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PREFPREFPREFPREFPREFACIOACIOACIOACIOACIO
(4ta. edición)

Las tres ediciones anteriores de «Principios de Nutrición Vegetal» fueron altamente
exitosas. No solo se vendieron bien, una consideración primaria tanto para los autores
como para el editor, sino también que se demostró un considerable interés en el trabajo.
Se realizaron traducciones a varios idiomas y ahora el libro se usa a nivel mundial como
un libro de texto ya sea en inglés o traducido. Los revisores por ejemplo también fueron
principalmente amables y constructivos en sus comentarios. Estuvimos por lo tanto
alentados para preparar una nueva edición actualizada del texto a la fecha, de nuevo con
el objetivo de producir un libro que los  estudiantes encuentren fácil de leer y entender.

En esta nueva edición el arreglo de los contenidos se ha retenido ya que probo ser
satisfactoria en ediciones anteriores Como antes también el disciplinas científicas de
ciencia del suelo bioquímica fisiología vegetal, ecología, agronomía, se han centrado en el
tema principal de la nutrición vegetal. En esta versión nueva revisada y actualizada se ha
puesto un énfasis algo mas fuerte en problemas ecológicos, de acuerdo  a los últimos
desarrollos.

Estamos profundamente agradecidos a amigos y colegas por sus consejos y en
particular agradecido al Profesor Sun Xi y al Sr. Rao Li-Hua, de la Universidad Agrícola de
Hanghshou, en la República Popular China y al Profesor Ch. Hecht-Buchholz y a la sra.
Ursula Ortmann de la Universidad Técnica de Berlín por ofrecer nuevas fotografías.

Deseamos expresar nuestras gracias a la Sra. Helga Mengel quien nos sostuvo
mucha ayuda para la preparación del manuscrito tan importante en la producción de un
libro de esta clase y para la Sra. Edith Hutzfeld que preparó las figures. También agrade-
cemos al editor el Instituto Internacional de la potasa.

Uno de nosotros «E>A.K» queda profundamente agradecido a la Society of Fellows
de la Universidad de Durham por la oportunidad de pasar 9 meses en un retiro de estu-
dios en la Universidad colega y en el departamento de Botánica, durante ese tiempo
fueron efectuadas algunas de las revisiones de la 4ta edición.

Giessen y Leeds, Septiembre 1987   K.MENGEL E.A. KIRKBY
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PREFPREFPREFPREFPREFACIOACIOACIOACIOACIO
(1ra. edición)

                 La supervivencia del hombre, siempre ha sido dependiente de la vida de las plan-
tas como fuente de alimento, materias primas y energía. Esto descansa en la habilidad de
plantas verdes transformar la energía de la luz en energía química. En el proceso de la
fotosíntesis, el las bajas concentraciones de bióxido de carbono de la atmósfera son acumu-
ladas por las plantas y convertidas en azúcares. Esta es la base de la síntesis de los vitales
materias primas natural incluyendo almidón, fibras, aceites vegetales, gomas así como un
vasto arreglo de compuestos orgánicos algunos de los cuales, como de aminoácidos esen-
ciales, ácidos grasos esenciales y vitaminas son indispensables en la dieta  de los mamí-
feros. Es este proceso fotosintético también que explica el  almacenamiento  de la ener-
gía mundial de los combustibles fósiles de los que depende tan significativamente el
hombre.

El incremento de la población mundial está ahora confrontado por una mayor esca-
sez de productos de las plantas, y hay una mayor necesidad  de producir cultivos de más
altas rendimiento y calidad.  Un aspecto importante de la producción  vegetal es que la alta
productividad  puede solamente lograrse en plantas que están alimentadas adecuadamen-
te. Este es el objetivo de este libro presentar los «Principios de Nutrición Vegetal» que puede
aplicarse en la producción mayor y mejor de productos para alimento y otros. Esta es,
entonces, la fuerza que puse   del libro, proveer información ayudar resolver problemas
prácticos.  En lo que a esto respecta endosamos la visión del gran  microbiólogo francés,
Louis Pasteur que una vez dijo que no hay Ciencia Aplicada sino solo la aplicación del
conocimiento científico, del pensamiento y la técnica a problemas prácticos».

El tema  de la nutrición de las plantas concernió con la provisión de plantas con
nutrientes así como la absorción de nutriente y su distribución en las plantas. La nutrición
de las plantas está  claramente muy estrechamente relacionado con metabolismo de planta.
Así en un sentido mas amplio la asimilación  de nutrientes, sus funciones metabólicas y su
contribución al  crecimiento y producción de rendimientos también puede considerarse
como parte de la nutrición vegetal. El lado práctico  de la nutrición vegetal es aplicación de
fertilizantes. Estos son los principales temas de este libro.

El libro presenta un amplio espectro de tópicos que atraviesan los limites de la Ciencia
del Suelo, Fisiología y Bioquímica vegetales.  Somos suficientemente optimistas para creer
que tal amplio tratamiento proveerá un  mejor entendimiento de la Nutrición Vegetal, aun-
que estamos seguros que un libro de este alcance y para  los propósitos por los que se
utilizará, alguna simplificación es inevitable.  En nuestra opinión, esto es justificable para
que puede presentarse un claro escena a los y que puede ser entendido por los estudiantes.

La obra es esencialmente un libro de texto para estudiantes de agricultura, horticultu-
ra e ingeniería forestal. Además, debería también servir como guía a todos aquellos que
están interesados en ciencias de las plantas y producción de cultivos. Por esta razón, se
cita más literatura que la generalmente encontrada en libros texto para estudiantes. En
vista del vasto número de trabajos científicos producidos en la ultima década no es
posible presentar un relevamiento detallado de la literatura de todos los tópicos que son



discutidos. No obstante, creemos que las referencias citadas proveerá una útil introduc-
ción a aquellos que intentan estudiar un tópico particular en más detalle. En las referen-
cias citatorias, elegimos deliberadamente literatura de diferentes países para mostrar la
extensión de la actividad  de investigación y para presentar una amplia imagen mundial
del tema.

Nos gustaría expresar nuestra gratitud a todo aquellos personas que nos ayudaran a
completar este libro. Estamos endeudados al Sr. D.R. Holdford, Sr. W.N. Townsend y Dr. P.B.
Tinker que tuvo la poco envidiable tarea de leer las secciones del libro en su primera pro-
puesta. Sus comentarios estimulantes y  valiosos sugerencias fueron de lo m,as apreciadas.
Estamos también agradecidos al Dr. F.E. Sanders y al Profesor. H.W. Woolhouse por sus
útiles discusiones.

Un número de autores fueron muy gentiles de permitirnos utilizar sus fotografías
originales. Estos incluyeron Dr. H. Ahmed y Dr. H. E. Evans; Profesor. S.A. Barber; Dr. M.
Beck; Dr. J.A. Becking; Dr. J.B. Bole; Dr. C. Bould; Profesor E. Brandenburg; Dr. P.C. De Kock;
Dr. A.P. Draycott; Dr. D.B. Fisher; Profesor W. Gertel; Dr. D. Kramer; Dr. O. Machold y Dr. G.
Scholz; Dr. G. Mix; Dr. P. Ruckenbauer; Dr. F.E. Sanders; Dr. G. Trolldenier; Dr. H.P.  Pissarek;
Dr. C.B. Shear y Dr. B. Walter.

Unas de las más tareas arduas y consumidoras de tiempo en la producción de un
libro es la de la preparación del manuscrito. Especiales gracias son por lo tanto para la
Señorita R. Gerke y a la Sra. J. Andrew por mecanografiar y para la Sra. K. Mengel que se
preocupó mucho en el trabajo de este libro revisando el orden de   la selección de literatura.

Deberíamos también agradecer al Instituto Internacional de la  Potasa acceder en el
formato del libro, y publicar así  el libro Rápidamente.

Giessen y Leeds, 1978  K. MENGEL  E.A. KIRKBY
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20.3 Flúor

20.4 Aluminio

20.5 Níquel

20.6 Cromo

20.7 Selenio

20.8 Plomo

20.9 Cadmio

LECTURA GENERALLECTURA GENERALLECTURA GENERALLECTURA GENERALLECTURA GENERAL

REFERENCIASREFERENCIASREFERENCIASREFERENCIASREFERENCIAS

10 Principios de Nutrición Vegetal

Página

521

522

524

525

526

527

529

533

535

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○



La Nutrición Vegetal 11

Un detalle sobresaliente de la vida es la capacidad de las células vivas para tomar sustancias

del ambiente y usarlas ya sea para la síntesis de sus componentes celulares o como fuente de energía.

La nutrición puede definirse como el suministro y la absorción de compuestos químicos necesarios

para el crecimiento y el metabolismo; y los nutrientes como los compuestos químicos requeridos por

un organismo. Los mecanismos por el cual los nutrientes se convierten en material celular o suminis-

tran energía son llamados procesos metabólicos. El término metabolismo comprende una serie de

variadas reacciones que ocurren en una célula viva para mantener la vida y el crecimiento. Así, la

nutrición y el metabolismo están cercanamente relacionados entre sí.

Los nutrientes esenciales requeridos por las plantas superiores son exclusivamente de natura-

leza inorgánica. Este requerimiento exclusivo de nutrientes inorgánicos por las plantas superiores

básicamente los distingue del hombre, de los animales y un sinnúmero de microorganismos que

adicionalmente necesitan compuestos orgánicos. Para que un elemento sea considerado un nutriente

esencial de las plantas deben satisfacerse tres criterios:

1) Una deficiencia de este elemento hace imposible a la planta completar su ciclo de vida;

2) La deficiencia es específica para el elemento en cuestión;

3) El elemento  está   directamente  implicado  en  la  nutrición  de  la  planta.  Por  ejemplo

como constituyente de un metabolito esencial requerido para la acción de un sistema

enzimático.
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Basados en estos criterios propuestos por Arnold y Stout (1939), los elementos químicos si-

guientes son conocidos actualmente como elementos esenciales para las plantas superiores:

El sodio, el Si y el Co no han sido establecidos como esenciales elementos para todas las

plantas superiores, por eso estos son elementos son mostrados entre paréntesis. En el caso del sodio

hay ciertas especies vegetales, particularmente las quenopodiáceas y otras especies adaptadas a con-

diciones salinas, que absorben este elemento en cantidades relativamente altas. El sodio tiene un

efecto benéfico y en algunos casos es esencial; lo mismo ocurre con el sílice, un nutriente esencial para

el arroz. El cloro es la mas reciente adición a la lista de elementos esenciales para el crecimiento de

todas las plantas superiores Broyer et al (1954). La lista de elementos esenciales mostrada arriba

puede no ser completa para las plantas superiores. Para algunos microorganismos aún pueden

ejemplificarse que otros elementos son esenciales, por ejemplo el vanadio (V) como ha sido reciente-

mente demostrado (Nicholas, 1961).

Los nutrientes vegetales pueden dividirse en macronutrientes y micronutrientes. Las plantas

necesitan los macronutrientes en cantidades relativamente elevadas. El contenido del N como

macronutriente en los tejidos de las plantas por ejemplo, es superior en varios miles de veces al

contenido del micronutriente Zinc. Bajo esta clasificación, basada en la cantidad del contenido de los

elementos en el material vegetal pueden definirse como macronutrientes los siguientes elementos: C,

N, H, O, S, P, K, Ca, Mg, Na y Si. Los micronutrientes son: Fe, Mn, Cu, Zn, Mo, B y Cl. Esta división de

los nutrientes vegetales en macro y micronutrientes es algo arbitraria y en muchos casos las diferen-

cias entre los macro y micronutrientes son considerablemente menores que en los ejemplos citados

arriba. El contenido de magnesio y hierro en los tejidos de las plantas por ejemplo, es tan alto como el

contenido de azufre y magnesio. La concentración de micronutrientes es a menudo en exceso de sus

requerimientos fisiológicos. Esto es frecuente en el caso del manganeso, demostrando que los conte-

nidos de nutrientes en los órganos de las plantas (hojas, tallos, frutos y raíces) proveen escasa indica-

ción de las cantidades necesarias de los nutrientes para cumplir sus procesos fisiológicos y bioquímicos.

Las plantas aún contienen grandes concentraciones de elementos no esenciales algunos de los cuales

pueden ser tóxicos (Aluminio, Níquel, Selenio y Flúor).

Carbono C Potasio K Zinc Zn

Hidrógeno H Calcio Ca Molibdeno Mo

Oxígeno O Magnesio Mg Boro B

Nitrógeno N Hierro Fe Cloro Cl

Fósforo P Manganeso Mn (Sodio) Na

Azufre S Cobre Cu (Silicio) Si

(Cobalto) Co
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Tabla 1.1. Clasificación de los nutrientes vegetales.

Desde el punto de vista fisiológico resulta difícil justificar la clasificación de los nutrientes de las

plantas en micro y macronutrientes dependiendo de la concentración de los elementos en los tejidos

de las plantas. La clasificación de los nutrientes de las plantas de acuerdo a su comportamiento

bioquímico y función fisiológica parece ser mas apropiada. Adoptando un esquema de base fisiológica

una posible clasificación de los nutrientes de las plantas se da en la Tabla 1.1. El grupo 1 incluye los

principales constituyentes del material orgánico de las plantas C, H, O, N y S. El C es absorbido como

CO2 de la atmósfera y posiblemente en la forma de COH3 de la solución del suelo. Estos compuestos

son adsorbidos o asimilados por procesos de carboxilación o por la formación de grupos carboxílicos.

Esta asimilación del C es acompañando por la asimilación del O. Pero no solo el C sino el CO2 y el

HCO3 son metabolizados. El H es absorbido en la forma de agua de la solución del suelo ó en con-

diciones húmedas, directamente desde la atmósfera. En el proceso de la fotosíntesis, el H2O se reduce

a H (fotólisis). Este se transfiere por una serie de pasos a compuestos orgánicos que resultan en la

reducción del nicotinamida - adenin dinucleótido (NADP+) a la forma reducida (NADPH). Este es una
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ELEMENTO NUTRITIVO

1er. grupo
C, H, O, N, S.

FUNCIÓN BIOQUÍMICA

Constituyentes primarios del mate-
rial orgánico. Elementos esenciales
de grupos atómicos implicados en
procesos enzimáticos. Asimilación
por reacciones oxido-reducción.

2do. grupo
P, B, Si.

3er. grupo
K, Na, Mg, Ca, Mn, Cl.

4to. grupo
Fe, Cu, Zn, Mo.

En forma de fosfatos, ácido bórico
o boratos, los silicatos de la solu-
ción de suelo.

En forma de iones de la solución
de suelo.

En forma de iones o quelatos de la
solución de suelo.

Esterificación con grupos alcohol
nativos del as plantas. Los ésteres
de fosfato están implicados en re-
acciones de transferencia de ener-
gía.

Funciones no especificas que esta-
blecen potenciales osmóticos. Re-
acciones mas especificas donde el
ion efectúa la conformación ópti-
ma de una enzimo-proteína (acti-
vación enzimática) Enlace de par-
ticipantes de reacciones, Balanceo
de aniones. Controladores del la
permeabilidad de membrana y elec-
tro potenciales.

Presentes predominantemente en
forma de quelatos incorporado a
grupos prostéticos. Permiten el
transporte de electrones por cam-
bio de valencia.
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co-enzima muy importante, de significancia universal en los procesos de oxido-reducción, a medida

que el H del NADPH se transfiere a un gran número de compuestos diferentes. Las plantas absorben

N como nitrato o amonio desde la solución del suelo, o como amoníaco gaseoso (NH3) y N2 desde la

atmósfera. Este último proceso, llamado fijación del nitrógeno (N2) molecular, depende de la presencia

de microorganismos específicos, de los cuales Rizhobium o Actinomicetes se asocian simbióticamente

a las plantas superiores. El N del NO3 se asimila por un proceso de reducción y seguida de una

subsecuente aminación. La asimilación del N amoniacal también implica un proceso de aminación. La

incorporación del N desde el N2 molecular depende de una reducción inicial del N2 al NH3, que es

nuevamente metabolizada por un proceso de aminación. La asimilación del azufre del sulfato es aná-

loga a la incorporación del N-nitrato, por ejemplo, la reducción del sulfato al grupo SH. El azufre S no

solo se absorbe desde la solución del suelo en forma de sulfato, sino que también puede ser absorbido

en la forma SO2 desde la atmósfera. Las reacciones que resultan de la incorporación del C, H, N, O y S

en las moléculas orgánicas son procesos fisiológicos fundamentales del metabolismo de las plantas.

Estos serán descritos en mayor detalle mas adelante. En este contexto es necesario solamente men-

cionar que los principales constituyentes del material orgánico de las plantas son asimilados por reac-

ciones fisiológicas complejas y en estos aspectos difieren de los otros nutrientes vegetales.

El fósforo, B y Si constituyen otros grupo de elementos que muestran similaridades en su

comportamiento bioquímico. Todos son adsorbidos como iones inorgánicos o como ácidos y ocurren

como tales en las células de las plantas o están unidos principalmente a los grupos hidróxilos de

azúcares formando ésteres de fosfato, boratos o de silicatos.

El tercer grupo de nutrientes de las plantas está compuesto por K, Na, Ca, Mg, Mn y Cl. Estos

elementos son adsorbidos directamente desde la solución del suelo en sus formas iónicas. Ellos están

presentes en las células vegetales libres en estado iónico, o adsorbidos a aniones orgánicos que no

difunden, como por ejemplo la adsorción de Ca+ por los grupos carboxílicos de pectinas. El magnesio

también aparece fuertemente unido a la molécula de clorofila. Aquí el ion Mg está quelatado, unido por

uniones covalentes y coordinadas. El término quelato se discute mas ampliamente en la página 16. En

este aspecto el Mg se asemeja mas a los elementos del cuarto grupo: Fe, Cu, Zn y Mo, elementos

predominantemente presentes como quelatos en las plantas. Esta división entre el tercer y cuarto

grupo no es muy clara para el Mg el Mn y el Ca, ya que éstos pueden estar también quelatados.

Tal como se describió precedentemente el C, H, O, N y S son constituyentes del material orgá-

nico. Así también sin embargo están implicados en procesos inorgánicos. El C y el O principalmente

como componentes de grupos carboxílicos, el H y O en procesos de oxido-reducción, el N en formas

NH2-NH y aún N y S en la forma de grupos SH. Son por lo tanto reactivos en procesos bioquímicos

fundamentales. Algunos procesos generales de las reacciones implicadas están explicadas mas abajo.

El C es asimilado por las plantas bajo la forma de CO2 por un proceso llamado carboxilación y

provee el mecanismo básico por el cual el CO2 se fija en el proceso de la fotosíntesis (ver pág. 148). El

proceso inverso por el cual el CO2 se libera, es también muy conocido en bioquímica, como

descarboxilación. Un ejemplo de la descarboxilación es la liberación del CO2 del ácido málico para

1.2. Funciones Generales1.2. Funciones Generales1.2. Funciones Generales1.2. Funciones Generales1.2. Funciones Generales
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formar el ácido pirúvico. Este proceso está catalizado por la enzima málica. También se requiere una

co-enzima, la nicotinamida adenin-dinucleótido fosfato NADPH, que es reducida en la reacción.

El equilibrio de está reacción es fuertemente en dirección a favor de la formación del ácido

pirúvico. Dos átomos de H del ácido málico son transferidos en la reacción. Uno pasa para reducir la

co-enzima NADP+ y el otro aparece como protón (H+). El componente activo de la co-enzima es la

nicotinamida. Las formas oxidadas y reducidas están mostradas abajo:

Este ejemplo de carboxilación también demuestra la participación del átomo de N en el proceso

enzimático. Todas las enzimas y co-enzimas contienen N.

El grupo SH puede estar también implicado en los procesos de oxido-reducción. Las siguientes

ecuaciones muestran las reacciones de dos grupos de SH de dos moléculas de cisteína que resultan en

la síntesis de una molécula de cistina, un compuesto caracterizado por la presencia de un puente S-S.

En la reacción la molécula de cisteína se oxida a medida que se remueven dos átomos de H. El grupo

S-S es muy común en las proteínas, sirviendo de unión entre las cadenas de polipéptidas (ver pág.

389).

Cisteína Cisteína Cisteína

Acido málico Acido pirúvico
Decarboxilación

Enzima málica
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El tercer y cuarto grupo de nutrientes vegetales (Tabla 1.1) tiene funciones iónico celulares no

específicas, tales como establecer potenciales osmóticos en los orgánulos de las células o mantener el

balance iónico. Además estos nutrientes pueden llevar a cabo funciones específicas. En una excelente

trabajo de revisión, Clarkson y Hanson (1980) han adoptado un sistema en el cual este tercer y cuarto

grupo de nutrientes de nuestra clasificación funcional está dividido en cuatro categorías. Estas son:

1) Mecanismos de control y desencadenamiento (Na+, K+, Ca2+ y Cl -) al controlar los potenciales

osmóticos, la permeabilidad de las membranas, los electropotenciales y la conductancia.

2) Influencia estructural (K+, Ca2+, Mg2+, Mn2+), al unir moléculas orgánicas particularmente molécu-

las de enzimas y así alterar su conformación.

3) Formación de ácidos de Lewis (Mg2+, Ca2+, Mn2+, Fe2+, Cu2+, Zn2+). Estos iones son capaces de

aceptar un par de electrones y así catalizar o polarizar grupos reactivos.

4) Reacciones redox (Cu2+, Fe2+, Mn2+). Estos iones son componentes esenciales de grupos prostéticos

que pueden efectuar transferencias de electrones.

El calcio y el Mg tienen una mas bien alta afinidad con grupos carboxílicos y fosfatos, mientras

que los metales de transición (Fe, Zn, Cu, Mn) son atraídos mas específicamente por el N y el S. Debido

a que el Ca2+ puede sustituir mas fácilmente su agua de hidratación, puede reaccionar con una varie-

dad de ligandos mas fuertemente que el Mg2+. Cuando se une a una molécula orgánica el Mg forma

típicamente una fuerte reacción geométrica con el grupo pirofosfato de la co-enzima adenosin-trifosfato

(ATP) para formar el complejo ATP-Mg2- que luego se une a la proteína de la enzima. El Mg puede

también complejarse con la co-enzima adenosin-difosfato (ADP), aunque la afinidad del ATP con el Mg

es mucho mas alta. En algunas reacciones el complejo Mn-ATP-2 es mas activo que Mg-ATP-2. En la

mayoría de las reacciones enzimáticas en la cual el ATP actúa como un donante de fosfato, el Mg-ATP-

2 aparenta ser la forma activa de la co-enzima (Figura 1.1).

El último grupo de nutrientes de las plantas (Tabla 1.1) son los metales pesados. Estos se dan

a menudo en las formas quelatadas en la planta. Un átomo de metal quelatado es aquel que está unido

a un compuesto orgánico (ligando) por una o mas uniones, así se forma una estructura de anillos. La

Figura 1.2 muestra un ejemplo. El Ca2+ se une a un etilen-diamin-tetraacetato (EDTA) de una forma tal

que los dos grupos carboxílicos del ácido unen el Ca2+ por uniones electrostáticas mientras que se

forman dos uniones coordinadas entre el Ca2+ y los dos átomos de N. Se forma un complejo muy

estable que es altamente soluble en agua y relativamente estable a los cambios de pH.

Fig. 1.1 Puente de una enzima con ATP por un átomo de magnesio.

Proteína
enzimática
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Los quelatos mas importantes que ocurren naturalmente en las plantas son aquellos del grupo

haem y la clorofila. El grupo haem es una porfirina férrica. El hierro está unido a dos átomos de N por

dos anillos pirroles por uniones coordinadas y los dos átomos remanentes de N de los dos anillos

pirrólicos de la estructura porfirina por uniones covalentes (Figura 1.3). El grupo haem forma el grupo

prostético de un cierto numero de enzimas (catalasa, peroxidasa y citocromo oxidasa). El hierro pre-

sente en la mitad haem puede cambiar su valencia de Fe2+ a Fe3+.

Fe2+ <==> Fe3+ + e -

Esto permite la transferencia de electrones, principio funcional del grupo prostético. En el esta-

do reducido (FeII) el grupo es llamado haem y en la forma oxidada (FeIII) haemina. Otros átomos

metálicos como Cu, Co y Mo también funcionan en los sistemas enzimáticos en una forma análoga a

la descrita para el Fe.

Fig. 1.2. Quelatación del Ca+2 por el etilen diamin tetraacetato (EDTA).

Fig. 1.3 Estructura del complejo haem.

Quelato
EDTA

Quelato
Ca - EDTA
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La estructura de la clorofila es análoga a la estructura haem (Figura 1.4). El Mg está unido a los

átomos N de una estructura porfirina por dos uniones covalentes y dos coordinadas. La clorofila tiene

una función de vital importancia para el metabolismo de las plantas en el sentido que el complejo

orgánico es capaz de la transmisión de electrones si es excitada por la luz. Esta es la base del proceso

fundamental de la fotosíntesis.

Es probable que los metales pesados sean predominantemente absorbidos del suelo bajo la

forma de quelatos. La quelatación en la vecindad de las raíces o aún en la superficie de las raíces,

probablemente juegue un rol preponderante en su disponibilidad.

El material constituyente de las plantas es materia orgánica, agua y minerales. Las cantidades

relativas de estos componentes pueden variar, pero en el material de plantas verdes el agua está

siempre presente en la proporción mas alta y los minerales en la mas baja. El porcentaje de distribución

de estos tres compuestos es en el siguiente orden de magnitud:

Agua 70 %

Material orgánico 27%

Minerales 3%

Fig. 1.4 Una molécula de clorofila. En la clorofila b el grupo CH3 es substituido por un grupo CHO. Los

cuatro anillos pirrólicos están indicados por I, II, III, y IV.

1.3 Contenido Mineral del Material V1.3 Contenido Mineral del Material V1.3 Contenido Mineral del Material V1.3 Contenido Mineral del Material V1.3 Contenido Mineral del Material Vegetalegetalegetalegetalegetal

En clorofila b

Cadena lateral de fitol

18 La Nutrición Vegetal



Datos mas detallados que muestran el contenido de agua en materiales vegetales están

presentados en la Tabla 1.2. Los minerales comprenden solo una porción comparativamente pequeña

de la materia seca. Sin embargo son de una extrema importancia ya que permiten a la planta construir

el material orgánico (fotosíntesis). El contenido mineral de las plantas y sus órganos son por lo tanto de

significancia fisiológica y práctica.

Tabla 1.2 Contenido de agua de varios tejidos y materiales vegetales en % de su peso fresco.

Material vegetal verde joven 90 - 95
Raíces jóvenes 92 - 93
Hojas maduras 75 - 85
Paja madura de cereales 15 - 20
Heno 15
Grano de cereales 10 - 16
Semilla de colza  7 - 10
Frutos de tomate 92 - 93
Naranjas 86 - 90
Manzanas 74 - 81
Frutas de banano 73 - 78
Tubérculos de patata 75 - 80
Raíces de remolacha azucarera 75 - 80

El principal factor que controla el contenido mineral de las plantas es el potencial de adsorción

de nutrientes los diferentes minerales, que propio de cada especie y fijado genéticamente. Este detalle

toma en cuenta el hecho que el contenido de N y K del material de plantas verdes es cerca de 10 veces

mas alto que el del P y el Mg, que a su vez es 100 a 1000 veces mas alto que el contenido de

micronutrientes. Este patrón general ocurre en todas las plantas superiores. Dentro de las especies

vegetales sin embargo existen considerables diferencias en su contenido mineral, que a su vez es

también determinado genéticamente. Esta cuestión fue estudiada por Collander (1941) que cultivó 20

especies diferentes de plantas en la misma solución de nutrientes, determinando luego la resultante

concentración mineral de las plantas. Así encontró que el contenido de K no difería significativamente

dentro de las especies pero si existían diferencias marcadas entre los contenidos de Ca, Mg, y Si; las

mayores diferencias inter-específicas fueron encontradas con el Na y el Mn. Las especies vegetales

con alto potencial de absorción para estos nutrientes minerales (Atriplex hortense y Vicia para el sodio

y Lactica y Pisum para el Mn), en los casos extremos tenían 60 veces mas Na o Mn que aquellas

especies de plantas con baja absorción de estos dos nutrientes (Fagopyrum y Zea para el Na, Salicornia

y Nicotiana para el Mn).

Frecuentemente ha sido observado que la relación entre los cationes bivalentes a los

monovalentes es mas alta en las monocotiledóneas que en las dicotiledóneas. El Ca ocurre principal-

mente en el material de la pared celular (apoplasto) con solo muy baja concentración de Ca en el

citoplasma (Williamson y Ashley, 1982). Debido a la capacidad de intercambio catiónico entre el mate-

rial de la pared celular de las dicotiledóneas es usualmente mucho mas alto que las monocotiledóneas

puede suponerse que la absorción mas alta de Ca por las dicotiledóneas está relacionado a la capaci-

dad mas alta de intercambio catiónico. Hay fuertes indicadores que al menos el control del transporte

de los iones bivalentes de las plantas depende de alguna forma del intercambio catiónico de los tejidos

de las plantas (van de Geijn y Petit 1979).
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El segundo factor que controla el contenido mineral de las plantas es la disponibilidad de los

nutrientes en el medio nutritivo. La concentración de un nutriente mineral en las plantas aumenta en

la forma de una curva de saturación a medida que se incrementa la disponibilidad del nutriente en el

medio (ver Figura 225 Pág. 106). La relación entre disponibilidad de un nutriente en el medio de cultivo

y el contenido de nutrientes en las plantas es usado en los métodos de análisis foliares y de plantas

para diagnosticar la disponibilidad de ese nutriente en el suelo. Este tema se discute con mas detalle

mas adelante, (Pág.103). La planta necesita que cada nutriente esté en un cierto nivel en sus tejidos y

si éstos no son suministrados la planta muere. El nivel crítico es diferente para cada nivel de nutriente

vegetal. Claramente los micronutrientes están en concentraciones muchas mas altas que los

micronutrientes.

El contenido mineral de nutrientes difiere considerablemente entre los diferentes órganos de las

plantas. Generalmente las partes vegetativas como hojas, tallos y raíces varían muestran una mayor

variación que la concentración en la composición mineral de las frutos, tubérculos y semillas. La planta

suministra a sus frutos y semillas el material orgánico a expensas de otros órganos de las plantas

resultando así en pequeñas variaciones de sus contenidos minerales en los tejidos reproductivos o de

almacenaje. Se demuestra esta relación para el Mg en la Figura 1.5. Se muestra que con el aumento de

la disponibilidad del Mg en el suelo, el contenido de Mg en la paja se afecta mucho mas que el

contenido de Mg en el grano (Schreiber 1949). La misma relación se comprueba también para otros

nutrientes vegetales (P, N, K, Fe, Ca).

Figura 1.5 . Efecto del suministro creciente de Mg sobre el contenido de Mg de grano y paja de cereal

(Después de Schreiber, 1949).

El contenido mineral de las plantas también depende mucho de la edad del tejido. Las plantas y

los tejidos mas jóvenes contienen mas N, K y P, mientras que en las plantas y los tejidos mas maduros

a menudo son observados tenores mas altos de Ca, Mn, Fe y B (Smith 1962), siempre y cuando que el

contenido mineral está expresado sobre la base de materia seca. La variación típica en el contenido de

N, P y K durante el período de crecimiento de un cereal se muestra en la Figura 1.6. En las primeras

semanas del período de crecimiento, el contenido de nutrientes aumenta, debido a una absorción

relativa mas alta de nutrientes, comparada con su tasa de crecimiento. A medida que se completa el

estadio de macollaje, la comienza una tasa de crecimiento mas alta con la elongación del tallo o

encañazón. El vigoroso crecimiento causa una dramática reducción en el contenido mineral de las

plantas por efecto de dilución. Una vez que las espigas están completamente desarrolladas solo exis-

ten escasos cambios en el contenido de N, P y K en relación a la planta completa. Dentro de la planta

misma sin embargo, ocurren cambios considerables entre los tejidos, ya que durante el período de

maduración altos contenidos de N y P son translocados desde las hojas y tallos al grano.
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El contenido mineral de las plantas se expresa generalmente en la base de peso seco,

donde el material vegetal fresco se seca a 105 ºC hasta que toda el agua ha sido removida, por ej. 4 %

de K en la materia seca ó 3 mg/g de materia seca o 27 ppm de Mn en materia seca. El término ppm

significa partes por millón, por ej. 27 partes de Mn (peso) por 1.000.000 partes (peso) de materia seca.

A veces se usan mg por gramo o mg por kg en lugar de ppm. Esta terminología se aplica cuando se

miden pequeñas cantidades como en el caso de los micronutrientes. Para el caso de macronutrientes

el contenido mineral usualmente se expresa en porcentaje, o en mg por g de material vegetal. La Tabla

1.3 presenta un relevamiento del contenido mineral de varias plantas y órganos vegetales. Las cifras

mostradas aquí son nada mas que una simple guía. El contenido mineral puede variar considerable-

mente según las condiciones de absorción y otros factores, incluidos los mencionados precedente-

mente.

Para propósitos prácticos como el cálculo de la absorción total de nutrientes de un cultivo, o el

uso de análisis de plantas como herramienta de diagnóstico de la disponibilidad de nutrientes en el

suelo, el contenido mineral basado en la materia seca es lo mas apropiado. Para estudios fisiológicos,

sin embargo, es a menudo mas conveniente expresar el contenido de nutrientes en las plantas en

términos de materia fresca en forma de milimoles (mM) o miliequivalentes (meq), ej. 25 meq Ca por kg

de materia fresca. Esto puede dar una impresión mas realista de la concentración mineral actual de

una célula vegetal. También es particularmente útil cuando se expresa la concentración de moléculas,

tales como aminoácidos libres, ácidos orgánicos y azúcares. Además al usar la concentración del

material fresco y expresar sus valores en mM o meq, a menudo es mas fácil reconocer las relaciones

fisiológicas. Un ejemplo como tal es el efecto de la edad en el contenido mineral en los tejidos de las

plantas. Generalmente el contenido de agua es mas alto en los tejidos jóvenes. Los tejidos vegetales

jóvenes son así no tan ricos en N, P y K como a menudo se expresa en los análisis de materia seca.

Jungk (1970) mostró que en el caso de Sinapsis alba el contenido de K+ y NO3- basado en el peso

Figura 1.6. Contenidos de N, P y K en cebada durante el período de crecimiento, (luego de Scharrer y

Mengel, 1960).
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fresco permanecía aproximadamente constante a través del ciclo de crecimiento, siempre y cuando las

plantas estuvieran suficientemente provistas con estos dos nutrientes. Resultados similares que mues-

tran la constancia de la concentración de K+ al expresarlas sobre la base de peso fresco, han sido

descritos por Leigh y Johnston (1983). En experimentos con plantas de cebada observaron que mien-

tras el K+ en la materia seca generalmente declinaba durante el crecimiento, la concentración de K+ en

el tejido fresco permanecía razonablemente constante, en el orden de 200 mmol por kg de tejido

fresco.

Recientes evidencias indican la ocurrencia de patrones típicos de distribución de iones orgáni-

cos dentro de las células vegetales (Glass y Siddiqi 1984). En el citoplasma existen marcadas diferen-

cias en la concentración de los cationes individuales. La concentración de K+ es alta, en el orden de 100

mmol. La concentración correspondiente de Mg está en el rango de 1 a 4 mmol mientras que la de Ca2+

es extremadamente menor, inferior a 1 mmol. La concentración celular de los aniones inorgánicos (Cl-

, NO3-, fosfatos) son bajas y en el orden de los 5 a 10 mM. Aquí los aniones se almacenan principal-

mente en la vacuola, proveyendo reservas de nutrientes (NO3-, fosfatos) y funcionando como regulado-

res osmóticos (Cl -, SO4-2). La vacuola es también el principal sitio de almacenamiento del Na+.

Los órganos de la planta difieren considerablemente en su contenido de agua. los frutos carno-

sos por ejemplo contienen mucho mas agua que las semillas o granos. Comparaciones del contenido

mineral de material seco de tejidos que difieren considerablemente en su contenido de agua deben

considerarse con precaución.

