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Desarrollo de la biomasa y raiz en plantas de lulo
(Solanum quitoense var. septentrionale) en respuesta
al sombrio y anegamiento

Biomass and root development response of lulo
(Solanum quitoense var. septentrionale) plants to
shading and waterlogging
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RESUMEN

El cambio y la variabilidad climdtica incrementan los periodos de lluvias, generando inundaciones y/o ane-
gamientos, los cuales impactan en el desarrollo fisiolégico de las especies cultivadas. En lulo, aunque se reco-
mienda su siembra bajo penumbra, se estudié el efecto del estrés por anegamiento en condiciones de sombrio
bajo invernadero. Las plantas de lulo, de 10 semanas de edad, fueron sembradas en materas de plastico de 5 L
con un sustrato suelo y arena cuarcitica en proporcién 1:1 v/v, se determin el efecto de 65% sombrio en los
cuatro periodos del anegamiento de 0, 3, 6 y 9 dias, més 9 dias de recuperacién c/u, sobre el desarrollo de la
biomasa de planta y las raices. El sombrio disminuyé la acumulacién de biomasa en todos los 6rganos vegeta-
tivos, especialmente en las hojas (-22,7%). No se presentaron interacciones entre el sombrio y el anegamiento.
La raiz resulté ser el 6rgano maés afectado por los periodos de mayor anegamiento (6 y 9 dias), con reducciones
del didmetro del cuello radical, longitud de raiz pivotante y del volumen y peso seco de rafz, mientras que, en
consecuencia, la relacién de biomasa entre la parte aérea y la raiz se aumenté. Durante el periodo de recupe-
racién de 9 dias persisti6 el efecto negativo de la privacién del oxigeno en la rizésfera y, més bien, se agravéd
todavia més para los variables volumen y longitud de la raiz.
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ABSTRACT

Climate change and its variability increase rainy periods, generating flooding and waterlogging, which affect
the physiological development of cultivated species. In lulo, although growth under shade is recommended,
the effect of stress due to waterlogging was studied under conditions of partial shading in greenhouse. Young
lulo plants were planted in 5 L plastic pots with soil and sand quartzite at a ratio of 1: 1 v/v as substrate. The
effect of 65% shading and no shading during four periods of waterlogging, 0, 3, 6 and 9 days, and a recovery
period of 9 days each on the development of plant biomass and roots was determined. The shading decreased
biomass accumulation in all of the vegetative organs, especially the leaves (-22.7%). No interactions between
the shading and waterlogging were measured. The root system proved to be the organ most affected by the
periods of increased waterlogging (over 6 and 9 days), with reductions in the diameter of the root collar,
length of taproot, volume and dry weight of roots, while; as a consequence, the shoot/root ratio of the bio-
mass increased due to rhizosphere oxygen deprivation. During the recovery period of 9 days, the negative

effect of the waterlogging persisted and was further aggravated for the volume and root length variables.

Additional keywords: dry weight, root collar, root length, shoot/root ratio.
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INTRODUCCION

El lulo (Solanum quitoense Lam.) es un arbusto
tropical originario de los bosques himedos de
los Andes de Suramérica (Messinger y Lauerer,
20195), incluyendo a Colombia, Ecuador y Pert
dentro del centro primario de su diversidad ge-
nética (Bonet y Cardenas, 2012). Las dos va-
riedades boténicas de lulo més importantes en
Colombia son la septentrionale y la quitoense. La
primera se caracteriza por la presencia de espi-
nas en el tallo y en las hojas y por una mayor aci-
dez de sus frutos, mientras la segunda variedad
no presenta espinas y sus frutos son més dulces
(Morton, 1987).

En Colombia y Ecuador es considerado como
un producto importante en la canasta familiar
y cuenta con un alto potencial agroindustrial
en la obtencién de pulpa, jugos, néctares y con-
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centrados (Gonzélez et al., 2014; Flérez et al.,
2008). En 2014, la superficie sembrada en Co-
lombia con este frutal fue de 9.829 ha, de las
cuales se obtuvieron 80.313 t y un rendimien-
to promedio de 9,54 t hal, a partir de 8.418 ha
cosechadas y los departamentos de Huila, Va-
lle del Cauca, Antioquia, Santander, Boyaca y
Caldas son los de mayor participacién a nivel
nacional (MADR, 2014).

