd de resposta consisteix en
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redistribuir la respiracié, reduint-la ala on falten els nutrients i incrementant-la

alla on sén més facilment disponibles

Es interessant observar que s sumem la respiracio de les dues parts de I’ arrel,
I’ efecte de | estres sobre la respiracié del conjunt d’ arrels és 0 bé imperceptible
0 com a maxim provoca una baixada menor del 25% en els casos d’ estres
hidric i fred. Aixi doncs, sembla que I’ efecte d’ aquests estressos és un canvi en
la distribucié de I’ activitat metabolica en e conjunt del sistema radical, pero
gue no canvia gaire |’activitat global del conjunt. Aixo es podria interpretar
com que, en no haver-se alterat laPn alapart aeria, el conjunt d arrels segueix
rebent la mateixa quantitat d assimilats. Alternativament també es podria
interpretar com que la demanda nutricional per la part aeria segueix sent la
mateixa i tot i que es distribueixi de diferent manera |’ absorcié d’'ions, e cost

energetic segueix sent €l mateix.

Sobre els mecanismes que produeixen aquesta redistribucio de la respiracio de
I’arrel, se sap que la respiracio radical depén de factors interns (enzims i
sistemes de transport d’'electrons) que poden variar rapidament i de factors
externs (condicions de creixement) que varien més lentament. La redistribucio
de la respiracié podria ser consequiencia o bé d'una redistribucié dels
fotoassimilats 0 bé d'una redistribucié de I’ activitat transportadora de I’ arrel.
En aguest segon cas, e procés aniria dirigit per mecanismes quimics o
hormonals més o menys complexos, que controlarien els nivells dels principals

macroel ements en la planta, com es discuteix en el seglient apartat.

Alguns autors han descrit que la respiracié radical pot ser regulada pels
adenilats i/o pel nivell de substrats (sucres com la glucosa 0 sacarosa)
estimulant-la a través de la glicolisi i de la cadena de transport d’electrons
(Saglio 1 Pradet 1980, Bryce i ap Reeps 1985, Brouquisse i col. 1991). A
I"interior de les cél-lules el malat pot entrar directament dins del cicle de Krebs
de la mitocondria o bé ésser descarboxilat per I’enzim malic i convertir-se en
piruvat (Lance i Rustin 1984, Martinoia i Rentsch 1994). En ambdés casos es
genera CO; que podria explicar I’augment de la respiracio de la part radical no
afectada per I'estrés que hem observat (Figura 23, Figura 30), a causa d' una
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major aportacio de malat via floema (Ben Zioni i col. 1971). Els acids organics
(com € piruvat) s acumulen quan no son gastats, en els processos oxidatius de
la mitocondria, ala mateixa velocitat que es produeixen. Quan aix0 passa tenen
efectes a-lostérics per promoure la via respiratoria aternativa que accepta
electrons des de la ubiquinona, competint les dues vies respiratories (Millar i
col. 1993, Day i col. 1994).

Respecte a |’ efecte d’un possible canvi en la redistribucio de fotoassimilats
sobre larespiracié de I’ arrel, s’ ha comprovat que la capacitat de diferents arrels
per actuar d embornal dels fotoassimilats depen més de quant baixa és la
concentracié de sucres solubles a les arrdls, que no pas ce la taxa metabolica
d aguestes arrels (Farrar i Minchin 1991, Minchin i col. 1994). Aixi doncs, en
aquest model la redistribucio de la respiracio entre diferents arrels no seria la
consequiencia de canvis en la retrandocacié s no que precisament en seria la
causa; els canvis en les taxes de transport de nutrients a les diferents arrels
comportarien canvis en les seves taxes de respiracio i de consum de sucres

solubles, que atraurien més o menys fotoassimilats cap a les diferents arrels.

Alguns experiments amb “split-root” en sol mostren com la disponibilitat
heterogenia de NOs a medi condiciona una desigual trandocacié de
fotoassimilats a diferents arrels. En aguest sentit, s'ha observat com gorts
localitzats de NOs™ incrementen la translocaci0 de fotoassimilats cap a aquelles
arrels, que no Unicament repercuteix en un increment de la respiracio sind

també en un increment en I’ exudacié de C organic a sol (Patersoni col. 2006).

Els efectes de les hormones en la respiracio radical estan poc estudiats erncara.
Sembla que I’ABA a nivell de les arrels estimularia la produccié de CO;
augmentant la respiracié radical (Markhart 1982). Les CKs en medis amb
deficiencia de nutrients incrementarien la demanda energética en les arrels per

|” absorcio ionica augmentant |a taxa de respiracio radical (Kuiper i Staal 1987).

Altres factors ambientals externs com e pH (Yan i col. 1992), sdlinitat
(Blacquiére i Lambers 1981), estrés hidric (Nicolas i col. 1985), temperatura

(Korner i Larcher 1988), intensitat luminica (Poorter 1991) i pressio parcial de
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3.2.