Elemento Puntas de Cebada     Granos de Paja de     Colza en estado
en el macollaje  cebada cebada       vegetativo

    mg g-1 MS

N 39    17   4.5               56
P  4.4      4.3   1.2               4.9
S 3.2      2.8   3.3               9.3
Cl 15      2.7   14                12
K 43      6.4   14                46
Na 5.3      0.2   3.0               1.3
Ca 9.4      2.2   9.0               29
Mg 2.1      1.2   1.0               2.0
Si 3.5      1.8   3.3               3.4

   mg g-1 MS

Fe 74    53  85               550
Mn 130    80  50               250
Cu 7      3  2.3                  7
B 6      1.1  7                  35
Mo 2      1.6  1.0                 -

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Tabla 1.3. Contenido mineral de diferentes materiales vegetales. (Mengel, 1979. Pag 209).
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EL SUELEL SUELEL SUELEL SUELEL SUELO COMOO COMOO COMOO COMOO COMO
MEDIO NUTRITIVMEDIO NUTRITIVMEDIO NUTRITIVMEDIO NUTRITIVMEDIO NUTRITIVOOOOO
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22222.1 .1 .1 .1 .1 Propiedades Físico-QuímicasPropiedades Físico-QuímicasPropiedades Físico-QuímicasPropiedades Físico-QuímicasPropiedades Físico-Químicas
  Importantes  Importantes  Importantes  Importantes  Importantes

2.1.1 Generalidades2.1.1 Generalidades2.1.1 Generalidades2.1.1 Generalidades2.1.1 Generalidades

El suelo es un medio heterogéneo que puede considerarse como compuesto por tres fases

principales: una sólida, una líquida y una gaseosa. Las tres fases influyen el suministro de nutrientes

a las raíces de las plantas. La fase sólida puede ser vista como el principal reservorio de nutrientes. Las

partículas inorgánicas de la fase sólida contienen nutrientes catiónicos tales como K, Na, Ca, Mg, Mn,

Zn y Cu mientras que las partículas orgánicas de esta fase proveen la principal reserva de N, y en una

extensión algo menor, de P y S. La fase líquida de la solución de suelo es la principal responsable del

transporte de nutrientes en el suelo, por ejemplo de llevar los nutrientes desde varios puntos dentro de

la fase sólida hacia las raíces. Los nutrientes transportados por la fase líquida están presentes princi-

palmente en su forma ionica, juntamente con el O
2
 y el CO

2
 también están disueltos en la solución de

suelo. La fase gaseosa del suelo participa en el intercambio gaseoso que ocurre entre los numerosos

organismos vivos del suelo (raíces de las plantas, hongos, bacterias y animales) y la atmósfera. El

proceso de intercambio gaseoso resulta en el suministro de O2 a los organismos vivos del suelo y la

remoción del CO2 producido por la respiración desde la atmósfera del suelo. Los nutrientes en las fase

líquida, sólida y gaseosa están muy relacionados entre sí. Estas relaciones y sus efectos en la disponi-

bilidad de nutrientes son considerados en mas detalle en este capítulo.

2.1.2 A2.1.2 A2.1.2 A2.1.2 A2.1.2 Adsorción e Intercambio Catiónicodsorción e Intercambio Catiónicodsorción e Intercambio Catiónicodsorción e Intercambio Catiónicodsorción e Intercambio Catiónico

Las partículas coloidales del suelo son principalmente portadoras de cargas negativas. La carga

negativa en la superficie de las arcillas minerales proviene fundamentalmente del reemplazo isomórfico

de los cationes en la estructura cristalina, donde los cationes trivalentes son sustituidos por cationes
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bivalentes. Las cargas negativas también pueden resultar de la disociación del H+ de ácidos débiles.

Este último mecanismo es particularmente importante en la generación de sitios con carga negativa en

las partículas orgánicas del suelo.

La superficie  cargada negativamente de estas varias partículas de suelo atraen los cationes

como Ca2+, Mg2+, Na+ y K+ así como el Al3+, sitios cargados positivamente de los óxidos de Al

([Al(OH)
2
+, AlOH2+] y Mn2+. Los cationes electrostáticamente adsorbidos en las superficies con carga

negativa de las partículas, que se mueven dispersas en una solución electrolítica, están sujetos tanto

a fuerzas de intercambio interiónico (coulómbicas) como a fuerzas cinéticas. Las fuerzas interiónicas

tienden a unir el catión firmemente a la superficie de arcilla. Por otra parte, las fuerzas cinéticas deriva-

das del movimiento térmico, tienden a disociar los cationes de la superficie. Como resultado de estas

dos fuerzas se establece un gradiente de potencial eléctrico cerca de la superficie de la arcilla. En el

equilibrio, resulta un patrón de distribución característico de los iones entre la estructura de látice de la

arcilla, los cationes intercambiables y la solución de suelo (Figura 2.1). En la vecindad inmediata de la

superficie cargada negativamente, existe una alta concentración de cationes, mientras que la concen-

tración aniónica es aproximadamente cero. Esta región se conoce como capa Stern. A medida que

aumenta la distancia desde la superficie coloidal, la concentración catiónica disminuye rápidamente al

principio y luego asintóticamente en la dirección de la solución de suelo, donde la concentración de

cationes y aniones es aproximadamente igual. De forma recíproca, la concentración aniónica aumenta

desde la superficie hacia la solución de suelo. Estos efectos se muestran en la parte inferior de la figura

2.1. La doble capa así descrita arriba, contiene un exceso de cationes y se extiende desde la superficie

cargada negativamente hacia la solución de suelo. Este fenómeno se conoce como la capa de Gouy-

Chapman debido a que fue descrito primeramente por estos dos autores (Gouy, 1910; Chapman,

1913). A veces también se refiere como la doble capa difusa. Su espesor aproximado, desde la super-

ficie de arcilla a la solución libre, está entre 5 a 10 nmm.

El equilibrio entre los iones de la doble capa difusa y la solución libre es dinámico. Así los iones

de la solución libre están en un rápido y cambiante equilibrio con los iones de la doble capa de Gouy y

Chapman. Cuando la concentración mas externa se diluye, algunos iones de la doble capa difunden

hacia la solución libre recuperando un nuevo equilibrio. La dilución progresiva finalmente conduce a un

punto al cual la solución externa está libre de iones y la totalidad de cationes adsorbidos en la superfi-

cie son equivalentes a la superficie negativamente cargada. Este proceso ocurre cuando un catión

intercambiador agregado en una solución salina se lixivia con agua. El exceso de cationes y aniones es

arrastrado y excluido resultando finalmente, solo aquellos cationes retenidos en cantidad que es equi-

valente a la cantidad de cargas negativa, es decir,  de la capacidad de intercambio catiónico.

Los cationes adsorbidos de la forma así descrita, pueden ser desplazados por otras especies

catiónicas. Este proceso reversible usualmente ocurre entre la fase sólida y líquida del suelo y se llama

intercambio catiónico. El principio de este proceso de intercambio estequiométrico se muestra en la

Figura 2.2 donde un catión Ca+2, es reemplazado por dos iones K+; generalmente todas las especies

catiónicas pueden intercambiarse entre ellas de esta manera, pero el grado en el cual un catión puede

reemplazar a otro depende de la fuerza de retención del catión adsorbido. De acuerdo a las leyes de

Coulomb las fuerzas interiónicas será mas fuerte según mas cercanos estén los iones entre si, y varía

inversamente al cuadrado de la distancia entre las cargas. La unión es así mas fuerte cuando mas alta

sea la carga de los iones. Esto significa que los iones trivalentes están mas fuertemente unidos que los

bivalentes, y a su vez éstos mas que los monovalentes. Esta preferencia aumenta según mas diluido

esté el sistema y mas alta sea la densidad de carga de la arcilla. Además el grado al cual se hidrata una
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ion también influencia la fuerza de unión. Un catión hidratado puede no ser atraído fuertemente a la

superficie con carga negativa de la arcilla a causa de la presencia de su escudo de moléculas de

hidratación. Cationes mas pequeños tiene escudos de hidratación mas gruesos, es decir, tienen la

mayor densidad de carga y por lo tanto no están tan fuertemente unidos a las partículas de arcilla. La

tabla 2.1 muestra el diámetro de varios cationes en su forma hidratadas y no hidratadas. Los iones H+

no conforman las reglas de tamaño del ion e hidratación, principalmente a causa de que inducen a la

rotura de la estructura de las arcillas, con la consecuente cesión de iones Al3+ al medio edáfico; el H+

así parece comportarse apenas como un catión trivalente hidratado.

Figura 2.1. Disminución del campo eléctrico al aumentar la distancia desde una superficie con carga y

el patrón resultante de distribución de iones (Modelo de Gouy Chapmann).
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.

Las especies catiónicas que solamente son débilmente adsorbidas, pueden fácilmente ser

intercambiadas por otras especies, y viceversa. Así, el poder relativo de reemplazo de una especie

catiónica en particular depende de la fuerza de su unión. La siguiente secuencia de facilidad de reem-

plazo relativo fue establecido por Hofmeister (secuencia catiónica de Hofmeister)

Li+ <  Na+ < K+ <Rb+ < Cs+

Mg2+ < Ca2+ < Sr2+ < Ba2+

Aumento en el poder relativo de reemplazo
Disminución del grado de hidratación

Esta regla no se aplica universalmente debido a que la estructura del mineral de arcilla también

afecta la fuerza de retención. Esto se cumple particularmente para la adsorción de potasio.

Schachtschabel (1940) investigó la cesión del amonio de varios minerales de origen por la acción de

diferentes cloruros, y observaron la siguiente secuencia de facilidad relativa para el desplazamiento de

cationes.

Figura 2.2. Principios del intercambio catiónico. El Ca2+ es reemplazado por 2 K

Tabla 2.1. Diámetro (nm) de cationes hidratados y no hidratadosDiámetro (nm) de cationes hidratados y no hidratadosDiámetro (nm) de cationes hidratados y no hidratadosDiámetro (nm) de cationes hidratados y no hidratadosDiámetro (nm) de cationes hidratados y no hidratados

       Hidratado     No hidratado

Rb+ 0.51 0.30
K+ 0.53 0.27
NH

4

+ 0.54 0.29
Na+ 0.76 0.20
Li+ 1.00 0.15
Mg2+ 0.64 0.16
Ca2+ 0.56 0.21

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

>
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Este ejemplo demuestra que el K+ está mas fuertemente adsorbido por las micas que lo predecible

según su valencia y grado de hidratación.  De una forma similar otros minerales de arcilla 2:1 (illita,

vermiculita) pueden también adsorber K+ y NH4+ mas bien específicamente. Esto se considerará en

mas detalle en la página 431.

El poder relativo de reemplazo de una especie catiónica por otra depende no solo de la natura-

leza de las especies en cuestión sino también en su concentración, o mas precisamente de las activi-

dades de los iones presentes. Por simplicidad se consideran nada mas que concentraciones. Debe

recordarse, sin embargo, que antes que las concentraciones deben tomarse las actividades de los

iones para aplicar en reacciones de intercambio y condiciones de equilibrio entre iones libres y adsorbidos.

Cuando la concentración de los iones es baja, se aproximan a sus actividades. A altas concentraciones

sin embargo, ocurren desvíos del comportamiento predicho en soluciones ideales. La presión osmótica

por ejemplo es mas baja que la predicha cuando se toman concentraciones para el cálculo. Tales

desvíos resultan de las fuerzas interiónicas y a la formación de iones disociados en la solución bajo

condiciones de altas concentraciones. La concentración es por lo tanto corregida por un factor (coefi-

ciente de actividad que es siempre, 1). La relación es expresada por la ecuación:

El coeficiente de actividad así disminuye a medida que aumenta la fuerza ionica de la solución.

La influencia de la creciente actividad o concentración en el reemplazo de un catión por otro

puede considerarse por referencia a un sistema simple donde una especie catiónica que satura com-

pletamente una partícula coloidal se reemplaza por una creciente concentración de otra especie catiónica

en la solución nadante. Si el K+ es el ion originalmente saturante del coloide y Ca2+ el ion reemplazan-

te, la relación entre la adsorción de Ca2+, la desorción de K+ y la actividad de Ca pude representarse en

la figura 2.3. Es claro así que a medida que aumenta la concentración o actividad de los Ca2+ libres, la

adsorción de Ca2+ también aumenta en la forma de una curva de saturación o curva de intercambio.

Esta puede describirse de otra forma diciendo que cuanto mas baja sea la fuerza reemplazante de un

ion mas grande será su poder relativo de reemplazo en relación a su concentración. Esta relación entre

actividad y adsorción se refleja en la curva asintótica mostrada, que es aplicable a todas los procesos

de adsorción catiónica.

En el ejemplo citado precedentemente un catión monovalente K+ fue reemplazado por un

catión bivalente Ca2+, en otras palabras un catión fuertemente unido, Ca2+, reemplazó un catión

menos fuertemente unido, K+. El proceso de intercambio ocurre debido al hecho que tanto las fuerzas

cinéticas como las electrostáticas actuaron sobre los iones. Como ya se discutió siempre que no haya

Caolinita Na+ < H+ < K+ < Mg2+ < Ca2+

Montmorillonita Na+ < K+ < H+ < Mg2+ < Ca2+

Micas Na+ < Mg2+ < Ca2+ < K+ < H+

Acido húmico Na+ < K+ < Mg2+ < Ca2+ < H+

Aumentan la capacidad relativa de desplazamiento del amonio

>

a = f . c

donde a = actividad

c = concentración

f = coeficiente de actividad
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sitios específicos de adsorción en la superficie cargada, la fuerza de unión dependerá de la valencia y

su grado de hidratación. Esto es cierto donde el comportamiento promedio de un gran numero de

iones sea considerado. El poder relativo de reemplazo de un único ion, sin embargo, depende de su

energía cinética. Esta no es la misma para todos los iones de una especie dada. Cuando un gran

numero de iones está presente, la distribución de la energía sigue la curva de distribución energética

de Maxwell. Esto significa que para especie catiónica dada, ocurre una pequeña proporción de la

llamada alta energía de los cationes que así puede tener lugar en reacciones de intercambio no abiertas

al resto de los cationes. Así, el proceso de intercambio catiónico la distribución de energía de los

cationes es de particular importancia dado que permite el reemplazo de cationes mas fuertemente

unidos por aquellos que en promedio son mas débilmente retenidos.  Así el Ca2+ puede ser reempla-

zado del mineral de arcilla ó intercambiador catiónico, por un catión monovalente altamente hidratado

tal como Na+, si fuera que el Na+ está siempre presente a un nivel de energía suficientemente alto

para reemplazar el Ca2+. En orden de alcanzar un reemplazo completo de los cationes unidos mas

firmemente, se requieren porciones mas grandes de cationes mas débilmente unidas.  Este es el

principio que subyace en la regeneración de una columna de intercambio catiónico, donde la columna

se trata con un gran exceso del ion de una especie catiónica reemplazante, por lo tanto la alta energía

de los cationes está siempre presente en exceso. En este contexto debe recordarse que los cationes no

están unidos firmemente a la superficie pero están presentes como una capa difusa que facilita el

proceso de intercambio basado en el nivel de energía individual de los cationes.

La llamada así capacidad de intercambio catiónico se expresa como una medida de la cantidad

de moles de carga positiva por unidad de masa. Esta puede expresarse en unidades SI en términos de

centimoles de carga positiva por kg de suelo (cm/kg) ver Brady 1984. Si un suelo tiene una capacidad

Figura 2.3. Relación entre la concentración creciente de Ca2+, la adsorción de Ca2+ y la desorción de

K+.
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de intercambio catiónico de 20 cmol/kg significa que puede absorber e intercambiar 20 cmoles de H

por cualquier  otro  catión  univalente  (K+ ó Na+).   Para  un  catión  bivalente  tal  como  Ca2+ ó Mg2+,

este  valor  es  la  mitad  de  la  cifra   mencionada,  (10 cmoles),  ya  que   la   adsorción   y el

intercambio se efectúan en base de equivalentes químicos. Para un ion trivalente este valor es un

tercio. Así

H+ Ca2+

un mol K+ = 1/2 mol ó Mg = 1/3 mol  Al3+

Na+ Mg2+

La capacidad de intercambio catiónico puede medirse sin necesidad de estimar la cantidad de

elementos individuales que intervienen, y su determinación es frecuente en análisis de suelo.

Muchos autores aún expresan la capacidad de intercambio catiónico en términos de meq/100

g de suelo, debido a que 1 meq/100 g de suelo es igual a un cmol de carga positiva (ó negativa) por kg

de suelo; el valor numérico expresada en meq cada 100 g de suelo y el cmol/kg son iguales. Debería

observarse, sin embargo que para mantenerse estrictamente dentro de las unidades SI, la CIC debería

expresarse como mmol/kg.

El intercambio catiónico se subdivide comúnmente según si puede ser básico ó acídico. Los

cationes básicos incluyen Na+, K+, Mg2+ y Ca2+, y los acídicos son H+, Al3+. Si

CIC = S   +    H

donde

CIC= Capacidad de Intercambio Catiónico, centimoles kg-1

S = Total de Bases Intercambiables, centimoles kg-1 de suelo (Na+, K+, Mg2+, Ca2+)

H = Acidez Intercambiable, centimoles kg-1 de suelo (Al3+, H+).

El término porcentaje de bases se usa muchas veces. Este representa el total de bases inter-

cambiables expresado como un porcentaje de la capacidad de intercambio catiónico.

A medida que la proporción de arcilla en el suelo aumenta el sistema del suelo se vuelve mas

disperso, aumentado el área de la superficie total de las partículas de suelo. Esto significa que un suelo

rico en minerales de arcilla es capaz de absorber mas agua y cationes que un suelo bajo en arcilla. Los

suelos ricos en arcilla tienen una capacidad de intercambio catiónica mas alta y mayor capacidad de

retención de agua que los suelos bajos en arcilla. Los valores de capacidad de intercambio catiónico

varían considerablemente. Brady (1974) da valores entre 2 cmoles/kg en suelos arenosos a 57,5 cmoles/

kg de suelos arcillosos. Valores entre 10 y 20 cmoles/kg son comunes.

2.1.32.1.32.1.32.1.32.1.3      La ecuación de Gapon La ecuación de Gapon La ecuación de Gapon La ecuación de Gapon La ecuación de Gapon

La ecuación de Gapon (1933), es una de las ecuaciones mejor conocidas que describen

cuantitativamente el intercambio catiónico mono y bivalente. Puede describirse como sigue:
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Esta ecuación permite que la relación entre las cantidades de cationes adsorbidas se relacionan

al cociente de actividades. El valor de k es una medida con la cual C+ se adsorbe en comparación con

C2+. Este podría ejemplificar la relación K+/Ca2+ o K+/Mg2+. Para un sistema determinado de inter-

cambio k es constante dentro de ciertos limites, varios autores usaron la ecuación para describir

cuantitativamente las relaciones entre los cationes en las formas adsorbidas y en una solución de

equilibrio (Bolt, 1955; Lagerwerff y Bolt, 1959; Ehlers et al, 1968). El uso de la ecuación de Gapon por

parte del Laboratorio de Salinidad de Suelos de Estados Unidos para la expresión de los estudios de

intercambio catiónico en suelos salinos y alcalinos también significa que la ecuación se ajusta bastan-

te bien para la predicción de los iones adsorbidos en la composición de la solución edáfica de estos

suelos (Fried y Broeshart, 1969).

Originalmente se sostuvo que k debería ser constante. Este valor sin embargo depende de un

numero de factores que incluye el grado de saturación catiónico del mineral de arcilla y su densidad de

carga (Schwertmann, 1962). También es considerablemente influido por la estructura del mineral de

arcilla y la presencia de sitios de unión específicos. Tales sitios específicos particularmente relacionan

la unión del K+ y NH4+ a los minerales de arcilla 2:1. Por ejemplo donde K+ esta adsorbido a sitios

específicos, la «constante» de Gapon k para la relación de intercambio K+/Ca2+ y K+/Mg2+ es mas alta

(ver pag.431).

2.1.42.1.42.1.42.1.42.1.4      A A A A Adsorción aniónicadsorción aniónicadsorción aniónicadsorción aniónicadsorción aniónica

La capacidad de adsorción aniónica de la mayoría de los suelos agrícolas es relativamente

pequeña comparada con la capacidad de adsorción catiónica. Sin embargo un cierto numero de mine-

rales del suelo así como también las partículas coloides amorfas, son capaces de adsorber aniones

muy fuertemente. Estos componentes que adsorben aniones incluyen hidróxidos de Fe y óxidos de Al

C+

ads
= k a

c

+ ;

C2+

ads
  V a

c

2+

donde

C+

ads
 , C2+

ads
 = Cationes adsorbidos monovalentes y bivalentes respectivamente

a
c

+, a
c

2+ = Actividad de los cationes mono y bivalentes respectivamente

AR = Relación de actividades entre dos especies catiónicas en la solución de equilibrio. Para especies

catiónicas mono y bivalentes, este es el cociente de actividad del catión monovalente sobre la raíz

cuadrada de la actividad del catión bivalente.

k = coeficiente de Gapon o coeficiente de selectividad.
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(hematita, goetita, gibsita, hidróxidos amorfos), minerales de arcilla 1:1, minerales de arcilla 2:1, com-

plejos orgánicos de Fe y Al y carbonatos de Ca. La superficie de los grupos AlOH y FeOH son sitios

particularmente importantes de adsorción aniónica que ocurren tanto en complejos orgánicos e

inorgánicos, por ejemplo ácidos húmicos y fúlvicos. Los suelos ricos en óxidos e hidróxidos con alta

superficie específica son particularmente eficientes en la adsorción aniónica.

Se distinguen dos clases de adsorción, el intercambio de ligandos con grupos OH, y la adsorción

de grupos protonados (Parfitt, 1978). Los grupos de ligandos pueden ser descritos en una forma muy

simplificada por la ecuación:

Me - OH + An- —> Me - An + OH-

La adsorción de fosfatos y sulfatos por óxidos de Fe- y Al, así también por minerales de arcilla,

pueden ocurrir en dos pasos, una adsorción mononuclear seguida por una binuclear. El principio de

esta clase de adsorción se muestra en la figura 2.4.

En el primer paso el H
2
PO

4

- se adsorbe por intercambio de un OH- de la superficie de adsorción

(Hingston et al, 1974; Parfitt y Smart, 1978). El fosfato así adsorbido puede luego disociarse en  un

protón y luego intercambiarse por un nuevo OH- de la superficie. El puente de unión de la superficie

binuclear de los fosfatos implica una muy fuerte adsorción, dejándolo escasamente disponible para las

plantas (Barekzai y Mengel, 1985). De las reacciones mostradas en la Figura 2.4 puede verse que la

adsorción binuclear de un H2PO4- resulta en una cesión neta de un OH-. Esto significa que la reacción

es dependiente del pH siendo favorecida por condiciones de bajo pH; viceversa, el alto pH resulta en

una cesión del H
2
PO

4

-. Estudios de espectroscopía infrarroja (Nanzyo y Watanabe, 1982) revelaron que

la adsorción de fosfato en la goetita es binuclear sobre un amplio rango de pH desde 3.3 hasta 11.9. La

cantidad de fosfato adsorbido también depende de la superficie específica de los minerales, tal como

ha sido demostrado por Lin et al (1983) para la gibsita, goetita y caolinita. Debido a que la adsorción y

desorción del fosfato son dependientes del pH, un aumento del pH, por ejemplo por encalado, puede

resultar en un aumento en la disponibilidad del fosfato (Haynes, 1982).

El segundo mecanismo de adsorción, que es el de la adsorción de los grupos protonados,

ocurre bajo condiciones de bajos pH’s. Aquí los grupos OH- pueden volverse protonados (positivamen-

te cargados) permitiendo por lo tanto la adsorción aniónica por interacción electrostática.

Figura 2.4 Adsorción de fosfatos en la superficie de óxidos de Fe. En el primer paso ocurre la adsorción

mononuclear y en el segundo la binuclear.
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Los dos procesos de intercambio de ligandos y protonación son extremadamente dependientes

del pH, aumentando cuando la concentración de H+ aumenta. Las capacidades mas altas de intercam-

bio aniónico se encuentran así en suelos ácidos, ricos en hidróxidos de Fe y óxidos de Al, en minerales

de arcilla, o en ambos.

Los dos mecanismos descritos arriba para la adsorción aniónica difieren en especificidad aniónica.

La adsorción aniónica a los grupos protonados implica principalmente interacción electrostática y

como tal es casi totalmente inespecífica. El intercambio de ligandos por otro lado, está asociado con

una interacción química, donde el anión se coordina a un ion metálico; por esta razón es mucho mas

específica a un determinado anión. La pronunciada especificidad en las reacciones de intercambio de

ligandos es responsable por las marcadas diferencias en la capacidad de adsorción de los suelos para

aniones específicos. Los fosfatos que se adsorben principalmente por intercambio de ligandos, son

aniones muy fuertemente adsorbidos. Por otro lado en el caso de los nitratos y cloruros, donde los

intercambio de ligandos juegan un escaso rol si es que lo juegan, estos aniones se adsorben muy

débilmente. Parfitt (1978) menciona un orden de selectividad probable de adsorción aniónica de un

suelo: fosfato > arsenato > selenito = molibdato > sulfato = fluoruro > cloruro > nitrato.

Otros aniones además de los mencionados arriba pueden participar en las reacciones de inter-

cambio. Bajo condiciones de pH elevado los ácidos bóricos y silícico pueden formar aniones.

     H3BO3 + H2O —> B(OH)4- + H+

        H4SiO4  —> H3SiO4- + H+

Además algunos aniones orgánicos pueden competir en la adsorción.

La ecuación de Langmuir se usa frecuentemente para describir relaciones cuantitativas en

relación aniónica. Se expresa matemáticamente como:

donde

A = cantidad de ion adsorbido

A
max

 = La máxima cantidad adsorbida

c = concentración de la solución

K = constante relacionada a la energía de adsorción, que es mas alta cuanto mas alta es la adsorción.

                    H|+

Me OH + H+ —> Me O  |

                    H|

     H|+              H|+

Me O  | + An- —> Me O | An-

     H|               H|

          A  K . c

               =

         A
max

1 + Kc



El Suelo como Medio Nutritivo Vegetal  35

Esta relación se muestra gráficamente en la figura 2.5. La ecuación no sigue completamente la

adsorción aniónica real por partículas de suelo debido a que el modelo de Langmuir fue derivado de la

adsorción de un gas monomolecular a una superficie sólida. En la adsorción aniónica, participan tanto

las partículas cargadas como la superficie cargada. La adsorción está asociada a reacciones químicas.

El proceso de adsorción es también dependiente del pH y de las condiciones salinas, y estos factores

afectan tanto el A
max

 como K (Bowden et al, 1977). Como medida aproximada, sin embargo, la ecua-

ción de Langmuir es una valiosa herramienta para cuantificar los procesos de adsorción aniónica y ha

sido usada por un gran numero de autores, incluyendo Holford y Mattingly (1975) quienes estudiaron

la adsorción de fosfatos en superficies de calcita.

2.1.5 A2.1.5 A2.1.5 A2.1.5 A2.1.5 Adsorción de aguadsorción de aguadsorción de aguadsorción de aguadsorción de agua

Las moléculas dipolares también se encuentran unidas a la superficie de las partículas. Las

fuerzas que efectúan la adsorción son las de van der Waal. Por lo tanto esta clase de adsorción difiere

fundamentalmente de la adsorción catiónica o aniónica a las superficies cargadas, debido a que las

moléculas adsorbidas no están tan fuertemente unidas y no hay una fuerte equivalencia entre las

superficies cargadas y la cantidad de moléculas adsorbidas. Esto indica la ausencia de intercambio

cuantitativo entre las moléculas libres y las adsorbidas. Un ejemplo de este tipo ha sido mencionado en

la adsorción de las moléculas de agua por superficies cargadas en el proceso de hidratación de iones

(ver pág. 28).

El ejemplo mas importante de la adsorción de esta clase es la adsorción de agua a partículas

varias, tales como minerales de arcilla, materia orgánica del suelo o complejos de proteínas en las

células. La molécula de agua es simétrica; es una molécula bipolar que tiene una zona negativa o un

lado asociado con el átomo de oxígeno, y una zona positiva asociado con los dos átomos de H+. Una

superficie negativamente cargada como la de un mineral de arcilla atrae los sitios positivos de la

molécula de agua y las une fuertemente a su superficie. La primer capa monomolecular adsorbida de

moléculas de agua así expone otra superficie cargada negativamente. Esto nuevamente atrae mas

Figura 2.5. Relación entre la concentración de la solución (c) y la adsorción (A) de acuerdo a la ecuación

de Langmuir.
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moléculas de agua formando una serie de capas de agua sobre la superficie de arcilla. Esta capa de

agua en contacto directo con la superficie es la mas fuertemente unida. La fuerza de adsorción dismi-

nuye a medida que se acorta la distancia entre la capa de agua y la superficie adsorbida.

De esta forma se construyen películas de agua unidas a las partículas de suelo y a las partículas

de células vivas. La presión (potencial agua) por el cual la primer monocapa de agua se une a la

superficie puede llegar a -105 a -106 kPa.

La adsorción molecular del agua es dependiente de la temperatura. Cuanto mas alta sea la

temperatura, mayor energía termal puede transferirse a las moléculas adsorbidas. Al aumentar la

temperatura hasta un punto determinado, la energía se vuelve lo suficientemente alta para disociar las

moléculas de la superficie adsorbente en la fase de vapor. Esta es la razón por la cual los suelos se

secan mas rápidamente cuando las temperaturas son mas altas. En este aspecto la adsorción molecular

difiere de la adsorción ionica, que mas bien independiente de cambios en la temperatura bajo las

condiciones imperantes en el suelo.

2.1.6 Sistemas coloidales2.1.6 Sistemas coloidales2.1.6 Sistemas coloidales2.1.6 Sistemas coloidales2.1.6 Sistemas coloidales

Todos los procesos descritos arriba, explican reacciones de partículas difusibles (moléculas,

iones) y sus superficies. La significancia de estas reacciones de superficie es mayor cuanto mayor es la

superficie del área expuesta. La relación entre el área de la superficie y el volumen de un material

dependen de su grado de dispersión. Partículas mas pequeñas exponen un área relativamente mas

grande. En sistemas constituidos por partículas extremadamente pequeñas, las fuerzas de superficie

juegan un rol predominante. Tales sistemas son llamados coloidales, donde las partículas tienen un

diámetro de 0,1 a 10 mm. La principal característica de un sistema coloidal no es la composición de las

partículas, sino mas bien el grado en el que estas partículas están dispersas. Un sistema coloidal

consiste en una fase dispersa, compuesta de pequeñas partículas, y un medio de dispersión, que

puede ser un gas ó líquido. En los suelos, los sistemas coloidales son principalmente minerales de

arcilla dispersos en agua. El agua es también el medio de dispersión del tejido vegetal pero en este

caso, las proteínas y los polisacáridos representan la fase dispersa. En los sistemas coloidales, cuando

las partículas de la fase dispersa son discretas y están homogéneamente dispersos en el medio de

dispersión, el sistema se llama ‘sol’. Si la fase dispersa está en estado coagulado se lo llama ‘gel’. En

muchos casos los sistemas coloidales son reversibles. Esto significa que pueden convertirse de sol a

gel y viceversa.

Las partículas coloidales en un sistema sol están todas cargadas negativamente o positivamen-

te, de modo tal que las partículas individuales se repelen electrostáticamente unas a otras. Así, la fase

dispersa puede permanecer en suspensión y el sistema no coagula. En un sistema con el agua como

medio de dispersión, las partículas están rodeadas por su escudo de hidratación a causa de sus cargas

eléctricas, y así previenen su coagulación. Como regla las partículas cargadas negativamente pueden

neutralizarse por el agregado de cationes y particularmente por la adición de H+. Las partículas coloidales

cargadas positivamente pueden neutralizarse por el agregado de aniones, y especialmente por OH-.

Tan pronto como la carga de las partículas se neutraliza, éstas pierden su agua de hidratación, se

agregan unas a otras y ocurre la coagulación del sistema. Este tipo de reacción implica que la estabi-

lidad de un sol depende del pH del medio circundante. Otras especies iónicas son capaces de coagular

los sistemas coloidales. La extensión de la coagulación depende de la valencia y el grado de hidratación



El Suelo como Medio Nutritivo Vegetal  37

de las especies iónicas implicadas. Como se describió, en los sistemas acuosos, los iones se adsorben

en forma hidratada. Los iones altamente hidratados, por ej. Na+, no pueden unirse muy cercanamente

a la superficie de una partícula coloidal a causa del escudo de hidratación del ion; la capa de agua de

la superficie de la partícula previene el acercamiento de cargas opuestas. El efecto neutralizante entre

los iones y la superficie cargada es así débil. La partícula coloidal por lo tanto retiene una cantidad

relativamente alta de su carga y por esta razón repele otras partículas coloidales y no ocurre la coagu-

lación.

En contraste, iones con valencia mas alta y un escudo de hidratación mas delgado, por ejemplo

Ca2+, se unen muy próximo a la superficie cargada. Los iones tienden a neutralizar las partículas

coloidales y perder su agua de hidratación, tendiendo a la coagulación y formándose un sistema gel.

Estos procesos toman lugar en el suelo y juegan un rol muy importante en la formación de la estructu-

ra del suelo (ver pág. 43). Cuando los iones de Ca2+ son removidos por lixiviación o intercambiados

por otras especies iónicas como ocurre en el suelo, el gel se cambia al estado de sol. Esta transición del

estado de gel a una condición de sol se llama peptización (deriva de pepsina, que efectúa la coagula-

ción de las proteínas en el estómago). Como ya se indicó un aumento en la valencia favorece la

coagulación. De acuerdo a Schulze-Hardy la capacidad relativa de coagulación del Na+:Ca2+:Al3+ es

de una relación 1:20:350. La coagulación también aumenta a concentraciones iónicas mas altas. Esto

significa que aún los iones que no coagulan fácilmente pueden inducir la coagulación si están presen-

tes en concentraciones relativamente altas. Esto ocurre porque la alta concentración ionica en la vecin-

dad de la superficie de las partículas coloidales disturba el agua de hidratación de la superficie, pudien-

do inducir la neutralización. Por esta razón las proteínas pueden ser coaguladas por el (NH
4
)
2
SO

4
.

2.2 Características importantes del suelo2.2 Características importantes del suelo2.2 Características importantes del suelo2.2 Características importantes del suelo2.2 Características importantes del suelo

La fase sólida de un suelo se compone de partículas orgánicas e inorgánicas. La fracción

inorgánica consiste en partículas de diferentes tamaños, con rangos que van desde la arcilla ( < 2 mm),

al limo (2 mm - 50 mm) a la arena (50 mm - 2 mm) a grava (2 mm - 2 cm) y a rocas. Las proporciones

relativa de estas partículas determinan la textura de un suelo dado. Esta propiedad del suelo es de

extrema importancia en la determinación del comportamiento físico del suelo (ver pág. 44). Además

está muy cercanamente relacionada al estado y disponibilidad de nutrientes, debido a que muchos

nutrientes vegetales, como por ej. K+, Mg2+, fosfatos, están presentes principalmente en la fracción

arcilla.

Los mas importantes minerales de arcilla son los capas cristalinas de silicatos. La construcción

básica en bloque de estos minerales son los tetraedros y octaedros (ver figura 2.6). Los tetraedros

unidos juntos en el mismo plano, forman una hoja tetraédrica; y de manera análoga los octaedros

forman una hoja octaédrica. Los tetraedros consisten en cuatro átomos de O-, empaquetados cerrada-

mente, igualmente espaciados rodeados por un átomo central que usualmente es sílice (Si). Se forma

así, una estructura piramidal. La estructura octaédrica (estructura de 8 caras) está hecha de 6 grupos

OH- coordinados alrededor de un catión central. Generalmente el centro de un octaedro es ocupado

por un Al3+ aunque también el Mg2+ y Fe2+ pueden estar en el centro del octaedro. A veces este

átomo central puede estar ausente.

2.2.1 T2.2.1 T2.2.1 T2.2.1 T2.2.1 Teeeeextura del suelo y minerales de arcillaxtura del suelo y minerales de arcillaxtura del suelo y minerales de arcillaxtura del suelo y minerales de arcillaxtura del suelo y minerales de arcilla



Los tres tipos principales de silicatos están representados por la caolinita, la mica y la esmectita.

El mineral de arcilla de la caolinita está hecho de una capa tetraédrica alternando con una capa octaédrica;

por lo tanto se llaman cristales de látices del tipo 1:1 (ver figura 2.7). Las dos capas forman una capa

Figura 2.6. Tetraedros y octaedros, elementos estructurales de los minerales de arcilla.

Figura 2.7. Presentación esquemática de tres tipos de minerales de arcilla.
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unidad con espaciamiento basal entre las unidades de 0,72 mm. Las capas tetraédricas y octaédricas

están unidas fuertemente una a otra por átomos de O- mutuamente compartidos, siendo cada uno

fuertemente unido al próximo por uniones oxígeno-oxidrilo. Hay escasas posibilidades de expansión y

el agua y los cationes no pueden moverse entre las unidades.

Las micas difieren de las caolinitas por que las subcapas de unidades están hechas de dos

capas tetraédricas con una capa octaédrica unida entre ellas (ver figura 2.7) por átomos de oxígeno

mutuamente compartidos. La estructura es típica de los minerales de arcilla 2:1. Una alta carga nega-

tiva se da en la capa tetraédrica que se compensa por un átomo de K+. Este K+ que está presente en

forma no hidratada, une las capas fuertemente, formando un componente integral de la mica. El

espaciamiento basal entre las capas de unidades es 1,0 mm.

El grupo de las esmectitas (montmorillonitas) tiene una estructura 2:1. Las capas unitarias, sin

embargo, están unidas débilmente por cationes hidratados, especialmente Ca2+. El agua y los cationes

pueden adsorberse fácilmente sobre estas superficies interiores y el mineral puede contraerse y expan-

dirse por un espaciamiento basal que va entre 1 y 4 mm. El área de la superficie interior de estos

grupos minerales excede la superficie externa. El espaciamiento basal de un Ca2+ totalmente hidratado

que se da predominantemente en los suelos es de 1,9 mm.