Por ser una planta originaria de los bosques hu-
medos, presenta buena adaptacién a regiones
frescas y sombreadas, se presume que es una
planta de semipenumbra, con ruta fotosintética
C3 (Medina et al., 2006). Por ello, se recomien-
da su siembra bajo penumbra natural o artificial
(Bonet y Cardenas, 2012). Sin embargo, como
producto de la domesticacién, se han establecido
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cultivos comerciales en ambientes de alta ilumi-
nacién y libre exposicién, en especial en los ma-
teriales sin espinas (Medina et al., 2006).

El Panel Intergubernamental de Cambio Climati-
co reporta que el incremento en las precipitacio-
nes, causadas principalmente por el calentamien-
to global resultado de las actividades humanas,
tendrd un mayor impacto en las regiones tropi-
cales como consecuencia del aumento del ciclo
hidrolégico mundial (Bailey-Serres y Voeseneck,
2008). En Colombia durante los afios 2010 y 2011,
el incremento de las precipitaciones, causadas por
el fenémeno de La Nifa, afecté seriamente las re-
giones Caribe y Andina del territorio; en dicha
temporada, se registr6 la afectacién del 87,5% de
los departamentos del pais (DANE, 2011).

Los periodos de anegamiento en periodos de alta
pluviosidad o riego excesivo, unidos a un pobre
drenaje del suelo (Pardos, 2004; Torres y Fischer,
2016) dificultan el desarrollo radical y la fisiolo-
gia de las especies cultivadas, generando gran-
des pérdidas de produccién agricola en todo el
mundo (Bailey-Serres et al., 2012). Anegamiento
e inundacién conllevan a una saturacién de los
poros en el suelo con agua que normalmente es-
tan ocupados con aire (Lambers ez al., 2008). En
consecuencia, en el suelo se presenta la reduccién
del oxigeno (O,) libre a cambio de la acumula-
cién de diéxido de carbono (COy), que afecta el
potencial redox del suelo, cambiando la disponi-
bilidad de nutrientes como manganeso (Mn**),
hierro (Fe3*) y sulfato (SO,*) e incrementando la
solubilidad de metales téxicos (Zeng et al., 2013).
Adicionalmente aumenta la produccién de sus-
tancias téxicas como etanol, acetaldehido, com-
puestos cianégenos y etileno (Kozlowski, 1997).
Por el lavado de las raices se presenta una pérdida
de nutrientes minerales como compuestos so-
lubles de nitrégeno originando un desequilibrio
nutricional debido a la actividad anaerébica mi-
crobiana (Pardos, 2004).

La poca disponibilidad de O; en el suelo anega-
do reduce la difusién del oxigeno disuelto el cual

solo queda disponible en una capa delgada ubi-
cada cerca de la superficie (Taiz y Zeiger, 2010).
Esta condicién de hipoxia se ha convertido en
un estrés abiético importante que afecta el cre-
cimiento, desarrollo, productividad e incluso la
distribucién de las especies (Kozlowski, 1997) y
que muestra un fuerte efecto negativo sobre el
crecimiento y la actividad fisiolégica de las raices
(Pallardy, 2007).

La mayoria de las especies vegetales son suscep-
tibles, a un mayor o menor grado, a esta adver-
sidad y han desarrollado adaptaciones a estas
condiciones anaerébicas (Bailey-Serres y Voese-
nek, 2008). Las plantas pueden llegar a tolerar
el encharcamiento mediante mecanismos que
implican el transporte y suministro de oxigeno
a los 6rganos sumergidos, dentro de estos la for-
macién de aerénquima y la insercion de raices
adventicias, cerca de la superficie del agua, son
los méas importantes (Moreno y Fischer, 2014).
El aerénquima es un conjunto de canales que ad-
mite la difusién interna del oxigeno atmosférico
y el proveniente de la fotosintesis de las partes
aéreas hacia las raices anegadas favoreciendo la
respiracién aerdbica de este érgano vital para la
planta (Yamauchi et al., 2013).

La radiacién solar es la fuente energética més im-
portante para la asimilacién del carbono y el cre-
cimiento de la planta (Valladares y Niinemets,
2008), por lo cual cualquier reduccién en esta
causaré efectos sobre la fotosintesis y la tasa de
crecimiento (Mielke y Schaffer, 2010).

