FISIOLOGIA DE CULTIVOS

Crecimiento foliar y radical en plantas de fique (Furcraea
castilla y F. macrophylla) bajo estrés por encharcamiento

Leaf and root growth of sisal plants (Furcraea castilla and
F. macrophylla) growing under flooding stress

Fanor Casierra-Posada’ y Nancy E. Gomez G.>2

En regiones tropicales y subtropicales se producen pérdidas en
las plantas cultivadas como consecuencia de lluvias estacionales
prolongadas. El exceso de agua produce condiciones de anoxia
en el suelo en pocas horas. Las raices sufren hipoxia o anoxia,
lo cual tiene como resultado una crisis energética que afecta el
crecimiento de la planta. El presente estudio se orientd hacia la
determinacion de crecimiento foliar y radical en dos especies de
fique (Furcraea castillay F. macrophylla) cultivadas en enchar-
camiento en campo abierto en Tunja, Colombia. Las plantas se
desarrollaron a partir de bulbilos, en bolsas plasticas con 3 kg
de suelo. Las plantas control se regaron cada 4 dias. Las bolsas
de las plantas encharcadas se cubrieron con una bolsa plastica
adicional para limitar el drenaje y se regaron hasta mantener
el agua 1 cm por encima de la superficie del suelo. En ambas
especies la materia seca total de la planta, el peso especifico de
las hojas y el area foliar se redujeron con el encharcamiento,
mientras que lalongitud total radical se incrementd. La relacién
raiz:vastago se redujo en F. macrophylla pero se incrementé en
F. castilla. A pesar de que ambas especies fueron fuertemente
afectadas por el encharcamiento, F. macrophylla mostré mejor
adaptacion a este factor de estrés que F. castilla.

Palabras clave: 4rea foliar, distribucién de materia seca, rela-
cion raiz:vastago, longitud radical.

ABSTRACT

In tropical and subtropical regions severe crop losses are caused
by prolonged seasonal rainfall. Excess water produces anoxic
soil conditions within a few hours. Plant roots, consequently,
suffer hypoxia or anoxia, which results in an energy crisis af-
fecting the plant growth. The present study aims to determine
the leaf and root growth of two sisal species (Furcraea castilla
and F. macrophylla) growing under flooding stress in open
field in Tunja, Colombia. Plants grew from bulblets in plastic
bags filled with 3 kg of soil. Control plants were watered every
4 days. The bags of the flooded plants were covered with an ad-
ditional plastic bag limiting drainage, and were watered until
the water surface remained 1 cm above soil. In both species,
the dry total matter per plant, the specific leaf weight and leaf
area were depressed by flooding, while the total root length was
increased. The root to shoot ratio was reduced by flooding in F.
macrophyllabut in F. castilla it increased. Although both spe-
cies were strongly affected by flooding, F. macrophylla showed
better adaptation to this stress factor than F. castilla.

Key words: leaf area, dry matter partitioning, root:shoot ratio,
root length.

Introduccion

El género Furcraea, miembro de la familia Agavaceae, es
endémico de América tropical, especificamente de la region
andina de Colombia y Venezuela; se encuentra distribuido
tanto en localidades continentales como insulares, desde
México hasta Bolivia, incluyendo todas las islas del Cari-
be (Ministerio de Agricultura y Desarrollo Rural, 2005a;
Garcia-Mendoza, 1998).

En Colombia el cultivo de fique participd con 0,07% en
el monto total de la produccion agricola en 2004. El area
cultivada oscil6 entre 15.388 y 23.094 ha entre 1994 y 2006.
Para 2004 abarcé 16.333 ha, de las cuales, 38,3% se culti-
varon en Cauca, 29,0% en Narifio y 26,3% en Santander
(Ministerio de Agricultura y Desarrollo Rural, 2005b). A
pesar de la relevancia de este cultivo, su cadena productiva
obtuvo solo 0,6% de la inversion en ciencia y tecnologia
entre 2002y 2006 (Ministerio de Agricultura y Desarrollo
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Rural, 2007), lo que es un indice de la falta de investigacion
en este cultivo en Colombia.