0,/CO, (Konings i Lambers 1990), també influeixen en la regulacié de la
respiracio radical.

Absorcié d’ions

En els tractaments d’ estrés hidric que s han aplicat en els nostres experiments
s ha suprimit I'absorcié d'ions per &s arrels afectades per I’ estres ja que es
retirava completament la solucié nutritiva d’ aquesta part del sistema radical.
En condicions més naturals, altres autors també han observat que I’ estrés hidric
disminueix en general I'absorcio d'ions en I'arrel (Mackay i Barber 1985) tot i
que també hi ha observacions en que I’absorcié de K no esta influida pel
contingut hidric del sol (Liebersbach i col. 2004).

Pel que fa as tractaments de fred radical, hem observat una disminucié de
I"absorci6 d'ions per part de I'arrel sotmesa a tractament que és practicament
immediata en el cas del K. Aquesta davallada de I’absorcié ionica com a
consequéncia de I’ aplicacio de fred concorda amb les observacions fetes per
atres autors (Miyasaka i Grunes 1990, Engels i Kirkby 2001) en qué una
disminucio de la temperatura radical de 24 a 12 °C disminueix € creixement
radical i I’acumulacié de K* i de NO3™ en les arrels. Podem explicar la reduccié
en I'absorcié d'ions en les arrels afectades per fred per |'efecte que té
descens de temperatura (Q10) en les ATPases de les membranes de I'arrel
inhibint-se € transport de K*. També és conegut que & transport a través del
floema resulta fortament inhibit pel fred, de manera que la recirculacio de K*
entre arrel i part aéria es redueix drasticament a baixes temperatures radiculars
(Engelsi Kirkby 2001).

També hem observat que I'arrel afectada pel déficit de NOs™ disminueix
I’ absorcio de K* en les 3 hores segiients a I’ aplicacio de |’ estrés (Figura 32). Es
coneix que ks taxes dabsorcid i transocacio de NO3™ per les arrels no son
independents de les de K* (van de Geijn i Petit 1979, Casades(s i col. 1995). El
NOs™ absorhit per les arrels es carrega a xilema acompanyat per K* (per tal de
mantenir les carregues) i una vegada a les fulles es redueix en els cloroplasts

(van Beusichem i col. 1988, Touraine i col. 1990). En aquesta reduccio es
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3.3.

genera I’ acid organic malat per I’enzim malat deshidrogenasa, que es trandoca

amb K™ via floema cap ales arrels (bomba de malat-K ™).

En condicions de camp, € cicle del nitrogen (N) i del potass (K) té diverses
funcions entre les quals destaquen |’ aport d’ AAs assimilats a les fulles cap a
les arrels i la trandocacié de I’ excés de K* cap a brot per equilibrar la carrega
negativa del NOs™ en € xilema. Esta estimat que entre un 24-51% del K* i un
20-33% del N trandocat des de les arrels a brot via xilema no procedeix
directament de I’absorcié ionica, sSiné de la recirculacié (Marschner i col.
1997). Precisament aguesta recirculacié de nutrients pot tenir un paper
important en la regulacié de |’ absorcio en resposta a |’ estat nutriciona de tota
la planta Marschner i col. 1996). Per exemple, I’absorcié de K™ a I'arrel
sembla ser inhibida pel K™ recirculant des del brot, de manera que la
recirculacié de K* via floema permetria modular I'absorcié de K* amb un
“feed-back” negatiu de la concentracié general de K™ a la planta (White 1997).
De manera semblant, en e cas del N £mbla que la glutamina que arriba a
I’arrel via trandocacio pel floema actua com un inhibidor de I’absorcié de
nitrat (Pal'ove-Balang i Mistrik 2002).

Efecte compensatori en I’absorcio de NOz i K*

Els resultats obtinguts mostren com la manca de NOs o K™ a una part def
sistema radical n'estimula I’absorcié a |'atra part de I'arrel de la mateixa
planta (Figura 25 i Figura 32 pe K", Figura 26 i Figura 33 pel NO3).
D’aquesta manera la funcionalitat perduda en les arrels sotmeses a estres és
suplerta per una resposta compensatoria per part de les arrels no afectades.
Aix0 concorda amb les observacions d’ atres autors que també havien obtingut
un estimul en I’absorcio de K (Drew i col. 1984) i de NOs (Smpson i col.
1982, Burns 1991) com a resposta a la manca en altres parts del sistema
radical. En els darrers anys s han fet molts avancos en e coneixement dels
mecanismes de transport de K* i s’ han identificat alguns dels gens que hi estan
relacionats (Very i Sertenac 2003). S ha comprovat que la transcripcio del gen
AtHAKS5, que codifica un transportador de K™ d alta afinitat, s estimula quan
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hi ha manca de K™ a medi i sinhibeix pel restabliment de K* a medi (Ahn i
col. 2004).