Las plantas estdn frecuentemente limitadas por
multiples factores de estrés que operan de for-
ma simulténea, en este sentido, las respuestas
fisiologicas a efectos separados de anegamiento
y sombrio sugieren que ambos factores inte-
ractian de tal forma, que el efecto adverso del
sombrio se amplificara en suelos anegados (Laan
et al., 1990). La interaccién de estas dos condi-
ciones puede afectar el crecimiento de plantas
de forma independiente o interactuar haciendo
que un factor reduzca y/o incremente el impac-
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to de factores adicionales (Baracaldo et al., 2014).
Mommer et al. (2005) constataron que existen
fuertes similitudes entre las respuestas de acli-
matizacién a sombrio e inmersién en agua de las
plantas.

Dada la importancia del cultivo de lulo para el
sector fruticola colombiano y el poco conoci-
miento que existe en el estudio de la fisiologia
de esta especie en condiciones de variabilidad
climdtica, asi como la falta del entendimiento
sobre los mecanismos como las plantas reaccio-
nan a un suelo saturado de agua (Voesenek ez al.,
2014), el presente estudio tuvo como objetivo de-
terminar los efectos que causan el sombrio y el
anegamiento sobre la formacién de biomasa de
los 6rganos de la planta y los componentes del
desarrollo radical.

MATERIALES Y METODOS

Material vegetal y condiciones
del experimento

El experimento se llevé a cabo en un inverna-
dero de cubierta plastica de la Facultad de Cien-
cias Agrarias de la Universidad Nacional de Co-
lombia, sede Bogota, localizado a 4°35’56”N y
74°04’51”W, con altitud de 2.556 m. El material
vegetal utilizado consisti6 en plantas de lulo de 10
semanas de edad, propagadas por semilla. Cada
planta fue trasplantada en una matera de pléstico
de 5 L de capacidad, que contenia como sustrato
suelo tamizado y arena cuarcitica en proporcion
1:1 v/v. Las propiedades fisicas y quimicas del
sustrato empleado fueron: pH 5,2; CO 6,33%; N
0,55%; Ca 6,21; K 1,79; Mg 1,42 y Na 0,29 meq
100 g?; P 37,2; Cu 0,20; Fe 47; Mn 4,57, Zn 1,45
y B 0,34 mg kg''; AI 0,23 meq 100 g; CICE 9,94
meq 100 g; con textura franco arenosa.

Para el primer factor de estrés, el sombrio, los dos
niveles fueron: (1) sin sombrio (SS) adicional, ex-
poniendo las plantas a la radiacién solar bajo la
cubierta pléstica del invernadero (66.69+1.1 Ix)
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y (2) con sombrio (CS), colocando las plantas en
una cdmara cubierta por todos los lados con po-
lisombra negra, instalada a 1,5 m por encima de
las plantas, que brindé un porcentaje de sombra
del 65+4%, con una radiacién de 29.94+3.4 Ix.

Para el factor de anegamiento se probaron cua-
tro niveles correspondientes a diferentes tiempos
de duracién asi: 0, 3, 6 y 9 d, con un tiempo de
recuperacion de 9 d. Para ello se cerraron hermé-
ticamente las aberturas de drenaje de las materas
y mediante la adicién de agua de riego se man-
tuvo permanentemente una ldmina de 3 cm por
encima del nivel del sustrato, durante los dias de
duracién de cada tratamiento. El estrés por ane-
gamiento se suspendié destapando los orificios
de drenaje de las materas en los dias antes men-
cionados.

Las condiciones de temperatura del aire fueron
similares para las dos condiciones de sombrio,
CSy SS; con 25,3 y 25,6°C, respectivamente, y
la humedad relativa al interior de la cdmara de
polisombra fue superior con respecto al area sin
sombrio, registrando valores de 61,2% y 25,7%,
respectivamente.

Parametros del desarrollo radical

Se registré el didmetro del cuello de raiz emplean-
do un calibrador Vernier digital 8 in, referencia
3416. Para determinar la longitud de la raiz pi-
votante se midié la longitud de estas mediante
una cinta métrica, mientras que el volumen se
calcul6 mediante un cilindro graduado (probeta)
que contenia un volumen conocido de agua (250
mL), del cual se registr6 el volumen desplazado
al sumergir las raices evaluadas.