Otros minerales de arcilla 2:1 incluyen la vermiculita (ver figura 10.1) con una distancia entre

capas de 1,4 mm y la illita. La illita deriva de las micas y se relaciona cercanamente a ellas. Las illitas no

tienen una estructura homogénea. Una gran parte del mineral puede tener una estructura similar a la

de las micas, en las que las capas unitarias están unidas fuertemente entre ellas por K+. Sin embargo,

en los bordes y dentro del mineral las capas pueden expanderse formando zonas de bordes (ver figura

10.2) donde se adsorben otros cationes diferentes del K+ (Schroeder, 1978). El área de la superficie

interior es comparativamente mas pequeña que el grupo de las esmectitas. Las propiedades de los tres

tipos principales de silicatos se muestra en la tabla 2.2.

Tabla 2.2 Propiedades comparativas de tres tipos principales de arcillas de silicatosPropiedades comparativas de tres tipos principales de arcillas de silicatosPropiedades comparativas de tres tipos principales de arcillas de silicatosPropiedades comparativas de tres tipos principales de arcillas de silicatosPropiedades comparativas de tres tipos principales de arcillas de silicatos (después
de Brady, 1974).

Tipos de arcillas
Propiedades Esmectita Illita Caolinita

Tamaño (mm) 0.01-1.0 0.1-2.0 0.1-5.0
Forma Irregular Irregular Hexagonal

escamas escamas cristales
Superficie específica(m2 g-1) 700-800 100-120 5-20
Superficie externa Alta Media Baja
Superficie interna Muy alta Media —
Cohesión, plasticidad Alta Media Baja
Capacidad de expansión Alta Media Baja
Capacidad Intercambio Catiónico 80-100 15-40 3-15
(cmol kg-1)
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La carga negativa de los minerales de arcilla resulta de la sustitución isomórfica que ocurre

cuando por ejemplo un Mg2+ reemplaza a un Al3+ en la capa octaédrica. Además, los bordes del

cristal exponen cargas negativas que pueden a su vez representar valencias insatisfechas en los bor-

des rotos de las capas de octaédricas y tetraédricas de los cristales.

Los alófanos son un ejemplo de partículas de arcillas amorfas y constituyen un importante

fracción de la arcilla en los andosoles. Al igual que la caolinita los alófanos solo tienen superficies

exteriores, y la adsorción catiónica no es específica. Tanto los alófanos como los minerales caoliníticos

tienen cantidades mas bien altas de Al en relación al contenido de Si, induciendo una fuerte adsorción

de fosfatos en los suelos ricos en esta clase de minerales de arcilla.

La adsorción catiónica de los suelos resulta no solo de las partículas inorgánicas sino también

de la materia orgánica (ácidos húmicos). Los sitios del intercambio catiónico de la materia orgánica son

principalmente grupos fenólicos y carboxílicos (Schnitzer y Skinner, 1965). Estos grupos, cuando es-

tán presentes en la forma disociada, son capaces de adsorber cationes. La adsorción no es específica

y sigue la secuencia catiónica de Hofmeister (ver pag. 29). Por lo tanto los cationes bivalentes son

absorbidos con preferencia a los monovalentes. En este aspecto el comportamiento del H+ es excep-

cional a causa de que la unión del H+ a estos grupos representa la formación de una unión química. La

capacidad de intercambio catiónico de los ácidos húmicos están en el rango de los 200 a 400 cmol/kg.

Comparado con las capacidades de los minerales de arcilla, parecen ser muy altas. Esta capacidad de

intercambio sin embargo, se basa en el peso del material, y como la densidad de la materia orgánica es

considerablemente menor que la de los minerales de arcilla, los suelos orgánicos no siempre tienen la

misma capacidad de intercambio catiónico de los suelos ricos en arcilla. En los suelos minerales húmicos,

cerca del 50 % de su capacidad de intercambio es de la contribución de la materia orgánica en la capa

superficial, como se muestra en la tabla 2.3. Sin embargo los niveles de la materia orgánica del suelo

pueden diferir considerablemente dependiendo del tipo de suelo y condiciones climáticas prevalecien-

tes. Así, la contribución de la materia orgánica en la capacidad de intercambio catiónico de los suelos

puede variar substancialmente entre suelos.

ánica basada en peso

2.2.2 Estructura del suelo2.2.2 Estructura del suelo2.2.2 Estructura del suelo2.2.2 Estructura del suelo2.2.2 Estructura del suelo

La estructura del suelo puede definirse como el arreglo de las partículas de suelo en grupos o

agregados (Brady, 1974). La capacidad de un suelo para formar agregados, la forma y tamaño de estos

agregados y la estabilidad de los agregados producidos esta muy relacionada con el contenido de

partículas coloidales del suelo. Los suelos de texturas livianas bajos en coloides de suelo no tienen casi

estructura, dado que el material del tamaño de la  arena gruesa no forma agregados.

Tabla 2.3 Contenido de materia orContenido de materia orContenido de materia orContenido de materia orContenido de materia orgánica en varios tipos de suelosgánica en varios tipos de suelosgánica en varios tipos de suelosgánica en varios tipos de suelosgánica en varios tipos de suelos

   Tipos de suelo % Materia orgánica basada en peso

Suelo mineral   < 2 %
Suelo húmico 2 - 15 %
Turba anmoor         15 - 30 %
Suelos de turba   > 30 %
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Cuanto mas alto sea el contenido de arcilla mas importante será la estructura del suelo. Los

minerales de arcilla que adsorben agua causan expansión del suelo. La dilatación y contracción depen-

de de la disponibilidad de agua. Así los suelos arcillosos se dilatan en condiciones mas húmedas y se

contraen bajo condiciones mas secas, produciendo rajaduras y fisuras en el perfil. Este comportamien-

to es típico de los suelos ricos en montmorillonita dado que el mineral de arcilla adsorbe rápidamente

agua. Un ejemplo de los suelos en los cuales se da la dilatación y contracción de la arcillas durante el

secado ocurre en las típicas tierras negras tropicales (Vertisoles, N. del T.). Estos suelos tienen un alto

contenido de arcilla que consiste casi exclusivamente de montmorillonita. En la estación húmeda se

dilatan y se vuelven muy pegajosos, mientras que en la estación seca se secan de tal forma que se

vuelven duros como piedra y se rajan. A pesar del alto contenido de nutrientes de estos suelos, la

estructura pobre limita el potencial agrícola debido a la dificultad de laboreo. (Foto 2.1).

La forma y el tamaño de partículas depende en gran parte del tipo de mineral de arcilla presente

en el suelo. Las arcillas montmorilloníticas tienden a producir estructuras prismáticas angulares mien-

tras que las caoliníticas y los óxidos e hidróxidos, están asociados con agregados mas granulares.

La estabilidad de los agregados depende principalmente de los cationes absorbidos en la su-

perficie del coloide. Una pobre estructura ocurre cuando ion dominante en el complejo de intercambio

es el sodio, debido a que éste tiene un efecto dispersante y previene la agregación de las partículas de

suelo. Como se señalaba en la página 39, los cationes bivalentes son muy efectivos para efectuar la

coagulación de las partículas de suelo, por este proceso partículas mas pequeñas se unen formando

agregados estables de diferentes tamaños. Estos agregados de una estructura que contiene una alta

proporción de espacios porosos, que puede ocuparse por aire o agua. Cuando entre el 40 al 50 % del

volumen del suelo consiste en espacios porosos, el suelo se considera con una buena estructura para

el crecimiento vegetal. Tal suelo es capaz de almacenar agua y aire y ser muy fácilmente penetrado por

las raíces de las plantas.

Foto 2.1. Dilatación y resquebrajaduras de tierras negras algodoneras de la India.
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En la estructura del suelo el Ca juega un rol importante debido a que su poder floculante

contribuye a la formación de agregados estables con los minerales de arcilla. En combinación con los

ácidos húmicos y los minerales de arcilla, el Ca forma complejos estables organo-minerales

(Schachtschabel, 1967). Esta es la razón por la cual la saturación de Ca en un suelo montmorillonítico

debería estar entre un 60 y 80 % de su capacidad de intercambio. El valor correspondiente para los

suelos caoliníticos es solo cerca del 20 % (Broyer y Stout, 1959). Estos suelos contienen generalmente

cantidades substanciales de óxidos e hidróxidos que a menudo son mas efectivos que el Ca en la

floculación de las partículas coloidales.

La saturación catiónica de los coloides del suelo depende mucho del tipo de suelo y las condi-

ciones climáticas prevalecientes. Esta relación se muestra en la tabla 2.4, donde la saturación catiónica

se compara en tres tipos diferentes de suelo. En los suelos alcalinos, los coloides de suelo están muy

saturados por una alta proporción de cationes alcalinos y en particular por el sodio. Tales suelos tienen

una estructura pobre (ver página 65). La saturación catiónica del suelo chernozénico representa una

situación ideal donde el Ca es el catión dominante. La estructura particularmente buena de estos

suelos, granular migajosa, es bien conocida. En el podzol el H+ y el Al3+ están presentes en exceso de

otras especies catiónicas. Al neutralizar estos suelos con OH-, el Al3+ se comporta igual que el H+

debido a que éste neutraliza el OH- de la siguiente forma:

Al3+ + OH- —> AlOH2+

AlOH2+ + OH- —> Al(OH)
2

+

Al(OH)
2

+ + OH- —> Al(OH)
3
 (gibsita)

La alta saturación de H+ demostrada por el podzol en la Tabla 2.4 y es mas probablemente un

artificio obtenido por la titulación y probablemente indica que los sitios negativos en los coloides del

suelo están altamente saturados con Al3+ y especies catiónicas de hidroxi Al.

La  estructura  del  suelo  también   depende de la cubierta vegetal. Bajo condiciones de

pasturas permanentes se da una muy buena estructura. Esto es resultante del efecto del alto conteni-

do de materia  orgánica y  de la fauna  del suelo.   En este aspecto   las   lombrices contribuyen

favorablemente en la formación de agregados estables. Los suelos arables tienen a menudo valores

mas bajos de materia  orgánica  y  escasa  fauna  del  suelo,  por esta razón  a  menudo tien en  una

estructura mas pobre. Una discusión muy útil sobre la estructura del suelo ha sido presentada por

Crompton (1958).

Tabla 2.4 Proporciones porcentuales de varios cationes saturantes de coloides del suelo deProporciones porcentuales de varios cationes saturantes de coloides del suelo deProporciones porcentuales de varios cationes saturantes de coloides del suelo deProporciones porcentuales de varios cationes saturantes de coloides del suelo deProporciones porcentuales de varios cationes saturantes de coloides del suelo de
diferentes tipos de suelo. diferentes tipos de suelo. diferentes tipos de suelo. diferentes tipos de suelo. diferentes tipos de suelo. (Hoagland, 1948).

Suelos Clima Na+       K+ Mg2+ Ca2+ H+

Suelo alcalino Arido 30      15 20 35 0
Chernozem Semiárido   2        7 14 73 4
Podzol Húmedo Trazas         3 10 20 67
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2.2.3 Agua del suelo2.2.3 Agua del suelo2.2.3 Agua del suelo2.2.3 Agua del suelo2.2.3 Agua del suelo

La disponibilidad de agua para las plantas depende de dos factores principales del suelo: el

contenido total de agua y su distribución dentro del perfil del suelo, y la fuerza a la que el agua se une

a las partículas del suelo. El grado al que el agua se une a las partículas del suelo, se expresa como

tensión de agua del suelo o en la moderna terminología como potencial agua de suelo. La tensión del

agua es generalmente medida en términos de pF. Bajo este concepto la succión se expresa en térmi-

nos de altura, en cm, de una columna de agua; siendo su presión igual a la succión. Así, una columna

alta está asociada con una fuerte succión. El valor pF es igual al logaritmo decimal de la altura de la

columna de agua medida en cm. Una columna de agua de 10 cm tiene un valor de pF de 1. Los valores

de pF son positivos en contraste con los valores de potencial agua, usualmente negativos.

El concepto de potencial agua ha sido introducido como una herramienta básica para describir

el estado y movimiento del agua. El concepto es particularmente útil para uniformizar las relaciones de

agua en el suelo y en las plantas. Se considerará en mas detalle en la pág. 194. En este contexto solo

se necesita mencionar que el potencial agua de un suelo depende principalmente de la adsorción del

agua (fuerzas matriciales), y que además en los suelos salinos debe considerarse la concentración

electrolítica de la solución de suelo (fuerza osmótica). El agua en estado libre tiene un potencial de

agua alto, éste se deprime cuando el agua se adsorbe o cuando hay solutos que diluyen la «concentra-

ción» del agua. El agua fluye siempre desde un punto mas alto hacia un valor de potencial mas bajo.

En la terminología moderna el Pascal (Pa) es la unidad de presión 1 bar = 105; 1 Pascal 102; 1

kPa = 0.1 MPa. Esta unidad es nombrada así en honor al filósofo francés Blas Pascal, quien fue uno de

los primeros en medir la presión atmosférica. Las mediciones de potencial agua en el suelo se expresan

usualmente en términos de kPa, mientras que en tejidos vegetales se usan MPa. El agua pura a la

presión atmosférica tiene por definición un potencial de agua  de O Pa. El agua unida a una tensión de

pF = 3 (una presión de succión de 1 bar:  l kg/cm2) es equivalente a un potencial agua de -100 kPa. Los

valores comunes de potencial agua en los suelos oscilan entre -10 a -100 kPa. La relación entre pF y

kPa está dada por la siguiente ecuación:

                                                                      10pF-1 = -kPa

En gran parte el suministro de agua a las plantas está regulado por la retención y el movimiento

de agua en suelo. Como ya se describió, la capacidad de retención de agua depende del contenido de

los coloides orgánicos e inorgánicos. Aumenta a medida que el contenido de estos coloides aumenta.

El agua puede estar retenida por poros de pequeño y mediano tamaño. Así la estructura del suelo

afecta directamente la capacidad de retención de agua en el suelo. Veihmeyer y Hendrickson (1931)

definieron el término capacidad de campo como la ‘cantidad de agua mantenida en el suelo luego que

un exceso del agua gravitacional haya drenado y después que la tasa de movilidad hacia abajo del

agua haya disminuido significativamente’. La técnica de medir la capacidad de campo es saturar

completamente el suelo con agua de tal modo que todos los poros estén llenos de agua, luego se

permite drenar al suelo por un período entre de 2 a 3 días, bajo condiciones donde no ocurra evapora-

ción. La cantidad de agua remanente en el suelo representa la capacidad de campo. Esta se expresa así

como un porcentaje de agua del peso seco o del volumen del suelo. Si por ejemplo el suelo contiene

200 g de agua por kg de suelo seco, la capacidad de campo es de un 20 %. Para suelos orgánicos es

preferible la medición en relación al volumen debido a la mayor capacidad de retención de agua y la

baja densidad de los suelos secos. La capacidad de campo da una indicación del potencial de almace-
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namiento del agua del suelo, y corresponde a la capacidad de éste de suministrar a la planta con agua

durante la estación seca.

El suministro de agua a las plantas no depende solo de la capacidad de campo, sino también de

la fuerza con la cual el agua se adsorbe a las partículas del suelo como ya se reveló en la pág. 37.  La

película de agua directamente adyacente a la superficie adsorbente puede estar unido por fuerzas muy

elevadas: 106 kPa. La fuerza de unión del agua se llama tensión hídrica o tensión de succión, debido al

hecho que el agua está en realidad ‘succionada’ a la superficie de las partículas del suelo. El agua a la

capacidad de campo incluye agua adsorbida y el agua mantenida en los poros capilares del suelo. Esta

última fracción se llama también agua capilar y la intensidad por la cual se mantiene adsorbida depen-

de del diámetro de los poros. A medida que el diámetro disminuye, el agua unida, ó la tensión de

succión, se vuelve mas fuerte (Tabla 2.5). Los poros con diámetro mayor a 0.05 mm son demasiado

grandes para retener agua, luego que el suelo ha sido llevado a capacidad de campo, y por lo tanto son

llamados poros no capilares. Las fuerzas que unen el agua capilar están relacionadas a la adsorción de

moléculas de agua a las paredes de los poros y las fuerzas cohesivas por la cual las moléculas de agua

se atraen unas a otras. Como resultado de las fuerzas de cohesión y de adsorción, el agua en el suelo

puede ascender de la misma forma que el agua en un tubo capilar. La altura del capilar aumenta a

medida que el diámetro del capilar se vuelve mas pequeño. La altura de este ascenso capilar del agua

es de particular importancia en el suministro de agua a las plantas, especialmente cuando el agua

tiene que transportarse desde las capas mas profundas del suelo.

Las plantas que crecen en el suelo absorben primeramente agua débilmente unida. Esta es la

fracción con la tensión mas baja (valores mas bajos de pF) a la que está mayormente disponible. A

medida que el agua es absorbida, el agua remanente en el suelo se vuelve progresivamente menos

disponible debido a que es mas fuertemente retenida en el suelo. Así a medida que el suelo se seca

declina la disponibilidad de agua. Finalmente se alcanza un punto al que el agua se mantiene tan

fuertemente unida por adsorción, que las raíces de las plantas no son capaces de utilizarla, comenzan-

do así a secarse las plantas. El potencial agua al que comienzan a observarse la marchitez se llamada

punto de marchitez. Puede distinguirse un punto de marchitez temporaria de un punto de marchitez

permanente. En el primer caso las plantas son capaces de recuperarse cuando el agua se suministra

nuevamente al suelo, mientras que cuando se alcanza el punto de marchitez permanente,  la marchi-

tez es irreversible y la planta se muere. El  punto de marchitez no puede ser definirse precisamente en

términos de potencial agua ó  contenido de agua del suelo. Generalmente sin embargo para muchas

especies vegetales, el punto de  marchitez permanente se alcanza cuando el potencial agua está en el

orden de los -1000 a 1500 kPa. El valor exacto depende de la especie y de las condiciones ambientales.

Tabla 2.5. Relaciones entre el diámetro de los poros del suelo y la tensión de succión del agua. Relaciones entre el diámetro de los poros del suelo y la tensión de succión del agua. Relaciones entre el diámetro de los poros del suelo y la tensión de succión del agua. Relaciones entre el diámetro de los poros del suelo y la tensión de succión del agua. Relaciones entre el diámetro de los poros del suelo y la tensión de succión del agua
mantenida en los porosmantenida en los porosmantenida en los porosmantenida en los porosmantenida en los poros. (De Boodt y de Leenheer, 1955).

Tamaño de poros       Diámetro, mm      Potencial agua, kPa

Grueso > 50 > 6.3
Medios 50 - 10  - 6.3 a -31
Finos 10 - 0.2 - 31 a -159
Muy Finos < 0.2 < - 159
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El agua unida por fuerzas de potencial agua menores entre -1000 y -1500 kPa no está disponi-

ble para las plantas. La máxima cantidad de agua disponible que un suelo puede contener es así la

diferencia entre el agua retenida a la capacidad de campo y la fracción de agua retenida por fuerzas

superiores a -1000 kPa. Es claro así que los suelos que contienen altas cantidades de arcilla y por lo

tanto una alta superficie específica con capacidad de adsorción, también contienen cantidades apre-

ciables de agua indisponible para las plantas.

La relación entre el contenido de agua (%) y el  potencial agua en kPa se muestra en la Figura

2.8 para un suelo arcilloso y para otro franco limoso. En el suelo arcilloso la caída del potencial agua de

-20 a -80 kPa, está asociada solo a una pequeña disminución en el contenido de agua del suelo. Aún

a potenciales de agua muy bajos del orden de -1500 kPa (punto de marchitez) 26 % del agua está

indisponible para las plantas. Para el suelo franco limoso la relación entre cantidad de agua en el suelo

y el potencial de agua es bastante diferente. La caída en el potencial agua está acompañada por una

sustancial disminución del contenido de agua en el suelo, y cuando el potencial agua es de -1500 kPa,

el contenido de agua alcanza solamente al 8 %. Esto demuestra que el agua en los suelos franco

limosos puede ser extraída por absorción de las plantas a un grado mucho mas elevado que en los

suelos arcillosos (Heatherly y Russel, 1979).

La cantidad de agua disponible que puede almacenarse en los suelos es el agua retenida entre

el punto de marchitez permanente (-1500 kPa) y la capacidad de campo (-10 kPa). De la Figura 2.8

puede calcularse que la capacidad de almacenamiento de agua disponible es mucho mas alta en un

suelo franco limoso que en un suelo arcilloso. En este último la capacidad total de almacenamiento de

agua es elevada pero solo una pequeña porción del agua almacenada está disponible para las plantas.

En los suelos arenosos es a la inversa, la capacidad de almacenamiento es baja pero la mayor parte del

agua almacenada está disponible.

Además del contenido de agua y la tensión de agua en el suelo, el movimiento del agua tam-

bién juega un papel muy importante en el suministro de agua para las plantas. El movimiento hacia

abajo es causado por la fuerza de gravedad. Ocurre solo cuando los niveles las capas superiores del

suelo tienen un contenido de agua mas alto que la capacidad de campo. Este movimiento  hacia abajo

Figura 2.8. Relación entre contenido de agua (%) y potencial agua (bar) de un suelo arcilloso y un suelo

franco limoso (De acuerdo datos de Heatherly y Russell, 1979).
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realiza el lavado de los nutrientes hacia capas de suelo sub-superficiales y fuera del perfil. Este exceso

de agua no es normalmente de gran importancia en la nutrición vegetal. El movimiento hacia arriba del

agua en estado líquido en el suelo es la resultante de las fuerzas capilares. Generalmente en los suelos

de textura gruesa una fracción sustancial de los poros son de gran diámetro, mientras que en suelos

de textura fina hay una alta proporción de poros pequeños. El ascenso del agua efectuado por los

poros mas grandes es generalmente mas rápido, pero la altura a la que el agua se levanta es mas bien

baja que en los suelos que contienen poros pequeños. Estas relaciones fueron observada por Wollny

(1885) en el siglo pasado.

Este descubrimiento es de gran importancia práctica. Los suelos de estructura media son capa-

ces de transportar agua desde la napa hídrica fluctuante a niveles superiores del suelo mas fácilmente

que en los suelos arenosos. Por otra parte en los suelos de textura mas fina (arcillosos), el ascenso

capilar del agua fluctuante es a menudo tan pequeño que es incapaz de satisfacer la demanda de agua

de las plantas. A causa del ascenso del agua capilar en los suelos de estructura media, napas de agua

relativamente profundas pueden formar parte del reservorio de agua de un cultivo que crece en estos

suelos.

El suministro de agua para las plantas solo se vuelve crítico cuando el estado hídrico del suelo

se ubica por debajo de la capacidad de campo. La cantidad de agua que se vuelve accesible a las

plantas bajo estas condiciones por intercepción de las raíces en su camino hacia abajo es baja en

relación a la demanda total. El agua por lo tanto debe transportarse a las raíces  de las plantas. Así, el

ascenso capilar y el movimiento lateral del agua debido a la acción capilar son de gran importancia.

2.2.4 A2.2.4 A2.2.4 A2.2.4 A2.2.4 Atmósfera del suelotmósfera del suelotmósfera del suelotmósfera del suelotmósfera del suelo

La composición del aire del suelo difiere de la atmósfera. El nivel de CO
2
 de la atmósfera en

volumen es cerca de 0.03 % mientras que en el suelo éste mas alto, en el orden de 0.2 al 1% en las

capas superficiales. El aire del suelo contiene también un menor contenido de O
2
, cerca de 20.3%, en

relación al 20.99% de la atmósfera. Los niveles mas altos de CO
2
 son el resultado de la respiración de

los organismos vivos, que consumen oxígeno y liberan CO
2
. Esto revela que el oxígeno es esencial para

la atmósfera del suelo. La respiración de las raíces de las plantas depende en gran parte del suministro

de oxígeno del aire del suelo. La respiración provee de energía para varios procesos metabólicos,

incluyendo la absorción activa de iones por las raíces. Sin embargo, la presión parcial de oxígeno

requerida por el metabolismo de las raíces puede ser considerablemente mas baja que la de la atmós-

fera. Así, Hopkins (1950), demostró que la absorción de nutrientes por plantas de tomate se detuvo

solo cuando el nivel de oxígeno en el medio radicular fue inferior al 10 %.

La falta de O
2
 puede afectar directamente el metabolismo de los carbohidratos en las raíces; la

degradación oxidativa de los azúcares se deprime y se produce etanol por fermentación (Kandler,

1958). El etanol tiene un efecto depresivo en el crecimiento de las plantas y puede provocar una

considerable disminución del rendimiento de los cultivos (Erikson y Van Doren, 1960). La deficiencia de

oxígeno en las raíces también detiene la síntesis de fitohormonas tales como las citoquininas y las

giberelinas.

El suministro de O
2
 a las raíces y otros organismos aeróbicos del suelo no solo depende del

contenido de oxígeno de la atmósfera del suelo, sino también del volumen de volumen de aire total
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presente en el suelo.  La cantidad de aire total de suelo disminuye a medida que la cantidad de agua del

suelo aumenta, de modo que el aire que normalmente ocupa los poros del suelo es gradualmente

reemplazado por agua. Así un incremento del contenido de agua de un suelo deprime los procesos

aeróbicos y favorece los anaeróbicos.

Bajo condiciones anaeróbicas puede acumularse el producto final del metabolismo de los

microorganismos anaeróbicos. Estos metabolitos anaeróbicos finales incluyen sustancias tóxicas para

las plantas superiores tales como etileno, metano, sulfuro de hidrógeno, cianuro, ácido butírico y un

cierto numero de otros ácidos grasos. Las plantas afectadas por estas toxinas detienen su crecimiento

y a menudo muestran síntomas de marchitez. El efecto depresivo en el crecimiento de las plantas

como consecuencia de un drenaje pobre es mas severo que el que podría atribuirse a una simple falta

de oxígeno. Revisiones muy útiles acerca del crecimiento de las plantas y las relaciones entre nutrientes

en suelos inundados y sumergidos han sido publicadas por Marshner (1962), y Ponnamperuma (1972).

Las especies vegetales difieren en su capacidad de enfrentarse a condiciones de pobre aeración

en el suelo (Letey et al, 1961).  Según Crawford (1967), algunas especies de plantas que medran en

ambientes pantanosos son capaces de tolerar condiciones de pobre aeración al utilizar caminos

fermentativos que minimizan la producción de etanol. Esta explicación puede cuestionarse por los

descubrimientos de Smith y Rees (1979), que llevaron a cabo detalladas investigaciones sobre los

caminos de fermentación de carbohidratos en las raíces de las plantas de ambientes pantanosos. En

arroz y otras especies vegetales se da una forma de adaptación que han demostrado Barret et al

(1962), éstos investigadores compararon en plantas de arroz y cebada, la capacidad de transportar O
2

atmosférico, a través de las hojas y los tallos hacia las raíces. Encontraron que las plantas de arroz son

mucho mas eficientes en este proceso, observándose una proporción mas alta de espacios llenos de

aire en las raíces de esta especie. Las raíces del arroz eran también capaces de excretar el oxígeno

hacia el medio externo. Este es un fenómeno importante en razón de que induce una rizósfera aeróbica

y protege así a las raíces de las plantas de las toxinas anaeróbicas. Según Barklet (1961), la habilidad

de las plantas terrestres de tolerar condiciones de suelos reducidos está ligada a la capacidad de la raíz

de oxidar su rizósfera por medio del oxígeno translocado desde las partes superiores hacia las raíces.

Las condiciones reductoras en el suelo afectan muchos procesos orgánicos y biológicos y

tienen por lo tanto, un impacto importante en el crecimiento de las plantas. Un ejemplo útil para

mostrar los variados procesos implicados en los suelos inundados se observa en los suelos arroceros.

Por esta razón se describen en algún detalle.

Una medida de las condiciones reductoras de los suelos sumergidos puede expresarse por el

potencial redox; éste se regula por la concentración de sustancias reducidas y oxidadas, según la

siguiente ecuación:

donde

R.T      (Ox)

E = Eo +           ln

 nF      (Red)
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(Ox): es la concentración de sustancias oxidadas

(Red): la concentración de sustancias reducidas

  R: la constante de los gases

  T: la temperatura absoluta

  Eo: el potencial redox estándar

  F: la constante de Faraday

  Eo es iguala E, si (Ox) y (Red) son iguales

  n: Valencia

El potencial redox de los suelos se mide generalmente usando un electrodo de platino con un

electrodo de referencia y se expresa en términos de voltaje. A menudo el potencial así medido se

denomina ‘Eh’ antes que ‘E’. En la terminología moderna el término pe se usa para denominar el

potencial redox de los suelos inundados (Savant y De Datta, 1982). El termino «pe» es análogo al «pH»,

siendo el logaritmo decimal negativo de la actividad del e-. En sistemas fuertemente oxidados, la

actividad del e- es baja, de modo que el pe es alto y positivo. Así, en las capas superiores de los suelos

arroceros son frecuentes valores de pe entre 2 y 4, mientras que en las capas sub-superficiales, donde

prevalecen condiciones reductoras, el valor de pe está en el orden de -2 a -3, indicativo de una alta

actividad de electrones. El potencial redox expresado como E en voltios, puede convertirse en pe

usando la ecuación:

E(voltios)

=  pe

            0.0591

De la ecuación precedente, del potencial redox (E), puede verse que el potencial disminuye a

medida que la concentración de sustancias reducidas aumenta en relación a la concentración de

sustancias oxidadas. Un bajo potencial indica entonces un alto poder reductor, o un exceso de e-

(electrones) para efectuar la reducción; en cambio, un alto potencial redox indica falta de electrones. En

presencia de O
2
 prevalecen altos potenciales redox, (+ 0.33 V), debido al hecho de que el O

2
 es un

poderoso oxidante que conduce a la oxidación del C, H, N, S, Mn, Fe, formando los correspondientes

óxidos (CO
2
, H

2
O, NO

3

-, SO
4

2-, Fe
2
O

3
 y MnO

2
). Durante el período de sumergencia el suelo tiende a la

reducción, y los óxidos mencionados son reducidos (Ponnamperuma, 1972). Esta reducción está a

menudo ligada al ‘consumo’ de H+ como se muestra en el siguiente ejemplo:

Fe(OH)
3
 + e- + 3 H+ ñ 3H

2
O + Fe2+

Principalmente por esta razón es que durante el período de sumergencia aumenta el pH de los

suelos ácidos. El potencial redox de los suelos arroceros generalmente está en el orden de +0.6 a -0.2

voltios (Takai et al, 1957).

Para cultivar arroz, se mantiene sumergidos los suelos con varios centímetros de agua.  Tan

pronto como se inunda el suelo, éste adquiere condiciones anaeróbicas y comienza una secuencia

especifica de reacciones, en virtud de las cuales pueden determinarse dos estados. Estos dos estadios

se muestran en la Tabla 2.6, con sus pasos individuales indicados. La anaerobiosis comienza con la

desaparición del O
2
 y con la reducción microbiana del NO

3

- a N
2
 y a N

2
O. El Mn y el Fe son reducidos a

Mn2+ y Fe2+, respectivamente, correspondiendo a una leve depresión del potencial redox del suelo.

La reducción del FeIII es en gran medida un proceso biológico llevado a cabo por microorganismos que
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Tabla 2.6: Pasos del metabolismo microbiano de los suelos inundadosPasos del metabolismo microbiano de los suelos inundadosPasos del metabolismo microbiano de los suelos inundadosPasos del metabolismo microbiano de los suelos inundadosPasos del metabolismo microbiano de los suelos inundados (Takai et al, 1957).

usan los óxidos férricos como aceptores de electrones para la respiración (Munch y Ottow, 1983).  Los

óxidos amorfos son reducidos preferencialmente, aunque  también se utilizan las formas cristalinas,

tales como la goetita, hematita y lepidocrosita. La reducción del ion férrico es un proceso análogo a la

reducción del NO
3
, que son utilizados como aceptores de electrones en la respiración bacteriana. Este

primer estado de reducción no es depresivo para las plantas de arroz, siempre y cuando las concen-

traciones de iones Fe2+ y Mn2+ no alcancen niveles tóxicos. El segundo estado de reducción está

asociado con una caída sustancial del potencial redox, indicando que se han producido sustancias

reductoras. En este estado el sulfato se reduce a sulfuro (ver pág. 389) y, a potenciales redox aun mas

bajos, se forman H
2
 y metano. La acumulación de sustancias tóxicas adicionales, tales como ácido

butírico y otros ácidos grasos también se da con estos bajos potenciales redox.

Este segundo estadio podría evitarse en el cultivo de arroz. Los suelos a los que se incorporó

materia orgánica o que tienen abundancia natural de ésta, están muy predispuestos a bajos potencia-

les redox, debido al hecho de que la materia orgánica favorece el crecimiento y el metabolismo de los

microorganismos anaeróbicos (Ponnamperuma, 1965). Los bajos potenciales redox pueden conducir

a niveles altos de concentración de Fe2+ siendo peligrosos para el arroz al inducir el «bronceado» una

enfermedad conocida como sofocación o «toxicidad de hierro» (N.del T.) (ver pág. 54). Las plantas

afectadas con toxicidad por Fe se caracterizan por tener extremadamente altos contenidos de Fe (290

a 1.000 mg/g de peso seco); así como también altos contenidos de Mn, (1000 mg/g de peso seco). Los

suelos donde se da esta clase de toxicidad de Fe a menudo tienen una baja capacidad de intercambio

catiónico, y son pobres en Ca y K. La aparición de esta enfermedad depende del «poder oxidante» de

las raíces del arroz. Este poder oxidante resulta de la excreción de oxígeno que induce un aumento del

potencial redox en la rizósfera, y por lo tanto una disminución de la cantidad de ion ferroso. El ion

férrico se precipita parcialmente como óxido de Fe en la superficie de la raíz, dándole a ésta un color

pardo rojizo, indicativo de raíces saludables. Bajo condiciones anaeróbicas el Sulfuro de Fe se precipita

en la superficie de las raíces, que se vuelven negras, como se muestra en la Foto 2.2. Según Trolldenier,

1973, el poder oxidativo de las raíces de arroz depende del suministro de K al cultivo. La toxicidad de

hierro está así a menudo asociada a la deficiencia de K. Según Ottow et al., 1983, el pH del suelo y el

contenido de Fe activo, que es la fracción de suelo que puede ser fácilmente reducida u oxidada, no

está relacionada a la ocurrencia de la enfermedad.

Pasos      Reacción                       Potencial redox
      principal                         inicial (Voltios)

Primer estadio
1ro. Desaparición del O

2
+0.6 ~ +0.5

2do. Reducción de nitratos +0.6 ~ + 0.5
3ro. Formación de Mn2+ +0.6 ~ + 0.5
4to. Formación de Fe2+ +0.5 ~ + 0.3

Segundo estadio
5to. Formación de sulfuro 0   ~  - 0.19

Reducción de sulfato
6to. Formación de H+ -0.15 ~  - 0.22
7mo. Formación de CH

4
-0.15 ~  - 0.19
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En los suelos arroceros puede observarse un perfil característico, que se muestra como diagra-

ma en la Figura 2.9. En la parte superior del suelo inundado hay una fina zona con un espesor máximo

de 1 cm. Esta se conoce como la capa oxidada, debido a que las condiciones aeróbicas prevalecen

debido a la difusión del oxígeno del agua. Esta capa es de color rojizo, porque el Fe está presente

principalmente bajo la forma férrica. La tendencia a la oxidación también se indica por un alto potencial

redox, ( >+0.4 V), y el N está presente como NO
3

-. Por debajo de esta capa hay una zona mas profunda

exclusivamente anaeróbica, de color gris azulado por la presencia del ion ferroso. Aquí el NO
3

- origina-

do en la capa oxidada se reduce a N
2
 u óxidos de N. A medida que los compuestos son volátiles,

pueden perderse del sistema, esta es la razón porque los fertilizantes a base de NO
3

- no se recomien-

dan para suelos arroceros (Matsubayashi et al., 1963). El N amoniacal, ya sea provenga del fertilizante,

o producido durante la descomposición de los compuestos orgánicos nitrogenados, también puede

perderse por denitrificación. Patrick y Reddy, 1977 demostraron que el NH
4

+ puede difundir desde las

capas inferiores a la fina capa oxidada de la superficie, donde puede oxidarse a NO
3

-. Si el NO
3

- luego se

transporta a la zona reducida mas profunda, puede denitrificarse y así perderse. En este proceso la

difusión del NH
4

+ en el suelo sería el paso limitante (Reddy y Rao, 1983).

Figura 2.9: Perfil de un suelo arrocero sumergido (Matsubayashi, 1973).