En relacion con el género Furcraea (Agavaceae) se han
realizado investigaciones de gran relevancia orientadas
al desarrollo de claves para su identificacion, descripcion,
sinonimia, distribucién, hébitat y fenologia (Garcia-
Mendoza, 1998); se ha estudiado su filogenia con base
en analisis de DNA (Bogler y Simpson, 1995; Bogler y
Simpson, 1996); se ha desarrollado un protocolo para su
micropropagacion in vitro (Martinez y Pacheco, 2006);
se ha caracterizado su sistema de produccion y sus apli-
caciones agroindustriales (Ministerio de Agricultura y
Desarrollo Rural, 2005a; Simmons-Boyce et al., 2004;
Itabashi et al., 1999; Pérez, 1974); se reporta como una
especie de metabolismo CAM (cassulacean acid metabo-
lism) (Casierra-Posada y Gonzalez, 2008); se ha estudiado
su comportamiento bajo condiciones de estrés salino por
NacCl (Casierra-Posada et al., 2006), a pesar de lo cual es
todavia poco lo que se conoce sobre su fisiologia.

Las condiciones naturales en que se desarrollan los vege-
tales, como inundaciones, exceso de precipitacién, com-
pactacion del suelo y actividad de los microorganismos,
pueden tener como consecuencia una disminucién en la
disponibilidad de oxigeno. Durante la imbibicién y ger-
minacién de las semillas, la produccion de microsporas o
el desarrollo de la fruta, la disponibilidad de oxigeno para
la produccién energética puede ser limitada. Esta condi-
cién puede deberse también a la restriccion en la difusion
de oxigeno en los tejidos internos o a los altos indices de
metabolismo celular, como en células meristemdticas en
divisién (Larcher, 2001; Bailey-Serres y Chang, 2005).

Las células de los organismos aerobios han desarrollado
respuestas adaptativas tendientes a compensar la crisis ener-
gética generada por la privacion del oxigeno. Las respuestas
anivel celular en plantas completas varian e incluyen altera-
ciones en el metabolismo y desarrollo, que en algunos casos
confieren tolerancia a largo plazo. Se han conseguido avan-
ces en la comprension del papel de la activacion o de factores
que reducen la represion, transcripcion y alteraciones en la
expresion genética regulada por el oxigeno en algunos pro-
cariotes y eucariotes modelo. Los procesos que determinan
estas respuestas incluyen sensores multiples directos o indi-
rectos y rutas de transduccion de los mensajeros que actian
de manera independiente o reciproca. Los mecanismos de
deteccion directa pueden implicar proteinas o compuestos
que se unen o reaccionan con el oxigeno. Perturbaciones
en la homeostasis celular, por ejemplo niveles de energia
alterados, estados redox o niveles de calcio, pueden ser la
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base para deteccion de mecanismos indirectos (Blokhina,
2000; Bailey-Serres y Chang, 2005).

Entre las adaptaciones estructurales frente al fenémeno
de baja disponibilidad de oxigeno en el suelo, se encuentra
la formacion de aerénquima en tallos y raices de plantas
acuaticasy en aquellas tolerantes a situaciones de enchar-
camiento, lo que permite la oxigenacion a larga distancia
de los tejidos sometidos a hipoxia. La formacion de tejido
interconectado, lleno de gases, tiene lugar mediante dos
rutas. En el primer caso sucede la separacion de las células
durante el desarrollo y muerte programada de las células,
lo cual sucede frecuentemente, incluso en plantas que cre-
cen en condiciones normales (Drew, 1997). En el segundo
caso esta implicada la participacion del etileno (Jackson,
1985), el cual, en bajas concentraciones en el aire (0,1-1,0
uL-L"), promueve la muerte normal de las células, pero
en raices de plantas expuestas a hipoxia se han encon-
trado concentraciones altas tanto de la hormona como
de su precursor (He et al., 1994). Por tanto, el objetivo
de este trabajo fue la evaluaciéon del comportamiento de
dos especies de fique en relacién con su crecimiento bajo
condiciones de suelo inundado.