Biomasa seca de los 6rganos

Se separaron las plantas en hojas, tallo y raiz, se-
cando las muestras en un horno universal a 80°C
durante 48 h, hasta peso constante, y posterior-
mente se registré el peso seco de las biomasas
empleando una balanza de precisién.
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Relacion entre la biomasa aérea/radical

Con los pesos obtenidos a partir de las estructu-
ras separadas, se calculd la relacién parte aérea/
radical, esto mediante el cociente entre el peso
seco de la parte aérea y el peso seco de la raiz.

Disefo experimental y anlisis
estadistico de los datos

Se utilizé un disefo completamente aleatoriza-
do con arreglo factorial. El primer factor corres-
ponde a los periodos de anegamiento y recupe-
racién y el segundo factor a sombrio, con tres
repeticiones por tratamiento, donde cada una
consistié de una planta individual en matera.
Se comprobaron los supuestos mediante test de
Levene y Shapiro-Wilk. Posteriormente, los da-
tos se analizaron mediante ANAVA de dos vias.
La prueba Tukey se utilizé para determinar el
efecto de los tratamientos sobre las variables. Los
datos fueron analizados usando Statistix v 9.0
(Analytical Software,Tallahassee, FL).

RESULTADOS Y DISCUSION
Sombrio

El anélisis de varianza arrojé diferencias signifi-
cativas en la reduccién de la biomasa seca total

y de los érganos de la planta, asi mismo como el
didmetro del tallo basal, debido al 65% sombrio,
mientras las otras variables no fueron afectadas
por el factor luz (tablas 1y 2). Este resultado re-
fleja la importancia de la luz en la produccién
de biomasa a través de la fotosintesis y la poste-
rior translocacién de los fotoasimilados (Taiz y
Zeiger, 2010; Fischer et al., 2012), lo que también
concuerda con lo encontrado por Casierra-Po-
sada et al. (2013) en plantas de lulo sombreados
que redujeron en un 27,5% la tasa de asimilacién
neta (TAN).

Resultados similares observaron Mielke y Scha-
ffer (2010) en el arbusto suramericano Eugenia
uniflora que desarrollé mayores pesos secos de la
parte aérea, raiz y peso seco total de 30%, 50%
y 33% en plantas que recibieron plena luz, com-
parado con plantas bajo luz parcial (40,5 y 10,7
mol m? dfa™ de densidad del flujo fotosintético,
respectivamente). Del mismo modo, Casierra-
Posada et al. (2013) registraron en lulo una reduc-
cién del 27,3% en el peso seco total acumulado
por las plantas que estuvieron cubiertas con una
polisombra.

Es para considerar que aunque el sombrio fue del
65%, la biomasa total se redujo solamente en un
21%, mostrando la adaptacién del lulo a ambien-
tes de penumbra (Bonet y Cardenas, 2012), pero,
al mismo tiempo, confirmando sus altos rendi-

Tabla 1.

de crecimiento en plantas de lulo.

Resumen de analisis de varianza del efecto de los tratamientos de sombrio y anegamiento sobre variables

Fuente de variacion

Sombrio Anegamiento Sombrio x Anegamiento
Peso seco hoja PSH *x ns ns
Peso seco tallo PST * FHx ns
Peso seco raiz PSR * FHE ns
Peso seco total PSTL *x ns ns
Relacion parte aérea raiz AR ns o ns
Volumen raiz VR ns o ns
Longitud raiz (R ns wHx ns
Didmetro tallo DT o e ns

*, **y *** diferencias significativas en el nivel de probabilidad de 0,05; 0,01 y 0,001, respectivamente. NS, no significativo en a.=0,05.
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mientos en ambientes de elevada luminosidad
(Medina, 2006), lo que expresa la buena plastici-
dad fisiolégica de esta planta a la disponibilidad
de luz (Lavinskiet al., 2007) y, ademas, no se pudo
confirmar lo reportado por Morton (1987) que el
lulo no es adaptado a una plena luz solar. Sin em-
bargo, en este contexto, vale mencionar que ex-
pres6é Lobo (2000) que la plena exposicién solar
redujera el periodo productivo de la planta de lulo
debido a una acelerada actividad metabdlica.