La sumergencia también influencia la disponibilidad de otros nutrientes de las plantas, además

del N (Ponnamperuma, 1978). Generalmente la disponibilidad de fosfatos aumenta, debido a la cesión

parcial de los fosfatos ocluidos luego de la reducción del férrico a ferroso, en la superficie del óxido

férrico, y también parcialmente por la hidrólisis del mismo óxido férrico. Además la sumergencia pro-

mueve la descomposición del inositol hexafosfato (Dalal, 1978). El contenido de cationes solubles

aumenta debido al mayor intercambio catiónico inducido por los Fe
2

+ y Mn
2

+ solubles. El sulfuro de

hidrógeno formado bajo condiciones reductoras forma precipitados (sulfuros) de Fe, Cu, Zn y Mn, y

por lo tanto afecta la disponibilidad de estos nutrientes. Por la formación del sulfuro de Fe las plantas

se protegen de niveles tóxicos de Fe2+. La formación de sulfuros no tiene mayor influencia en la

disponibilidad de S, dado que los sulfuros se oxidan en la rizósfera por la acción bacteriana (Ponnampe-

ruma, 1972). Como se mencionó, la inundación resulta en un aumento del pH del suelo. Los suelos

calcáreos y sódicos, sin embargo, disminuyen su pH cuando se sumergen; este decrecimiento del pH

es producto de la disolución del CO
2
. Acumulaciones altas de CO

2
 pueden ser tóxicas para la planta de

arroz (Cho y Ponnamperuma, 1971). Según Mikkelsen et al., 1978, la variación del pH del agua de

inundación muestra un ritmo diurno. Durante el día, pueden alcanzarse valores de pH tan altos como

10, mientras que por la noche es común observar una caída de dos unidades de pH. Se supone que el

aumento diurno del pH se debe a la absorción de CO
2
 por las algas; tales valores altos de pH durante

el día pueden conducir a pérdidas de NH
3
 por volatilización, especialmente favorecidas por vientos y

altas temperaturas (Savant y De Datta, 1982).
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2.2.5 pH del suelo2.2.5 pH del suelo2.2.5 pH del suelo2.2.5 pH del suelo2.2.5 pH del suelo

La concentración de H+ de los suelos, así como la de los líquidos fisiológicos, es generalmente

muy baja; por esta razón se expresa en términos de pH. El pH se define como el logaritmo de la

recíproca de la concentración de ion H+ de una solución. Puede expresarse matemáticamente como:

pH = log { 1 / [H+] }

El Suelo como Medio Nutritivo Vegetal  51

Foto 2.2: Parte superior, raíces

normales de arroz creciendo

bajo un óptimo potencial

redox. Parte inferior, raíces de

arroz afectadas por un poten-

cial redox demasiado bajo, y

raíces laterales cubiertas de

sulfuro de Fe. (Foto:

Trolldenier).



donde H+ es la concentración de iones H+ en moles por litro de solución. La escala de pH es logarítmica,

oscilando desde 0 a 14. En esta escala, 7 representa la neutralidad, donde la concentración de H+ es

igual a la de OH-. Por debajo de 7 representa acidez, donde la concentración de H+ es superior a la de

OH-; y por encima de 7 es a la inversa, representando alcalinidad. Por cada unidad de disminución de

pH hay diez veces mas iones H+ y diez veces menos iones OH-.

En el suelo debe distinguirse entre la acidez actual, que es la concentración de H+ de la solución

del suelo, y la acidez potencial, que incluye también a los iones H+ adsorbidos a los coloides del suelo.

La acidez actual puede determinarse fácilmente por la medición del pH de la solución del suelo; la

determinación de la acidez potencial incluye, además, el intercambio de los iones H+ adsorbidos por

otras especies catiónicas antes de la medición del pH. Generalmente el valor de pH de los suelos se

determina en agua o en KCl o en extracto de CaCl2. En los últimos dos casos, los iones adsorbidos en

los coloides son reemplazados por K+ o Ca2+ respectivamente.

Además de la acidez actual, es importante la capacidad reguladora (buffer) de un suelo. Los

iones hidrógeno producidos por los variados procesos en el suelo son tamponizados por las partículas

coloidales del suelo. El proceso de tamponización se muestra en la Figura 2.10. Los iones H+ se

intercambian por otras especies catiónicas adsorbidas en los coloides del suelo; es claro así que los

suelos ricos en coloides inorgánicos y orgánicos tienen una alta capacidad de tamponización para el

H+, siempre que exista una alta capacidad de intercambio catiónico y que esté saturada con especies

catiónicas diferentes de H+.

La concentración de H+ de una solución de suelo tiene un efecto pronunciado sobre los consti-

tuyentes del suelo, especialmente sobre los minerales, microorganismos y sobre las raíces de las

plantas. Concentraciones altas de H+ favorecen la temperización de los minerales, resultando en la

liberación de iones varios tales como K+, Mg2+, Ca2+, Mn2+, Cu2+ y Al3+. La solubilidad de las sales,

incluyendo carbonatos, sulfatos y fosfatos, es mas alta en el rango de pH mas bajo. La liberación del Al

de formas variadas de minerales de arcilla también depende en gran medida del pH. El pH del suelo

controla la cesión de Al por varios minerales de arcilla así como la disolución de compuestos hidroxi

alumínicos en el suelo (Bache, 1985). Esto se muestra para la gibsita en las siguientes ecuaciones:

Figura 2.10: Principio de la bufferización del H+. Dos H+ se intercambian por otras especies catiónicas.
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Al(OH)
3
  + H+ -> Al(OH)

2

+ + H
2
O

Al(OH)
2

+ + H+ -> Al(OH)2+ + H
2
O

Al(OH)2+ + H+ -> Al(OH)3+ + H
2
O

La relación entre el pH del suelo y el Al soluble se muestra en la Figura 2.11, a partir de los

resultados de Lathwell y Peech, (1964). Según Moore (1974), las especies iónicas dominantes de Al

son Al3+ y AlOH2+, mientras que la concentración de Al(OH)
2

+ es extremadamente baja (Jackson, 1963).

El Al(OH)2+ es mucho mas tóxico para las plantas que el Al3+; por esta razón la toxicidad por

aluminio depende mucho del pH del suelo, siendo mas elevada a pH 4.5 que a pH 4.0, debido a que la

concentración de AlOH2+ a pH 4.5 es cerca del doble de la concentración a pH 4.0 (Moore, 1974). Este

efecto del pH en la disolución del Al(OH)
3
 en iones Al3+ y Al(OH)2+ se muestra en la Figura 2.12. La

relación entre pH y toxicidad del Al se muestra en la Tabla 2.7 del trabajo de Moore (1974), donde la

longitud de las raíces indica el grado de toxicidad del Al.

En ausencia de Al en la solución del suelo, las raíces crecieron bien en un amplio rango de

condiciones de pH bajo estudio, de 4.0 a 4.7. Al aumentar la concentración de Al en el medio, se

deprimió el crecimiento de las raíces para todas las concentraciones de Al, pero la depresión del

crecimiento fue mayor a pH mas alto, donde la concentración de Al(OH)2+ había aumentado (ver figura

2.12). En muchos suelos minerales de pH bajo no es tanto la concentración de iones H+ lo que causa

el efecto tóxico, sino la concentración de Al(OH)2+. La concentración de esta última especie también

Figura 2.11: Relación entre el pH del suelo y Al soluble (Lathwell y Peech, 1964).
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depende   de   la   cantidad   de   compuestos   de   Al presentes en el suelo. Estas son bajas en los

suelos orgánicos; por esta razón es que en tales suelos, las plantas pueden crecer bien aun bajo

condiciones de bajos pH’s, entre 4.0 y 5.0. Por otro parte, suelos franco-limosos o arcillosos ricos en

compuestos de Al, deberían cultivarse en condiciones de pH alto (6.5-7.5), para de deprimir la solubilidad

del Al.

La toxicidad por Al afecta primariamente al crecimiento de las raíces. Los variados desórdenes

fisiológicos relacionados con la toxicidad por Al se consideran en la pág. 593. La sensibilidad al Al

Tabla 2.7: Elongación de la raíz primaria de plantas jóvenes de trigo en 72 horas, en relaciónElongación de la raíz primaria de plantas jóvenes de trigo en 72 horas, en relaciónElongación de la raíz primaria de plantas jóvenes de trigo en 72 horas, en relaciónElongación de la raíz primaria de plantas jóvenes de trigo en 72 horas, en relaciónElongación de la raíz primaria de plantas jóvenes de trigo en 72 horas, en relación
a la concentración de Al y al pH de la solución nutritiva. Longitud de raíces en mm a la concentración de Al y al pH de la solución nutritiva. Longitud de raíces en mm a la concentración de Al y al pH de la solución nutritiva. Longitud de raíces en mm a la concentración de Al y al pH de la solución nutritiva. Longitud de raíces en mm a la concentración de Al y al pH de la solución nutritiva. Longitud de raíces en mm (Moore,
1974).

pH      0 ppm Al      2 ppm Al      4 ppm Al     6 ppm Al

4.0 85 41 20 7
4.2 89 36 7 2
4.3 88 31 0 0
4.5 81 2 0 0
4.7 87 38+ 31+ 25+

+ Precipitación del Al en la solución nutritiva.

Figura 2.12: Solubilidad de Al(OH)
3
 en relación al pH; total de Al: 6 mg/kg de Al (datos adaptados de

Moore, 1974).
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puede variar considerablemente entre las distintas especies vegetales y aún dentro de los cultivares de

una misma especie.  Algunas especies son capaces de excluir al Al o secuestrarlo (Foy et al., 1978),

mientras que otras pueden absorber iones Al en el mucílago de las puntas de la raíz (Horst et al., 1982).

De acuerdo con investigaciones de Grimme (1983) el aluminio (probablemente como Al(OH)2+), depri-

me muy específicamente la absorción de Mg2+ en cebada, mientras que la absorción de K+ y Ca2+

apenas fue afectada.

En   los   suelos   orgánicos   particularmente,   el   pH   no  debería   aumentarse   demasiado,

dado   que   estos   suelos   por   naturaleza   son   pobres   en   un   numero   de   nutrientes   vegetales

cuya   disponibilidad   es   restringida   bajo   condiciones   de   pH   alto   (Lucas   y   Davis,   1961).   Este

es   especialmente   el   caso   del   fosfatos,   boratos,   Mn, Cu y Zn, como   puede   verse   en   la

Figura 2.13.

El   pH   del   suelo   también   influye en la actividad   de  los   microorganismos   de   suelo.

Generalmente,   en  el  rango   de  pH más bajo, (< 5.5),  los   hongos   dominan   en   el   suelo   y   en

la   rizósfera,   mientras   que   en  los   niveles  de   pH  más   altos  las   bacterias   son más

abundantes (Trolldenier, 1971). La nitrificación del N-NH
4
 y del HNO

2
, realizada por Nitrosomonas y

Nitrobacter,  depende  considerablemente   del   pH    del suelo,   dado   que   estas   bacterias   prefieren

condiciones   de   suelo más  bien   neutras.   En suelos   fuertemente   ácidos   el   contenido   natural

de nitratos   es extremadamente bajo. La fijación de N molecular por microorganismos libres del suelo

(Azotobacter y Chlostridium) o simbióticos (Rhizobium y Actinomyces), así como las bacterias

denitrificadoras son también favorecidos por condiciones de pH del suelo mas bien neutras. Las espe-

cies de Beijerinckia, importantes fijadores libres de N en los suelos tropicales, son menos sensibles a

los niveles bajos de pH.

El  pH   del   citoplasma   de   las células vegetales está en el orden de 7.0 a 7.5, mientras que

el   pH   del   líquido   vacuolar   es   generalmente   más   bajo,   dentro   del rango de 5.0 (Smith y

Raven, 1979). El pH levemente ácido se usa normalmente en cultivos en solución, preferible a las

soluciones neutras o alcalinas. El hecho que las plantas respondan favorablemente a pH’s mas eleva-

dos en el medio edáfico, se debe a que otros efectos secundarios positivos dependen del aumento del

pH; esto incluye una disminución de la toxicidad de Al o Mn, o un incremento de la disponibilidad de

P o Mo.

La tasa de absorción de varios nutrientes vegetales también depende del pH. Generalmente los

aniones, incluyendo nitratos y fosfatos, se absorben a una tasa mas alta dentro de rangos de pH mas

bajos. En el caso del fosfato, el pH regula la relación HPO
4

-/HPO
4

2- de la solución del suelo; este meca-

nismo también tiene importancia en la absorción de los fosfatos (ver pag. 411). Las tasas de absorción

de los cationes parecen ser mas altas en el rango mas neutro de pH (Arnon et al., 1942). A niveles de

pH muy bajos, (< 3.0), se dañan las membranas de las células que se vuelven mas permeables. Esto

resulta en una pérdida de nutrientes, en particular de K+ (Murphy, 1959), que difunden fuera de las

células de las raíces hacia la solución edáfica. Este efecto depresivo de las concentraciones altas de H+

en las membranas biológicas puede contrarrestarse por el Ca2+ (Jacobson et al., 1960). Las relaciones

entre el pH del suelo, la absorción de nutrientes, y la fisiología vegetal han sido discutidas por Rorison

(1980).
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Las diferentes especies vegetales son capaces de contrarrestar en variado grado las diferencias

en la concentración de H+ en la solución del suelo y los efectos que estos cambios de pH inducen en el

suelo (Hackett, 1964). En consecuencia, el rango de pH óptimo para el crecimiento difiere según el

cultivo; el límite de pH presentado en la Tabla 2.8 solo sirve como una guía aproximada. Existe una

variación considerable entre los efectos según las especies y cultivares, y según la influencia de las

condiciones climáticas y edáficas. El rango óptimo de pH de la Tabla 2.8 proviene de datos de zonas

templadas (Klapp, 1951). El rango de pH aparenta ser mas bien amplio, pero debería recordarse que a

menudo no es el pH del suelo en si mismo lo que limita el crecimiento, sino uno o mas factores

secundarios dependientes del pH. Un ejemplo de esta clase de relación se muestra muy bien en un

trabajo de Evers, que investigó el crecimiento de Picea en relación al pH y a la forma de nutrición

Figura 2.13: Influencia del pH en la disponibilidad de nutrientes vegetales en suelos orgánicos; las

partes mas anchas de las zonas sombreadas indican la máxima disponibilidad (Lucas y Davis, 1961).
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nitrogenada en el medio nutritivo. Encontró que Picea, de crecimiento normalmente pobre en suelos

ácidos, desarrollaba muy bien cultivada en solución a pH tan bajo como 3.3, siempre que a las plantas

le fueran suministrado abundante provisión de nitratos. Bajo condiciones naturales, en suelos fuerte-

mente ácidos, la producción de NO
3

- es inhibida. Puede concluirse por lo tanto, que la ausencia de NO
3

-

fue la causa del crecimiento pobre de Picea en los suelos ácidos.

El pH del suelo puede corregirse con la adición de productos que disminuyen la concentración

de H+. El tratamiento mas común es el encalado de los suelos. El tema se trata con mas detalle en la

pag. 474.

La mayor parte de los suelos desarrollados en climas templados tienden a volverse ácidos. La

producción de H+ resulta principalmente de la descomposición de la materia orgánica del suelo. El

esquema de la Figura 2.14 muestra el principal proceso de producción de H+. El CO
2
 producido por la

descomposición microbiana de la materia orgánica se equilibra con el agua del suelo formando así H+

y HCO
3

-. El equilibrio

CO
2
 + H

2
O <=> H+ + HCO

3

-

depende mucho del pH del suelo. Al aumentar el pH el equilibrio se desplaza en favor de la producción

de H+; en suelos alcalinos, el HCO
3

+ puede aún disociarse produciendo H+ adicional.

HCO
3-
 <=> H+ + HCO

3

2-

Por otro lado, bajo condiciones mas ácidas (pH < 5.2), difícilmente se produzca H+ por la

generación de CO
2
, debido a que el equilibrio se desplaza en favor del CO

2
.

La descomposición microbiana de la materia orgánica también produce NH
3
 y H

2
S; estos dos

compuestos pueden oxidarse en el suelo a ácidos fuertes inorgánicos, nítrico y sulfúrico, y deprimir el

pH del suelo. El SO
2
 y NO

2
 atmosférico también pueden inducir una acidificación del suelo, como se

muestra en la Figura 2.14. En los suelos inundados, el exceso relativo de electrones resulta en la

reducción de la concentración de H+, según la reacción global siguiente:

2H+ + 2e- -> H
2

Cultivos      Rango de pH

Tabla 2.8: Rangos óptimos de pH (En extracto de ClK) de varias especies vegetales cultivadas Rangos óptimos de pH (En extracto de ClK) de varias especies vegetales cultivadas Rangos óptimos de pH (En extracto de ClK) de varias especies vegetales cultivadas Rangos óptimos de pH (En extracto de ClK) de varias especies vegetales cultivadas Rangos óptimos de pH (En extracto de ClK) de varias especies vegetales cultivadas
según Klappsegún Klappsegún Klappsegún Klappsegún Klapp (1951).

Alfalfa 6.5-7.4
Cebada 5.3-7.4
Remolacha azucarera 6.4-7.4
Trébol (Trifolium pratense) 5.3-7.4
Trigo 4.1-7.4
Arvejas (Pisum sativum) 5.3-7.4
Cebada 4.0-7.0
Papa 4.1-7.4
Centeno (Secale cereale) 4.1-7.4
Lupino 4.1-5.5
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Este proceso conduce a un aumento del pH, debido a que consume H (Ponnamperuma, 1972).

La oxidación de Fe2+ a Fe3+ se asocia con la producción de H+ (ver Figura 2.14) resultando en acidifica-

ción.

Además de los procesos mencionados precedentemente, las raíces de las plantas pueden in-

fluir en el pH del suelo, excretando H+ o HCO
3

-. Esto es de particular importancia en la rizósfera, es decir

en el suelo en directa vecindad con la raíz, dado que pueden influirse procesos químicos y biológicos

en esta zona. Las raíces de las leguminosas que fijan N liberan grandes cantidades de H+ en razón de

la mayor absorción de cationes en relación a la de los aniones (Mengel y Steffens, 1982).

2.2.6 Salinidad2.2.6 Salinidad2.2.6 Salinidad2.2.6 Salinidad2.2.6 Salinidad

La salinidad del suelo es un problema mundial. Los hábitats salinos se caracterizan por un

exceso de sales inorgánicas y se encuentran principalmente en regiones áridas o semiáridas. Bajo

estas condiciones, las sales se acumulan en las capas superiores del suelo. Esta acumulación resulta

usualmente de la evapotranspiración causando un ascenso de las aguas sub-superficiales, que a

menudo contienen sales. Este efecto es particularmente marcado donde el agua subterránea está

cerca de la superficie, situación típica de las depresiones o en los terrenos encharcables. La acumula-

ción de sales en los suelos provoca un pobre desarrollo de los cultivos y tanto el rendimiento como la

calidad de las cosechas se ven disminuidos. Este problema y la tolerancia de los cultivos a las sales ha

sido revisado por Flowers et al., 1977.

Figura 2.14: Fuentes de acidificación del suelo. Fe2+ o Fe3+ indican iones Fe bivalentes o trivalentes en

solución, mientras que FeII o FeIII indican iones Fe bivalentes o trivalentes en un complejo.
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Pueden distinguirse dos tipos principales de suelos halomórficos o afectados por las sales: los

suelos salinos (solonchak), y los suelos alcalinos (solonetz). Los suelos salinos contienen un exceso de

sales neutras, como cloruros y sulfatos, de Na y de Mg; algunas veces también se acumulan nitratos

(Charley y McGarity, 1964). Según Giskin y Majdan, 1969, la acumulación de nitratos ocurre cuando

se drenan suelos orgánicos; el exceso de oxígeno induce una vigorosa mineralización microbiana del N

orgánico, pudiendo así acumularse cantidades substanciales de nitratos en suelos de regiones áridas.

En períodos secos, los suelos salinos a menudo muestran eflorescencias blancas de sales en su super-

ficie; por esta razón son también conocidos como suelos alcali-blancos. La alta acumulación de sales

neutras significa que el componente de arcilla del suelo mineral esta muy floculado, de modo que

generalmente resulta una buena estructura de suelo, uniforme en todo el perfil.

En un estado mas avanzado de lixiviación, cuando algunas sales han sido lavadas hacia abajo

en el perfil, la presencia de mas de 15 % de Na intercambiable puede inducir considerables cambios en

el desarrollo del suelo y a la formación de un suelo alcalino. Estos últimos tienen un pH mas bien alto,

7.5 a 10.0, resultado principalmente de la presencia de CO
3
Na

2
 y CO

3
HNa, que puede ser hidrolizados

y formar así mas OH-.

Na+ + HCO
3

- + H
2
O <=> Na+ + OH- + H

2
CO

3

2Na+ + CO
3

2- + 2H
2
O <=> 2Na+ + 2OH- + H

2
CO

3

La mayor fuente de CO
3
Na

2
 y CO

3
HNa se origina de la producción de CO

2
 por los microorganismos

del suelo y por las raíces, aumentando la concentración de iones carbonato y bicarbonato. Cuando en

los sitios de intercambio se hallan cantidades importantes de Na, éste puede volver a la solución del

suelo y, por lo tanto, pueden formarse CO
3
Na

2
 y CO

3
HNa. Estas condiciones de pH alto del suelo y

presencia de concentraciones relativamente bajas de sales, conducen a la defloculación de la arcilla y

de la materia orgánica. La estructura se vuelve inestable en agua; los suelos tienen color negro debido

a la dispersión de las partículas húmicas, conociéndose entonces como suelos alcali-negros. El movi-

miento de arcilla hacia abajo del perfil, resulta en la formación de un pan en el horizonte B, volviéndose

un horizonte compacto e impidiendo la profundización de las raíces (Szabolcs, 1971). Los suelos

alcali-negros tienen una muy pobre estructura, siendo muy pegajosos cuando están húmedos y for-

mando cascotes muy duro e intrabajables cuando se secan. Estos factores, junto con las altos niveles

de pH son los efectos primarios que resultan en un pobre crecimiento de los cultivos. El sodio y los

carbonatos son los iones mas abundantes en el perfil, (Raikov, 1971).

La concentración total de iones de una solución de suelo de un suelo salino o alcalino, puede

alcanzar un nivel tal que induzca la plasmólisis de las células de la raíces vegetales. Las radículas de las

semillas en germinación son particularmente muy sensibles a altas concentraciones iónicas de la

solución de suelo. Una desventaja adicional de la alta concentración de sales en la solución del suelo

es la alta presión osmótica resultante, que une las partículas de agua y las vuelve menos disponibles

para las raíces de las plantas. El mecanismo de la unión osmótica del agua del suelo está explicado en

la pag. 238, junto con otros aspectos fisiológicos de la salinidad. La composición ionica de la solución

edáfica de estos suelos afectados por sales está normalmente desbalanceada en relación a los reque-

rimientos del crecimiento normal de las plantas; mostrando bajos niveles de Ca2+ y K+.  Pueden ocurrir

concentraciones tóxicas de otras especies iónicas, tales como boratos y posiblemente bicarbonatos,

cloruros, Na+ y Mg2+. Bajo condiciones mas anaeróbicas, los iones Fe2+ y sulfuros pueden alcanzar

niveles tóxicos. Varias medidas pueden adoptarse para mejorar los suelos salinos, que son discutidas

en la pag. 475.
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Usualmente el grado de salinidad se mide en el extracto acuoso de un suelo por su conductividad

eléctrica, y se expresa en mmhos/cm, que es la recíproca de la resistencia eléctrica. Cuanto mas alta es

la concentración de sales de un extracto de suelo, mas alta es su conductividad eléctrica. Los suelos

afectados por sales usualmente muestran conductividades del rango de 2 a 20 mmhos/cm en sus

extractos saturados. En los Estados Unidos un valor de 4 mmhos/cm se considera crítico para los

cultivos. Los problemas de salinidad son habituales donde se aplica riego en suelos impermeables;

todas las aguas de riego contienen sales y éstas pueden permanecer en las capas superiores del suelo

acumulándose. En este aspecto, los suelos mas livianos son mas fáciles de manejar a causa de su alta

permeabilidad. Para los suelos de textura mas pesada a menudo es necesario proveerle drenajes

artificiales junto con el riego. Discusiones interesantes acerca de los suelos halomórficos y los proble-

mas asociados a la salinidad han sido presentados por Szabolcs, (1971), y Poljakoff-Mayber y Gale,

(1975).

2.3 F2.3 F2.3 F2.3 F2.3 Factores Relativos a laactores Relativos a laactores Relativos a laactores Relativos a laactores Relativos a la
                                   Disponibilidad de NutrientesDisponibilidad de NutrientesDisponibilidad de NutrientesDisponibilidad de NutrientesDisponibilidad de Nutrientes

2.3.1 Generalidades2.3.1 Generalidades2.3.1 Generalidades2.3.1 Generalidades2.3.1 Generalidades

El término disponibilidad de nutrientes se usa a menudo en nutrición vegetal, aún cuando

puede ser mal definido. En una forma simple puede considerarse como la fracción de nutrientes de un

suelo que está accesible para las plantas. El término disponibilidad de nutrientes implica definir el

estado físico y químico del nutriente en el suelo así como sus relaciones con las raíces de las plantas

conectadas al metabolismo vegetal. Por esta razón, en cierto sentido, la cantidad de un nutriente en un

suelo no puede medirse y expresarse en términos cuantitativos. Sin embargo es necesario conocer los

factores y sus relaciones causales que contribuyen a la disponibilidad del nutriente.

2.3.2 Intercepción e intercambio de contacto2.3.2 Intercepción e intercambio de contacto2.3.2 Intercepción e intercambio de contacto2.3.2 Intercepción e intercambio de contacto2.3.2 Intercepción e intercambio de contacto

Una pregunta importante en la disponibilidad de nutrientes es responder si los nutrientes nece-

sarios son transportados a las raíces de las plantas o si ellos pueden quedar en contacto con las raíces

a medida que éstas se dirigen hacia abajo en el suelo. Este último proceso se llama intersección

radicular. Una teoría que fue mantenida por muchos años, sosteniendo el concepto de intercepción

radicular para la absorción de los iones fue la teoría del intercambio de contacto propuesta por Jenny

y Overstreet, (1938). Se proponía que un contacto próximo entre la superficie de las raíces y los

coloides del suelo permitía el intercambio directo del H+ liberado por las raíces de las plantas, con

varios cationes adsorbidos a las partículas coloidales del suelo. Se argumentaba que por la cesión del

H+ producido por el metabolismo vegetal, las raíces de las plantas serían capaces de arrancar y movi-

lizar los nutrientes catiónicos adsorbidos a los minerales de arcilla. Este proceso de intercambio de

contacto fue propuesto como el primer paso en la absorción de los cationes por las plantas. Sin duda

los iones H+ son liberados por las raíces de las plantas y pueden intercambiarse con los cationes

adsorbidos en las fracciones del suelo. La cuestión es si el proceso contribuye en un modo preponde-

rante en la disponibilidad de nutrientes y si el intercambio de contacto es en un todo importante para

el proceso de absorción ionica de las plantas.
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La Figura 2.15 muestra el sitio y las dimensiones del intercambio de contacto en relación con la

pared celular y la membrana plasmática de las células de la raíz. Puede verse inmediatamente que solo

los cationes de la superficie mas externa de la pared celular pueden intercambiarse con los cationes

adsorbidos a las fracciones minerales. Por intercambio del H+ de la pared celular, el K+ puede movilizar-

se desde un mineral de arcilla, como se indica en la Figura 2.15. Aun si esto ocurriera, el K+ intercambiado

está todavía en la superficie mas externa de la pared celular; esto es demasiado lejos del sitio verdade-

ro de absorción ionica, que se da en la membrana plasmática (plasmalema), situado alrededor de 1000

mm de distancia del punto de contacto e intercambio. No hay ninguna evidencia de que el K+ sea capaz

de moverse a lo largo de la pared celular por otros procesos adicionales de intercambio.

En comparación con el tamaño de los iones inorgánicos, la pared celular es inmensa. Una pared

celular totalmente desarrollada es una estructura rígida y relativamente gruesa que normalmente con-

tiene canales llenos de la solución del suelo. Estos canales casi ciertamente constituyen la ruta mas

accesible hacia la membrana plasmática y la pared celular. Parece probable, sin embargo, que el K+ y

otros cationes actúen balanceando con su carga el transporte aniónico con el movimiento de intercam-

bio, siendo de poca importancia relativa.

.

Figura 2.15: Intercambio de contacto de cationes entre un mineral de arcilla y una célula epidérmica de

la raíz; se muestran las dimensiones implicadas.

Generalmente la cantidad de nutrientes que está en contacto directo con las raíces de las

plantas (intercepción), es pequeña en comparación con la demanda del total de nutrientes; esto es

particularmente cierto para nutrientes requeridos en altas cantidades (Barber et al., 1963). Por esta

razón el flujo de masa y la difusión, antes que la intercepción, son largamente los procesos mas

importantes por los cuales las raíces de las plantas reciben los nutrientes. Este punto de vista es

sostenido por los datos de Drew y Nye, (1969), que encontraron que solo un 6 % del total de K+
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demandado por   Lolium   perennis   fue   suministrado   por  el   volumen   del   suelo   en   la   inmediata

vecindad   de   un cilindro de pelo radicular; el restante 94% tuvo, por lo tanto, que originarse mas   allá

de   los límites del pelo radicular y, por lo tanto, debió haber sido transportado hacia la raíz.

2.3.3 Flujo de masa y difusión2.3.3 Flujo de masa y difusión2.3.3 Flujo de masa y difusión2.3.3 Flujo de masa y difusión2.3.3 Flujo de masa y difusión

Los nutrientes en el suelo pueden transportarse por dos mecanismos diferentes: flujo de masa

y difusión. El flujo de masa ocurre cuando los solutos son transportados por el flujo convectivo  del

agua del suelo hacia las raíces de la plantas. La cantidad de nutrientes que alcanzan la raíz depende así

de la velocidad de flujo de agua o del consumo de agua de la planta y del promedio de la concentración

de nutrientes en el agua. El nivel de un nutriente en la directa proximidad de la raíz puede aumentarse,

deprimirse o mantenerse constante, dependiendo del balance entre la velocidad de su suministro a la

raíz por el flujo de masa y la tasa de absorción por la raíz.

La difusión se da cuando un ion se transporta desde un punto mas alto a un punto mas bajo de

concentración por medio del movimiento termal. La difusión se hace efectiva cuando la concentración

en la proximidad de la raíz es mas alta o mas baja que aquella de la solución circundante; se dirige

hacia la raíz cuando la concentración en la superficie de la raíz disminuye y se alejada de la raíz cuando

ésta es superior. La difusión sigue la Primera Ley de Fick:

dc
     F = - D .

dx

donde

F = Es la velocidad de difusión: La cantidad difundida por unidad transversal de sección y por unidad

de tiempo.

dc/dx = Es el gradiente de concentración; c = Es la concentración,

D = Es el coeficiente de difusión y  x = Es la distancia.

Si la concentración C se expresa en Mol por m3 y la distancia x en metros, el coeficiente de

difusión esta expresado en m2 seg-1.

Las raíces de las plantas al absorber nutrientes del suelo adyacente crean un gradiente hacia el

cual difunden los nutrientes (Drew et al., 1969). La extracción de nutrientes depende del balance entre

el suministro del suelo y la demanda de la planta. Un requerimiento elevado por parte de las plantas o

un alto «poder absorbente» de la raíz, como ha sido denominado por Nye (1968), produce un fuerte

gradiente. Esto efecto indica que la raíz misma y su metabolismo influyen sobre la disponibilidad de

nutrientes.

Siendo la difusión el proceso principal que transporta los nutrientes a la superficie de la raíz, la

cantidad de nutrientes absorbidos por la raíz puede describirse aproximadamente por la ecuación

siguiente (Drew et al., 1969):

Q = 2 p . a. a. c. t
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donde:

Q = Es la cantidad de nutriente absorbido por cm de raíz;

a = Es el radio de la raíz en cm;

a = es el poder absorbente de nutrientes de la raíz en cm de raíz;

c = Es la concentración promedio de nutrientes en la superficie de la raíz;

t = Es el tiempo de absorción de nutrientes.

La concentración de nutrientes (c) en la superficie de la raíz puede cambiar. Al comienzo del

período de absorción (t) puede ser relativamente alta e ir declinando gradualmente. La velocidad de

disminución depende de la capacidad del suelo para reponer la solución del suelo con nutrientes. Esta

capacidad de reposición de nutrientes se refiere como la capacidad reguladora de nutrientes y se

discute con mas detalle en el punto 2.3.5. 2.3.5. 2.3.5. 2.3.5. 2.3.5. En este contexto se necesita solamente entender que el

término c, concentración promedio de nutrientes en la superficie radicular, no solo depende de la

concentración total de nutrientes en el suelo sino también de la capacidad reguladora de nutrientes.

Un suelo de alta capacidad reguladora es mas capaz de mantener una alta concentración de nutrientes

en la superficie de la raíz que un suelo con baja capacidad reguladora de nutrientes.

El término a (poder absorbente de la raíz), representa la proporción de nutriente absorbido en

relación al flujo total de nutrientes hacia la superficie radicular. Este poder absorbente de la raíz no es

constante, siendo muy dependiente del metabolismo de la raíz y del estado nutricional de la planta

(Barber, 1979).

Los nutrientes rápidamente absorbidos por la raíces de las plantas, y que están normalmente

presentes en la solución del suelo en bajas concentraciones, como NH4+, K+ y los fosfatos, son transporta-

dos a las raíces principalmente por difusión. La contribución del flujo de masa al transporte de estos

nutrientes puede calcularse como el producto de la concentración de la solución y la velocidad de

transpiración. Los valores resultantes son demasiado bajos como para cubrir la demanda de cualquie-

ra de estos elementos (Barber et al., 1963). La difusión es también el proceso dominante cuando la

velocidad de transpiración es muy baja.

El flujo de masa juega un importante rol para aquellos nutrientes presentes en elevadas con-

centraciones y cuando la transpiración es alta. Bajo estas condiciones, una cantidad considerable de

agua se transporta hacia la raíz arrastrando varios solutos. Ocasionalmente los iones se acumulan y

pueden concentrarse alrededor de las raíces como ocurre con el Ca2+ (Barber, 1974). En el caso del NO
3

-

el transporte puede darse por flujo de masa o por difusión. Las investigaciones de Strebel et al. (1983),

en remolacha azucarera, demostraron que en condiciones de campo, al comienzo del período de

crecimiento, el flujo de masa es la vía de transporte principal de los nitratos hacia las raíces; en los

últimos estados de crecimiento, cuando la concentración de nitratos en el suelo es baja, la difusión se

vuelve el proceso dominante.

Si la velocidad de absorción de nutrientes es mas alta que la velocidad de transporte hacia las

raíces, se produce una depresión en la concentración nutrientes alrededor de la raíz. Este fenómeno es

típico en K+ y fosfatos (Lewis y Quirk, 1967; Bhat y Nye, 1974). Un patrón de la depresión resultante de

la difusión se muestra en la Foto 2.3. En este experimento del trabajo de Barber, (1968), se realizó un

estudio de la absorción del radioisótopo Rb-86 desde el suelo por raíces de maíz. El rubidio (Rb) y el K+

tienen propiedades químicas muy semejantes, de modo que la foto puede tomarse como para ilustrar
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el comportamiento del K+. Una fotografía del crecimiento radicular se muestra a la izquierda de la Foto

2.3, con la correspondiente autorradiografía a la derecha. Las áreas mas claras de la autorradiografía

muestran la depresión del Rb marcado que sigue el patrón de crecimiento de la raíz. Las líneas oscuras

indican la acumulación del Rb-86 en la raíz.

La depresión relativa del nutriente disminuye con el aumento de la distancia a la superficie de

las raíces (Lewis y Quirk, 1967). Esto se muestra en la figura 2.16 para dos suelos con alto y bajo nivel

de nutrientes. Se demuestra que el suelo con niveles de concentración de nutrientes mas altos tiene

un gradiente de concentración mas agudo y, por lo tanto, la velocidad de difusión hacia las raíces es

mayor. El alto nivel de nutrientes en el suelo produce una concentración mas alta en la superficie de las

raíces, provocando a su vez una absorción mas rápida permitiendo que se mantenga al desarrollar un

gradiente mas elevado. La zona de depresión alrededor de la raíz puede a menudo extenderse en los

suelos bien provistos de nutrientes, debido a que el nivel de nutrientes mas alto frecuentemente

implica un mayor gradiente de concentración. Esto se muestra en la Figura 2.16 y ha sido claramente

demostrado para el fosfato por Lewis y Quirk, (1967). En la Figura 2.16 es evidente también que podría

distinguirse entre la concentración de nutrientes en la superficie de las raíces y la concentración de

nutrientes en la solución del suelo. La concentración de nutrientes en la superficie radicular controla

directamente la absorción de nutrientes, como se ha demostrado para la absorción del K+ por plantas

jóvenes de maíz (Claassen y Barber, 1976). Hendriks et al., (1981), al estudiar la depresión de fosfato

alrededor de raíces de maíz, encontró que las raíces tenían una zona de depresión cercana a 1.6 mm

Foto 2.3: Fotografía (izquierda) y autorradiografía (derecha) que muestran el efecto de las

raíces de maíz sobre la distribución del Rb-86 en el suelo. Las áreas mas claras muestran la depresión

del Rb alrededor de las raíces de maíz. (Foto: Barber).
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de extensión desde el pelo radicular, resultando el doble de la longitud de los pelos radiculares (0.7

mm). La concentración de fosfato en la superficie de las raíces fue aproximadamente de 1 mmol, un

valor cerca de 40 veces menor que la concentración de fosfato en la solución del suelo. Para el K+ la

zona de depresión se extiende mas lejos de la superficie radicular que en el caso del fosfato. Claassen

et al., (1981), midieron la extensión de la depresión de K+ encontrando entre 3 a 5 mm alrededor de las

raíces de maíz, con concentraciones de K+ cerca de la superficie radicular de alrededor de 2 mmoles

(Claassen y Jungk, 1982). La concentración de NH
4

+ puede también deprimirse alrededor de las raíces,

como demostraron Liu y Sheng, (1981), en raíces de arroz. La depresión es particularmente evidente

en suelos inundados, donde el NH
4

+ es la fuente principal de N.