Materiales y métodos

El material vegetal objeto de estudio se obtuvo a partir de
bulbilos de Furcraea macrophylla y F. castilla, los cuales
crecieron en bolsas (3 kg de tierra negra), a campo abierto
(13,8 °C de temperatura promedio y humedad relativa de
78,4%), en la granja Las Flores de la Universidad Pedago-
gicay Tecnoldgica de Colombia (UPTC) en Tunja, ubicada
a 5° 33 latitud norte, 73° 24’ longitud oeste. Al momento
de la brotacién se aplicaron por planta 3 g de fertilizante
comercial 15-15-15.

De cada especie se tomaron 60 plantas; 30 se mantuvieron
a capacidad de campo. A las 30 plantas restantes, por varie-
dad, se les realizé saturacion hidrica: cada matera se cubri6
con una bolsa plastica y se adicion6 agua que saturara
el suelo hasta la superficie. El ensayo tuvo una duracion
de siete meses, de los cuales las plantas de tratamiento
correspondiente estuvieron encharcadas los dos tltimos
meses. Las plantas se mantuvieron hasta que empezaron a
presentar los sintomas de estrés.

Como variables dependientes se tomaron: el peso seco de
los tejidos, por secado de las muestras en una estufa a 105
°C, hasta peso constante; el peso especifico de las hojas
como el cociente entre el peso seco y el area foliar; la lon-
gitud total radical como la suma de la longitud de todas
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las raices; la relacion raiz:vastago como la razdén entre el
peso seco de la raiz y los 6rganos aéreos; el drea foliar se
determind con un analizador LI-COR® 3000A (LI-COR,
Nebraska).

El experimento consistié en un ensayo bifactorial, con dos
especies (Furcraea macrophyllay F. castilla) y dos condicio-
nes de humedad en el suelo (normal y encharcado), disefio
completamente al azar, 30 replicas, tomando una planta
como unidad experimental. La informacion se analizé
mediante una tabla Anava y la prueba de separacién de
promedios de Tukey (P<0,01) con la aplicacion SPSS (Sta-
tistical Product and Service Solutions) version 11.5.1.

Resultados y discusion

Como consecuencia del encharcamiento se encontré un
incremento en los valores de pH del suelo. Los valores de
pH del suelo en plantas regadas normalmente fue de 5,0 en
promedio, pero en el suelo de plantas sometidas a enchar-
camiento se registraron valores de pH de 6,4 en promedio.
Resultados similares en cuanto a la modificacion del valor
del pH en suelos encharcados habian sido reportados
por Leén y Arregocés (1985) y Casierra-Posada y Vargas
(2007), quienes justifican el incremento en el pH en suelos
encharcados como una consecuencia de la reduccién de
oxidos manganicos e hidroxidos férricos que permite la
liberacién de iones OH". Por otro lado, el potencial redox
en suelos encharcados se reduce drasticamente, lo que
provoca el incremento de la poblaciéon de microorganis-
mos anaerdbicos, los cuales utilizan la materia organica
del suelo como fuente de energia, pero requieren iones
que puedan ser reducidos, como aceptores de electrones.
Estos receptores de electrones pueden ser los nitratos o los
sulfatos. De manera similar, el hierro trivalente o el man-
ganeso tetravalente se pueden reducir a iones bivalentes
(Ledn y Arregocés, 1985; Schulze et al., 2002). Ademas, el
CO, también puede usarse como aceptor de electrones, lo
que resulta en la produccion de metano. Tales reacciones
consumen protones, dando como resultado un incremento
en el pH del suelo (Schulze et al., 2002).