La reduccién del didmetro del tallo basal por
la sombra estd directamente relacionada con la
menor acumulacién de biomasa en este 6rgano
(tabla 2), ademads, podria ser una consecuencia
de menores tasas de translocacién de carbohi-
dratos hacia las raices, necesitando un sistema
vascular de menor didmetro, mientras en plantas
no estresadas luminicamente el tallo y las raices
reciben cantidades suficientes de carbohidratos,
especialmente en la fase inicial del crecimien-
to de la planta (Fischer et al, 2012). Hansen
(1978) reporta tasas de flujo de fotoasimilados
mas altas en doseles de plantas de manzano a
plena luz comparado con plantas sometidas a
deficiente luz. También Dwivedi y Dwivedi
(2012) resaltan que los cambios inducidos por
baja intensidad luminica pueden conllevar a un
reducido flujo de carbohidratos hacia las raices,
interviniendo negativamente en la respiracién y
la actividad enzimadtica de este 6rgano vy, asf dis-
turbando, por lo menos en parte, el metabolismo
de toda la planta.

Como indica la tabla 1, entre sombrio y anega-
miento no se registraron interacciones significa-

tivas (P>0,05). Tampoco Baracaldo ez al. (2014)
encontraron interacciones entre el sombrio de
56% y el anegamiento en tomates chonto duran-
te 4,8y 12 d, sin embargo, con un enfoque fun-
cional (usando el modelo de Gompertz), estos
autores vieron una reduccién de la biomasa seca
total de las plantas sombreadas y anegadas du-
rante 12 d, a partir del dia 20 del inicio del anega-
miento, comparado con los demds tratamientos.

Anegamiento

El factor anegamiento mostré diferencias signi-
ficativas (P<0,001) en seis de las ocho variables
evaluadas (tabla 1), pero en el peso seco foliar
que representa la mayor parte de la biomasa de la
planta en la fase vegetativa (Medina et al., 2006)
y asi, consecuentemente, en la biomasa total, la
falta de oxigeno en la rizésfera no produjo efec-
tos marcados (tabla 1).

Diametro del tallo basal

Con respecto al didmetro del cuello radical no
hubo diferencias estadisticas en el desarrollo del
grosor de este en las plantas no anegadas (con-
trol) durante los 9 d del estudio, sin embargo,
las anegadas durante 6 y 9 d formaron tallos ba-
sales mas gruesos (P<0,05) comparado con las
del control o solamente anegadas por 3 d (figura
1A). También Flérez-Velasco et al. (2015) obser-
varon en plantas de lulo anegadas un didmetro
de tallo mas grande que en las no anegadas, ar-
gumentando que esta respuesta se debe a la for-
macién de tejido esponjoso (el aerénquima), el
cual permite la difusién de gases, como el O, del

Tabla 2. Efecto del sombrio sobre peso seco de la hoja (PSH), peso seco del tallo (PST), peso seco de la raiz (PSR),
peso seco total (PSTL) y diametro del tallo (DT) en plantas de lulo.

Tratamiento PSH (g) PST (g) PSR (g) PSTL (g) DT (mm)
Sin sombra 3,00=0,164a 218 +0,13a 1,39 =012a 6,60 +033a 8,78 +031a
Con sombra 232 =012b 1,81 =0,10b 1,08 =0,09b 524 = 0,26 b 756 £0,29b
CV (%) 30,12 45,45 46,56 29,35 20,32

Promedios con letras distintas indican diferencia significativa segun la prueba de Tukey (P<0,05). Valores son promedios de tres repeticiones = error

estandar.
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tallo aerébico hacia las raices hipéxicas/andxicas
en plantas anegadas e inundadas (Striker, 2012;
Sairam et al., 2008).

Estos mismos resultados los obtuvieron Nuanez-
Elisea et al. (1999) y Mielke et al. (2005) en plan-
tas de Annona glabra, sometidas a més de 10 d de
anegamiento, en contrario a Aldana et al. (2014)
quienes observaron a 50 d una reduccién de 2/3
del grosor del cuello radical en uchuva, anegadas
durante 8 d, en comparacién con las plantas no
estresadas. Del mismo modo, Ferndndez et al.
(1997) observaron en la variedad de manzano
‘Jonnee’, injertadas sobre tres diferentes portain-
jertos, una reduccién del aumento del drea trans-
versal del tronco, 5 cm por encima del injerto en
plantas anegadas durante 32 d, comparado con
anegamientos mas cortos.