El coeficiente de difusión para un ion en el suelo depende de un cierto número de factores, de

los cuales la humedad del suelo es el mas importante. Según Nye, (1979), el coeficiente de difusión

puede describirse por la siguiente ecuación:

  d Cs

D = Ds . q . fs . + De

             d C

Donde:

Ds = Es el coeficiente de difusión del ion en la fase acuosa;

q = Es la fracción del volumen del suelo ocupada por la solución, que ofrece la sección transversal para

la difusión;

fs = Es el factor de impedancia;

Cs = Es la concentración del ion en la solución de suelo;

C  = Es la concentración total del ion en el sistema del suelo;

De = Es un «término de exceso» que describe la movilidad del ion a lo largo de las superficies absorben-

tes.

En el sistema edáfico difusión superficial no juega un papel muy importante, de modo tal que el

termino De puede ser despreciado en la mayoría de los casos. De la ecuación surge que la fracción del

volumen del suelo llena con la solución es de particular importancia en la determinación del coeficiente

de difusión. A medida que el suelo se seca ocurre una drástica reducción de la sección transversal útil

para la difusión (q) y por lo tanto de la velocidad de difusión. El factor de impedancia representa la

tortuosidad del camino a lo largo del cual difunden los solutos para alcanzar las raíces. El secado del

sistema hace el camino difícil por ser mas tortuoso, de modo que el valor de fs también disminuye.

Este valor se aproxima a cero cuando la difusión se realiza solamente en una película monomolecular

de agua en el sistema edáfico. La importancia de la humedad del suelo en la determinación de la

velocidad de difusión de un ion puede apreciarse al observar que la caída del potencial agua desde -10

a -1000 kPa puede estar asociada a una disminución de 100 veces en el producto de q.fs. El término Cs

indica la concentración de iones en la solución del suelo y C la concentración total de una especie

ionica, directa o indirectamente relacionada al transporte de iones. Así, C representa las fracciones

edáficas de un ion en particular que puede equilibrarse con el ion en la solución. Para el K+, el K

intercambiable describe el término C y para el fosfato éste describe la fracción de fosfatos adsorbidos.

El término dCs/dC es la recíproca del poder regulador. De ésta relación se concluye que el coeficiente de

difusión de un ion disminuye a medida que aumenta el poder regulador. La Tabla 2.9 muestra algunos

coeficientes de difusión de iones en diferentes sistemas.
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 En los suelos secos los coeficientes de difusión pueden ser entre 10 a 100 veces inferiores a los

suelos húmedos. Los fosfatos debido a que pueden adsorberse en las partículas del suelo, son relativa-

mente inmóviles, y su coeficiente de difusión es por lo tanto considerablemente mas bajo que el del

NO
3

- o el del Cl-. Lo mismo ocurre para el K+, donde el coeficiente de difusión disminuye cuando mas

alta sea la capacidad de intercambio catiónico de un suelo. La liberación del K+ por micas o illitas, así

como la liberación de cationes de las intercapas de los minerales de arcillas 2:1, es dependiente del

intercambio y la difusión. La tasa de difusión ionica en las intercapas es mucho mas baja que en otros

sistemas de suelos (ver Tabla 2.9) dado que las distancias de difusión son mas cortas; sin embargo

movimientos apreciables de cationes pueden liberarse desde los sitios de las intercapas. Esta libera-

ción depende también de la humedad del suelo, como han demostrado Scherer y Mengel, (1981), para

el NH
4

+ intercalar de los suelos aluviales y originados de loes. Los coeficientes de difusión de los iones

en el apoplasto (el espacio libre) de las raíces de las plantas, están en el orden de 10-10  m2 s-1, siendo

similar a los coeficientes de difusión de NO
3

- en suelos húmedos.

Figura 2.16.  Patrón de depresión de la concentración de nutrientes en la vecindad inmediata de la raíz

para un suelo con alto y bajo nivel de nutrientes en el suelo.

Tabla 2.9: Coeficiente de difusión de algunas especies iónicas en diferentes sistemasCoeficiente de difusión de algunas especies iónicas en diferentes sistemasCoeficiente de difusión de algunas especies iónicas en diferentes sistemasCoeficiente de difusión de algunas especies iónicas en diferentes sistemasCoeficiente de difusión de algunas especies iónicas en diferentes sistemas (Nye,
1979).

Iones en agua 0.5 a 2.0 x 10-9 m2 s-1

Cl- y NO
3

- en suelos húmedos 10-10 m2 s-1

H
2
PO

4

- en suelos húmedos 10-11  a10-12 m2 s-1

K+ liberado de micas 10-19 m2 s-1

Intercambio catiónico entre posiciones
intercapas y solución externas 10-13 m2 s-1
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Valores  bajos   de potencial agua afectan la difusión ionica aún cuando la disponibilidad de

agua es todavía adecuada para el crecimiento normal de las plantas. Por esta razón en los períodos

secos, la   escasa   movilidad   de los nutrientes   puede   ser   factor   limitante del   crecimiento, antes

que   el efecto   directo   del   disponibilidad   de agua. Discusiones muy útiles acerca del movimiento

de los iones en el suelo han sido presentadas por Nye, (1966); Brewster y Tinker, (1972), y Barber,

(1974).

2.3.4 Solución del suelo2.3.4 Solución del suelo2.3.4 Solución del suelo2.3.4 Solución del suelo2.3.4 Solución del suelo

La movilidad de los nutrientes en el suelo depende considerablemente de la concentración de

los nutrientes en la solución del suelo. Como ya se mostró en la Figura 2.16, la tasa de difusión hacia

las raíces es generalmente mas rápida cuanto mas alta es la concentración de los nutrientes en la

solución del suelo.

La   solución del suelo  no  es  homogénea  ya  que puede diferir en su concentración y

composición cuando a medida que el agua que llene los espacios, los poros del suelo   no estén

completamente conectados entre sí.   La   composición y la concentración de la solución del suelo

también depende de la humedad del suelo. En un suelo húmedo, a capacidad de campo, la solución

del  suelo  está   diluida, y a medida que el suelo se seca la solución se vuelve mas concentrada.

Algunas de las especies iónicas pueden alcanzar concentraciones mas altas que su producto de

solubilidad y pueden precipitar. El calcio, sulfatos y fosfatos son particularmente susceptibles. Para

comparar soluciones del suelo éstas deben basarse en niveles de humedad de suelo equivalentes;

usualmente se toma como base la capacidad de campo (Richards, 1941; Magistad et al., 1945; Adams,

1974).

La concentración de especies catiónicas y aniónicas de la solución del suelo en el extracto

saturado  de  agua pueden diferir ampliamente dependiendo de las propiedades del suelo. General-

mente la concentración de fosfatos es muy baja, las de Ca2+ y Mg2+ son medias, y las de K+ altas.

Frecuentemente el NO
3

- es otro anión presente en altas concentraciones, a menudo  en niveles  que

equiparan la suma del K+ y el Mg2+ (Larsen y Widdowson, 1968).  La  concentración de NO
3

-  en  la

solución del suelo puede variar considerablemente según las condiciones ambientales, debido   a que

el NO
3

-  libre no está tamponado (ver punto 7.1.97.1.97.1.97.1.97.1.9). Los nitratos son también rápidamente absorbidos

por las raíces  de  las  plantas  y  pueden  ser   fácilmente  lixiviados hacia las capas profundas del

suelo. Por estas razones la concentración de NO
3

- en la solución del suelo está sujeta a rápidas fluctua-

ciones.

La  Tabla 2.10  muestra   las   concentraciones   de   varios  nutrientes  encontradas  en

extractos saturados acuosos (Fried y Shapiro, 1961). Es obvio que estas concentraciones varían am-

pliamente, especialmente para Mg2+, Na+, sulfatos y cloruros, ya que se encuentran valores extrema-

damente altos de  estos iones en suelos afectados por salinidad. Generalmente los suelos ácidos

tienen concentraciones iónicas bajas en relación a los suelos mas neutros. La fuerza ionica de la

solución del suelo puede ser mas bien alta, especialmente a medida que los suelos se secan, de modo

que antes que las concentraciones, deberían considerarse las actividades iónicas (ver punto 2.1.32.1.32.1.32.1.32.1.3)

(Adams, 1974).
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2.3.5 Intensidad y cantidad2.3.5 Intensidad y cantidad2.3.5 Intensidad y cantidad2.3.5 Intensidad y cantidad2.3.5 Intensidad y cantidad

Las plantes deben ser adecuada y abundantemente suministradas de nutrientes durante el

período completo de crecimiento. Por esta razón las concentraciones de los nutrientes en la solución

del suelo deben mantenerse a niveles satisfactorios para el crecimiento vegetal. La disponibilidad de

nutrientes depende por lo tanto no solo de la concentración de nutrientes en la solución del suelo en

un determinado momento sino también de la capacidad del suelo para mantener esa concentración de

nutrientes. Esta capacidad de un suelo de amortiguar las concentraciones de los nutrientes de la

solución del suelo es otro importante factor adicional que influye en la disponibilidad de nutrientes.

Generalmente, aquellos nutrientes requeridos por las plantas en cantidades elevadas están

presentes en la solución del suelo en relativamente pequeñas concentraciones. Este es particularmen-

te el caso del fosfato y el K+. Un cálculo en base al área, indica que la solución del suelo contiene entre

0.5 y 1.0 kg de P/ha y entre 10 y 30 kg de K/ha, mientras que la demanda total de estos nutrientes por

un cultivo es considerablemente mas alta. Un cultivo de cereal requiere cerca de 20 kg de P/ha y 100

kg/ha de K; a medida que el cultivo crece en un suelo con las condiciones descritas, no necesariamente

indican que el P o el K se vuelven deficientes, sino que demuestran que la remoción de estos nutrientes

de la solución del suelo por los cultivos deben acompañarse por una sustancial reposición proveniente

de la fase sólida del suelo.

Así deben distinguirse dos componentes de los nutrientes en el suelo: el factor cantidad (Q),

que representa la cantidad de nutriente disponible, y el factor intensidad (I), que refleja la fuerza de la

retención del nutriente en el suelo. En su concepto mas simplificado el factor intensidad es la concen-

tración del nutriente en la solución del suelo. El concepto de intensidad y cantidad de nutrientes fue

primeramente propuesto por Schofield, (1955), quien comparó la disponibilidad del fosfato con la

disponibilidad del agua del suelo. La disponibilidad del agua del suelo depende no solo de la cantidad

total de agua presente en el suelo sino mas bien de la fuerza con la cual el agua es retenida por las

partículas del suelo. Esto es cierto para los fosfatos y también para otros nutrientes vegetales.

Los factores intensidad y cantidad de los nutrientes están inter relacionados; la principal rela-

ción se muestra en la Figura 2.17. Los conceptos generales mostrados en la figura son la base de

muchos de los útiles trabajos que E.G. Williams (1970) presentó de los fosfatos en el suelo. Durante

Tabla 2.10: Concentraciones iónicas en la solución del suelo (extracto acuoso saturado) enConcentraciones iónicas en la solución del suelo (extracto acuoso saturado) enConcentraciones iónicas en la solución del suelo (extracto acuoso saturado) enConcentraciones iónicas en la solución del suelo (extracto acuoso saturado) enConcentraciones iónicas en la solución del suelo (extracto acuoso saturado) en
mMmMmMmMmM (Fried y Shapiro, 1961).

Elemento Rango en todos los suelos       Suelo ácido Suelo calcáreo

Ca 0.5-38 3.4 14
Mg 0.7-100 1.9  7
K 0.2 10 0.7  1
Na 0.4-150 1.0 29
N 0.16-55 12.1 13
P <0.001-1 0.007 <0.03
S <0.1-150 0.5 24
Cl 0.2-230 1.1 20
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varios años este estudio condujo a un mucho mejor entendimiento del comportamiento de los fosfatos

en el suelo y su disponibilidad para las plantas.

Las raíces de las plantas son dependientes de la intensidad de los nutrientes ó la concentración

de los mismos en la solución del suelo. Esta se regula usualmente por un reservorio mucho mas

grande de nutrientes fácilmente intercambiables o solubles. Generalmente éste representa el compo-

nente principal del factor cantidad; sin embargo, ésta no siempre es la situación dominante, ya que a

veces los nutrientes que se liberan desde una forma menos disponible, a veces resultan ser la fuente

principal del suministro de nutrientes.

La extensión en que este proceso ocurre no solo depende del nutriente en particular; las condi-

ciones del suelo tales como la temperatura, la aireación y el nivel de humedad son también importan-

tes. El factor cantidad es, por lo tanto, mucho mas dependiente de las condiciones climáticas y edáficas.

Además también depende del volumen de suelo que ocupan las raíces. Esto significa obviamente que

todos los factores que influyen en la distribución de las raíces en el perfil contribuyen al factor cantidad.

Figura 2.17: Intensidad, cantidad y fuentes de nutrientes (E.G. Williams).
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Otro factor importante en la disponibilidad de nutrientes es la capacidad del suelo para mante-

ner la intensidad de nutrientes o concentración de nutrientes en la solución del suelo. Este factor de

regulación ó amortiguación indica como varían el factor cantidad y el factor intensidad. En la Figura

2.18 la cantidad de K+ se grafica como una función de la intensidad para dos suelos de diferente

capacidad de adsorción de K+, denominados suelo A y suelo B. Para ambos suelos, un aumento en la

intensidad de K+ (concentración en la solución del suelo), está acompañado de un aumento de la

cantidad de K+. El suelo A muestra un aumento mas agudo de la pendiente que el suelo B; donde

cantidades iguales de K fueron removidas de ambos suelos por las plantas, resultan en una disminu-

ción similar en la cantidad de K+, indicado por el  D Q de la figura. La reducción subsecuente de la

intensidad difiere considerablemente para ambos suelos (compare DI
A
 con DI

B
 en la Figura 2.18). El

ejemplo demuestra que los dos suelos difieren en su capacidad de reponer el K+ de la solución del

suelo; el suelo A tiene mayor capacidad para mantener la concentración de K+ en la solución del suelo

y es, por lo tanto, mejor amortiguador que el suelo B. En términos cuantitativos la capacidad reguladora

ó amortiguadora se expresa como el cociente entre DQ/DI.

DQ

B
K
 =

 DI

Donde B
K
 es la capacidad amortiguadora para K+. Cuanto mas alto sea el cociente DQ/DI mayor será la

capacidad amortiguadora del suelo.

Generalmente la velocidad de absorción de K+ por las raíces es mas alta que el flujo de difusión

del K+ hacia las raíces (ver punto 2.3.32.3.32.3.32.3.32.3.3). La concentración de K+ en la superficie de las raíces puede así

declinar durante el período de absorción. Esta caída de la concentración de K+ depende de la capacidad

amortiguadora del suelo para K+, que probablemente es alta en razón de que el K+ se reemplaza

eficientemente en la solución del suelo; por otro lado, en suelos con una pobre capacidad amortiguadora,

Figura 2.18. Relación entre la intensidad de K+ y la cantidad de K+ para dos suelos con diferentes

capacidades de adsorción; (Suelo A: alta; suelo B: baja).
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la concentración de K+ en la superficie de la raíz puede disminuir considerablemente durante el período

de crecimiento. Para un óptimo crecimiento de las plantas, la concentración de nutrientes en la solu-

ción del suelo debería mantenerse por encima de un cierto nivel. Esta concentración puede ser llamada

nivel critico; a medida que la concentración se hace mas baja que este valor, se produce una disminu-

ción del rendimiento. Mengel y Busch, (1982), demostraron que el nivel crítico de K+ en la solución del

suelo está relacionado con la capacidad reguladora de K+. La concentración crítica es mas alta si es

mas baja la capacidad reguladora de K+.

Como ya se mencionó, los conceptos de cantidad e intensidad son útiles en los estudios de

fosfatos del suelo. Los suelos pueden diferir mucho en su capacidad para adsorber fosfatos. Así, un

suelo rojo tropical (Oxisol) puede adsorber generalmente enormes cantidades de fosfatos, mientras

que el potencial de adsorción de los podzoles es mucho mas bajo.  La figura 2.19. muestra las isotermas

de adsorción de fosfatos de dos suelos. Puede observarse que el suelo rojo tropical adsorbe una

cantidad mucho mas alta de fosfatos que el podzol para mantener una misma concentración de en la

solución de equilibrio. Se deduce por lo tanteo que los suelos con una alta capacidad de adsorción de

fosfatos deberían contener mucho mas fosfato adsorbido que los suelos arenosos y que los suelos

orgánicos para mantener una intensidad satisfactoria de fosfatos. La relación entre el fosfato adsorbido

y la concentración del ion en la solución del suelo usualmente representa la capacidad reguladora de

fosfatos. La cantidad de fosfatos que puede ser absorbida por las plantas depende mucho de la capa-

cidad reguladora como demostraron Olsen y Watanabe, (1970); Holford, (1976), y Nair y Mengel,

(1984).

El concepto de cantidad e intensidad también puede aplicarse al NH
4

+, pero no al suministro de

NO
3

-. Mayormente, la cantidad mas alta de N del suelo esta presente bajo la forma orgánica; esta se

convierte biologicamente en NO
3

-, que se mantiene muy débilmente en el suelo. La concentración de

NO
3

- de la solución del suelo no está tamponada y la distinción entre cantidad e intensidad es irrelevan-

te.

Figura 2.19: Isotermas de absorción de fosfatos para dos suelos que difieren ampliamente en su

habilidad para adsorber fosfatos.
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2.3.6 Crecimiento de las raíces y morfología2.3.6 Crecimiento de las raíces y morfología2.3.6 Crecimiento de las raíces y morfología2.3.6 Crecimiento de las raíces y morfología2.3.6 Crecimiento de las raíces y morfología

Las  raíces tienen tres funciones principales: anclar la planta al suelo, absorber y translocar

agua y nutrientes, y sintetizar fitohormonas y otros compuestos orgánicos.   En  el contexto   que   aquí

se considerará,  la absorción   del agua y los nutrientes es de particular interés.   La capacidad de   las

plantas de explorar el suelo en busca de agua y nutrientes depende en mucho de la morfología   de   la

raíz.   Este   término   comprende   la profundidad de las raíces, la ramificación de las mismas, el

numero de pelos radiculares, las puntas de la raíz, etc.   La   morfología   de   la   raíz   está   genéticamente

controlada, pero también está influida por factores ambientales.   Las  monocotiledóneas   y   dicotile-

dóneas   difieren   fundamentalmente   en   el crecimiento y morfología de   sus   raíces. En las

dicotiledóneas, se forma una raíz principal en los estados iniciales, que se extiende profundamente en

el  suelo y desarrolla raíces laterales. En las monocotiledóneas, especialmente en las gramíneas, las

raíces laterales se desarrollan a partir de las raíces seminales pocos días después de la germinación y

poco   a  poco   forman   un   denso   sistema   radicular   con   numerosas   raíces   finas.   Mengel  y

Steffens, (1985),  compararon  Lolium  perennis  con Trifolium repens   cultivadas   bajo   condiciones

de   campo,   y   encontraron que la mayoría de los parámetros radiculares, incluyendo longitud

radicular y densidad, fueron mas elevados para Lolium que para Trifolium. Esto fue particularmente

cierto para la longitud de la raíz, siendo las raíces de Lolium de 4 a 6 veces mas largas que las de

Trifolium.

La profundidad radicular también difiere considerablemente entre especies; así las plantas pe-

rennes generalmente poseen raíces mas profundas que las anuales. Para los cultivos agrícolas, una

profundidad de 50 cm a 1 m es común, aunque algunas especies pueden tener profundidades de raíz

de 2 m o mas. El crecimiento, la morfología y la profundidad de las raíces son influidos por factores

externos, especialmente por la atmósfera del suelo, la impedancia mecánica y el estado nutricional de

la planta; estos temas han sido considerados por Drew y Goss, (1973). Estos autores demostraron que

el suministro de O
2
 es esencial para el crecimiento y el metabolismo radicular y que una baja presión

parcial de O
2
, alrededor de 5 kPa, generalmente es suficiente para el desarrollo normal de las raíces.

Algo del O
2
 requerido puede tomarse de la atmósfera por las hojas y luego transportarse a las raíces

(Greenwood, 1971). Condiciones anaeróbicas en el suelo pueden no solo afectar el suministro de O
2
 a

las raíces sino también inducir la formación de sustancias tóxicas que inhiban el crecimiento radicular,

conduciendo a severos daños radiculares. Tales sustancias tóxicas incluyen el etileno y ácidos grasos

volátiles.

La impedancia mecánica puede restringir considerablemente el crecimiento radicular (Schuurman,

1971). Generalmente las raíces siguen los poros y fisuras del suelo en su crecimiento; en este proceso

las raíces deben agrandar algunos poros del suelo que al principio son mas pequeños que ellas. Las

puntas radiculares deben entonces desplazar partículas de suelo. Esto ocurre solo si la impedancia

mecánica del suelo no es excesiva; de otra forma las raíces no son capaces de penetrar las capas del

suelo (Drew y Goss, 1973).

El crecimiento radicular no suele restringirse por falta de agua, siempre y cuando el ésta sea

suministrada a la punta de la raíz por otras partes de la planta. Generalmente las raíces crecen mejor en

suelos secos que en suelos húmedos (Mengel y Casper, 1981). La proliferación radicular depende

mucho de la distribución de nutrientes vegetales en el suelo. Se ha observado un mejor crecimiento

radicular en las zonas que rodean a los gránulos de fertilizantes (Blanchar y Caldwell, 1966). Un

ejemplo de tal efecto se muestra en la Figura 2.20, extraída de un trabajo de Drew y Goss, (1973). En
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este experimento de cultivo en solución nutritiva, todo el sistema radicular recibió una solución com-

pleta, pero solo la zona central recibió 1.0 mM de nitratos; en las partes superior e inferior la concen-

tración de NO
3

- fue de solo 0.1 mM. El suministro mas alto de NO
3

- resultó en una marcada prolifera-

ción de raíces, pero ésta estuvo restringida a la zona media, donde habían sido provistos los niveles

mas altos de NO
3

-. Concentraciones excesivamente altas de sales en el suelo, pueden sin embargo,

restringir el crecimiento radicular o aun detenerlo. En particular las raíces son sensibles a las altas

concentraciones de NH
3
 (Bennett y Adams, 1970).

Figura 2.20: Efecto del suministro localizado de nitratos en el crecimiento de las raíces laterales de

Cebada (Foto: M.C. Drew).

En los cultivos anuales, la proporción mas alta de raíces se encuentra en las capas superiores

del suelo, entre 0 y 20 cm de profundidad. La densidad radicular disminuye con la profundidad del

suelo, como muestra la figura 2.21, en maíz cultivado en dos sitios diferentes. De la figura también se

desprende que la masa radicular fue mucho mas elevada en un suelo pardo podzólico franco limoso,

en comparación con un pelosol franco-arcilloso. Esta diferencia en densidad radicular coincide con el

volumen de poros aéreos del suelo, que fue de cerca del 13% en la capa superior del suelo pardo

podzólico, y por lo tanto, mas del doble que el volumen de poros aéreos de la capa superior del pelosol.

Mohr, (1978), sugiere que, especialmente en los gley y pseudo-gley, el volumen de poros aéreos es un

factor limitante del crecimiento radicular, mientras que en los suelos bien aireados el volumen de los

poros no restringe la proliferación de las raíces.
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Los parámetros de medida del sistema radicular, tales como la masa de raíces, la longitud, la

superficie y la densidad radicular, son de variada importancia. El peso de las raíces es generalmente un

parámetro pobre, debido a la influencia de las raíces gruesas y viejas, que influyen en el peso, pero

tienen un rol secundario en la absorción de agua y nutrientes. La densidad radicular es un parámetro

mucho mas importante; ésta es la longitud de las raíces, en cm, por unidad de volumen de suelo (cm3).

Lv = 2 m

donde Lv = es la densidad radicular y m el promedio aritmético del numero de raíces interceptados por

unidad de área de un plano por los tres planos principales. Si por ejemplo el numero de ejes radiculares

interceptados es de 6, 8 y 4 por cm2, la densidad radicular es igual a 12. La densidad radicular tiene

una considerable influencia en suelos escasos de agua y de nutrientes. En los sistemas radiculares

densos las zonas de absorción deprimida de agua y nutrientes se superponen, lo que implica la com-

petencia entre raíces vecinas por los nutrientes disponibles; mientras que las zonas de depresión para

K+ y NH
4

+ son cerca de 10 veces mas altas que las de fosfatos; la absorción de K+ y NH
4+

 es mas

afectada por la competencia de raíces vecinas que la absorción de fosfatos. Así, Newman y Andrews,

(1973), encontraron que un sistema radicular denso, provisto de un limitado volumen de suelo, dismi-

nuyó la absorción de K+ por parte de plantas jóvenes de trigo en mayor grado que la absorción de

fosfatos.

Otro importante parámetro radicular es la longitud, definida como el largo total de las raíces por

unidad de superficie de suelo, siendo:

Figura 2.21: Densidad radicular de maíz cultivado en un suelo franco limoso, con un alto volumen de

poros aéreos, y en un franco  arcilloso, con un bajo volumen de poros. La densidad fue medida por

medio de isótopos y se refiere en numero de conteos (Mohr, 1978).
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Los pelos radiculares son de particular importancia a causa del contacto que mantienen entre el

suelo y las raíces (ver Figura 4.5), formando así un continuo acuoso entre el suelo y los tejidos radiculares.

Según Champion y Barley, (1969), los pelos radiculares son capaces de penetrar arcillas moderada-

mente resistentes, contribuyendo así a la exploración de nutrientes entre las partículas de suelo me-

nos accesibles. Los pelos radiculares juegan un rol particular para los nutrientes que son transporta-

dos a lo largo de las raíces por difusión. Itho y Barber, (1986), reportaron que la contribución de los

pelos radiculares a la absorción de fosfatos depende de su longitud; en algunas especies, tales como

trigo, lechuga y zanahoria, con pelos radiculares relativamente cortos, tuvieron escasa influencia. En

las especies con pelos radiculares largos, incluyendo tomate y Salsola kali, los pelos radiculares juga-

ron un rol importante en la absorción de fosfatos. La vida útil de los pelos radiculares y su densidad

pueden diferir considerablemente entre especies. Generalmente los pelos radiculares colapsan en po-

cos días, pero pueden persistir por períodos largos, especialmente en las gramíneas. Puede haber

diferencia en la densidad de los pelos radiculares entre cultivares de una misma especie (Bole, 1973)

como se muestra en la Foto 2.4. El cultivar de trigo mostrado en la sección C de la foto tiene una

densidad de pelos radiculares alrededor de 4 veces mayor que la de los cultivares de la sección A.

Longitud total de raíces(cm)

La=
Superficie de suelo (cm2)

A partir de este valor puede calcularse el promedio de la superficie radicular, si se conoce el

promedio del diámetro radicular. En forma análoga al índice de área foliar, la superficie radicular por

unidad de superficie del suelo ha sido denominada por Barley, (1970), como «Indice de Area Radicular.

El tipo de suelo puede afectar considerablemente el crecimiento de los cultivos y la morfología de las

raíces. Esto se muestra en la Tabla 2.11, donde varios parámetros de raíces de trigo se comparan en

condiciones de campo, en diferentes tipos de suelos.

Además de la longitud y densidad radicular, el numero de puntas radiculares es también impor-

tante, debido a que algunos nutrientes vegetales, como Ca2+, Mg2+ y Fe2+, son absorbidos principal-

mente por los tejidos radiculares jóvenes, donde las paredes celulares de la endodermis no están

suberizadas aún (Clarkson y Sanderson, 1978; Clarkson y Hanson, 1980).

Tabla 2.11. Parámetros radiculares de trigo de invier Parámetros radiculares de trigo de invier Parámetros radiculares de trigo de invier Parámetros radiculares de trigo de invier Parámetros radiculares de trigo de invierno, cultivado a campono, cultivado a campono, cultivado a campono, cultivado a campono, cultivado a campo (Rex, 1984).

Tipo de suelo     Longitud de raíz    Densidad de raíces       Profundidad
   km/m2 superficie     cm de raíz por         de raíces
       de suelo       cm3 de suelo  cm

Tierra parda (Inceptisol) 8.7 2.8 45

Pardo gris podsólico (Luvisol) 21.3 4.8 100

Pseudogley 12.4 4.0 45
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El potencial de adsorción de nutrientes de un sistema radicular, (raíces por numero de plantas

o raíces por unidad de superficie de suelo) generalmente exceden en mucho los requerimientos

nutricionales de las plantas. Una porción pequeña del total del sistema radicular es capaz de absorber

el agua y los nutrientes requeridos para el desarrollo de la planta, siempre y cuando esta porción

radicular sea abundantemente suministrada con nutrientes y agua, tal como fue mostrado por Maertens

(1973) para maíz, siendo lo mismo probablemente verdadero para otras especies cultivadas (Drew y

Goss 1973). El potencial relativamente alto de adsorción de nutrientes de los sistemas radiculares

capacitan a la planta a absorber adecuadas cantidades de nutrientes aún bajo condiciones donde los

niveles de nutrientes accesibles en el suelo sea bajo. Debe tenerse presente que bajo condiciones de

Foto 2.4: Densidad de

pelos radiculares en tres

cultivares diferentes de Trigo;

A) Chino de Primavera: 20

pelos radiculares/mm; B)

Sustitución cromosómica en

línea: 35 pelos radiculares/

mm; C) S-615 (80 pelos

radiculares/mm; (Foto: Bole).
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campo es improbable que la superficie total del sistema radicular esté en contacto directo con la

solución de suelo. El contacto de la superficie de las raíces con la solución de suelo está principalmente

restringida a las áreas donde los poros del suelo se extienden hacia la superficie radicular. Esto implica

que en un momento dado, solo una parte del sistema radicular absorbe agua y nutrientes.

Si se considera que la demanda de nutrientes por las plantas por unidad del sistema radicular,

(p. ej. por unidad de longitud de raíz) es obvio que la planta joven es la que tiene requerimientos

nutricionales mas alto. Estas preguntas han sido estudiadas por Mengel y Barber (1974) con maíz bajo

condiciones de campo. Los resultados mas importantes son mostrados en la tabla 2.12. Puede obser-

varse en esta tabla que los requerimientos nutricionales por m de longitud radicular y por día fueron

especialmente altos en los estados iniciales de crecimiento y rápidamente decrecían a medida que el

cultivo se desarrollaba.

 Resultados similares han sido reportadas por Adepetu y Akapa (1977) quienes encontraron

que la velocidad de adsorción para P y K (adsorción por m de raíz) en caupí (Vigna unguiculata) fue

entre 4 a 5 veces mas alta en plantas de 5 días de edad en comparación con plantas de 30 días.

Vincent et al (1979) también encontró que las velocidades de adsorción de K+ de puntas de raíz de soja

fueron mucho mas altas en el estado vegetativo de la planta que comparado con el estado reproductivo.

De estas observaciones es claro que las plantas mas jóvenes en particular necesitan absorber cantida-

des altas de nutrientes por unidad de longitud radicular y por esta razón las plantas jóvenes requieren

relativamente altos niveles de nutrientes disponibles en el suelo.

Los estudios de raíz no son fáciles de realizar debido a que la medición de los sistemas de raíces

y los parámetros son complicados. Bohm (1978) describió y comentó de las varias técnicas por los

cuales los sistemas radiculares son medidos bajo condiciones de campo. Un método interesante para

medir el crecimiento de las raíces y sistemas radiculares han sido desarrollados por Sanders y Brown

(1978) donde un duodenoscopio fibra óptica altamente refinada se usa para observar y fotografiar el

patrón de desarrollo radicular en un perfil de suelo.

Tabla 2.12. Requerimientos de nutrientes del maíz por unidad de longitud de raíz en relación Requerimientos de nutrientes del maíz por unidad de longitud de raíz en relación Requerimientos de nutrientes del maíz por unidad de longitud de raíz en relación Requerimientos de nutrientes del maíz por unidad de longitud de raíz en relación Requerimientos de nutrientes del maíz por unidad de longitud de raíz en relación
a la edad de las plantasa la edad de las plantasa la edad de las plantasa la edad de las plantasa la edad de las plantas (Mengel y Barber, 1974)

Edad de las plantas en días N           P       K        Ca      Mg
   ....mmol/m long. raíz/día.....

      20 227 11.3 53 14.4 13.8

      30 32 0.9 12.4 5.2 1.6

      40 19 0.86 8.0 0.56 0.90

      50 11 0.66 4.8 0.37 0.78

      60 5.7 0.37 1.6 0.20 0.56

    100 4.2 0.23 0.2 0.08 0.29
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2.3.7 Exudación radicular y rizósfera2.3.7 Exudación radicular y rizósfera2.3.7 Exudación radicular y rizósfera2.3.7 Exudación radicular y rizósfera2.3.7 Exudación radicular y rizósfera

La vecindad inmediata de la superficie radicular de las plantas es de particular importancia para

el ciclo biológico y disponibilidad de los nutrientes. Esta parte del suelo directamente influida por las

raíces se llama rizósfera y se extiende en el suelo entre 1 y 2 mm desde la superficie radicular. El efecto

de la raíz en el medio del suelo adyacente es especialmente afectado por la exudación de sustancias

orgánicas e inorgánicas. El material orgánico proviene de la descamación del material radicular y

también de exudación radicular directa (Hale y More, 1979). A medida que las raíces empujan hacia

abajo en el suelo, parte de sus tejidos externos son descamados y descompuestos por autólisis o por

los microorganismos. El total de carbono orgánico así cedido al medio edáfico es considerable. Uno de

estos estudios fue llevado a cabo por Sauerbeck y Johnen (1976) quienes investigaron el crecimiento

radicular y la descomposición en experimentos en macetas con plantas de crucíferas y de trigo sumi-

nistradas con  CO
2
 marcado (C-14).   El  suelo usado fue un franco arenoso.   A la madurez del trigo, la

biomasa de raíces todavía presente en el suelo contabilizaba cerca del 30 % del total de C traslocado de

las partes aéreas a las raíces.   Del restante 70 %, cerca del 20 % fue liberado en la forma CO
2
 por la

respiración radicular.   Así, cerca del 50 %  de  C  orgánico  traslocado   de   las partes aéreas a la raíz

fue cedido en forma de C orgánico al suelo durante el período total de crecimiento. Estas y otras

observaciones similares indican que las raíces de las plantas transfieren grandes cantidades de mate-

ria orgánica al suelo. Este material orgánico es fácilmente descompuesto por microorganismos del

suelo.

El   descamado   radicular   se   considera la principal fuente de C  liberado por  las  raíces.

Además, la  producción   de   los mucílagos  contribuye   significativamente  a  la   transferencia  de   C

orgánico  de  las  raíces   al  suelo.   El  mucílago   es  una  capa  de  material  granular  y  fibrilar   que

cubre   la   superficie   y pelos  de  las  raíces.  Este material viscoso consiste principalmente   de

polisacáridos   con galactosa, fucosa y  ácidos   urónicos   como   las partes monoméricas mas

importantes   de   su estructura (Paul et al, 1975). Las  investigaciones   de   Paul   y   Jones   (1975,

1976)   consolidaron  los conocimientos relativos   a   este tema;  al determinar   estudiando   el

mucílago  de   las   puntas   radiculares   de   plantas   de   maíz,   que   los   polisacáridos   se   producen

en   las puntas de los pelos radiculares. Se cree que las dictiosomas son los sitios de la síntesis

polisacáridos y que estos microcuerpos están relacionados con el transporte y las secreciones de

polisacáridos.

Las bacterias pueden alimentarse del material mucilaginoso excretado por las raíces.   Como se

muestra en la foto 2.5 del trabajo de Guckert et al (1975),  las   bacterias están embebidas en el

mucílago y pueden disolver los polisacáridos por enzimas líticas. El mucílago es capaz de adsorber

minerales   de   arcilla   (Breisch et al, 1975)  y  efectuar  así   un   contacto   cercano   entre   las   raíces

y  el suelo, con  el  mucílago   llenando   los  espacios   entre   las   raíces   y   la   superficie   del   suelo.

Este   contacto   cercano   es   de   mucha   importancia   para   el   suministro   de   agua   y   nutrientes.