El encharcamiento provocé una reduccion en la produccion
total de materia seca de las plantas evaluadas, con diferen-
cias altamente significativas (P<0,01). En F. macrophylla
el encharcamiento redujo 38,9% la produccion total de
materia seca, mientras que en F. castillala reduccién estuvo
en el orden de 48,0% (figura 1).

La disminucion en la produccion de materia seca puede ser
una resultante del hecho de que la capacidad fotosintética
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FIGURA 1. Peso seco en dos especies de fique (Furcraea sp.) en condi-
cion normal de riego y en encharcamiento (las barras sobre las columnas
indican la desviacion estandar).

resulta fuertemente inhibida bajo condiciones de enchar-
camiento, en plantas poco tolerantes a este factor causante
de estrés. Lo cual sucede dado que la apertura estomatica
dirige el CER (CO, exchange rate) en plantas encharcadas
(Regehr et al., 1975; Phung y Knipling, 1976) y se reporta
que la reduccion en la conductancia estomatica coincide
con la reduccién del CER y baja concentracién interna de
CO, (Davies y Flore, 1986a, 1986b). Esta disminucién en
la toma de CO, reduce las posibilidades de involucrar el
compuesto al ciclo de Calvin, disminuyendo la carboxila-
cién y por tanto la produccién de materia seca. Los valores
tan elevados de disminucién de materia seca bajo condi-
ciones de encharcamiento, fueron un indice del bajo nivel
de tolerancia de las dos especies a este factor causante de
estrés. Por otro lado, las raices de plantas expuestas a baja
disponibilidad de oxigeno en el sustrato deben cambiar su
proceso respiratorio de aerdbico (con disponibilidad de O,
suficiente) a anaerébico (bajo hipoxia). Mientras que en el
primer caso se producirian 38 moléculas de ATP, durante
la fermentacién, inducida por la hipoxia, se producirian
solo 2-3 moléculas de ATP, con el consecuente déficit de
energia para los procesos metabolicos relacionados con el
crecimiento (Briandle, 1996).

En cuanto a los resultados de la variable peso especifico
de las hojas, el encharcamiento provocé disminucion en
sus valores. Se presento diferencia altamente significativa
(P<0,01) para el factor especie y para la interaccion especie
* condicidn; sin embargo, no hubo diferencia significativa
para el factor condicién. En F. macrophylla el encharca-
miento redujo 2,0% el peso especifico de las hojas, mientras
que en F. castilla la reduccién estuvo alrededor de 30,0%.

Los resultados obtenidos en cuanto al comportamiento
del peso especifico de las hojas pueden articularse a la re-
duccidn en la tasa fotosintética que tiene lugar en plantas
expuestas a encharcamiento. Adicionalmente, muchos
estudios han mostrado la acumulacién de aminoacidos en
los tejidos vegetales en condiciones de baja disponibilidad
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FIGURA 2. Peso especifico de las hojas en dos especies de fique (Fur-
craea sp.) en condicion normal de riego y en encharcamiento (las ba-
rras sobre las columnas indican la desviacion estandar).

de oxigeno en el suelo (Roberts et al., 1992; Good y Muench,
1993). Sousay Sodek (2003) encontraron los maximos valo-
res en la concentracion de alanina entre 48 y 72 h luego dela
exposicion de plantas de Glycine max alahipoxia. Ademas,
el incremento en los niveles de proteinas implica que el
metabolismo y produccion de aminoacidos en condiciones
de hipoxia es muy activo cuando las plantas se exponen
a baja disponibilidad de oxigeno. Esta apreciaciéon debe
tomarse en consideracion cuando la produccion del fique
se orienta hacia la obtencion de sapogeninas (hecogeninas
y tigogeninas) para utilizarlas en farmacéutica (Ministerio
de Ambiente, Vivienda y Desarrollo Territorial, 2006).

La longitud radicular se vio favorecida por el encharca-
miento con diferencias altamente significativas (P<0,01)
en cuanto al factor condicidn, pero sin diferencia esta-
disticamente significativa para el factor especie ni para
la interaccion especie * condicién. En F. macrophylla el
encharcamiento increment6 94,2% la longitud radical, y
en F. castilla el incremento fue de 74,7%.