Aquesta resposta compensatoria no és immediata, recordem que si que ho era
per I'absorcio d' H,O, s observava a partir d’ unes 4 hores des de I’ aplicacio de
I'estrés en el casdel K* (Figura25) 0 6 hores en el casdel NOs™ (Figura 26) de
manera que probablement |’efecte compensatori es produeixi per diferents

mecanismes en un cas i en |’ atre.

L’ efecte compensatori en I’ absorcio d’ions s ha d’emmarcar en el context de la
demanda nutricional de la planta sencera. Aquesta integracio ha d estar
regulada per mecanismes que modulin I'expressié i/o I'activitat dels
transportadors ionics de I'arrel d’acord amb I’estat nutricional de la planta. En
aguest sentit els propisionsi productes derivats del seu metabolisme participen
en la regulacié dels seus propis transportadors, autoregulacié o “down-
regulation” (Grignon 1990, Clarkson i Luttge 1991, Chrispeelsi col. 1999). No
obstant, s'ha documentat un control sobre |’absorcié ionica per coordinacio
dels transportadors ionics de I’ arrel amb I’ activitat fotosintetica del brot (Forde
2002). Moltes taxes d'absorci6 ionica fluctuen didriament (Hatch i col. 1986,
Le Bot i Kirkby 1992) i Sestimulen a mgor intensitat luminica (Gastal i
Saugier 1989).

Un possible mecanisme regulador de I’ activitat de I’arrel podria basar-se en la
disponibilitat de fotoassimilats provinents de la part aéria (Jackson 1997). En
aquest model, seria factible que a no variar la taxa fotosintética i disminuir €
substrat per I’absorcid ionica en unes arrels, disminueixi € consum energetic
en aquesta arrel i aixd provoqui una major disponibilitat de fotoassimilats en
I’arrel complementaria, que acabaria estimulant |’absorcié de nutrients. En
aquest sentit sha citat que I'expressié d'alguns gens que codifiquen
transportadors de NO3", de K' i de P és induible per sucres com sacarosa,

glucosai fructosa (Legay i col. 2003).

A més del simple efecte energetic, la translocacio des de la part aeria també pot
modular I’ activitat de I’ arrel através de la llangadera de malat (Ben Zioni i col.
1971, Touraine i col. 1990, 1992, CasadesUs i col. 1995). S ha suggerit que la
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recirculacio de K* i N estan involucrats en el senyal de creixement que des del
brot es tradueix en una demanda de nutrients a I'arrel i findment en la
regulacié de I'absorcié d aquests per part de les arrels (Armstrong i Kirkby
1979, Kirkby i Armstrong 1980, Drew i col. 1990, Tourainei col. 1994).

Aprofundint en lallancadera de malat, una baixada en la disponibilitat de NO3’
ales arrels produiria una limitacio en laincorporacié de NO3™ a xilema que, a
ser lligada a la secrecié de K*, comportaria una disminucié en la transferéncia
de K" des del floema al xilema. Se sap que la carrega i descarrega de K™ del
floema és important de cara a flux en massa a través d' aguesta via (Engels i
Kirkby 2001). Per aguest mecanisme, la manca de NO3™ podria acabar produint
una davallada en el transport floematic cap a I'arrel afectada. Aleshores, les
arrels no afectades per la manca de NO3z™ podrien disposar d’una major
aportaci6 floematica que €els permetria una magjor activitat metabolica,

necessaria tant per |’ absorcié de K* com per lade NOs'.

L’ absorci6 de K* és altament selectiva i acoblada a I’ activitat metabolica de
I"arrel i té una gran mobilitat dins la planta entre cél-lulesi diferents parts de la
planta, brot-arrel via xilema-floema, acompanyant anions (principament NOs’)
i contribuint a potencial osmotic de cél-lules i teixits. Per facilitar aguesta
mobilitat, les membranes cel-lulars disposen de canals de K™ (Tester i Blatt
1989). Aquests canals de K™ obren i tanquen en resposta a senyals ambientals i
canvis interns de potencial de membrana, permetent permesabilitats al K*
majors que les que s obtindrien per bombes i transportadors (Tester 1990).
L’ absorcié de K* sovint es veu molt influida per |’ absorcio de NOs’, ja que €
K™ té un important paper de compensar la carrega eléctrica del NOs™ en la seva
absorcio per I’arrel | també en la carrega al xilema (Lu i col. 2005). Entre les
moltes funcions del K" hi ha la de mantenir & balang entre cations-anions
especialment en la recirculacio de NOs com explicarem més endavant pero

també en el transport d’ AAsi sucres en € xilema (Jeschkei col. 1985).