Estos resultados, observados en las diferentes
plantas estudiadas, confirman que la toleran-
cia al anegamiento depende mucho de la espe-
cie, ademads varia segtn la edad y fenologia de la
planta y la duracién de las condiciones apéxicas/
anéxicas (Kozlowski, 1997).

El mayor crecimiento en grosor del tallo, debi-
do al estrés por 9 d de anegamiento, se perdid
significativamente (P<0,05) en la recuperacién
de las plantas en los 9 d siguientes (figura 1A),
posiblemente porque la planta ya no requeria
continuar con el desarrollo del tejido esponjoso
(Flérez-Velasco et al., 2015).

Peso seco del tallo

Esta variable no mostré diferencias estadisticas
entre el control y las plantas anegadas en las tres
fechas de evaluacion (figura 1B). Se present6 una
tendencia de aumento de biomasa entre los 3 y
6 d del ensayo, con una ligera reduccién en su
acumulacién hacia los 9 d. En las plantas de 3 d
anegadas, su recuperacién en los posteriores 9 d
favorecié una mayor acumulacién de masa seca
(P=<0,05) en el tallo, comparado con las plantas
control (figura 1B). El efecto de la reduccién de la

biomasa del tallo, como lo registraron Baracaldo
et al. (2014) en tomate, anegados 8 y 12 d y Alda-
na et al. (2014) en uchuva, anegadas 6 y 8 d, no
pudo ser observado en las plantas de lulo.

Peso seco de la raiz

En la figura 3C se aprecia que las plantas some-
tidas a los periodos més largos de inundacién
(6 y 9 d) acumularon significativamente menor
biomasa (P<0,09) en el sistema radical, en com-
paracién con las plantas control. El efecto sobre
la reduccién de la biomasa radical fue tan gran-
de, que las plantas no recuperaron en los 9 d
posteriores (no anegadas) esta biomasa perdida
(figura 3C).

Este resultado confirma que los dafios mas
grandes en suelos anegados corresponden al
sistema radical, debido a un suministro insufi-
ciente de oxigeno (Yamauchiet al., 2013; Khon-
daker y Ozawa, 2007). La hipoxia o incluso la
anoxia en la rizésfera es la consecuencia inme-
diata del anegamiento (Sauter, 2013), teniendo
en cuenta que la resistencia a la difusién de
oxigeno es hasta 10.000 veces mayor en solu-
ciones del agua que en el aire (Vartapedian y
Jackson, 1997).

Por otro lado, las concentraciones minimas de
oxigeno en el suelo pueden causar efectos téxicos
debido a la sintesis de sustancias como etanol y
acetaldehido en la ruta de la respiracién anaeré-
bica (Kozlowski, 1997). Como reportan Jiménez
et al. (2012), en este proceso de la acidificacién
citosélica, se produce acido lactico que disminu-
ye el pH de las células induciendo la sintesis del
acetaldehido.

Debido a la respiracién anaerébica de las raices
que produce solamente 2 ATP, en comparacién
con los 36 ATP en condiciones aerdbicas, la falta
de energia afecta gravemente el metabolismo de
las células radicales (Dwivedi y Dwivedi, 2012).
Lépez y Del Rosario (1983) observaron una dis-
minucién de la respiracién radical del 72% en
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Figura 1. Efecto de tres periodos de anegamiento (3, 6 y 9 dias con 9 dias de recuperacion c/u) sobre A) diametro
del tallo (corresponde al cuello radical), B) peso seco del tallo, C) peso seco de raiz y D) relacién parte
aérea/raiz en plantas de lulo. Valores son promedios de tres repeticiones = error estandar. Promedios con
letras distintas indican diferencia significativa segun la prueba de Tukey (P<0,05).

plantas de tomate anegadas por 10 d. Steffens er  Esta gran afectacién del crecimiento radical por
al. (2005) concluyeron que la deficiencia de oxi- la hipoxia en la rizésfera coincide completamen-
geno en la rizésfera impide la sintesis de ATP, lo  te con lo reportado por Larcher (2003) y lo en-

que conlleva a una muy baja toma de nutrientes, contrado por Ferndndez et al. (1997) en manzano

observado en el caso de trigo y avena. por una disminucién de la produccién de nuevas
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raices y por Baracaldo e al. (2014) en tomate y Al-
danaet al. (2015) en uchuva, en estas dos especies
el anegamiento disminuyé ampliamente la acu-
mulacién de biomasa seca de las raices comparado
con los otros érganos vegetativos de la planta.