En raices de Arabidopsis algunos analisis de mutantes
revelaron que las especies reactivas de oxigeno (Reactive
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FIGURA 3. Longitud radical total en dos especies de fique (Furcraea
sp.) en condicion normal de riego y en encharcamiento (las barras so-
bre las columnas indican la desviacion estandar).
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oxygen species - ROS) producidas por la NAD(P)H-oxidasa
activan los canales de calcio, facilitando el flujo del elemen-
to, el cual es necesario para el crecimiento de las raices
(Foreman et al., 2003; Mori y Schroeder, 2004). Ademas,
la ROP (Response to Oxygen Deprivation) en Arabidopsis es
responsable del gradiente de calcio intracelular en los pelos
radicales (Jones et al., 2002). Estas observaciones permiten
especular que la ROP puede promover un incremento en
el calcio citosdlico, bajo condiciones de hipoxia, lo cual
podria ser mediado por la NAD(P)H-oxidasa, localizada
posiblemente en la membrana plasmatica (Bailey-Serres y
Chang, 2005), lo cual darifa como resultado el crecimiento
de la raiz en vegetales expuestos a hipoxia.

Elincremento en la longitud total de raices encontrado se
debi6 a la produccion de raices adventicias inducida por
el encharcamiento (figura 4), mediante las cuales la planta
tiene la posibilidad de tomar el oxigeno disuelto en la parte
superior del perfil del suelo.

FIGURA 4. Apariencia externa de las raices de dos especies de fique
(Furcraea sp.) en condicion normal de riego y en encharcamiento. A'y
B: £ macrophylla normal y encharcada; C y D: F. castilla encharcada y
normal, respectivamente.

Un componente adicional enla respuesta de las plantasala
hipoxia es el etileno, el cual necesita oxigeno molecular para
su sintesis. Este regulador del crecimiento se requiere para
la muerte programada de células que determina tanto la
formacion de aerénquima como la formacion de raices ad-
venticias en condiciones de baja difusion de oxigeno (Drew
et al., 2000; Mergemann y Sauter, 2000; Gunawardena et
al., 2001). Por tanto, la produccion de raices adventicias
mediada por el etileno es un mecanismo importante en la
adaptacion de los vegetales a las condiciones de hipoxia, y
es asi como F. macrophylla tiene una mejor adaptacion a
estas condiciones que F. castilla, mediante esta modifica-
cién anatémica que le permitiria sobrevivir por un periodo
mas prolongado en encharcamiento.

Agron. Colomb. 26(3) 2008
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FIGURA 5. Area foliar en dos especies de fique (Furcraea sp.) en condi-
cion normal de riego y en encharcamiento (Ias barras sobre las colum-
nas indican la desviacion estandar).

El encharcamiento redujo el area foliar en las plantas
evaluadas de ambas especies, con diferencias altamente
significativas (P<0,01) para el factor condicion y significa-
tivas (P<0,05) para la interaccion condicién * especie. No
hubo diferencia significativa para el factor especie. En F.
macrophylla el encharcamiento redujo 41,5% la produccion
total de materia seca, mientras que en F. castillala reduccion
estuvo en el orden de 32,7%.