Laregulacio de I’absorcio de NOs s harelacionat amb la disponibilitat en les
arrels de diferents metabolits de C com sucres (Rufty i col. 1989, Delhon i col.
1996) i acids carboxilics (Touraine i col. 1992). Endemés s ha comprovat que
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I’absorcié de NOs  és practicament independent de les variacions en la
transpiracio (Casadestis 1995, Delhon i col. 1995). Les baixes temperatures
tenen un efecte directe sobre els transportadors de NO3™ sobretot per sota dels
10 °C en qgue tot tipus d activitats metaboliques disminueixen molt amb el
descens de T (Glass i col. 1992). Son diversos els estudis que evidencien la
regulacié per sucres-hexoquinosa en I’ expressio génica dels enzims que fixen
e N en les arels i que estimularien I’absorcié de NOs™ (Jang i col. 1997,
Martin i col. 1997, Leay i col. 2003). Com s ha comentat anteriorment, €l
propi NOs3™ té regulacio sobre e seu propi transportador en I'arrel (Stitt 1999,
Wang i col. 2000). Estudis recents indiquen una atra ruta per comunicar la
disponibilitat de N des de les arrels cap a les fulles, mitjancant les CKs
(Simpson i col. 1982, Samuelson i Larsson 1993, Take i col. 2001, 2002,
Collier i col. 2003, Gebler i col. 2004). Aquestes CKs sintetitzades al’ arrel que
correlacionen amb la disponibilitat de N en les arrels, serien translocades amb
ions NO3™ cap a les fulles on regularien I’ expressio de gens relacionats amb la
transduccié del N incrementant I'expressié de I’enzim nitrat reductasa
(Sekakibara 1 col. 1998, 2000, Taniguchi i col. 1998). Un “pool” d AAs
circulant entre I'arrel 1 la part agria serien € sensor de nivell de N en la planta
(Muller i Touraine 1992, Muller i col. 1996, Kreuzwieser i col. 1997, Gebler i
col. 1998 b, 2004, Collier i col. 2003). Increments de N organic en les arrels
provocarien un augment de la concentracié d’ AAs circulants que reprimirien
I"absorcié de NO3™ i un augment de la concentracio de CKs que estimularia
I’expressio génica involucrada en I’assimilacio de N estimulant I’ absorcio de

NG5

En els darrers anys shan fet molts progressos en e coneixement dels
mecanismes de control del nivell de nitrat en planta (Forde 2002). Entre altres,
sembla que la glutamina que arriba a I’ arrel via trandlocacio pel floema actua
com un inhibidor de I’absorcié de nitrat (Pal'ove-Balang i Mistrik 2002).
També s ha proposat un possible paper a les CKs del xilema, que sembla que
estan involucrades en regular el creixement segons |’estat nutricional de N
(Dodd i Beveridge 2006).
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Pel gue fa a sistema de transport de NO3z™ consisteix en dues families de
transportadors, uns de baixa afinitat codificats pels gens NRT1 que sembla que
en bona part s expressen constitutivament i, els atres d’ ata afinitat, codificats
pels gens NRT2 que son especialment induibles pel balang entre la
disponibilitat de NOs™ a medi i la demanda pel brot (Crawford i Glass 1998).
S’ ha comprovat que la High Affinity Transport System (HATS) és responsable
de la resposta a limitacions de nitrat (Remans i col. 2006). S ha identificat que
els gens AtNrt2.1 i AtNrt2.2 estan involucrats en la regulacio del transportador
de NOs d'ata afinitat, i que juguen un paper important en la resposta de la
planta a canvis de disponibilitat de NO3™ en e sol i en el temps (Cerezo i col.
2001).

El NO3™ es redueix en les fulles en un primer pas per efecte de |’ activitat de
I’enzim nitrat-reductasa que el converteix en NH4*. Aquest enzim esta regulat
per [lum, nitrat i carbohidrats. Per tant, un augment en els nivells de NOs™ en €
citosol de les cél-lules radicals promourial’ activitat d’ aquest enzim. Sivasankar
i Oaks (1996) han demostrat que el NOs™ augmenta la transcripcié dels gens
que codifiguen per aquest enzim. En plantules dordi els nivells de I'RNA
missatger de la nitrat reductasa es detecta I’augment després de nomeés 40
minuts de I’ addicio de nitrat, amb nivells maxims a cap de 3 hores (Kleinhofs i
col. 1989). Aquests terminis de resposta concorden amb I’increment d’ absorcio
gue S observa en els nostres resultats (Figura 26) on podem observar un fort
augment en I’ absorcié de NO3™ a partir de 6 hores des de I’ aplicacié de | estres.
L’activitat de la nitrat reductasa a nivell de transcripcié géenica també esta

regulada pel nivell de sucres (Cheng i col. 1992, Lam i col. 1996).