En todas las variables medidas en el presente es-
tudio, la recuperacién de las plantas, finalizando
los 9 d del anegamiento, no obtuvo resultados
positivos, lo que concuerda con los observado
por Mielke y Schaffer (2010) en Eugenia uniflora,
en la cual persistieron los efectos negativos de la
hipoxia radical sobre la fotosintesis y la acumu-
lacién de la biomasa.

Peso seco total de la planta

No se presentaron diferencias estadisticas
(P>0,05) por los tratamientos de anegamiento
(5,49 g y 5,58 g en plantas anegadas y no anega-
das, respectivamente), debido a que, sobre todo,
la biomasa foliar (2,78 gy 2,69 g), la més abun-
dante de la planta, tampoco fue influenciada
significativamente (P>0,05) por la hipoxia en el
sistema radical (tabla 1).

Resultados similares encontraron Flérez-Velasco
et al. (2015) en plantas de lulo anegadas, que tu-
vieron una nutricién nitrogenada baja (10 mg
L), mientras con una alta (110 mg L), estas
plantas presentaron mayor tolerancia a la inun-
dacién y produjeron una biomasa total tres veces
mayor que las con baja nutricién. Estos autores
se refirieron por un lado, a una menor absorcién
de nitrégeno por las raices y, por otro, midieron
una menor eficiencia del fotosistema II (PSII)
en las plantas anegadas con baja nutricién de N.
También Mielke y Schaffer (2010) registraron
una reduccién de biomasa total en Eugenia uni-
flora anegada en “solamente” 27%, comparado
con una masa seca menor de 58% en las raices.

Relacion biomasa parte aérea/raiz
Debido al mayor crecimiento de la raiz al inicio

del experimento, comparado con la parte aérea
de la planta, las plantas anegadas mostraron a

los 3 d, una relacién significativamente menor
que las estresadas durante 6 y 9 d y esta relacién
fue también menor que en las plantas de recupe-
racién después de los 3 d (figura 1D). También,
por la afectacién mas grande de las raices anega-
das durante 6 y 9 d (figuras 1C y 2B), se present6
una alta relacién parte aérea/raiz que supero sig-
nificativamente la de las plantas control en estas
dos evaluaciones (figura 1D).

Estos resultados coinciden con los encontrados
en tomate (Baracaldo et al., 2014) y uchuva (Al-
dana et al., 2014) en los cuales se evidencié un
fuerte aumento en la relacién parte aérea/raiz
cuando se incrementé la duracién del anega-
miento a partir de 8 y 6 d, respectivamente, sin
embargo, Flérez-Velasco et al. (2015) observaron
en plantas de lulo que la relaciéon de peso seco
entre la parte aérea y raiz no varié por efecto del
estrés por anegamiento.

La alta proporcién de la parte aérea/raiz en las
plantas anegadas durante 6 y 9 d, que tampo-
co se disminuy6 en los 9 d de recuperacién,
podria obedecer a la muerte del tejido radical
por las condiciones de anoxia (Larcher, 2003)
y del deficiente crecimiento de raices nuevas
(Moreno y Fischer, 2014), comparado con las
plantas no anegadas. También Fischer y Or-
duz-Rodriguez (2012) afirman que en un suelo
saturado de agua se mueren primero las raices
finas y fibrosas.

En los tejidos que sufren por las condiciones de
hipoxia y todavia més por anoxia, Vartapetian y
Jackson (1997), en su articulo de revisién, resu-
mieron que las relaciones funcionales entre rai-
ces y tallos estdn altamente disturbadas, y esto
afecta gravemente la asimilacién de carbohidra-
tos y la utilizacién de los fotoasimilados de la
planta.

Longitud de raiz pivotante
Esta variable no fue influenciada significativa-

mente por los tratamientos del anegamiento,
sin embargo el efecto negativo y significante
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se presenté después de los 9 d de recuperacion,
sobre todo, en las plantas de 9 d anegadas (fi-
gura 2A). También Mielke y Schaffer (2010)
encontraron en Eugenia uniflora reducciones de
crecimiento que se acentuaron en el periodo de
recuperaciéon del anegamiento, especialmente
causado, en primer lugar, por una disminucién
de la fotosintesis.