Si   por   ejemplo   una   planta   se   mueve   de   un lugar   a   otro,  el  contacto   cercano   formado

por   el   mucílago   entre   los pelos radiculares y las partículas de suelo son destruidas. En el

transplante, la planta tiene que restablecer el desarrollo de nuevos pelos radiculares. El período si-

guiente al trasplante es crítico así debido a la ausencia de un contacto cercano entre las raíces y el

suelo.
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Además de la excreción polisacárida, las raíces exudan un número variado de otros compues-

tos orgánicos, de los cuales los aminoácidos, azúcares y ácidos orgánicos son los que ocurren mas

frecuentemente. Esta liberación de compuestos por los pelos radiculares son de directa importancia

para los microorganismos que viven en la rizósfera dado que éstos se alimentan de los materiales

orgánicos exudados. La actividad microbiana en la rizósfera es en gran medida dependiente del meta-

bolismo vegetal. Las plantas que crecen en condiciones favorables por ejemplo, translocan cantidades

de fotosintatos a las raíces, de modo que la actividad metabólica de las raíces es alta y la rizósfera está

bien alimentada con compuestos orgánicos carbonados.

El enriquecimiento de la rizósfera con compuestos orgánicos (azúcares, aminoácidos), que

pueden ser rápidamente utilizados por los microbios, resulta en una densidad microbiana considera-

blemente alta en la rizósfera en comparación con el resto del volumen edáfico. La densidad microbiana

de la rizósfera puede ser hasta 100 veces mas alta que la del suelo (R= Rizósfera, S= Total del suelo)

(Katznelson, 1946). La Tabla 2.13 muestra la relación R/S y la densidad bacteriana en suelo libre de

raíces y en la rizósfera para un cierto número de cultivos (Rovira y Davey, 1974).

Foto 2.5. Bacteria embebida en la capa viscosa de una raíz. La sustancia viscosa (mucílago) ha sido

disuelta alrededor de la bacteria. (Micrografía Electrónica: Guckert, Breisch y Reisinger).

Sin raíces         Rizósfera

Tabla 2.13. Recuento de colonias bacterianas en la rizósfera de plantas cultivadas y en un Recuento de colonias bacterianas en la rizósfera de plantas cultivadas y en un Recuento de colonias bacterianas en la rizósfera de plantas cultivadas y en un Recuento de colonias bacterianas en la rizósfera de plantas cultivadas y en un Recuento de colonias bacterianas en la rizósfera de plantas cultivadas y en un
suelo libre de raíces (suelo libre de raíces (suelo libre de raíces (suelo libre de raíces (suelo libre de raíces (Rovira y Davey, 1974).

Cultivo   Colonias contadas Relación R/S
106 g-1          suelo

Trébol rojo 134 3.255       24
Avena 184 1.090         6
Lino 184 1.015         6
Trigo 120   710         6
Maíz 184   614         3
Cebada 140   505         3
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Los microbios fijadores de N
2
 viven en asociación cercana con las raíces de las plantas. Bajo

condiciones favorables éstos pueden fijar considerables cantidades de N
2
 (Neyra y Dobereiner, 1977).

Este punto en particular se considera con mas detalle en el punto 7.1.2.7.1.2.7.1.2.7.1.2.7.1.2. Las bacterias amonificadoras

producen NH
3
 a partir de aminoácidos exudados y de las proteínas presentes en los restos de las

células vegetales. El NH
3
 liberado así puede ser readsorbido por la planta, incorporarse en la biomasa

microbiana o fijarse por los minerales de arcilla. Las bacterias denitrificadoras producen compuestos

volátiles de N bajo condiciones anaeróbicas (ver punto 7.1.5.7.1.5.7.1.5.7.1.5.7.1.5.). Especies de Nitrosomonas y Nitrobacter

que producen nitritos o nitratos respectivamente son menos frecuentes en la vecindad de las raíces

(Rovira y Davey, 1974). Ahora existen nuevas evidencias que la nitrificación puede inhibirse en la

rizósfera de algunas especies vegetales, especialmente gramíneas y arbóreas. Este proceso es de

particular importancia en el suministro de N a estas especies (Rovira et al, 1983).

La cuestión sobre si los microorganismos de la rizósfera son fuertes competidores con las

raíces de las plantas por los nutrientes inorgánicos a sido materia de controversia. Barber y Frankenburg

(1971) sostienen que bajo condiciones de baja disponibilidad de fosfatos los microorganismos pueden

competir exitosamente con las raíces de las plantas por el fosfato presente en el suelo. Epstein (1972)

sostiene que el mecanismo competitivo de los microorganismos de la rizósfera es despreciable. De

acuerdo a Barber y Lynch (1977) cerca de 200 mg de biomasa bacteriana están asociados con 1 g de

biomasa de raíces. Dado que cerca del 90 % del fosfato presente en las plantas ocurre en sus partes

aéreas, estas bacterias pueden contar con solo el 2 % del requerimiento de fosfato en relación a los

requerimientos de las plantas. Por lo tanto las bacterias no aparentan ser competidores importantes de

la adsorción de fosfatos por parte de las plantas. Si los compuestos orgánicos  tales como ácidos y

quelatos producidos por los organismos de la rizósfera tienen una influencia significativa en la disolu-

ción y disponibilidad de nutrientes es todavía una pregunta sin respuesta. Puede suponerse que

nutrientes tales como Fe, Cu y Zn al menos, al estar quelatados por compuestos orgánicos producidos

por microorganismos, se vuelven mas disponibles para las plantas superiores (Lindsay, 1974).

El pH de la rizósfera es muy dependiente de la forma de suministro de N de las plantas. Las

plantas suministradas con NO
3

--N adsorben mas aniones inorgánicos que cationes, con una excreción

neta de iones OH- (HCO
3

-). Para plantas suministradas con NH
4

+ la adsorción de cationes es mas alta

que la de aniones, resultando un flujo neto de H+ en la rizósfera (ver punto 3.1.93.1.93.1.93.1.93.1.9.). Así, el pH de la

rizósfera puede ser hasta una unidad mas alta que el resto del suelo para plantas suministradas con

NO
3

--N y una unidad mas baja para plantas suministradas con NH
4

+. Para las leguminosas que fijan N
2

también existe una caída similar en el pH en la vecindad de las raíces (Steffens, 1981). La importancia

de estos cambios de pH influencian la disponibilidad de fosfatos tal como fue convincentemente de-

mostrada por Riley y Barber (1971).

Existen evidencias que la disminución del pH de la rizósfera es inducida por las plantas que

sufren deficiencias de Fe (Marschner, 1983) y de P (Hedley et al, 1983). En ambos casos hay un

cambio favorable en la adsorción de aniones sobre los cationes y la caída del pH en la rizósfera incrementa

la disponibilidad de ambos nutrientes. El mecanismo de esta respuesta a la deficiencia de Fe está

discutida en la punto 13.2.3. 13.2.3. 13.2.3. 13.2.3. 13.2.3. No está claro sin embargo, porqué la deficiencia de P debería resultar en

una disminución en el pH de la rizósfera.

La exudación de ácidos orgánicos pueden también ser de importancia en el aumento de la

disponibilidad de nutrientes y particularmente de fosfatos. Moghimi et al (1978) fueron capaces de

aislar 2 keto-gluconato de la rizósfera de raíces de trigo en cantidades que podrían solubilizar conside-
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rables cantidades de fosfatos de hidroxiapatitas. Este fenómeno  aparenta ser un efecto directo de los

ácidos orgánicos en la disponibilidad de fosfatos por la disminución del pH de la rizósfera. Además, los

ácidos orgánicos pueden aumentar la disponibilidad de fosfatos por la desorción del fosfato de la

superficie de los sesquióxidos por intercambio aniónico, y por un incremento en la movilización de

fosfatos por la quelación de fosfatos de Fe, Al o ambos. Gardner et al (1983) reportó que las raíces

proteoides del lupino blanco liberaban citrato sugiriendo que este sea responsable del aumento de la

disponibilidad de fosfato para las plantas. Los autores argumentan que debido a que el lupino blanco

tiene un sistema de raíces proteoides mas gruesa y de baja área superficial, el mecanismo por el cual

el citrato aumenta la disponibilidad de fosfato es aumentando la velocidad al cual el fosfato alcanza la

superficie radicular. Postulan que el citrato exudado por las raíces reacciona en el suelo para formar

polímeros hidroxifosfato férricos que difunden a la superficie radicular. Aquí al reducirse el FeIII a FeII,

citrato libera el fosfato y es adsorbido por las raíces. El citrato actuaría así como un transportador que

moviliza el fosfato del Fe en la adquisición del P de la rizósfera.

También la exudación de ácidos orgánicos aparenta ser de particular importancia en la

solubilización del MnO
2
 del suelo. Jauregui y Reisenauer (1982) sugirieron que el MnO

2
 es reducido

por el malato exudado. La quelatación del Mn2+ producido previene la reoxidación e incrementa la

movilidad del Mn2+ en la rizósfera.

2.3.8 Micorrizas2.3.8 Micorrizas2.3.8 Micorrizas2.3.8 Micorrizas2.3.8 Micorrizas

Los hongos micorrizales ocurren en cercana asociación de las raíces de las plantas. Estos

hongos pueden dividirse en dos grupos: las micorrizas ectotróficas y endotróficas. Las micorrizas

ectotróficas cubren las raíces y las raicillas con un grueso manto de hifas. Esto se muestra en la foto

2.6 para las raíces de Pinus silvestris (Trolldenier, 1971). El escudo fungoso se desparrama entre las

células corticales de las raíces permitiendo así un contacto cercano del hongo con la planta. Estos

hongos que pertenecen a los Basidiomycetes, son dependientes de los carbohidratos suministrados

por las raíces. Ha sido demostrado que los fotosintatos marcados con C-14 son rápidamente translocados

no solo a las raíces sino también al escudo e hifas del hongo micorrizal (Harley, 1971). Principalmente

los carbohidratos como sucrosa, obtenidos de las plantas huéspedes, son rápidamente convertidas en

azúcares típicamente fungosos tales como trealosa o manitol. De esta forma el carbono orgánico es

atrapado debido a que estos azúcares son pobremente reasimilados por las raíces de las plantas. Ha

sido demostrado que el transporte de asimilatos de las partes aéreas de las plantas hacia las raíces es

mas alta en plantas infectadas con micorrizas que en las plantas no infectadas. Las micorrizas son así

un destino adicional de los fotosintatos.

El escudo grueso de hifas que cubre a las raíces favorece la adsorción de agua y nutrientes

inorgánicos, especialmente fosfatos, debido a que agrandan efectivamente el área específica de las

raíces en contacto directo con el suelo. Las finas hifas micorrizales (con un diámetro de 2-4 mm) son

capaces de penetrar los poros del suelo no accesibles a los pelos radiculares, con un diámetro cinco

veces mas grande que el diámetro de las hifas (Schlechte, 1976). De acuerdo a Gerdemann (1974) las

raíces infectadas viven mas que las no infectadas. Las raicillas laterales mas finas, que tienen una vida

muy corta y permanecen sin ramificarse en condiciones no infectadas, responden a la infección micorrizal

ramificándose y creciendo por períodos mas largos de tiempo. De esta forma las micorrizas asisten a

las raíces para explorar el suelo por agua y nutrientes. A sido demostrado que los fosfatos adsorbidos
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por las hifas son transferibles a la raíz huésped. El hongo puede también acumular nutrientes y sumi-

nistrarlos a la plantas en períodos de baja disponibilidad de nutrientes. Aparentemente así que la

planta huésped suministra a la micorriza con fotosintatos, y el hongo a su vez suministra a la planta

con nutrientes inorgánicos.

Las micorrizas ectotróficas se encuentran principalmente en raíces de árboles y arbustos y son

de importancia económica para el cultivo de especies forestales. Numerosas investigaciones han de-

mostrado que las micorrizas ectotróficas promueven el crecimiento de las raíces cuando crecen en

suelos de baja disponibilidad de fosfatos. Hay casos en que las micorrizas son esenciales para el

crecimiento. Así han demostrado que las especies de Pinus y Picea plantados en suelos orgánicos

recientemente drenados solo crecen cuando las raíces fueron infectadas con micorrizas apropiadas

(Schlechte, 1976). Observaciones similares fueron realizadas por Henderson y Stone (1970).

Los hongos de las micorrizas endotróficas son miembros de los Phycomycetes y Basidiomycetes.

Las hifas de estos hongos, en contraste con aquellos de las micorrizas ectotróficas, penetran las

células del córtex radicular formando una red hifal interna. Algunas hifas también se extienden en el

suelo (ver fotos 9.1b y 9.1c).  Para muchas especies vegetales incluyendo la mayoría de las cultivadas,

el tipo dominante de infección fungosa es la de micorriza vesiculo arbuscular (VAP). Este nombre

deriva de la ocurrencia de dos tipos de estructuras características de la infección, vesículas y arbúsculos

(Harley, 1971). Estos hongos Phicomycetes pertenecen a la familia Endogonaceae. Una representación

diagramática de las micorrizas vesiculo arbusculares se muestra en la figura 2.22. El hongo puede

considerarse como un sistema de dos fases, con un micelio en el córtex conectado con un micelio

externo en la rizósfera y suelo. La figura muestra la hifa penetrando el córtex al producir una serie de

Foto 2.6. Plantas jóvenes de Pinus silvestris con micorriza (Izquierda), manto de hifas alrededor de la

punta radicular (derecha). (Trolldenier, 1971).
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ramas tanto fuera como dentro de las células corticales. Se muestra también la presencia de estructu-

ras con apariencia de arbustos en diferentes estados de desarrollo, llamadas arbúsculos (arbuscula,

del latín = arbusto). Estas estructuras son similares a la haustoria pero están reproducidos por ramifi-

caciones dicotómicas de la hifa. El segundo tipo de estructura es la vesícula (vesícula, del latín =

pequeña vejiga) que puede estar formada por la hinchazón de la hifa y puede ocurrir dentro o entre las

células. Un ejemplo de esta estructura de pared gruesa se muestra en la figura 2.22. Las vesículas

externas también se desarrollan en las hifas externas.

La mayoría de las especies cultivadas, excepto aquellas de la familia de las brassicas y la

remolacha azucarera (Chenopodiaceae) tienen micorrizas VA. La infección es amplia en las Legumino-

sas y las Gramíneas y así son encontradas en las pasturas y leguminosas forrajeras, en maíz, trigo,

cebada y muchas hortalizas. Cultivos perennes tales como café, cacao, palma aceitera, papaya y

caucho son conocidos por su fuerte infección micorrizal (Hayman, 1980). Se cree que la cassa(mandioca,

yuca, N. del T.) es una asociada obligada con una micorriza vesiculo arbuscular, y por esta razón es

capaz de crecer razonablemente bien aún en suelos deficientes en P.

Existe la posibilidad que la inoculación de cultivos con aislaciones apropiadas de hongos

micorrizales pueda resultar en significativos incrementos de rendimientos. Se esperan que los mejores

resultados ocurran en suelos deficientes en P o en suelos que fijen fosfatos en cantidades elevadas por

ej. los suelos ferralíticos tropicales.

La asociación entre el hongo y el huésped está bien coordinada. Las raíces jóvenes activas no

muestran signos de daño cuando están infectadas. En realidad las raíces vivas son esenciales para el

desarrollo de estos hongos (Hayman, 1980). En principio la relación simbiótica entre el huésped y el

hongo es la misma que aquella entre la micorriza ectotrófica y la planta huésped; la planta huésped

suministra al hongo con algún compuesto orgánico carbonado y el hongo asiste a la raíz en explorar el

suelo por agua y nutrientes inorgánicos. La relación es de particular importancia para la nutrición

fosfatada debido a que zonas de depresión del nivel de fosfatos pueden ocurrir rápidamente alrededor

de las raíces de las plantas (ver punto 2.3.3.2.3.3.2.3.3.2.3.3.2.3.3.). La red de hifas se extiende desde la raíz al suelo, al igual

que con las ectomicorrizas, agrandan la superficie de contacto entre el suelo y el conjunto raíz y hongo,

facilitando así una velocidad mas elevada de adsorción de fosfatos. Esto se ha demostrado por Sanders

y Tinker (1973) para cebolla. Los resultados de Cress et al (1979) también indican la posibilidad de que

la velocidad de adsorción de fosfatos por las hifas pueden ser mas elevadas que las de la raíz. La

traslocación del fosfato en las hifas aparenta ser rápida, según investigaciones de Cox et al (1980) con

micorrizas de cebolla, el fosfato se trasloca en forma de pequeños gránulos de polifosfatos por la

corriente citoplasmática. El fosfato adsorbido por el hongo proviene del fosfato mas inmediatamente

disponible del suelo (ver punto 9.1.1.9.1.1.9.1.1.9.1.1.9.1.1.). El hongo micorrizal puede adsorber fosfato de formas menos

solubles (Tinker, 1984), que pueden ser de particular importancia en los suelos ácidos tropicales. Las

plantas con sistemas radiculares de baja superficie específica, con raíces carnosas y pocos pelos

radiculares, obtienen mas fosfato de la asociación radicular vesiculo arbusculares. Estas plantas inclu-

yen a las cebollas, cítricos y viñedos. Las micorrizas vesiculo arbusculares aparentan ser de particular

importancia  para especies leguminosas debido a que su presencia puede mejorar la fijación de N
2
 en

una simbiosis tripartita. Mosse et al, (1976) demostraron que el trébol no nodulaba en suelos deficien-

tes en P a menos que fueran micorrizados. A medida que aumenta la adsorción de P las micorrizas

pueden aumentar también la adsorción de otros elementos incluyendo el Co, Mo, Cu y Fe; todos los

cuales están relacionados en la fijación de N
2
. Esto puede explicar los resultados de El-Hassanin y Lynd

(1985) quienes encontraron que la infección de Vicia faba con el hongo micorrizal Glomus fasciculatum

incrementó considerablemente la fijación de N
2
, la nodulación y la actividad de la nitrogenasa.
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Figura 2.22. Diagrama esquemático de la asociación de hongos micorrizales vesiculo arbusculares y

una raíz vegetal. El micelio externo sostiene grandes Clamydosporos (CH) y ramas laterales septadas

ocasionales (SB). La infección de la planta puede ocurrir a través de los pelos radiculares o entre las

células epidérmicas. La arbusculación en un estado progresivo de desarrollo y senescencia se muestra

en la figura (A-F) así como también la vesícula (V). Para evitar confusión las paredes celulares de las

raíces no se indican cuando subyacen las hifas del hongo (de un dibujo de F.E. Sanders, p. 129. Plant

Root Systems, de R. Scott Russell 1977. Por cortesía de The McGraw Hill Book C

2.4 Determinación de la Disponibilidad2.4 Determinación de la Disponibilidad2.4 Determinación de la Disponibilidad2.4 Determinación de la Disponibilidad2.4 Determinación de la Disponibilidad
                              de Nutrientde Nutrientde Nutrientde Nutrientde Nutrienteseseseses

2.4.1 Generalidades2.4.1 Generalidades2.4.1 Generalidades2.4.1 Generalidades2.4.1 Generalidades

Aún desde que el hombre comenzó a cultivar el suelo era bien conocido que los suelos diferían

ampliamente en su fertilidad. El entendimiento de los factores que subyacen en el fenómeno de ferti-

lidad del suelo o la capacidad de un suelo para producir el crecimiento de las plantas ha sido por lo

tanto de interés hace ya largo tiempo. Recientemente sin embargo se ha vuelto mas y mas evidente

que la fertilidad de suelo depende tanto de las condiciones físicas como químicas del suelo. El descu-

brimiento, hecho en el siglo 19, que las plantas recibían la mayor parte de sus constituyentes desde el

suelo, reveló que uno de los componentes de la fertilidad edáfica es el contenido de los nutrientes
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2.4.2 Muestreo de suelo e interpretación2.4.2 Muestreo de suelo e interpretación2.4.2 Muestreo de suelo e interpretación2.4.2 Muestreo de suelo e interpretación2.4.2 Muestreo de suelo e interpretación
                                                  de análisis de suelode análisis de suelode análisis de suelode análisis de suelode análisis de suelo

Todos los métodos analíticos dependen mucho del cuidadoso muestreo del suelo, debido a que

el contenido de nutrientes de un suelo puede diferir marcadamente no solo en el mismo perfil sino

también en el mismo horizonte. Para un suelo dado deben recogerse suficientes sub-muestras para

tener una muestra representativa. Esto es particularmente cierto para determinar la disponibilidad de

N, dado que el contenido de N de un suelo puede diferir de un sitio a otro. Para la determinación de

fosfato y de K, se consideran suficiente unas veinticinco sub-muestras por ha para obtener una mues-

tra representativa (Hanotiaux, 1966).

Para interpretar los datos analíticos debería considerarse también la densidad aparente del

suelo. El factor mas importante que influye en esto parámetro es el contenido de materia orgánica.

Generalmente cuanto mas alto es el contenido de materia orgánica en un suelo, mas baja será su

densidad. Para un suelo orgánico por ejemplo, 100 g de suelo implican un volumen considerablemente

mas alto que para un suelo inorgánico. La cantidad de nutrientes disponibles determinados por un

método de extracción en base al peso, debe referirse a un volumen de suelo mayor. Debe por lo tanto

cuidarse por lo tanto cuando se comparan nutrientes disponibles de un suelo orgánico con otro inorgá-

nico. Para solucionar estos cálculos mas dificultosos, los nutrientes disponibles a menudo se expresan

en base a la unidad de área, ej. kg de K+ ó P por ha. Para el cálculo solo se considera necesario los

primeros 20 a 30 cm.

Hay otras dificultades para la interpretación de los datos analíticos de los suelos. Los datos

numéricos solos no son suficientes para determinar lo que constituye la pobre fertilidad de un suelo

para un nutriente particular. Lo mismo también se sostiene para estimar el nivel crítico, el valor por

encima del cual los rendimientos no aumentan a resultas de aplicar cantidades adicionales de fertili-

zantes. En general cantidades inferiores a 50 ppm de P soluble ó 80 ppm de K+ intercambiable son

indicadores de suelos capaces de dar respuestas significativas a la aplicación del nutriente apropiado.

Las respuestas a los fertilizantes pueden obtenerse sin embargo, en suelos con contenidos superiores

de P y de K+ disponible a los valores mostrados antes.  Dependen fuertemente de otros factores

edáficos, en particular el tipo y textura de suelo.  las recomendaciones de fertilización deberían basarse

no solo en los datos analíticos sino también en la clase y tipo de suelo sobre el que se aplican fertilizan-

tes.

Como ya se discutió es necesario distinguir entre intensidad y cantidad de nutrientes (ver punto

2.3.5.). Desafortunadamente la mayor parte de los resultados analíticos de suelo dan resultados que

son dependientes de ambos conceptos. En casos extremos dos suelos pueden tener la misma canti-

dad de fosfato disponible, tal como se determina por un método en particular; pero tanto la intensidad

de fosfato como la medida de cantidad puede diferir considerablemente. Por esta razón la aplicación de

presentes en el suelo. Como ya se discutió en detalle sin embargo, el contenido total de nutrientes

vegetales en el suelo no es de importancia primaria en este aspecto, sino mas bien el contenido de

nutrientes fácilmente solubles y accesibles. La determinación de la variación de nutrientes disponibles

es efectuada por varias técnicas. Estas difieren básicamente en principio y tres estrategias muy dife-

rentes son provistas por el análisis de suelo, el análisis de tejidos vegetales y los experimentos de

cultivo, tanto a campo como en macetas.
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fertilizante fosfatado puede dar respuestas muy diferentes en los dos suelos descritos. Lo mismo

también es cierto para K. Por lo tanto debe considerarse las medidas de cantidad y de intensidad de

nutrientes.

Otro aspecto importante que debería considerarse en la disponibilidad de nutrientes es la dife-

rencia de requerimientos de nutrientes entre cultivos. Cultivos de altos rendimientos y sistemas de

cultivo intensivo, resultan en una demanda mayor de nutrientes al suelo, en particular de fosfato y K.

Especialmente es el caso donde se aplican altos niveles de N. Las diferencias entre niveles de nutrientes

para las especies se consideran en el punto 6.1.2.

La disponibilidad de nutrientes está relacionado a factores físico-químicos tales como la con-

centración de nutrientes en la solución del suelo, poder amortiguador, y humedad del suelo y así como

parámetros biológicos como parámetros de biomasa de raíces o actividad microbiana del suelo. Silber-

Bush y Barber (1983a, 1983b) al evaluar la importancia de varios factores por un modelo mecanístico

matemático mostraron que tanto para la adsorción de el fosfato y de K+, factores biológicos tales como

longitud de raíz y radio radicular fueron tan importantes como los factores físico-químicos. Para la

adsorción de fosfatos se encontró el siguiente orden de importancia: longitud radicular > concentra-

ción de fosfato en el volumen de solución de suelo > radio radicular > poder regulador (buffer) de

fosfato > coeficiente de difusión. Estas estimaciones y predicciones de factores biológicos son difíciles

de obtener y debe recordarse siempre que la determinación de los factores físico-químicos pueden dar

solo una indicación de la disponibilidad de nutrientes en los sistemas suelo-planta-raíz.

2.4.3 Estimación de cationes2.4.3 Estimación de cationes2.4.3 Estimación de cationes2.4.3 Estimación de cationes2.4.3 Estimación de cationes

En la mayoría de los métodos de análisis de suelo, la estimación de nutrientes disponibles

implica el tratamiento del suelo con un extractante adecuado para remover una fracción fácilmente

accesible de nutrientes. Este es el caso para los nutrientes catiónicos. Para estos nutrientes la fracción

accesible en el suelo se conforma por cationes que estén disueltos en la solución de suelo ó que estén

adsorbidos en complejos de intercambio orgánicos e inorgánicos. La mayor proporción está en la

forma intercambiable. Por esta razón la determinación de cationes disponibles se basa en el análisis de

cationes intercambiables. Los extractante usados poseen un exceso de una especie catiónica capaz de

intercambiarse con otros cationes adsorbidos. El principio se aplica en la determinación de K+ y Mg+

intercambiable en el suelo. Usando este tipo de extracción, una alta proporción de la cantidad inter-

cambiable total y casi todo lo disuelto en la solución del suelo pueden ser extraídos del suelo y por lo

tanto determinarse en el extracto. Esta estimación da una indicación del factor de cantidad del nutriente

específico. Un número de extractantes diferentes se usan en varios métodos pero el principio es el

mismo. Frecuentemente el acetato o cloruro de NH
4+

, son empleados en la determinación de K+ y Mg2+

intercambiable. El K+ intercambiable sin embargo es a menudo no un parámetro satisfactorio para

medir la disponibilidad de K+ debido a que además del K+ intercambiable, la fracción no intercambiable

de K+ juega un rol importante en el suministro de K a las plantas. Debido a que este K+ no intercambia-

ble puede extraerse con ácidos diluidos, en los países bajos el K+ disponible se determina en extractos

de suelo con HCl 0,1 M. Este extractante remueve el K+ intercambiable y también disuelve algo del K+

no intercambiable (K interlaminar). Este método se usa predominantemente en Alemania para la deter-

minación de K+ disponible, y se basa en la extracción del suelo con una solución ácida de lactato de

Ca. El extractante es una solución 0,025 M de lactato de Ca llevado a pH 3,6 con ClH (Egner, 1955;

Riehm, 1959). El Mg2+ disponible usualmente se determina por la extracción con 0,0125 M CaCl
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(Schachtschabel, 1954). Detalles de varios métodos y extractantes usados para determinar cationes

intercambiables pueden encontrarse en libros estándares para análisis químico de suelos (Jackson,

1958; Hesse, 1971).

2.4.4 Estimación de fosfatos2.4.4 Estimación de fosfatos2.4.4 Estimación de fosfatos2.4.4 Estimación de fosfatos2.4.4 Estimación de fosfatos

La   determinación   del   P   disponible   en   el suelo es complicada debido a que están

presentes   fosfatos   de   variada   disponibilidad.   En contraste   con los nutrientes catiónicos

disponibles, el fosfato disponible no solo es una medida del fosfato intercambiable sino también de la

solubilidad de los fosfatos del suelo. El fosfato mas importante del suelo son los fosfatos de Ca, los

fosfatos adsorbidos en los coloides del suelo y los fosfatos orgánicos. La elección de un método

adecuado  para   determinar  el   fosfato   disponible   en   un   suelo dado,   depende   de   la   forma

de fosfato dominante en el suelo. En suelos ácidos y neutros un rango amplio de extractantes se han

usados.   Incluyen   el   método de Bray (NH
4
F + HCl, pH 3,5) el método de Truog (NH

4
)
2
SO

2
 + H

2
SO

4
;

pH 3) y el método de lactato de Ca (pH 3,7).   Tales   extractantes   ácidos   son   inadecuados   para

suelos que contienen apatita debido a que reaccionan con ésta. Es el caso de suelos calcáreos o suelos

fertilizados   con   fosfatos   apatíticos.   Para   tales   suelos   el   método   de   Olsen   (NaHCO
3
, pH 8,5),

Morgan   (acetato   de   Na + ácido acético, pH 4,8)   o   el   método   CAL (lactato de Ca + acetato de

Ca + ácido acético, pH 4,1) es mas adecuado (Olsen et al, 1954), (Schuller, 1969). Estos extractantes

con pH mas altos (pH >4)   son   especialmente   efectivos   al efectuar la liberación del fosfato

adsorbido.

Otro método para determinar el fosfato disponible en el suelo para las plantas ha sido extraer

los iones fosfatos usando una resina sintética intercambio aniónico. Los resultados han sido

correlacionados bastante bien de P de las plantas (Sibbesen, 1978), y Bache y Ireland, 1980). La razón

probable por la cual estos métodos dan mayor correlación con la adsorción de P que otros métodos

usando extractantes simples es que la resina de intercambio puede simular mas satisfactoriamente el

poder adsorbente de una raíz. Sibbesen (1977) también estudio la desorción de fosfatos que contenían

resinas inmersas en suspensión de suelo. El uso de varios extractantes y sus méritos en la estimación

de fósforo disponible ha sido discutido en detalle por Hesse (1971).

La extracción del fosfato del suelo por agua ha probado ser una herramienta útil en la determi-

nación de fosfato en el suelo. De acuerdo a investigaciones de Van der Paauw (1962,, 1969) es

aparente que este método difícilmente es afectado por el tipo de suelo (contenido de humus, cal, arcilla

y valor de pH). Obigbesan (1970) indica que la intensidad de fosfato es frecuentemente una medida

mas satisfactoria de la disponibilidad de fosfatos que otras estimaciones. Esto se sustenta en los

hallazgos de Williams y Knaight (1963)   quienes analizaron una selección de diferentes suelos usando

varios extractantes. Extractantes suaves de pH intermedio con períodos de extracción mas bien cor-

tos, son por lo tanto mas indicativos de la intensidad que de cantidad, y dieron las correlaciones mas

altas con los rendimiento. Las medidas de intensidad son particularmente útiles en los suelos agríco-

las, enriquecido en fosfatos, donde la concentración de fosfatos en la solución de suelo puede ser

sostenida con una alta capacidad de fosfato.   El  factor  intensidad   es   también  importante  en

relación al crecimiento inicial y en los cultivos de crecimiento muy rápido y altamente respondedores

tales como las papas.
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2.4.5 Técnicas trazadoras2.4.5 Técnicas trazadoras2.4.5 Técnicas trazadoras2.4.5 Técnicas trazadoras2.4.5 Técnicas trazadoras

Hace unos treinta años se desarrolló una nueva herramienta para determinar los nutrientes

disponibles en el suelo con la ayuda de elementos radiactivos. Esta técnica es particularmente aplica-

ble a elementos que participan en la nutrición vegetal con isótopos radioactivos adecuados tales como

P-32 y Ca-45, cuya vida media y emisión radioactiva son tales que permite seguir su destino en el

suelo. El principio de estos métodos se basa en que al agregar al suelo un isótopo radioactivo éste se

equilibra con la fracción estable del mismo elemento, accesible para las plantas. Está fracción rápi-

damente disponible («labile pool») incluye nutrientes que están en la solución de suelo o pueden

pasarse a ella inmediatamente. Por ejemplo cuando el fosfato radioactivo se agrega a una suspensión

de suelo, éste se mezclará con el fosfato del suelo intercambiándose con los coloides y los fosfatos

sólidos, tales como los de Ca, y los fosfatos adsorbidos. Eventualmente se alcanzará un equilibrio

isotópico. El estudio de disponibilidad de nutrientes y particularmente del P ha sido ampliamente

posible con la ayuda de observaciones de dilución y de intercambio de isótopos bajo condiciones de

equilibrio.

Si una solución de sustancia radioactiva se agrega a una solución de la misma sustancia no

marcada, al alcanzarse el equilibrio, la relación entre átomos marcados y sin marcar será constante

través de todo el sistema. Puede expresarse por la ecuación siguiente:

TTTTTotal de sustancia sin marcarotal de sustancia sin marcarotal de sustancia sin marcarotal de sustancia sin marcarotal de sustancia sin marcar Sustancia sin marcar en la muestraSustancia sin marcar en la muestraSustancia sin marcar en la muestraSustancia sin marcar en la muestraSustancia sin marcar en la muestra

                = = = = =

TTTTTotal otal otal otal otal      dedededede      sustancia  sustancia  sustancia  sustancia  sustancia      marcadamarcadamarcadamarcadamarcada Sustancia Sustancia Sustancia Sustancia Sustancia      marcada marcada marcada marcada marcada      en en en en en      la muestrala muestrala muestrala muestrala muestra

El proceso se llama dilución isotópica y ofrece una herramienta muy simple para medir la

cantidad total de una sustancia sin marcar. Es necesario solamente agregar una cantidad conocida de

la forma marcada y retirar una muestra para su análisis luego del equilibrio.

Cuando se estudia el suelo, como se señaló anteriormente existe tanto una fase líquida como

una fase sólida cargada, esto  significa que están implicados tanto procesos de dilución y de intercam-

bio. Para una superficie donde los iones están en un constante intercambio con iones químicamente

idénticos en una solución, la adición de un isótopo a la misma solución se explica por la siguiente

ecuación:

 E interc.+ E* sol.<—> E* interc. + E sol.

donde E es un ion y E* su isótopo

En el equilibrio:

E* interc. E interc.

=

 E* sol.  E sol.

Donde E interc. es el ion intercambiable y E sol. es el ion en solución.
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Este principio fue desarrollado para la determinación de la disponibilidad de fósforo en el suelo

por McAuliffe et al (1947). Si en la ecuación de arriba se sustituye E por P, la reacción se hace:

P-32 interc. P-31 interc.

=

P-32 sol. P-31 sol.

Usando esta ecuación la cantidad de P-31 intercambiable puede calcularse ya que los otros

términos pueden determinarse experimentalmente. El P-31 (solución) y P-32 (solución) son las con-

centraciones del fosfato estable y fosfato radioactivo respectivamente en la solución del suelo después

que se ha alcanzado el equilibrio entre las formas de fosfato isotópico y estable.  El término P-32

(intercambiable) es igual a la diferencia entre la cantidad de P-32 agregado a la suspensión de suelo y

la cantidad en la solución en el equilibrio.

McAuliffe et al (1947) usó esta técnica para estimar lo que describió como «superficie fosfática»

ya que mantenía el punto de vista que los estadios más rápidos en una dilución isotópica de una

suspensión de suelo, solamente implica a los fosfatos sobre la superficie de partículas sólidas. El

trabajo fue ampliado por Russell et al (1954) quién desarrolló un método rápido de laboratorio para

estimar la disponibilidad de fosfatos. Estos autores no hicieron presunciones concernientes al origen

de fósforo lábil. Se tuvo en cuenta que el equilibrio isotópico nunca se alcanza totalmente en condicio-

nes de laboratorio, reconociendo en cambio que luego de algún tiempo esta disminuye considerable-

mente. Por lo tanto estos investigadores eligieron un tiempo arbitrario de 48 horas para agitar la

suspensión en suelo con fosfatos radioactivos, estimando el total de fosfato intercambiable, que luego

llamaron E o valor de intercambio.

 La estimación de nutrientes intercambiables por las técnicas de dilución isotópica no son

usadas solamente para el caso del fosfato. También se aplican igualmente a otros nutrientes, como los

realizados para determinar el K+ disponible con el uso del K+ isotópico (Graham y Kampbell, 1968),

aunque la corta vida media de este isótopo la limita como un método adecuado.

Un método adicional para determinar la disponibilidad de fosfatos con la ayuda de P-32 fue

hecha por Larsen (1952). Lo hizo siguiendo la actividad específica del fosfato adsorbido por un cultivo

testigo crecido en un suelo marcado. En este método el suelo se mezcla perfectamente con un marca-

dor libre de P-32 presente como fosfato soluble. Se usa normalmente ryegrass como cultivo testigo, de

modo de poder realizar varios cortes durante el período de crecimiento permitiendo así que ocurra la

dilución isotópica.

Usando la ecuación de dilución isotópica puede calcularse un valor L (lábil)

L = [ (Co/C) - 1] * X

donde Co y C son las actividades específicas del fósforo aplicado en el suelo y en la planta respectiva-

mente, y X la cantidad de fósforo agregado. En la práctica se encontró que el valor L es independiente

de la cantidad de P agregado, volviéndose independiente al tiempo y sugiriendo que el equilibrio

isotópico se había alcanzado durante el período de crecimiento. El valor L en si mismo es una medida

de la cantidad total de fósforo disponible en el suelo para las plantas. Fue definido como ‘la cantidad de

P en el suelo y en la solución de suelo al alcanzarse el equilibrio isotópico, que es intercambiable con
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los iones ortofosfatos agregados al suelo, medida por la planta cultivada en el sistema’ (Larsen, 1967).