La resposta compensatoria de I'absorcié de NO3™ que hem observat en arrels
complementaries de les afectades per algun estres encaixa perfectament amb
els resultats d altres autors que en experiments en “split-root” han demostrat
que & gen AtNrt2.1, que codifica un transportador de nitrat d ata afinitat, és
controlat per senyals brot-arrel relacionats amb la demanda de N (Garsdl i col.
2001). Concretament, aquests autors han observat que la manca de NO3™ a una
part del sistema radical estimulala transcripcié d aquest gen a parts del sistema
radical que si que tenen disponibilitat de NOs'.
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En els experiments en sorra de quars, vam observar com la manca d' aigua o
nutrients a una part del sistema radical en disminuia la taxa respiratoria, cosa
gue concorda amb |'observat en solucié nutritiva, perd en canvi no vam
observar un increment en la taxa respiratoria de I'atra meitat de I'arrel. En
aguest assaig, per limitacions técniques no es mesurava |’ absorcio d’ions, pero
creiem que es devia complir |’associacio clara entre la taxa respiratoria i les
taxes d’ absorcié de NOs™ i K* observada en €ls altres assgjos. En agquest sentit,
la nostra interpretacié de la manca d’ efecte compensatori en la sorra de quars
€s que aquestes arrels es trobaven amb una limitada disponibilitat de nutrients
amb la qual no era possible incrementar-ne la taxa dabsorcid. Aquesta
limitacié vindria d’una banda del reduit volum de substrat en qué s havien
cultivat i de I'dtra, dels gradients de concentracio que se sap que S estableixen
al sol (o substrats) a voltant de les arrels. En condicions naturals un dels
passos més limitants de |'absorcié Dnica per les arrels és la difusio dels ions
des de la matriu del sol fins a la superficie de les arrels (Barber 1984, Jungk i
Claassen 1997) i € fet que a la rizosfera s’ hi desenvolupen zones en que les
concentracions poden ser molt inferiors que la mitjana de la solucié del sol
(Barber 1984, Cushman 1984, Jungk i Claassen 1997). Precisament la
modelitzacié d’ aquests gradients de concentracio a la rizosfera és € punt més
complex i determinant dels models matematics d’ absorci6 de rutrients del sol
per les arrels (Baldwin i col. 1973, Barber i Cushman 1981, Barraclough i
Tinker 1981, Cushman 1984). Se sap que depen de factors com la densitat de
longitud d'arrel, contingut d’'aigua al sOl i parametres relacionats amb
I’equilibri ionic entre fases del s0l. En el context de la resposta compensatoria
de les arrels en condicions naturals, creiem que la capacitat fisiologica de les
arrels per incrementar les taxes d’ absorcio d’ions seria més o menys efectiva en
el sol depenent de I'escenari concret determinat pels factors acabats

d’ esmentar.
3.4. Absorcio de P

A diferénciade K™ i NOs", no hem observat cap estimul en |’ absorcié de fosfor
per part de les arrels no afectades pels estressos. Aquesta manca de

compensacio per I'absorcid de P que hem observat, faria pensar que |’ activitat



Discussio -125-

d absorcié de P per unitat d’'arrel és limitada, de manera que una arrel no pot
incrementar aguesta activitat per tal de suplir unaaltra arrel. En aquest sentit, si
gue hem vist que una meitat del sistema radical d’ aguestes plantes era suficient
per assumir tota I’absorcio d’ aigua, K' i NOs’, perd que cal tot € sistema
radical per mantenir I’ absorci6 de P; aleshores sembla que el sistemaradical de
les plantes emprades en agquests experiments estaria dimensionat per la captacio
deP.

En condicions de camp | aportacié de PO;> és una de les majors restriccions
pel creixement de la planta (després del nitrogen) a causa de la baixa mobilitat i
I’alta capacitat de retencié d' aquest anié en € sol (Marschner 1995, Smith
2002, Smith i col. 2003). Es coneguda la formaci6 de proteoids o agrupacions
radicals en baixes concentracions de PO4> (Gardner i col. 1983, Neumann i
col. 1999) i que la formacid d’ aguestes masses radicals esta regulada per la
concentracié interna de PO,> (Gilbert i col. 1997). Sha comprova la
mobilitzacié de PO, per &cids organics anionics (citrat, malat, oxalat) que via
floema son transportats a |I’arrel (Gerke i col. 2000); acidifiquen larizosfera i
faciliten |’ absorci6 de PO,* mitjancant un simport H'/ PO, (Tang i col. 2001,
Smith 2002, Smith i col. 2003). En baixes concentracions de PO,> & malat és
excretat per les arrels d medi per facilitar I’absorcié de PO,* en les arrels
proteoids (Schulze i col. 2002).