El exceso de agua en el suelo crea deficiencias de
oxigeno en la zona de raiz, pudiéndose disminuir
su crecimiento normal (Khondaker y Ozawa,
2007) y, ademaés, la mayor produccién de eti-
leno en las condiciones hipéxicas disminuye la
elongacién de este érgano (Lambers ez al., 2008).
No se encontraron efectos mas contundentes en
esta variable, debido principalmente al hecho de
que por tratarse de un muestreo destructivo, las
raices podrian haber sufrido un dafo severo me-
cénico por la eliminacién del suelo.

Volumen de raices

Como muestran las figuras 2B y 3, el volumen
de raiz fue altamente afectado en los periodos
de anegamiento de 6 y 9 d, con reducciones
significativas (P<0,05) frente al control (53%
y 46%, respectivamente). Este efecto negativo
se aument6 (P<0,05) todavia maés en el periodo
de recuperacién después de los 9 d (69%), posi-
blemente por el afectado mecanismo de apertu-

ra de estomas en plantas sensibles a la hipoxia
(Pallardy, 2007).

Se supone que la severa afectacién del volumen
radical podria haber sido causado, sobre todo,
por una muy baja absorcién de agua y nutrien-
tes, generado por una reducida concentracién del
oxigeno libre en la rizésfera (Kozlowski, 1997)
y un cierre estomdtico que, en consecuencia, ge-
neré una menor fotosintesis y translocacién de
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Figura 2. Efecto de tres periodos de anegamiento (3, 6 y 9 dias con 9 dias de recuperacién c/u) sobre A) longitud
de raiz y B) volumen de raiz en plantas de lulo. Valores son promedios de tres repeticiones + error estandar.
Promedios con letras distintas indican diferencia significativa segun la prueba de Tukey (P<0,05).
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carbohidratos (Najeeb et al., 2015; Taiz y Zeiger,
2010) afectando la formacién de biomasa en las
raices (figura 3). Ademas, en raices de un suelo
anegado o inundado, la falta de oxigeno inhibe
el transporte electrénico mitocondrial, la oxida-
cién de NADH y la mayoria de las sintesis de
ATP (Mielke y Schaffer, 2010) afectando el desa-
rrollo de este érgano. También, Sauter (2013) re-
porta que en condiciones anaerébicas o andxicas
las reservas de almidoén en las raices son gastadas
en poco tiempo, haciendo dificil hasta imposible
para la planta mantener el crecimiento y las fun-
ciones radicales.

Para especies y variedades que no estan suficien-
temente adaptadas al estrés por anegamiento,
autores como Yetisir et al. (2005) en sandia y Fer-
néndez et al. (1997) en manzano recomiendan el
uso de patrones cuyo sistema radical tolere me-
jor las condiciones de hipoxia.

CONCLUSIONES

El sombrio del 65% de la luz incidente afecté la
produccién de biomasa en todos los 6rganos ve-

getativos de la planta, especialmente en las hojas
que son por naturaleza muy grandes en el lulo.

No se presentaron interacciones entre el sombrio
y el anegamiento. El factor sombrio posiblemen-
te no modifica los efectos de estrés por anega-
miento en plantas de lulo en las condiciones de
este experimento

El anegamiento tuvo grandes afectaciones sobre
las raices, siendo el 6rgano directamente pertur-
bado por la falta de oxigeno en la rizésfera, dis-
minuyendo la biomasa seca y el volumen drésti-
camente con el aumento de la duracién del estrés
y, este efecto, por consiguiente, aumenté consi-
derablemente la relacién parte aérea/raiz.

El periodo de 9 d de anegamiento ocasioné un
aumento en el efecto negativo del estrés en el cre-
cimiento de plantas de lulo, como lo corrobora el
periodo posterior de recuperacién de 9 d que tuvo
poco efecto positivo sobre las variables de creci-
miento. Asi mismo, este periodo de recuperacién
aumento el efecto negativo del anegamiento en
las variables volumen de raiz y longitud de la raiz
en plantas de lulo.

'y

0 dda

3 dda

Lt -/

6 dda 9 dda

Figura 3. Apariencia de las raices de plantas de lulo sometidas a cuatro periodos de anegamiento de 0, 3, 6 y 9 dda

(dias de anegamiento) y sin efecto de sombrio (0 dda).
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