En principio el concepto de los valores E y L son los mismos. Ambas son una medida de cantidad del

fósforo lábil pero mientras que el valor E se calcula a partir de una estimación química de la solución de

suelo, para el valor L se usa la planta. Esto se considera por la alta correlación entre ambas estimacio-

nes. Como ya lo señaló Larsen (1967), las estimaciones no son idénticas, ya que el intercambio isotópico

ocurre bajo diferentes condiciones ambientales para determinar E y L. El valor E se refiere a la superficie

de una partícula de suelo donde no hubo remoción de fósforo. Para el valor L el suelo está a una

humedad por debajo de la capacidad de campo, que resulta en algo de remoción de fosfato, pudiendo

causar diluciones mas extensas que en el intercambio isotópico solo. Ambos procedimientos se han

usados por un número de autores en años recientes (Larsen y Cooke, 1961), Larson y Sutton (1963),

Nuttall et al (1967), Ozbek (1969). Las diferencias conceptuales entre los valores de E y L se han

discutido muy  detalladamente por Fried (1964) y Larsen (1967).

El valor L da la mejor medida del factor cantidad. En el campo depende del volumen de suelo

efectivamente utilizado por las raíces de las plantas, profundidad de suelo, condiciones físicas en el

perfil y la cantidad de distribución de humedad (Williams, 1970).

2.4.6 Técnica de electro-filtración (Técnica EUF)2.4.6 Técnica de electro-filtración (Técnica EUF)2.4.6 Técnica de electro-filtración (Técnica EUF)2.4.6 Técnica de electro-filtración (Técnica EUF)2.4.6 Técnica de electro-filtración (Técnica EUF)

Esta  técnica  ha  sido  recientemente desarrollada por Németh y colaboradores, por la cual

pueden obtenerse diferentes fracciones de un nutriente del suelo y permitiendo distinguir entre la

intensidad (concentración en la solución del suelo) y la cantidad de nutriente (nutrientes intercambia-

bles y mas fácilmente solubles).   El concepto de esta técnica sigue las investigaciones iniciales de

Kötthen (1933); el principio de este método se basa en el uso de un campo eléctrico para separar las

fracciones de nutrientes de una suspensión de suelo. Durante la separación, el voltaje se aumenta de

50 a 400 voltios, aumentando así la fuerza por el cual los nutrientes de las plantas son desorbidos de

las partículas de suelo. La primera fracción correlaciona significativamente  con  la concentración  de

nutrientes  de  la solución del suelo y por lo tanto representa el factor intensidad. Los nutrientes

obtenidos a un voltaje más elevado correlacionan con los nutrientes intercambiables y fácilmente

solubles. Una curva típica de desorción EUF para K+ se muestra en la figura 2.23.  El primer  pico,  que

ocurre   después  de  10  minutos   (200 V)  indica  el  K+   fácilmente desorbible, y pertenece

principalmente a la solución del suelo K+ y el K+ desorbido de posiciones no específicas, (posiciones p).

El  segundo  pico  que ocurre después de 35 minutos (400 V) es indicador del K+ en posiciones

interlaminares   liberado   de los  minerales  de  arcilla  2:1  (Németh, 1979).  En   investigacion  es   más

recientes   Németh   et   al,   1979)   encontraron   que   cuando   se   efectúa  la desorción a

temperaturas   más   elevadas   (80 °C)   además   de   la liberación de NO
3

- y de NH
4

+, algo   del   N

orgánico   también   se   recupera   por  el  método  de   electro-ultrafiltración.   Esta   fracción   particular

del   N   aparenta   ser   la   más  fácilmente mineralizada por los microorganismos de suelo y por lo

tanto indicadora del poder suministrador de N del suelo (Németh, 1983). Este método para determinar

el N disponible se usa especialmente para el cultivo de remolacha azucarera en Austria y Alemania.

Wiklicky et al (1983) probaron la técnica EUF para diagnosticar el N disponible en numerosos experi-

mentos de campo y encontraron una alta y significativa correlación negativa (r = -0.86 +++), entre el N

extraíble por EUF y la respuesta al fertilizante nitrogenado del rendimiento de azúcar. Wanasuria et al

(1981) reportó que en suelos arroceros inundados, el K+ extraíble por EUF fue mejor indicador de la

disponibilidad de K+ que el K+ intercambiable. La técnica de EUF y su aplicación ha sido descrita por

Németh (1979).
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2.4.7 Estimación del nitrógeno disponible2.4.7 Estimación del nitrógeno disponible2.4.7 Estimación del nitrógeno disponible2.4.7 Estimación del nitrógeno disponible2.4.7 Estimación del nitrógeno disponible

Un suelo mineral fértil contiene cerca de 7000 kg de N ha en el perfil explorado por las raíces.

Cerca de 1500 kg están presentes en forma de NH
4

+ interlaminar y el resto es más o menos N orgánico.

Sólo entre el 10 al 20 % de la fracción orgánica es N hidrolizable (Campbell, 1978) que puede ser

mineralizado. La mayor parte del N orgánico está en las fracciones de ácidos húmicos y fúlvicos y por

lo tanto estable y difícilmente afectado por los microbios del suelo. Del total del N orgánico hidrolizable

sólo el 75 % es recuperado por mineralización neta. Este porcentaje de liberación neta puede variar

considerablemente. Los métodos de incubación para medir el N disponible en el suelo, tales como la

técnica de incubación anaeróbica de Waring y Bremer, (1964) y el análisis de incubación de Ellenbergs,

(1964) que se realiza en el campo , dan frecuentemente velocidades de mineralización de N mucho

más altas que las que ocurren en condiciones de campo. Hasta ahora el método EUF provee la técnica

más realista para estimar la capacidad de mineralización de N del suelo. Además del N orgánico, la

liberación del NH
4

+ interlaminar puede significar una fuente importante de N para el crecimiento de los

cultivos (van Praag et al, 1980; Mengel y Scherer, 1981).

La determinación del contenido de nitratos en el perfil radicular de los suelos se ha usado

exitosamente por varios autores como una medida de N disponible (Soper y Huang, 1962; Borst y

Mulder, 1971). En años recientes esta técnica se ha aplicado ampliamente en Alemania por Wehrmann

y colaboradores para estimar el N disponible para trigo de invierno. Las muestras de suelo son recogi-

das al comienzo de la primavera (Febrero-marzo, en el hemisferio norte N. del T.) del perfil radicular que

puede ser hasta de una profundidad de un metro; las muestras frescas, (cerca de 150 gramos de suelo

no seco), se extraen con 600 ml de NaCl + CaCl
2
 (1 N + 0,1 N) por un período de una hora. Este

procedimiento extrae los nitratos y se intercambia el NH
4

+ no específicamente absorbido. Se determi-

nan las dos fracciones de N. Generalmente el nitrato es por lejos la fracción más abundante y sólo

cuando se han realizado aplicaciones de abonos orgánicos, en particular de estiércoles, las cantidades

encontradas de NH
4

+ son más elevadas. Las cantidades de NH
4

+ y de NO
3

- se calculan sobre la base de

Figura 2.23. Curva de absorción EUF para K+ (Németh, 1979).
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superficie unitaria, considerando el contenido de agua en la muestra de suelo, la compactación del

suelo y la profundidad radicular. La cantidad de N disponible así obtenida se expresa en kg de N/ha

(Scharpf y Wehrmann, 1975) y se usa como base para hacer las recomendaciones de fertilización de N.

Numerosos experimentos de campo llevados a cabo por Wehrmann y Scharpf (1979) demostraron que

a las cantidades de N disponibles así encontradas al principio de la primavera, deben sumarse una

aplicación de N de modo tal que la suma de ambas, N disponible y N aplicado esté entre 120 y 140 kg

de N/ha. Esta cantidad garantiza un óptimo suministro de N durante el estadio de crecimiento vegetativo

del trigo invernal bajo las condiciones de cultivo en Alemania. Además de estas aplicaciones iniciales

de N, se recomienda un tratamiento adicional entre 40 a 60 kg/ha de N para los estadios posteriores de

crecimiento. Esta técnica de estimar el N mineral en el perfil del suelo al principio de la primavera se

conoce como el ‘método N-min’. Esta ha probado ser una herramienta útil para estimar el N disponible

y actualmente se aplica  extensivamente en Alemania y Holanda. Sólo en suelos que mineralizan

elevadas cantidades de N (> 30 kg N/ha) durante la primavera y en los comienzos del verano, la técnica

no es tan adecuada como base para realizar recomendaciones de fertilización con nitrógeno. En los

suelos arroceros inundados, el NH
4

+ es la fracción más importante de N para el cultivo del arroz. En

estos suelos el NH
4

+ intercambiable es un indicador confiable de la disponibilidad de N (Schön et al,

1985)

2.4.8 Análisis de plantas, análisis foliares y2.4.8 Análisis de plantas, análisis foliares y2.4.8 Análisis de plantas, análisis foliares y2.4.8 Análisis de plantas, análisis foliares y2.4.8 Análisis de plantas, análisis foliares y
                                                  de tejidosde tejidosde tejidosde tejidosde tejidos

El análisis del material vegetal representa otra estrategia para determinar la disponibilidad de

nutrientes de los suelos. Esta técnica se basa en el concepto que el contenido de un determinado

nutriente en la planta es más alto a medida que aumenta su disponibilidad en el suelo. El método fue

desarrollado por Lundergårdh (1945) hace más de cincuenta años. En principio el concepto es adecua-

do debido a que los nutrientes existentes en la planta originariamente deben haber estado disponibles

en el suelo. Desafortunadamente sin embargo, esta técnica tiene sus desventajas, ya que el contenido

mineral de la planta, no sólo depende de la disponibilidad de nutrientes del suelo sino que está afecta-

do por varios otros factores que serán discutidos mas adelante con mas detalle.

Existe una relación básica entre el contenido de nutrientes de una planta y el crecimiento o

rendimiento de una planta, que se muestra en la Figura 2.24 (Smith, 1962). Cuando el contenido de

nutrientes o la concentración en el tejido vegetal es muy baja, la velocidad de crecimiento también es

baja. A medida que la velocidad de crecimiento aumenta el contenido de nutrientes disminuye, breve-

mente al principio debido a la dilución efectuada por la producción más elevada de material vegetal; en

la próxima etapa la velocidad de crecimiento mejora sin un cambio marcado en el contenido de nutriente.

A medida que aumenta la disponibilidad de nutrientes, la velocidad de crecimiento y el contenido de

nutrientes aumentan hasta que se alcanza un nivel llamado crítico. Mejoras adicionales en la disponi-

bilidad de nutrientes no tienen efectos significativos en la velocidad de crecimiento, mientras que si

aumenta el contenido de nutrientes. Para fines prácticos el punto de importancia es el nivel crítico, por

encima del cual no existen aumentos de rendimientos resultantes de un aumento en el contenido de

nutrientes.

El suministro de niveles extremadamente altos de nutrientes si bien resultan en altos conteni-

dos de nutrientes, disminuyen el crecimiento. La Figura 2.24 muestra los diferentes estadios del con-
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tenido de nutrientes, que corresponden a deficiencias severas, deficiencias leves, consumo de lujo y

rango tóxico.

E l contenido   de   nutrientes   de   una   planta o un tejido vegetal no sólo refleja la disponibi-

lidad   de   éste   en el suelo, ya que también es   afectada   por   otros   factores   tales   como   la clase

de órgano o tejido vegetal, la edad de la planta y el suministro de planta con otros nutrientes. Un

contenido de 0.2 % de  P  en   la materia   seca   de la paja de cereales, por ejemplo, puede tomarse

como un contenido muy altos de P.   El mismo contenido en una planta joven podría ser demasiado

bajo para asegurar un crecimiento óptimo. Un contenido  de  K+  de   0.6  %  en el grano de la cebada

es considerado como alto; el mismo contenido en las partes vegetativas podría ser demasiado bajo

para un buen crecimiento.   Estos ejemplos demuestran que para el análisis de la planta o tejido,

también deben considerarse la edad de la planta y el órgano vegetal en cuestión.  Sin hacerlo es

imposible hacer comparaciones   entre   muestras   de  diferentes  sitios   en relación a recomendacio-

nes  de  fertilización.

Generalmente   los   contenidos  de N, P  y  K  disminuyen   con   la  edad de la planta u órgano

vegetal mientras que el contenido de Ca, Mg, Mn y B a menudo aumentan (Tabla 2.14). Las hojas

jóvenes  muestran   por   lo   tanto   contenidos   relativamente   altos   de N, P y K, mientras que las

hojas más viejas es común observar una acumulación de Ca. Por esta razón, las muestras de  hojas

para su análisis deben ser de la misma edad fisiológica u originados del mismo punto de inserción en

el tallo.

Figura 2.24. Relación entre el contenido de nutriente de los tejidos y el crecimiento de la planta (Smith,

1962).
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En contraste con el análisis de suelo, el análisis de tejido o de hoja reflejan las condiciones de

absorción de nutrientes del suelo. Por ejemplo, a medida que la absorción de varios nutrientes de las

plantas dependen de la respiración radicular, la baja absorción de nutrientes puede resultar de un

suelo pobremente aireado. Por otra parte una óptima condición de humedad favorece el suministro de

nutrientes hacia las raíces y por lo tanto la absorción de éstos. El alto contenido resultante de nutrientes

en la planta encontrado bajo tales condiciones puede por lo tanto resultar primariamente de la óptima

condición de absorción y en un menor grado del alto contenido de nutrientes en el suelo (Friis-Nielsen,

1966).  Un alto contenido de un nutriente en la planta puede también resultar en un inadecuado

suministro de otro nutriente. Una deficiencia de N por ejemplo, puede resultar en la acumulación de

otros nutrientes vegetales, ya que la deficiencia de N tiene un mayor efecto sobre la velocidad de

crecimiento que sobre la absorción de nutrientes. Para interpretar el análisis de planta deben conside-

rarse relaciones antagonísticas y sinergísticas entre nutrientes. Un efecto antagonístico es aquél don-

de la absorción de un nutriente se restringe por otro nutriente. Una relación sinergística es el efecto

inverso, donde la absorción de un nutriente es mejorada por otro. La naturaleza entre el antagonismo

y el sinergismo se discute con más detalle en el punto 3.1.8.

En   la mayoría de los casos los análisis de hoja u otros tejidos   correlacionan   bastante   bien

con los   análisis   del suelo   (Hipp y Thomas, 1968), sosteniéndose   por   lo   tanto   que   el   análisis

foliar   puede   reemplazar   el análisis   del suelo  y   viceversa.   Como   ya  se  discutió, sin  embargo,

el   análisis   foliar   o de otros tejidos también reflejan condiciones de absorción. Una diferencia

adicional entre ambas técnicas es el hecho que las relaciones entre los contenidos de nutrientes y su

disponibilidad generalmente siguen una curva asintótica, como se muestra en la figura 2.25. Esto

significa que por encima de un nivel crítico de nutriente en la planta, sólo pueden ocurrir pequeños

campos en el contenido de nutrientes, aún a pesar de haber marcados aumentos en la disponibilidad

de nutrientes en el suelo. De esto resulta que los análisis foliares o de otros tejidos son particularmente

útiles en el rango de la baja disponibilidad de nutrientes. En el rango más alto de disponibilidad sin

embargo, el análisis vegetal no es tan sensible, siendo más apropiadas las técnicas del análisis de

suelo.

Tabla 2.14. T. T. T. T. Tendencia de los contenidos minerales en relación a la edad del tejido vegetalendencia de los contenidos minerales en relación a la edad del tejido vegetalendencia de los contenidos minerales en relación a la edad del tejido vegetalendencia de los contenidos minerales en relación a la edad del tejido vegetalendencia de los contenidos minerales en relación a la edad del tejido vegetal
(Smith, 1962).

Planta Decrece con edad Aumenta con la edad

Manzana N, P, K Ca, Mg

Arándanos P Ca, Mg

Citrus N, P, K, Cu, Zn Ca, Mg, Mn, Fe, Al, B

Citrus (Frutas) N, P, K, Mg Ca

Higos N, P, K Ca, Mg

Duraznos N, P, K, Cu, Zn Ca, Mg, Mn, Fe, Al, B

Pinos K Ca

Hortalizas N, P, K Ca
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Figura 2.25. Relación entre el contenido de nutrientes en la solución del suelo y el contenido de nutrientes

en la planta.

Tabla 2.15. Estimaciones del estado nutricional de la hoja de la espiga de maíz en estado de Estimaciones del estado nutricional de la hoja de la espiga de maíz en estado de Estimaciones del estado nutricional de la hoja de la espiga de maíz en estado de Estimaciones del estado nutricional de la hoja de la espiga de maíz en estado de Estimaciones del estado nutricional de la hoja de la espiga de maíz en estado de
floraciónfloraciónfloraciónfloraciónfloración, (Christensen citado por Gollmick et al, 1970).

Elemento           En % en la materia seca

Deficiente Bajo Adecuado Alto Exceso

N < 2.0 2.0-2.5 2.5-3.5 >3.5
P <0.1 0.1-0.2 0.2-0.5 0.5-0.8 >0.8
K <1.0 1.0-1.5 1.5-3.0 3.0-5.5 >5.5
Ca <0.1 0.1-0.2 0.2-1.0 >1.0
Mg <0.1 0.1-0.2 0.2-1.0 >1.0

En % en la materia seca

Deficiente  Bajo  Adecuado   Alto Exceso

Mn <10 10-20 20-200 200-350 > 350
Fe <10 10 10-300 300-550
B <2 3-5 6-40 40-55 > 55
Cu <2 3-5 6-50 50-70 > 70
Zn <15 15-20 20-70 70-150 >150
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Indudablemente el análisis de plantas proveen una herramienta valiosa para la determinación

del estado nutricional de varios cultivos, siempre y cuando también se consideren los factores mencio-

nados, como el tejido específico, la edad de la planta y el suministro con otros nutrientes. El detalle

esencial del análisis foliar está en la determinación del nivel crítico, por encima del cual no ocurre

crecimiento adicional (Figura 2.24). Esto se estableció bien en numerosas investigaciones durante la

década pasada para varios cultivos y nutrientes (Clement y Hopper, 1968; Loué, 1968, 1975; Finck,

1968; Ward y Miller, 1969; Ulrich y Fong, 1969; Gollmick et al, 1970). La tabla 2.15 por ejemplo,

muestra el contenido de varios nutrientes en hojas de maíz (Gollmick et al, 1970). Aún para la misma

especie vegetal los niveles críticos puede diferir. Tales resultados pueden originarse del amplio rango

de condiciones ambientales bajo las cuales se establecieron estos niveles críticos. Generalmente la

tendencia indica que a medida que aumenta la intensidad de cultivo se requieren niveles críticos más

elevados.

El análisis de tejido foliar provee un medio muy útil para determinar el estado nutricional de las

plantaciones perennes tales como árboles frutales, viñedos, teales, árboles forestales (Baule y Fricker,

1970) y de varios cultivos perennes, (Turner y Barkus, 1974). Dado que estas plantas se cultivan por

varios años y aún décadas, en los mismos sitios y bajo las mismas condiciones climáticas, los niveles

críticos son más fácilmente establecidos que para los cultivos anuales. Para manzanos, tales valores

críticos están bien establecidos, mostrándose en la tabla 2.16, el rango de los contenidos minerales de

hojas de manzano (Neubert et al, 1970). Debe enfatizarse sin embargo, que aún variedades de la

misma especie, pueden mostrar considerables diferencias en los niveles críticos (Chapman, 1966; Bar-

Akiva, 1970). Se han publicado un buen número de textos útiles que tratan el análisis de plantas en

relación con el diagnóstico de los estados nutricionales de los cultivos (Chapman, 1966; Gollmick et al,

1970; Kozma, 1975; Bergmann y Neubert, 1976).

Tabla 2.16. Estimación del rango de nutrientes en hojas de manzanos. Muestreados en la Estimación del rango de nutrientes en hojas de manzanos. Muestreados en la Estimación del rango de nutrientes en hojas de manzanos. Muestreados en la Estimación del rango de nutrientes en hojas de manzanos. Muestreados en la Estimación del rango de nutrientes en hojas de manzanos. Muestreados en la
base de los nuevos tallosbase de los nuevos tallosbase de los nuevos tallosbase de los nuevos tallosbase de los nuevos tallos (Neubert et al, 1970).

Elemento  En % en la materia seca

 Bajo Adecuado Alto

N < 1.8 1.8-2.4 >2.4
P < 0.15 0.15-0.30 >0.30
K < 1.2 1.2- 1.8 >1.8
Ca < 1.0 1.0-1.5 >1.5
Mg < 0.25 0.25-0.40 >0.4

En % en la materia seca

Bajo Adecuado Alto

B < 25 25-50 > 50
Cu < 5 5-12 > 12
Mn < 35 35-105 > 105
Zn < 25 25-50 > 50
Fe < 50 50-150 > 150
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Como se han señalado antes, el uso del análisis del suelo para estimar el N disponible presenta

un número de dificultades. Es por esta razón que el análisis de tejido para N es de especial interés.

Ulrich y colaboradores en California han llevado a cabo numerosas investigaciones para probar si el

contenido de nutrientes en los pecíolos de la remolacha azucarera puede servir como guía para evaluar

la nutrición de N de este cultivo (Ulrich et al, 1967). La determinación de ‘valores críticos’ del contenido

de nitratos es difícil, porque el contenido de NO
3

- en el suelo puede variar considerablemente, aún en

cortos períodos. El contenido de nitratos en los pecíolos de la remolacha azucarera también disminuye

con el aumento de la edad. Ulrich y Hills, (1973) reportan sin embargo que para lograr un crecimiento

satisfactorio, las hojas mas recientemente desarrolladas de remolacha azucarera, deben contener cer-

ca de 0.1 % de N como nitrato en los pecíolos.

Un método interesante para la determinación del estado nutricional de N en la planta fue pro-

puesto por Bar-Akiva y Sternbaum, (1965). El concepto de este método está basado en el hecho de que

la actividad de nitrato-reductasa depende de la presencia de nitratos en la célula. Por esta razón, hojas

suministradas abundantemente con nitratos tienen una alta actividad nitrato-reductasa y viceversa. El

ensayo enzimático de nitrato-reductasa como así se llama esta técnica, mide la actividad inicial de

nitrato-reductasa en una muestra de hoja y la actividad reductasa inducida resultante de la adición de

nitrato a una muestra comparativa. Cuanto más alta es la actividad inducida en comparación con la

actividad inicial, más pobre es el suministro de nitrato en la planta tratada. El suministro de nitrato es

inadecuado si la actividad inducida de nitrato-reductasa es mayor que 1.5 veces la actividad inicial. La

relación actividad inducida/actividad inicial (cociente nitrato-reductasa) sirve por lo tanto como una

medida del estado nutricional de N de la planta. En los cultivos pobremente suministrados con N, se

han encontrado relaciones más altas que 10. Es interesante que Bar-Akiva (1970) haya observado que

una relación de 1,5 puede ser considerada como óptima para especies tan diferentes como citrus y

ryegrass. Otros métodos en los cuales se usaron evaluaciones de la actividad de las enzimas como una

medida del estado nutricional de las plantas incluye la actividad del ácido-fosfatasa para fosfato (Besford,

1980), piruvato-kinasa para K+ y Mg2+ y la ácido ascórbico-oxidasa para Cu (Bouma, 1983).

Algunas técnicas usan el contenido total de nutrientes absorbidos por las plantas como un

indicador del estado de fertilidad del suelo. En el método de Neubauer se cultiva centeno por un

período de 2 semanas en una mezcla de arena cuarzosa y el suelo en investigación. La cantidad de K

y P absorbidas del suelo por plantas jóvenes en un período determinado sirve como una medida del

estado nutricional de ese suelo, (Neubauer y Schneider, 1932). Cantidades más altas que 20 mg de K

y 3 mg de P por 100 g de suelo son consideradas un nivel satisfactorio.

El método de Mitscherlich también usa una mezcla de arena cuarzosa y suelo, pero las plantas

se cultivan en macetas más grandes y por períodos más largos que con el método de Neubauer. La

disponibilidad de nutrientes del suelo se calcula (Mitscherlich, 1954) de acuerdo a la ecuación de

Mitscherlich a partir de los incrementos de rendimiento producidos por el nutriente en consideración

(ver punto 5.2.4).

2.4.9 Métodos microbiológicos2.4.9 Métodos microbiológicos2.4.9 Métodos microbiológicos2.4.9 Métodos microbiológicos2.4.9 Métodos microbiológicos

Los métodos microbiológicos también se usan para determinar la disponibilidad de nutrientes

en los suelos. En este caso se usa un hongo en lugar de una planta superior. Esta técnica se ha usado

particularmente en la determinación de disponibilidad de micronutrientes tales como Fe, Cu, Zn y Mo.
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Una solución nutritiva deficiente en un nutriente en particular, se agrega al suelo bajo estudio. La

suspensión del suelo se infesta luego con un microorganismo, usualmente Aspergillus niger, y se

incuba por varios días a temperatura constante. El crecimiento del hongo se estima por el peso del

micelio producido, y se usa como una medida de la disponibilidad de nutrientes, (Stapp y Wetter,

1953; Nicholas, 1960).
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3.1.1. La célula vegetal3.1.1. La célula vegetal3.1.1. La célula vegetal3.1.1. La célula vegetal3.1.1. La célula vegetal

Antes de describir la variedad de procesos de absorción y asimilación de nutrientes parece más

apropiado dar una versión simplificada de la célula vegetal, desde que los dos capítulos previos trata-

ron primariamente de materiales inorgánicos. La absorción de iones puede considerarse como un

proceso de límites donde el dominio inorgánico impacta en el mundo vivo. La célula es la unidad viable

de materia viva más pequeña. La Figura 3.1. muestra un diagrama muy simplificado que representa

una célula del mesófilo mostrando los orgánulos más importantes. La estructura de la pared celular

está hecha de sustancias pépticas y celulosas. la celulosa tiende que agregarse para formar estructu-

ras como cadenas conocidas como microfibrillas. El espacio inter-microfibrillar permite la entrada de

agua, aire y partículas de solutos en la pared celular. La membrana plasmática o plasmalema es el

límite de membrana entre el citoplasma y la pared celular; el tonoplasto es la membrana que separa el

citoplasma de la vacuola. La membrana y sus estructuras serán consideradas más adelante con más

detalle. Ubicado dentro del citoplasma están los más importantes orgánulos de la célula. Estos inclu-

yen el núcleo, los cloroplastos y las mitocondrias. Los cloroplastos son los orgánulos donde toma lugar

la conversión de la energía lumínica, y la asimilación del CO
2
. En las mitocondrias las enzimas están

presentes controlando varios pasos del ciclo del ácido tricarboxílico, la respiración y el metabolismo de

los ácidos grasos. Los ribosomas son estructuras supramoleculares compuestas de ácido nucléico

ribosomal y proteínas que permiten la síntesis de polipéptidos a partir de aminoácidos libres. Muchos

de estos ribosomas están adheridos al retículo endoplasmático (RE). Este es como una estructura de

hoja doblada que permite desarrollar una serie de canales de membranas permeables al citoplasma y
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que a menudo conducen de una célula a otra. Se las considera como la ruta más importante en el

transporte simplástico (Lüttge 1983).El RE con los ribosomas adheridos se denomina RE rugosos en

contraste con el RE liso que no tiene ribosomas. La principal función del RE es producir materiales que

se usan en la síntesis de las membranas, por ejemplo, la membrana plasmática, (Lodish y Rothman,

1979). Las células están conectadas entre sí por los plasmadesmos y las conexiones plasmáticas

continuas que ocurren entre las células de un tejido son llamadas simplasma. Las vacuolas contienen

una solución acuosa consistente principalmente en iones inorgánicos, así como sustancias orgánicas

de bajo peso molecular, tales como ácidos orgánicos, aminoácidos y azúcares. También pueden estar

presentes pigmentos, CO
2
 y O

2
 disueltos. La vacuola tiene una función importante en la economía del

agua de la célula, así como proveer un sitio para la separación de agua y de productos finales del

metabolismo. También sirve como depósito de almacenamiento, por ejemplo, azúcares, nitratos y

fosfatos.

El tamaño de las células vivas varía considerablemente para especies vegetales y diferentes

tejidos. Las células del mesófilo y las células del tejido del córtex radicular son cerca de 20 a 100

micrones (mm) de largo. El diámetro de los cloroplastos y los plástidos están en el rango de los 8 mm

mientras que las mitocondrias tienen cerca de 1 mm y el de los ribosomas 23 nm (1 mm = 103 nm).

Comparado con estos orgánulos el tamaño de las sustancias de bajo peso molecular aparentan ser

más bien pequeñas. El diámetro de una molécula de sucrosa es un mm, el de una molécula de glucosa

es 0.6 nm y los variados iones inorgánicos en sus formas hidratadas tienen diámetros del orden del 0.5

a 1.0 nm. Estas cifras son dadas simplemente para indicar el minúsculo tamaño de los iones inorgáni-

cos en comparación con los diferentes orgánulos de las células.
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Figura 3.1. Representación simplificada de una célula del mesófilo (no a escala).
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Los orgánulos de las células, tales como núcleos, cloroplastos, plastos y mitocondrias, así

también como las vacuolas, están rodeados de membranas, que son barreras muy efectivas para las

sustancias solubles en agua y por lo tanto compartimentalizan las células. Esta compartimentalización

es esencial para el funcionamiento normal de la célula, dado que los distintos procesos bioquímicos

ocurren dentro de los distintos orgánulos (Oaks y Bidwell, 1970). Entender los mecanismos de trans-

porte por el cual las sustancias orgánicas e inorgánicas son transferidas entre los distintos comparti-

mientos de las células es por lo tanto de particular importancia. En este contexto también debe consi-

derarse el transporte de los nutrientes inorgánicos desde el medio exterior, la solución del suelo, al

citoplasma de las células. La membrana que forma el límite de la célula al medio externo es el plasmalema.

Es esta membrana y no la pared celular la que representa la barrera efectiva para la absorción de todos

los iones y moléculas disueltas en el medio acuoso externo. El importante proceso de absorción iónica

puede por lo tanto considerarse básicamente como un transporte iónico a través del plasmalena o en

el sentido mas amplio, un fenómeno de transporte iónico a través de membranas biológicas.

3.1.2. Membranas3.1.2. Membranas3.1.2. Membranas3.1.2. Membranas3.1.2. Membranas

Para un entendimiento más acabado del proceso esencial de absorción de iones se requiere un

conocimiento de la estructura y propiedades de las membranas biológicas. Revisiones útiles en este

tema han sido publicadas por Branton y Dreamer (1972), Clarkson, (1977), Walker (1976), Lodish y

Rothman (1979). Las membranas biológicas consisten en moléculas de proteínas y de lípidos

aproximadamente en proporciones iguales y son cerca de 7 a 10 nm de espesor. Por décadas la

estructura de sandwich de proteínas y lípidos, propuesta por Danielli y Davson (1935) fue considerada

como el modelo de estructura universal de una membrana biológica. El modelo consistía en dos capas

moleculares de lípidos en los cuales las terminales hidrofóbicas de sus ácidos grasos estaban orienta-

das hacia adentro, unas hacia otras. Los dos límites exteriores de las capas de lípidos estaban cubier-

tas por una capa de proteínas. Se argumentaba que este tipo de estructura podría servir bien como

barrera a causa de que la capa de proteínas mejoraría la rigidez, y la fracción lipídica prevendría la

penetración de la membrana por partículas hidrofóbicas incluyendo iones inorgánicos.

Ahora se acepta en general que la estructura de membrana es más intrincada que la descrita

arriba. De acuerdo con Singer (1972), las membranas biológicas consisten en moléculas amfifílicas. El

término amfifílico indica la presencia de regiones tanto hidrofílicas (grupos OH, grupos NH
2
, grupos

fosfatos y grupos carboxílicos) y regiones hidrofóbicas (cadenas hidrocarbonadas) en la membrana.

Los lípidos y proteínas están así unidas por uniones electrostáticas, puentes de H y por uniones

hidrofóbicas. Básicamente las membranas biológicas consisten principalmente de una doble capa

lipídica compuesta por lípidos amfifílicos. Un ejemplo típico de tal lípido es la fosfatidil-etanolamina.

Esta molécula tiene dos colas lipídicas (cadenas hidrocarbonadas) y una cabeza hidrofílica, el complejo

amino fosfato. La parte hidrofóbica de la molécula también lleva cargas negativa y positivas bajo las

condiciones de pH fisiológico. Resultados experimentales recientes indican que el eje de la mitad

glicerol descansa verticalmente al plano de la membrana y que la cadena de ácidos grasos en la

posición C-2 está localizada en la superficie de la fase lipídica de la membrana (Seelig, 1980). La

posición C-3 se proyecta fuera de la membrana en la fase acuosa, (Figura 3.2). Los grupos fosfatos

cargados negativamente pueden unirse a los cationes, que probablemente influyen en la conforma-

ción de los lípidos y la permeabilidad de la membrana. El calcio es de particular importancia para el

mantenimiento de la estabilidad de la membrana ya que hace de puente entre dos grupos fosfatos

cargados negativamente. Esto se muestra en la Figura 3.2. La monocapa lipídica consiste en capas



104 Absorción y Asimilación de Nutrientes

amfifílicas orientadas de tal forma que las cabezas forman un plano. En la doble capa las colas están

orientadas unas hacia otras (Ver figura 3.2.), con cada monocapa lipídica representando un líquido de

dos dimensiones. La bicapa no es simétrica de modo que se dan diferentes tipos de lípidos en las

capas superiores e inferiores. Las proteínas están embebidas dentro de la bicapa, (Lodish y Rothman,

1979), y éstas generalmente protruden hacia ambos lados de la membrana. Las proteínas dentro de la

membrana son de naturaleza hidrofóbica mientras que las mitades de proteínas que se proyectan

fuera de la membrana son hidrofílicas.

Las proteínas orientada hacia el citoplasma generalmente unen proteínas adicionales (proteí-

nas asociadas) y las proteínas que se proyectan hacia afuera de las células se asocian generalmente

con carbohidratos, (Ver figura 3.3). La composición promedio de las membranas es cerca de 55 % de

proteínas (proteínas estructurales y enzimo-proteínas de transporte), 40 % de lípidos y 5 % de

carbohidratos.

Figura 3.2. Representación esquemática de una membrana bicapa.

Figura 3.3. a) Sección de la membrana
        b) Símbolo para una molécula de la membrana lipídica

Membrana

Lado citoplasmático

Proteína de asociación

Lado de la
membrana externa

Cadena de
carbohidratos
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Los   lípidos   en   las membranas biológicas tienen principalmente una función de barrera que

previenen la difusión de los solutos hidrofílicos a través de la membrana, por ejemplo iones inorgáni-

cos, aminoácidos y azúcares. Las proteínas no solo tienen una función estructural sino que frecuen-

temente   son   enzimas   y   por   lo   tanto   responsables   de reacciones bioquímicas. Las proteínas

que se extienden fuera de la membrana forman canales de proteínas de un lado hacia otro. Tales

canales   pueden ser de importancia para el pasaje de pequeñas partículas hidrofílicas tales como

moléculas de agua   e iones   inorgánicos, (Walker, 1976).    En las   membranas   biológicas   el   arreglo

estructural   y   las   secuencias   de   proteínas     enzimáticas   son   de gran significancia en

importantes procesos fisiológicos tal como la fotosíntesis y la respiración. La membrana interior de los

cloroplastos   (membrana tilacoide)   contiene   así   más   de   cuarenta   proteínas   diferentes.

Además de moléculas de clorofila libres se han aislado cinco complejos proteínicos diferentes de cloro-

fila (Miller, 1979). Del lado periplasmático de la membrana tilacoide, (lado adyacente al estroma del

cloroplasto, ver punto 3.2.3), una molécula de proteína más bien grande se ha detectada, que se cree

es   una   ATPase. Como se discute en las próximas secciones la enzima ATPase juega un rol vital en

los procesos de transporte de membrana. Debería destacarse que las membranas biológicas tienen

una alta tasa de renovación. Así la vida media de la fosfatidyl colina es alrededor de 14 horas y el

período de vida media de las proteínas de las membranas están en un rango entre 12 y 384 horas

(Rensing y Cornelius, 1980). La composición de ácidos grasos de la membrana lipídica difieren entre

las especies vegetales; estando también muy afectados por factores ambientales y en particular la

temperatura. Esta propiedad de las membranas de responder a factores ambientales es esencial para

su función y se llama fluidez. Un ejemplo de esto puede describirse en los hallazgos de Ashworth et al,

(1981) que cultivó raíces de trigo a temperaturas descendiendo desde 25 °C hasta 10 °C. A medida que

la temperatura caía, la proporción de ácido linoleico (18:2) en las raíces decrecía de 50 a 33 %, mientras

que la de ácido linolénico (18:3) aumentaba de 21 a 39 %. Se cree que un cambio de esta clase en la

composición de ácidos grasos mantiene la fluidez de la membrana en respuesta a los cambios de

temperatura.