El paper de la concentracio en I'arrel d'acids organics anionics (com lactat,
acetat, oxaat, succinat, fumarat, malat, citrat, isocitrat i aconitat) i la seva
exudacio d medi acidificant la rizosfera i estimulant I’absorcié de nutrients,
especialment de PO, estd ampliament estudiat (Jones 1998, Ryan i col.
2001). EI malat i citrat serien els primers components en ser exudats a baixes
concentracions de PO,> (Gardner i col. 1983, Grierson 1992). L’exudaci6
d'&cids organics per facilitar I'absorcié de PO4> en requereix una produccio
mantinguda en les arrels, la qual és possible pel transport de sucres via floema,
per tal de no esgotar en les arrels les concentracions d’ aquests acids organics
(Johnson i col. 1994, 1996).
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3.5.

Tot i que en aguests experiments no s ha detectat un efecte compensatori en
I’ absorcié de P, no podem descartar que no es produeixi en un termini més
llarg. En aguest sentit, s'ha demostrat que I’ estat general de P de la planta de
manera sistemica i no pas la concentracié local, intervé en la regulacié de
I’expressié de gens que codifiquen per transportadors de P al’arrel  (Smith
2002, Smithi col. 2003).

Per tant, hem vist que I'arrel de girasol no és capa¢ de compensar a curt
termini la manca d absorci6 de fosfor que es dona quan part del sistemaradical
se sotmet a estres hidric, nutricional o fred. L’ observacio que el P és el
principal macronutrient pel qual unes arrels no poden suplir les atres,
suggereix que €l sistema radical d’ aquestes plantes esta dimensionat per les

necessitats d' absorcio de P.
Absorcié d'altresions (Ca?*, Mg?*, SO)

Els resultats obtinguts mostren com la manca de NOs pot alterar |’absorcio
d dtres ions apart del K*, com Ca?*, M¢?* i SO4%. Concretament, hem observat
que les arrels afectades per manca de NOs™ redueixen |’ absorcié de Ca?* i M?*
i que semblen augmentar |’ absorcié de SO4* (Figura 34, Figura 35, Figura 36,
Figura 37).

Es interessant remarcar que la disminucio en |’absorcié d’ aguests dos cations
es produeix tot i que es manté |’absorcio d' aigua en aquestes arrels. Aixo
contrasta amb la creenca bastant extensa de que € mecanisme d absorcié de
Ca’ i Mg?* és per arrossegament en corrent transpiratori i corrobora que,
amenys en plantes joves i amb una elevada taxa de creixement com son
aguestes plantes, una part important de I’absorcié de Ca®" i M¢?* és activa i
susceptible als sistemes de control de la nutricio mineral a nivell de planta
sencera (del Amor i Marcelis 2003).

També és remarcable |’ observacio que la davallada en I’ absorcié de Mgt no és
immediata, com en € cas de K*i Ca?* Sind que es produeix una mica més tard
(unes 4 hores). Aixo podria suggerir que es podrien produir per mecanismes

diferents. En el cas del Ca’* la baixada en |’absorcié podria ser conseqiiércia
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de la disminuci6 de la carrega de NO3 en € xilema, ala qua pot estar lligada
per questions de carrega el ectrica, de manera semblant al que hem comentat pel
K* (Van de Geijn i Petit 1979). En e cas ddd M, les taxes d' absorcié que
hem observat per aguest i6 son de I’ordre d’una cinquena part les del Ca’* i
potser la mateixa massa d'arrel fa un cert tamponament entre |’absorcié i la
secrecio a xilema, de manera que en un primer moment de la disminucio de
I'absorcié de NO3', d M¢?* s'acumularia en I'arel fins que aguest cumul

produis una inhibicio dels transportadors involucrats.

A diferéncia del K*, no observem efecte compensatori en |’ absorcié de Ca?* i
Mg?*. Els resultats obtinguts d'absorcié pels ions Ca?*, Mg, PIPO,* i SO2
no mostren un efecte compensatori per part de les arrels no afectades pels
estressos (Figura 34, Figura 35, Figura 36, Figura 37), com si Shavia
comprovat en els apartats anteriors de la discussié per I'absorcié d' H,O, K i
NOjs". Part de lamanca d’ efecte observat podria ser deguda a la menor precisio
en la metodologia emprada en la mesura de I'absorcié d agquests ions. En
efecte, tot i que la determinacié de les concentracions d aquests ions en la
solucié nutritiva shagi realitzat amb metodes molt precisos, € consum
d aquests ions per les plantes és molt baix en relacio a la seva concentracio en
la solucié, de manera que € seu diferencial és molt reduit. A més, també és
possible que la mateixa concentracio a la planta esmorteeixi els canvis en €l
subministrament, de manera que les possibles respostes compensatories siguin

més lentes.

Per tant, sembla que I’absorcié de Ca2* i Md* es produeix per mecanismes
separats perd ambdds s'inhibeixen per manca local de NOs’, son independents
del flux d’aigua i no mostren efecte compensatori a curt termini. Tot plegat
encaixaria amb I'existencia de sengles mecanismes d'absorcié actius,
possiblement regulats a nivell de tota la planta, perd que interaccionen amb el

transport local de NOs'.