Se han reportado resultados similares en cuanto a la
reduccion del area foliar en plantas expuestas a enchar-
camiento. En Persea americana el encharcamiento redujo
34,5% el drea foliar (Besoain et al., 2005). Esta condicion
de estrés vegetal no solo redujo el area foliar sino que
indujo entre 20 y 60% de necrosis en las laminas foliares
de Oryza sativa como consecuencia de la produccién y
acumulacion de etanol en los tejidos (Boamfa et al., 2003);
lo mismo sucedio en plantas de Fragaria sp., en las cuales
la hipoxia disminuyé entre 47,1 y 74,4%, con respecto
a las plantas control, y ademds se produjo entre 30,1 y
41,2% de area foliar necrética (Casierra-Posada y Vargas,
2007). Por tanto el encharcamiento afecta negativamente
el crecimiento de la parte aérea en muchas especies vege-
tales, mediante la inhibicién de la formacién de nuevas
hojas asi como de la expansion foliar y del crecimiento
de internodos. También causa senescencia prematura y
abscision de las hojas (Kozlowski, 1984; Kozlowski et al.,
1991; Kozlowski y Pallardy, 1996). La expansién de las
hojas se inhibe debido a la reduccién de la extensibilidad
de las paredes celulares, la cual es un factor determinante
para el crecimiento (Smit et al., 1989).

El encharcamiento indujo una respuesta diferencial en
cuanto a la relacion raiz:vastago, en las dos especies evalua-
das. Mientras que en F. macrophylla el valor de la relacion
se redujo 38,9% con el encharcamiento, en F. castilla este
valor se incrementd 60,0%. Para el factor condicién no
se presentd diferencia significativa; sin embargo, si hubo
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FIGURA 6. Relacion raiz;vastago en dos especies de fique (Furcraea
sp.) en condicion normal de riego y en encharcamiento (las barras so-
bre las columnas indican la desviacion estandar).

diferencia altamente significativa (P<0,01) para el factor
especie y para la interaccion especie * condicion.

Se ha encontrado que la fermentacion es un proceso esencial
en la tolerancia de las raices a la hipoxia, lo cual no sucede
en los vastagos de Arabidopsis. Es mas, los tratamientos con
ABA promueven la tolerancia a la falta de oxigeno solamen-
te en las raices de la misma especie (Ellis et al., 1999). Estas
observaciones y las diferencias en la sefializaciéon manejada
por el calcio en 6rganos especificos (Sedbrook et al., 1996)
son indicadores de que las raices y el vastago difieren am-
pliamente en los mecanismos de sensibilidad y respuesta a
la falta de oxigeno (Bailey-Serres y Chang, 2005).

Dadas las alteraciones metabdlicas, anatomicas y mor-
fologicas inducidas por el encharcamiento, el patrén de
asignacion de materia seca en los diferentes 6rganos de las
plantas se modifico (figura 7). El factor més determinante
para esta modificacion fue la acumulacion de materia seca
en las raices.

Mientras que en F. macrophyllalaacumulacion de materia
seca en las raices se redujo 24,7% con el encharcamiento,
a pesar de que la longitud total de las raices se habia in-
crementado 94,2% con respecto a las plantas control, en
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FIGURA 7. Distribucion de materia seca en los diferentes 6rganos de la
planta en dos especies de fique (Furcraea sp.) en condicion normal de
riego y en encharcamiento.

385



F. castilla el peso seco de las raices se incrementd 51,1%,
con un aumento de 74,7% en la longitud de las raices, lo
que implica que las raices de F. macrophylla fueron menos
densas que las de F. castilla. Este resultado sugiere una
mayor formacion de aerénquima en F. macrophylla que en
F. castilla, con una mayor posibilidad de movilizaciéon de
O, como sustrato respiratorio hacia los tejidos sometidos
a hipoxia. La formacién de aerénquima es una respuesta
adaptativa de plantas que tienen la posibilidad de tolerar
las condiciones de baja disponibilidad de oxigeno en el
sustrato (Schulze et al., 2002).

A pesar de que ambas especies estudiadas mostraron baja
adaptabilidad a las condiciones de estrés por hipoxia, segun
los factores del crecimiento estudiados, F. macrophylla
mostré mejor adaptacion a este factor que F. castilla; por
consiguiente, se debe ser cuidadoso al seleccionar la especie
a cultivar en regiones con suelos pesados y precipitacion
alta, pues estas condiciones limitan la difusion de oxigeno
en el suelo, lo que haria que el crecimiento y, por tanto, la
produccién se vean seriamente comprometidos.
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