Pel que faal’increment d absorcio de SO4% en les arrels sotmeses a manca de
NOs’, d'una banda aixd pot ser degut a I'increment de concentracié de SO4*

en la solucié nutritiva d' aguest tractament. No obstant aixd un estimul de
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3.6.

' absorcié de SO4% es podria esperar en cas de déficit de NOs™ ja que aguns
transportadors de NOs™ poden transportar també altres anions (Crawford i Glass
1998). L'absorcié de SO4% en les arrels té aspectes molt similars a I’ absorcié
dels nitrats i es déna a molt baixes concentracions. Se sap que I’ absorcié de
sulfat és mitjancant simports SO4*/H* 0 H,POs/H* i que I’ expressié dels gens
que les codifiquen respon a I’estat nutricional de SO4> de tota la planta (Smith
2001).

Carrega xilematica

Hem observat un patr6 diari molt marcat en |’exudacio radical, que concorda
amb les observacions d’ altres autors (Henzler i col. 1999). En gira-sol s hacitat
gue I'exudaci6 a xilema sestimula amb ABA i sembla que depén

d’ agquaporines (Quintero i col. 1999).

La variacio observada en la secrecié d’ions al xilema mostra a grans trets unes
pautes semblants a |’ observada per I'absorcio d'ions, discutida en |’ apartat
anterior (Figura 32, Figura 33, Figura 34). No obstant aix0, es posa de manifest
gue no es transporta a xilema la mateixa quantitat d’ions que I'arrel esta
absorbint en un moment determinat. En aquests assgjos la diferéncia entre
absorcio i secrecié a xilema es posa de manifest s comparem per cada i0
aguestes taxes a diferents hores del dia. La diferencia sobretot consisteix en un
cicle diari molt marcat en la secrecid, mentre que I’ absorcidé és més constant
durant les hores de Ilum. En els nostres resultats s observen taxes d’ absorcio a
llarg del dia per aquests ions que estan per sobre dels valors obtinguts en
I’exudat. Aquest fet esta en linia amb observacions realitzades per altres autors
gue demostren que la carrega ionica del xilema és un procés clarament
diferenciat de I’ absorcio ionica tant pel K* (Engels i Marschner 1992 b) com
pel NO3™ (Touraine i Grignon 1982). Com que part de la secrecio xilematica
prové de retranslocacio des del brot via floema, no seria sorprenent que I’ efecte
dels tractaments sobre |’absorcié d’ions no coincidis amb I’ efecte sobre la
secrecio xilematica. Per exemple, en blat de moro s ha observat que el fred a
Iarrel provoca una baixada de |’ absorcié de NOz™ i K* ales arrels, perd no de

la recirculacio de N i K entre fulles i arrels, que sembla dependre més de
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I"activitat de les fulles que no pas de les condicions de les arrels (Engels |
Kirkby 2001).

De la comparaci6 de les taxes d' absorcio i exudacié obtingudes a llarg del dia,
es desprén que una quantitat procedent de I’ absorcié d’ aquests ions romandria
en |I’arrel. Aquests ions acumulats en |’ arrel podrien destinar-se com a substrat
precursor de I’augment metabolic que s observa, mesurat com augment de
respiracio, en les arrels que compensen e deficit hidric i ionic. De tota manera
també cal tenir en compte que la mesura de la secrecié d’ions a xilema és
destructiva ja que es basa en I’ exudaci6 obtinguda d’ arrels tallades i que podria
ser que subestimés la taxa de secreci6 in vivo. L’ exudacio cau rapidament poc
després de talar la planta, de manera que seria possible que, finsi tot, la
primera mesura obtinguda just després de talar la planta fos ja una

subestimacio de les taxes de secrecio que hi havia en la planta intacta

La secreci6 a les arrels afectades per I estres és molt diferent a la de les seves
complementaries no directament afectades. La taxa de secrecié de K* i NO3z™ en
les arrels afectades per estrés hidric, manca de NO3™ i manca general d’'ions cau

molt per sota del control.

També hem observat que la marca de NO3™ provoca diferencies importants
entre la secrecio de les dues meitats del sistema radical pel que faa NOz', K¥,
ca?* i Mgf*. En situacié de déficit de NOs™ hem observat una disminucié en la
carrega xilematica dels diferents ions estudiats. Com sha comentat, la manca
de NO3 provoca una disminucio de I’ activitat metabolica de I’arrel, que també

podria explicar part d’ aquesta reduccio en la carrega xilematica.

Per la seva banda, en les arrels complementaries de les afectades en algun cas
sobserva un estimul de la secrecié a xilema. Concretament, a les arrels
complementaries a I’ estrés hidric, ales 8 h. de I'inici de I’ estres, s'intueix un

estimul de la secrecio de K* i NOs", que 16 hores més tard és ben significatiu.

Pel que fa als mecanismes de secreci6 a xilema, s ha citat que la secrecio de
K* al xilema és per un “outward rectifying chanel” (KORC) que respon a

canvis en la concentraci6 d ABA (de Boer 1999). D’aquesta manera, la
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secrecio a xilema sembla ser un procés sensible als sistemes de control en que

participa I’ ABA.

També se sap que la recirculacié via floema pot aportar una part important del
K" que se secreta a xilema, de manera que és possible que es produeixin
baixades en |'absorcié de K que no comportin una disminucié de la seva

caregaal xilema (Lui col. 2005).

En el cas del déficit de NO3’, I efecte sobre el K* i Ca#* seria explicable per la
necessitat de mantenir I’ equilibri de carregues ioniques en e xilema (Allen i
col. 1988, Findenegg i col. 1989). Es a dir, com a conseqiiéncia d’ una menor
secrecio de NOs™ tampoc se secretaria K, que és € principa catié encarregat
de compensar la carrega negativa de I'ani6 NOs. A més, possiblement la
secrecié d'ions al xilema interaccioni amb €l transport d’ aigua. Aixi Quintero i
col. (1998) han demostrat que e déficit de K™ en arrels de gira-sol augmenta

s fluxos d exudacié i la conductivitat hidraulica, acumulant-se Na“ en I’ arrel.

Quan  déficit inclou tots els ions, hem observat un pic en la secreci6 de Ca&*
a xilema. Una possible explicacio podria ser que en aquest cas no hi ha prou
K™ per compensar la carregadel NO3™ i momentaniament aquest rol I’ assumeix
e Ca*.

Pel gue fa a efecte compensatori en el carregament Xilematic, hem observat que
s estimula la secrecio de K*, NOs i C&* per part de les arrels complementaries
a les que pateixen manca general d’ions o Unicament de NOs ; mentre que
I"estrés hidric no provocava cap efecte en la secreci6 ionica a xilema per part

del'arrel no afectada.

Amb tot plegat veiem que, tot i que € procés d’ absorcié d'ions per I'arrel esta
fisiologicament separat del procés de carrega a xilema, a mig termini un

condiciona al’ dltre.
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La supressio de I’absorcioé d’aigua a una part del sistema radical de plantes
de gira-sol crescudes en “split-root”, no produeix unareduccio apreciable a
curt termini en el bescanvi de gasos de la part aéria (com fotosintesi, flux

trangpiratori i conductancia estomatica).

L’ activitat de la part aéria és poc 0 gens sensible a |’ aparicio de condicions
estressants en parts del sistema radical, sempre que la integracio de la
funcionalitat de tot € sistema radical mantingui |'aportacio daigua i

nutrients ala part aéria

Les arrels tenen la capacitat d’incrementar en poques hores les taxes
d'absorcié d'aigua i aguns ions (NOz, K*), de manera que compensen la
pérdua de funcionaitat en atres arrels de la mateixa planta que es troben
afectades per algun tipus d’ estres.

La respiracio de I'arrel respon de manera immediata i esglaonada a la
disponibilitat de K" i NOs™ en & medi radical, en forma d’ una baixada
brusca cada vegada que s esgota un d’ aquests nutrients.

Els estressos hidric, nutriciona i fred quan afecten només a una part del
sistema radical provoquen una redistribucié de I’ activitat metabolica en el
conjunt del sistema radical, en qué disminueix la taxa respiratoria de la part
afectada per I’ estrés alhora que augmenta a la part no afectada, de manera

que laintegracié en tot € sistema radical es manté bastant estable.

Les parts del sistema radical no afectades per estrés sOn capaces
d'estimular progressivament |’absorcio de K™ i NOs’, fins a compensar

I’ absorcié suprimida per |’ estrés en atres arrels de la mateixa planta.

La disponibilitat local de NOs™ a medi radical afecta rapidament les taxes
d absorcio locals de K*, Ca?* i M¢?™.

L’ absorcio de K™ per les arrels es mostra associada amb |’ absorcio local de
NOs™ ; s'inhibeix en aquelles arrels que no tenen disponibilitat de NO3™ d

medi i S estimula en aquelles que si que en tenen i han de compensar-ho.
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Les absorcions locals de Ca2* i Mg?* no estan lligades al flux d’aiguai sf

gue estan condicionades per I’ absorcio local de NO3'.

La sensibilitat de I'absorcié de cations a la disponibilitat local de NOz
suggereix que aguestes funcionalitats es troben lligades entre s mateixes a
causa de la necessitat de mantenir un equilibri de carregues en € xilema, fet
gue condiciona una forta dependencia entre les distribucions espaias

d’ aquestes activitats de transport ionic.

Latecnicad “split-root” en hidroponic s ha mostrat molt Gtil per estudiar
com les diferents activitats que es donen simultaniament a les arrels
sintegren en sistemes de control que comprenen tota la planta i com a
mateix temps aquestes activitats poden estar Iligades entre s mateixes a
nivell local.
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