Los   más   importantes   lípidos   de   las   membranas  biológicas   son   los   fosfolípidos,

glicolípidos   y   esteroides.   Los   glicolípidos   predominan   en   la membrana exterior de los

cloroplastos, (Heber y Heldt, 1981). Los esfingolípidos   son   importantes   componentes   de   las

membranas animales pero probablemente no tienen mayor importancia en las membranas vegetales,

(Morré,  1975).   De   acuerdo   a   Van   Deenen  (1972),   la   permeabilidad   de   las   membranas, a

los iones hidrofílicos y las moléculas depende del componente de ácidos grasos. Las cadenas

hidrocarbonadas largas y saturadas, reducen la permeabilidad mientras que las cadenas hidrocarbonadas

insaturadas aflojan la estructura y aumentando así la permeabilidad de la membrana. A medida que la

proporción   de   esteroides aumenta, la permeabilidad de la membrana decrece considerablemente.

Los grupos fosfatos de los fosfolípidos pueden unirse a grupos NH
3

+ de proteínas por fuerzas

electrostáticas. Además los grupos fosfatos puede unirse por puentes de Ca2+  a un grupo carboxílico

de proteínas. En un medio ácido el Ca2+ es reemplazado por el H+, rompiéndose esta unión y aumen-

tando así dramáticamente la permeabilidad de la membrana. Este efecto es de importancia para las

membranas vegetales como se discutirá con más detalles en el punto 3.1.7. Para el entendimiento de

las siguientes secciones que cubren la absorción y el transporte de iones es importante tener en

cuenta el hecho que las membranas biológicas no son completamente impermeables, permitiendo la

difusión de iones hidrofílicos y moléculas. El grado de permeabilidad depende de los componentes que

constituyen las membranas. Además las enzimas presentes en las membranas biológicas pueden

estar implicadas directa o indirectamente en el transporte de iones y de moléculas a través de la

membrana.
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3.1.3. Ionóforas y transportadores3.1.3. Ionóforas y transportadores3.1.3. Ionóforas y transportadores3.1.3. Ionóforas y transportadores3.1.3. Ionóforas y transportadores

Actualmente se acepta que en general las membranas biológicas contienen moléculas llama-

das ionóforas que juegan un rol crucial en el transporte de iones a través de la membrana. La existen-

cia de tales ionóforas en las membranas biológicas tienen todavía que probarse, si bien existe una

evidencia considerable acerca de su participación a partir de los hallazgos en experimentos con mem-

branas artificiales. Las ionóforas son moléculas orgánicas con un peso molecular en el rango de 200 ó

2.000 capaces de formar complejos liposolubles con cationes polares, (Pressman, 1976). En tales

complejos los cationes son mantenidos dentro de la molécula orgánica por uniones dipolares con los

átomos de oxígeno de los grupos carbonil, carboxil, alcohólicos y éteres. Esta unión es similar a aquella

que ocurre en la solvatación (tipo de unión química que se forma entre un soluto  y el solvente, N.del

T.) de los cationes en agua. Por ejemplo, el átomo de oxígeno de las moléculas de agua que se absor-

ben a un catión es un tipo similar al átomo de oxígeno de un complejo catión-ionófora. En la figura 3.4

se muestra el arreglo estructural bien conocido que ocurre naturalmente en la ionófora  valinomicina

producida por las especies de Streptomyces. La molécula tiene una estructura regular. El K+ en el

centro de la molécula, está rodeado y unido por 6 átomos de oxígeno de los grupos carbonil de una

estructura perimetral que forma un anillo. Este anillo está constituido de tres secuencias, constituyen-

do cada una de residuos de lactato, valina, isohidroxi valeriato y valina. Los grupos lipofílicos están

orientados hacia el medio externo, lo que constituye la molécula en liposoluble y móvil dentro de la

membrana.

La tendencia de un catión a formar un complejo con la ionófora aumenta a medida que cae su

energía de hidratación debido a que las moléculas de agua absorbidas son reemplazadas por átomos

de oxígeno en la ionófora durante la formación del complejo. En este aspecto hay una crucial diferencia

entre el K+ y el Na+; ya que el Na+ tiene una energía de hidratación de 400 kJ mol-1, mientras que la del

Figura 3.4. Estructura del complejo valinomicina K. La molécula consiste en tres secuencias de lactato-
valina-isohidroxi valeriato y valina.

Lactato

Valina

Valina

Isohidroxi
valeriato
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K+ es de 315 kJ mol-1. Gracias a esta diferencia en energía de hidratación, la selectividad de la valinomicina

para el K+ es cerca de 10.000 veces más elevada que aquella para el Na+.  Esta habilidad bien conocida

de las células vivas de discriminar entre el K+ y el Na+ probablemente depende de este tipo de unión

selectiva. En este contexto también es de interés mencionar que la unión selectiva del K+ en las

interláminas de las micas y los illitas está básicamente relacionada al mismo mecanismo. Los átomos

de oxígeno de la capa tetraédrica son capaces de reemplazar las moléculas de agua en el K+ hidratado,

efectuando así una fuerte unión entre el K+ y el mineral. Las moléculas de agua asociadas con el Na+

son mantenidas unidas más fuertemente que aquellas unidas al K+ y no pueden ser reemplazadas por

átomos de oxígeno en la capa tetraédrica. Así por esta razón el Na+ no se absorbe selectivamente por

las illitas y las micas.

Uno puede distinguir entre las ionóforas neutras y las carboxílicas. Las primeras sirven como

transportadores a través de las membranas biológicas mientras que las ionóforas carboxílicas efectúan

un intercambio catión/H+ como resultado de sus grupos carboxílicos. Los depsipéptidos son ionóforas

neutras, siendo sus monómeros aminoácidos e hidroxi ácidos. Ejemplos de este grupo son las ionóforas

discutidas arriba, valinomicina y eniatina. De acuerdo Dobler et al, (1969) el complejo K+ eniatina es un

disco cargado con un exterior lipofílico con potasio localizado en el centro. Otro grupo importante de

ionóforas, la nactina macrotetrálida, son ésteres cíclicos que son producidas por especies de Actinomi-

ces. El complejo nonactin se describe como una bola con un exterior lipofílico resultante de los grupos

metil (Figura 3.5), el K+ está localizado en el centro de la bola y rodeado por ocho átomos de oxígeno,

(Kilbournn et al, 1967). Tanto los complejos eniatina-K+ y nonactina K+ poseen las dos importantes

características necesarias para una molécula transportadora: un sitio específico de unión y propieda-

des lipofílicas. De particular importancia es la molécula A-gramicidina que consiste en 15 aminoácidos

hidrofóbicos formando un espiral. Dos moléculas de gramicidina-A pueden formar un túnel de un

diámetro de cerca de 4 nm a través de la membrana, permitiendo el pasaje selectivo de cationes.

Algunas de las más importantes ionóforas se listan en la tabla 3.1.

Figura 3.5. El complejo nonactina-K+. Los átomos de carbono están representados por círculos abier-
tos,  los de oxígeno por círculos sombreados y el K+ por el círculo destacado del centro. (Kilbourn et al
1967).
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Las ionóforas tales como las valinomicina o eniatinas pueden funcionar como transportadores

para acarrear cationes a través de la membrana. El mecanismo por el cual se cree que ocurre el

transporten se muestra en la figura 3.6. En el lado exterior de la membrana, el ión hidrofílico se une a

la ionófora lipofílica para formar un complejo lipofílico. Este complejo se difunde a través de la membra-

na para liberar el ión en el lado interior de la membrana, dejando la ionófora libre para difundir de vuelta

al lado exterior del complejo con otro catión. Como ya se discutió, las ionóforas son muy específicas

para cada catión en particular, de modo que se efectúa un transporte selectivo de cationes. La direc-

ción del transporte sigue un gradiente electroquímico (Ver punto 3.1.6), de modo que tanto el eflujo

como el influjo pueden ser efectuados por transportadores.

3.1.4. Absorción de iones y metabolismo3.1.4. Absorción de iones y metabolismo3.1.4. Absorción de iones y metabolismo3.1.4. Absorción de iones y metabolismo3.1.4. Absorción de iones y metabolismo

Hoagland y sus colaboradores efectuaron experimentos que tuvieron por lejos, una gran

significancia en todas las investigaciones subsecuente de absorción iónica por las plantas (Hoagland

1948). Al experimentar con algas de agua dulce Nitella y el alga de agua salada Valonia, encontraron

que la concentración de iones de la vacuola de estas dos algas, no se correspondían con las concentra-

ciones de las algas respectivas en su ambientes nutricional (Figura 3.7). En la vacuola del Nitella varias

especies catiónicas, y en particular K+ y Cl-, estaban en concentraciones considerablemente altas. La

misma situación se daba para Valonia con la excepción del Na+, donde la concentración era mas alta en

el agua de mar que en la vacuola. De estos hallazgos se extrajeron las siguientes importantes conclusio-

nes:

Tabla 3.1. Ionóforas y sus importantes características (Pressman 1976).

Valinomicina 1110 K+ > NH
4

+  > Na+ 17000
Eniatina 639 K+ > Na+  > Ca2+ >Mg 2+         2.8
Nonactina 736 NH

4

+ > K+ > Na+       16
Nigericina 724 K+ >  Na+       45
X 537 A 590 K+ > Na+ > Ca2+ > Mg2+         3.0
Gramicidina A 1700 H+ > NH

4

+ > K+  > Na+

         Peso molecular            Selectividad                      Selectividad K/Na

Figura 3.6. Transporte del K+ a lo largo de una membrana mediada por una ionófora.

Medio externo Membrana Citoplasma

Ionóforo

Ionóforo
K+
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1. Las plantas son capaces de absorber iones selectivamente. Así el K+ que en el agua que la

rodea, está en la concentración más baja de todos los cationes, es el catión que se acumula

en mayor grado, por lejos, en la vacuola de Nitella. Por otro lado, la concentración de Na+ en

la vacuola de Valonia se mantiene a un nivel relativamente bajo aún cuando la concentración

de Na+ en el agua marina es mas alta. Estos resultados mantienen el concepto que las células

vegetales pueden absorber ciertas dosis de cationes de estos ambientes y transportarlas en el

interior de las células, mientras que otras especies iónicas son excluidas de las células de la

misma forma. Este fenómeno se llama absorción selectiva de iones.

2. Otra conclusión fundamental es el hecho de que las concentraciones de varias especies iónicas

son considerablemente más altas en las vacuolas que en el medio externo. Esto indica que la

acumulación ha tenido lugar en contra de un gradiente de concentración.

3. Un aspecto adicional importante para considerar de estos resultados, es el hecho de que el

proceso de absorción en sí mismo requiere energía. Y esta energía es generado por el metabo-

lismo celular.

Figura. 3.7. Concentración de iones en la vacuola de Nitella y Valonia en relación a la concentración de

iones en el medio externo, (Hoagland, 1948).
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En los organismos aeróbicos la respiración está directamente relacionada a la absorción de

iones. La figura 3.8 del trabajo de Hopkins (1956) demuestra que el suministro de O
2
 es esencial para

la absorción de P por raíces de cebada. Lo mismo se aplica a otros nutrientes vegetales. Se comprueba

que la absorción de nutrientes aumenta simultáneamente con el aumento en el contenido de carbohi-

dratos de la raíz, debido a que los carbohidratos actúan como fuente de energía para la absorción de

iones durante la respiración. También es de interés notar que la tensión de O
2
, al cual se alcanza la

absorción máxima de fosfatos es más bien baja (2 ó 3 %).

La mayor función fisiológica de la respiración en la síntesis del adenosin trifosfato (ATP) del

adenosin difosfato (ADP) y del fosfato inorgánico. Todos los procesos bioquímicos que necesitan ener-

gía incluyen la síntesis de moléculas y la absorción y el transporte de algunas especies iónicas, depen-

diendo del suministro del ATP o compuestos análogos. El ATP consiste en adenina, (base-N) ribosa

(pentosa) y tres grupos fosfato.

Los grupos fosfatos están unidos unos a otros por uniones ricas en energía que están indicados

por el símbolo (~). Esta es una unión de alta energía y durante la hidrólisis libera cerca de 32 kJ por mol

de ATP.

El ATP no sólo es sintetizado durante la respiración (fosforilación oxidativa) sino también en el

camino glicolítico (fosforilación anaeróbica) y en la fotosíntesis, (Ver punto 3.2.3.).

Como se señaló arriba el ATP aparenta proveer la energía al proceso de absorción de iones. Así,

cuando se previene la formación de ATP, como por ejemplo por inhibidores o desacopladores del tipo

CO, CN-, 2-4 dinitrofenol (DNP), o arseniato, se inhibe la absorción de iones. En las raíces la respiración

provee la principal fuente de ATP pero en los tejidos de las puntas verdes la foto-fosforilación (ver

punto 3.2.3) también suministra ATP para el mecanismo dependiente de energía de la absorción de

iones. Esta es la razón por la cual la luz puede aumentar directamente la absorción de iones por los

Ribosa

Adenosin difosfato

Fosfato inorgánico
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tejidos fotosintéticamente activos, tal como fue demostrado por varios autores (Jeschke, 1967; Nobel

1970). Ahora se acepta generalmente que la absorción de iones está asociada con la actividad de la

ATPase. La ATPase es una membrana unida a una enzima que divide el ATP en ADP + P, proveyendo

así energía para el proceso de absorción. El principio de este mecanismo está considerado mas adelan-

te. Hay corrientemente dos direcciones principales de pensamiento concernientes a la absorción

metabólicamente activa, aunque no necesariamente independientes. Uno visualiza la absorción en

términos de conducción por un transportador y es conocido como teoría del transportador. El otro

destaca la importancia de una bomba de iones a través de la membrana. Estos dos conceptos son

considerados seguidamente.

3.1.5. La bomba de iones y el A3.1.5. La bomba de iones y el A3.1.5. La bomba de iones y el A3.1.5. La bomba de iones y el A3.1.5. La bomba de iones y el ATPTPTPTPTPaseaseaseasease

Figura 3.8. Tasa de absorción de fosfato por raíces de cebada excisadas en relación a la tensión de O
2

(Hopkins, 1956).

Se ha propuesto un mecanismo de bombeo de iones para considerar la dependencia de la

energía del transporte de iones a través de las membranas animales. Las células animales frecuente-

mente contienen concentraciones relativamente altas de K+ y de Cl-, mientras que la solución externa

es alta en Na+. Un ejemplo típico de esta clase de distribución de iones está en la sangre. Los eritrocitos

contienen niveles altos de K+ y bajas concentraciones de Na+. En el plasma ocurre a la inversa, la

distribución asimétrica del Na+ y del K+ ha sido atribuida a la actividad de la enzima ATPase. El ATPase

es un grupo de enzimas capaces de dividir el ATP en ADP y fosfato inorgánico. En las células animales

el mecanismo de bombeo de iones se cree que se debe a una membrana unida a una proteína que

consiste en un ATPase y una glicoproteína. Se supone que la hidrólisis de este ATP resulta en un

cambio de la conformación de la proteína que efectúa el transporte de cationes a través de la membra-

na.
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Las membranas de plasma de ATPase de las plantas, hongos y bacterias son estimulados por

las Fusicocinas, un glucósi-diterpeno producido por el hongo Fusicoccum amygdali Del. (Marre 1979).

Se supone que la fusicocina activa el ATPase al inducir un cambio conformacional de la enzima. La

membrana de ATPase tiene un pH óptimo de 6, es estimulado por el K+ (Briskin y Poole 1984) e

inhibido por el vanadato (Gallagher y Leonard 1982). Ahora se acepta generalmente que en las mem-

branas de las células vegetales la unión de ATPase y la plasmalema son los responsables de la carga

negativa de las células. Esta carga negativa es un detalle universal de todas las células vegetales y

puede compararse a representar el ATP como la fuente universal de energía (Mitchell 1978). Un esque-

ma hipotético que muestra el posible mecanismo del ATPase se explica en la figura 3.9.

La enzima induce un gradiente de pH a través de la membrana al bombear iones H+ hacia fuera

de la célula. Por este proceso la célula se vuelve mas negativa y mas alcalina en comparación con el

medio externo. El potencial así incrementado consiste en un componente químico y otro eléctrico, que

puede ser descrito por la siguiente ecuación (Poole 1978).

      pmf =  DpH + D l

donde

pmf = Es la fuerza motriz de los protones o el gradiente electroquímico de iones H+ a través de la

membrana.

DpH = Diferencia en la concentración de H+ a ambos lados de la membrana

l = Diferencia de potencial eléctrico a través de la membrana.

Figura 3.9. Esquema hipotético del bombeo de iones H+ bombeando 2H+ por cada 1 ATP hacia fuera de

la célula.

Exterior
Interior
(citoplasma)

Membrana
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La  fuerza  motriz  del  protón   (=pmf)   es   la   fuerza   por la cual los protones son

transportados   en contra de un gradiente electroquímico a través de la membrana.   El proceso   de

trasporte tiene todas las características de un transporte activo, que puede considerarse mas adelante

en  mayor  detalle.  La energía requerida deriva del ATP, y se ha demostrado  que  el potencial  del

bombeo  del  H+  (protón) es directamente dependiente del suministro de ATP. Se supone que la

extrusión de 2H+ consume una molécula de ATP. Básicamente la bomba de protones induce un gradiente

de pH a través  de  la  membrana   y es el mecanismo reverso de éste para producir ATP en la

membrana tilacoide de los cloroplastos o en las membranas interiores de las mitocondrias (ver punto

3.2.3). El principio de bombeo de protones como se demuestra en el esquema hipotético en la figura

3.9, está muy relacionado al proceso de fosforilación quimiosmótico propuesto por Mitchell  (1966). El

paso 1 muestra la reacción de una membrana hipotética de moléculas móviles X- y JO- con 2H+ desde

el citoplasma. El producto resultante  HX y JOH induce la hidrólisis de ATP (reacción 2) por la forma-

ción de un complejo X-J. El complejo es hidrolizado (reacción 3) en dos componentes HX y JOH que

son desprotonados en el lado externo de la membrana (reacción 4). X- y JO- son así reformados y el

nuevo ciclo puede recomenzar. El resultado neto de esta secuencia de reacciones es la transferencia de

2H+ a través de la membrana asociada con la hidrólisis de una molécula de ATP. Por este proceso el

potencial electroquímico aumenta a través de la membrana estando el lado interior de la membrana

mas cargado negativamente con respecto a la parte exterior. Los cationes en el lado externo de la

membrana son así atraídos dentro de la célula y esta entrada de cationes dentro del citoplasma pola-

riza el potencial de membrana. Esta clase de absorción de cationes depende mucho de la permeabili-

dad de membrana que a su vez  difiere según las distintas especies catiónicas. Teniendo en mente la

posibilidad que ionóforas tales como la valionomicina pueden permitir una difusión selectiva de espe-

cies catiónicas (ver punto 3.1.3), el sistema ATPase operando en asociación con las ionóforas puede

inducir  una  adsorción  selectiva  de  cationes.  La  difusión   selectiva   de   este   tipo también se

conoce como difusión facilitada. Los hallazgos experimentales de Ratner y Jacoby (1976) son consis-

tentes con el punto de vista que la alta tasa de adsorción de K+ por las células vegetales pueden ser

explicadas en términos de una difusión facilitada y conducidas del K+ por la ATPase. Tal mecanismo de

adsorción es un proceso ‘cuesta abajo’. También hay evidencias que el K+ se absorbe en un proceso

‘cuesta arriba’ por un proceso que será discutido en otra sección.

La  adsorción de aniones no puede ser explicada por un proceso ‘cuesta abajo’ porque en este

caso las cargas negativas deben moverse hacia dentro de la célula, que está cargada negativamente.

Se supone así sin embargo que los aniones del medio externo pueden ser adsorbidos en intercambio

con el OH- ó HCO3-. Hodges (1973) propuso un modelo hipotético para tomar en cuenta tanto la

adsorción de cationes ó aniones de las células vegetales. El modelo, en la figura 3.10, muestra un

ATPase y un transportador de aniones. El ATPase deja el citoplasma mas alcalino, y el OH- citoplás-

matico conduce el transportador de aniones. Los iones hidroxilos son así excretados y los aniones, por

ejemplo SO
4

- son adsorbidos por la célula. No está todavía completamente claro si el ATPase está

implicado directamente en una adsorción activa de aniones (Poole 1978).

Thibaud y Grignon (1981) experimentando con raíces de maíz encontraron que la adsorción de

aniones de NO3- fue cerca de dos veces mas alta que la liberación de OH-. Además de la fusicocina,

que se conoce como estimulante del ATPase (Marre 1979), los autores concluyeron que para promo-

ver la adsorción de NO3-, la absorción de NO3- estaría directamente asociada con la actividad del

ATPase. La absorción de NO3- estaría entonces relacionada a un sistema inducible, dado que cuando

las plantas no han tenido un contacto previo con el NO3-, requieren un cierto período de espera para

que comience la absorción de NO3- (Thibaud y Grignon 1981). Se sugiere que este período de espera



se requiere para la síntesis de proteínas de membrana, que están implicadas en el proceso de absor-

ción de NO3-.

Actualmente hay un interés creciente en la posibilidad que los aniones puedan atravesar la

membrana plasmática en forma de complejos protonados. Se argumenta que tales complejos podrían

estar formados por el H+ que surge del ATPase. Estos complejos positivamente cargados pueden

seguir así un gradiente de electropotencial hacia dentro del citoplasma. Esto podría por supuesto

representar un efecto directo del ATPase en la adsorción de aniones. La evidencia por tal co-transporte

H+/aniones ha sido sugerido por Ullrich-Eberius et al (1981): quienes observaron la despolarización de

membrana cuando la Lemna gibba absorbía fosfato.
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Figura 3.10. Modelo de una bomba de cationes conducida por un ATPase acoplada con un transpor-

tador de aniones (modificado por Hodges 1973).

Figura 3.11 Esquema de un co-trasporte de protón-sucrosa conducido por el ATPase.
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La importancia universal del ATPase para el trasporte de membrana es también evidente desde

el hecho que el ATPase efectúa el trasporte de membrana de azúcares y aminoácidos. El mecanismo

por el cual este proceso podría ocurrir fue propuesto por Giaquinta (1977) y se muestra en la figura

3.11 para el floema cargado con sucrosa. La bomba de H+ (ATPase) provee un medio ácido en el

apoplasto que permitiría la protonación de un hipotético transportador de sucrosa, el que en su forma

protonada transporta la sucrosa a través del plasmalema hacia dentro de la célula. Los resultados de

Komor y Tanner (1974) con Chlorella indican que la afinidad del transportador de azúcar con el azúcar

aumenta cerca de 100 veces por la protonación. El esquema hipotético mostrado en la figura 3.11 se

sostiene por la evidencia experimental de Giaquinta (1979), quien encontró que la toxina del hongo

fusicocina estimulaba la bomba de H+, así como la acumulación activa de sucrosa en el tejido foliar de

la remolacha azucarera.

Servaites et al (1979) al estudiar la absorción de aminoácidos en el floema de plantas de soja,

sugirieron que los aminoácidos también son transportados hacia dentro de la célula por un transporta-

dor conducido por un ATPase. El transportador de aminoácidos sin embargo, difiere del transportador

de sucrosa. La importancia general del límite de membrana ATPase para el trasporte de membrana se

señala por la abundancia de ATPase en las fracciones de membranas vegetales, tal como fue reportado

por varios autores (Leonard y Hodges, 1973; Fisher et al, 1970; Balke y Hodges, 1975; Erdei et al,

1979; Travis y Booz, 1979).

3.1.6 T3.1.6 T3.1.6 T3.1.6 T3.1.6 Transporte activo y pasivoransporte activo y pasivoransporte activo y pasivoransporte activo y pasivoransporte activo y pasivo

Los iones en solución están sujetos a dos fuerzas físicas principales; una proviene de un gradiente

de potencial químico y otra de un gradiente de potencial eléctrico (Dainty 1962). Los iones se mueven

a favor del gradiente de potencial p.ej. de una concentración mas alta a una mas baja. Para que los

iones se muevan por causa de un gradiente eléctrico los cationes deben ser atraídos a un electro-

potencial negativo, mientras que los aniones deben ser atraídos a un electropotencial negativo. Como

se ha mostrado precedentemente las células vivas están cargadas negativamente en comparación con

el medio externo. Por esta razón el pasaje de iones a través del plasmalema o del tonoplasto debe

considerarse en relación al gradiente de potencial eléctrico prevalente, así como el gradiente de concentra-

ción entre la ‘solución externa’ (medio) y la ‘solución interna’ (citoplasma). La ‘difusión facilitada de

cationes’ como se discutió precedentemente es un ejemplo típico donde los cationes se mueven a

favor de un gradiente eléctrico. El movimiento neto de los cationes hacia el interior termina tan pronto

se alcanza el equilibrio entre las fuerzas conductoras cinéticas y eléctricas. Este equilibrio se describe

por la ecuación de Nerst. Puede considerarse el caso simple de una solución acuosa de KCl que está

dividida por una membrana permeable a ambos iones, K+ y Cl-. Asumiendo que el potencial eléctrico a

través de la membrana es E, el equilibrio para K+ y Cl- se alcanza tan pronto la concentración de ambos

iones en los dos lados de la membrana satisface la ecuación de Nerst. Esta puede ser descrita como

sigue:
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f
i
 = carga eléctrica del medio interno e.j. citoplasma

f
o
 = carga eléctrica del medio externo e.j. solución de nutrientes

R = constante de los gases

T = temperatura absoluta

F = constante de Faraday

z = valencia de los iones

El subíndice i y o designan la solución interna y externa, los valores entre [ ] indican la concen-

tración, mas específicamente las actividades, de los iones en cuestión. De esta ecuación se deriva que

cuando E < 0 (la célula está negativamente cargada) y el término [K
o

+]/[K
i

+] debe ser < 1. Esto significa

que en condiciones de equilibrio se da una acumulación de K+ en la solución interna. También sigue

luego que el término [Cl-
i
]/[Cl-

o
] debe ser < 1. Esto implica que bajo condiciones de equilibrio la concentra-

ción de Cl- en el medio externo es mas alta que en la solución interna. Así aparece que la concentración

de cationes en el citoplasma puede ser varias veces mas alta que la solución externa sin requerir un

trasporte ‘cuesta arriba’, de los cationes, por e.j. el trasporte en contra de un gradiente electroquímico.

Si por e.j. la concentración de K+ en la solución interna es 10 veces mas alta que la solución externa el

termino log  [K
o

+]/[K
i

+] = -1. La diferencia correspondiente de potencial eléctrico es - 58 mV (Dainty

1962). Para las células vivas - 58 mV es una diferencia de potencial eléctrico mas bien pequeño. Este

ejemplo muestra que tanto el K+ como otras especies catiónicas, pueden acumularse considerable-

mente en las células solamente por fuerzas físicas. Solamente, cuando la concentración es mas alta

que aquella bajo la condición de equilibrio, debe haber ocurrido un transporte ‘cuesta arriba’ es decir,

en contra de un gradiente electroquímico. En un sentido estrictamente termodinámico solo el trans-

porte en contra de un gradiente electroquímico se denomina transporte activo, mientras que un trans-

porte pasivo es aquel ‘cuesta abajo’, es decir, a favor de un gradiente electroquímico. Un transporte

activo necesita una energía adicional y no puede ser efectuado solamente por fuerzas cinéticas o

eléctricas (Etherton, 1963; Etherton y Higinbotham, 1961).

Para probar si una especie iónica se ha movido activa o pasivamente dentro de la célula, deben

medirse las concentraciones de la especie iónica en particular en el medio externo y en la célula así

como también el electropotencial (E
m
) entre la célula y el medio externo. Esto puede efectuarse con un

microelectrodo. Al sustituir las concentraciones de los iones medidos en la ecuación de Nerst, puede

calcularse la diferencia de potencial eléctrico (E
cal

). Donde E
m
 designa el potencial medido, la diferencia

entre E
m
 y E

cal
 indica si ha ocurrido un transporte activo o pasivo.

E
m
 - E

cal
 = E

d

E
d
 es la fuerza conductora motriz. Un valor negativo de E

d
 para los cationes indica una absor-

ción pasiva mientras que un valor positivo indica una absorción activa. Para los aniones es a la inversa,

un valor negativo es indicador de un transporte activo y un valor positivo es un transporte pasivo. Debe

recordarse que para probar si una especie iónica ha sido transportada activa o pasivamente solamente

es válido si se han mantenido las condiciones de equilibrio en el sistema. A menudo esto es difícil de

alcanzar cuando se estudian plantas enteras, ya que los brotes de las plantas representan un destino

muy fuerte para los iones absorbidos por las raíces.

Spanswick y Williams (1964) midieron las diferencias de electropotencial y las concentraciones

de iones en el medio externo y dentro de la célula de Nitella. Los datos de este experimento se mues-

tran en la tabla 3.2. Para el Na+ en el equilibrio, una diferencia de potencial de -67 mV habrá sido
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suficientes para que prevalezcan las concentraciones de Na+. Cuando aumentó la diferencia de poten-

cial eléctrico (- 138 mV) la absorción de Na+ fue pasiva. Para alcanzar la condición de equilibrio de K+ se

requirió una diferencia de potencial eléctrico de -179 mV. Cuando disminuyó la diferencia de potencial

medido (- 138 mV) la absorción de K+ fue activa. Para mantener el equilibrio para Cl- debería haber una

diferencia de potencial de + 99 mV (célula cargada positivamente) a las concentraciones medidas de

Cl-. A medida que el potencial eléctrico disminuía considerablemente, el Cl- podría haber sido adsorbido

activamente.

El hecho que las células vivas están siempre negativamente cargadas implica que los aniones

están mas sujetos a intercambios activos que los cationes. Donde la concentración de los aniones de

la célula sea superior a la del medio externo tiene que haber ocurrido absorción activa. Los principales

aniones NO3-, Cl-, SO42- y H2PO4- son acumulados todos aparentemente en contra de los gradientes

electroquímicos (Higinbotham 1973). La figura 3.12 muestra los resultados de puntas de raíz de poro-

to mungo (Phaseoulus aureus) donde los valores medidos de absorción de Cl- se comparan con los

valores calculados de absorción del Cl- derivados de las condiciones de equilibrio de Nerst (Gerson y

Poole 1972). Cuando las concentraciones medidas de Cl- eran varias veces mas altas que los valores

calculados, se concluía que el Cl- debía haber sido adsorbido activamente.

Para los cationes la situación es bastante diferente. Debido a que la células están cargadas

negativamente, los cationes pueden acumularse en la célula por fuerzas meramente físicas, no metabóli-

cas. Higinbotham (1973) cita varios experimentos indicando que las concentraciones de Na+, Ca2+, y

Mg2+ en células vegetales no exceden los niveles de equilibrio físico, habiendo por lo tanto  sido

absorbidas pasivamente. Solo en el caso del K+ se han obtenido datos experimentales que indicarían

una absorción activa. Los resultados mostrados en la tabla 3.2 proveen evidencias de esta clase. Una

demostración adicional de transporte activo de K+ ha sido provisto por Davis y Higinbotham (1976)

quienes probaron que el K+ fue transportado en contra de un gradiente electroquímico desde las

células del parénquima hacia dentro de los tubos xilemáticos de raíces de maíz. Datos experimentales

de Lin y Hanson (1976) también proveen evidencias que el K+ fue adsorbido activamente por las raíces

de maíz.

Basado en recientes resultados experimentales, Cheeseman y Hanson (1979) sugieren que en

el rango de concentraciones bajas de K+ (<0,5 mM), el K+ se transporta activamente en la célula por el

ATPase, mientras que a concentraciones mas altas, la absorción de K+ es pasiva. La absorción pasiva

es inducida por un electropotencial creado por el bombeo de H+ que se supone está localizado en la

membrana ATPase. De acuerdo a Cheeseman y Hanson (1979) el mecanismo de absorción activa de

K+ se suprime a concentraciones elevadas de K+. Observaciones similares han sido efectuadas por
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Tabla 3.2. Diferencias medidas (E
m
) y calculadas (E

cal
) de electropotencial y las resultantes

fuerzas motrices transportadoras (E
d
). Los datos se refieren a un experimento con Nitella

translucens (Spanswick y Williams, 1964).

Especie iónica (E
m
) (E

cal
) (E

d
) Tipo de absorción

Na+  -138 -67 -71 pasiva
K+ -138  -179 +41 activa
Cl- -138 +99 -237 activa



Glass y Dunlop (1978). Los problemas de transporte de iones a través de las membranas vegetales han

sido discutidos por Lüttge y Higinbotham (1979) en una valiosa monografía.

3.1.7 P3.1.7 P3.1.7 P3.1.7 P3.1.7 Permeabilidad de membranaermeabilidad de membranaermeabilidad de membranaermeabilidad de membranaermeabilidad de membrana

El movimiento pasivo de los iones a través de las membranas depende del gradiente

electroquímico prevalente a través de ésta y puede tomar lugar en cualquier dirección. Las membranas

permiten así un influjo y eflujo de iones. La velocidad de estos flujos depende de la permeabilidad de

membrana. Esta se se define como la cantidad de iones que pueden transportarse a través de la

superficie de membrana por unidad de tiempo. Es conocido que las membranas difieren en su per-

meabilidad a los iones inorgánicos. En las mitocondrias por e.j. la membrana externa es altamente

permeable mientras que la membrana interna presenta una barrera considerable a los iones inorgánicos.

Cram (1973) reportó, que para el Cl- el plasmalema de raíces de maíz es mucho mas permeable que el

tonoplasto. Como se discutirá en el punto 4.3.4, la permeabilidad de la membrana externa de los

tonoplastos juega un papel principal en metabolismo y energía de los carbohidratos.

Los factores exógenos también pueden afectar la permeabilidad de la membrana. La permeabi-

lidad de las membranas a los compuestos hidrofílicos depende así de manera considerable de la

concentración de H+ y Ca2+ en el medio adyacente. Jacobson et al (1950) encontró al experimentar con

raíces jóvenes de cebada, que a valores de pH de 4,5 ocurren pérdidas de K+. Resultados similares han

sido reportados por otros investigadores, y que conducen a la conclusión que el H+ incrementa la

permeabilidad de membrana. El efecto del H+ se contrarresta por el Ca2+ (Marschner et al, 1966), que

es mas efectivo en el rango mas bajo de pH del medio. Muchos investigadores demostraron que el Ca2+

se requiere para mantener la integridad de la membrana (Caldwell y Haug, 1982). Esto se efectúa por

el Ca unido a membranas biológicas como ocurre cuando hace de puente entre los grupos fosfato en

los lípidos  de las membrana (ver figura 3.2), o cuando satisface los sitios aniónicos de las proteínas de
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Figura 3.12. Concentración de cloruros en las puntas de raíces de poroto mungo comparada con

concentraciones máximas que podrían deberse al equilibrio calculado de difusión (Gerson y Poole,

1972).
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las membranas. La interacción del Ca2+ y el H+ es un ejemplo clásico de antagonismo de iones, donde

dos especies iónicas pueden actuar en formas directamente opuestas. Si el Ca2+ de la membrana se

remueve por intercambio con el H+ (Mengel y Helal, 1967) o usando quelatos (Van Steveninck, 1965)

la permeabilidad de la membrana aumenta considerablemente, ocurriendo perdida de iones y com-

puestos de bajo peso molecular.

En este contexto debería considerarse otro fenómeno conocido como efecto Viets. En experi-

mentos con raíces de cebada cortadas Viets (1944) encontró que la presencia de Ca en el medio

externo estimulaba la absorción de K+ y también de bromuro. Otros cationes multivalentes como Mg2+,

Sr2+, Ba2+ y aún Al3+ tenían efectos similares pero menos pronunciados. De manera interesante, sin

embargo el Ca2+ de las raíces no influenció en la absorción de K+. La presencia de Ca2+ u otros cationes

mencionados arriba fueron necesarios en la solución externa. Estos hallazgos sugieren que la influen-

cia del Ca2+ sobre el límite externo entre la solución nutritiva y el plasmalema era la responsable del

efecto Viets y no el metabolismo de la célula. De acuerdo a investigaciones de Mengel y Helal (1967),

el Ca2+ afecta el eflujo y no el influjo del K+ y fosfato. La deficiencia de Ca2+ en la solución externa o en

los limites de la célula resulta en velocidades de eflujo mas altas. Siendo la absorción neta la resultante

entre la diferencia del influjo y eflujo, una concentración suficientemente alta de Ca2+ en el medio

externo no solamente disminuye las tasas de eflujo sino que simultáneamente aumenta la absorción

neta de iones. La interpretación del efecto Viet en este caso es que el Ca2+ decrece la permeabilidad de

membrana y favorece la retención de iones. Este punto de vista está de acuerdo a interpretaciones mas

recientes de Hanson (1984) sobre el efecto del Ca2+ en las membranas. Estos investigador sugirió que

cuando el Ca2+ se compleja con ligandos de superficie de la membrana, éste «tensa» las membranas

haciéndolas mas hidrofóbicas, cerrando los canales acuosos y restringiendo el influjo pasivo de los

cationes. Se favorece así la absorción de cationes que se unen a los transportadores al sustituir los

ligandos de O para el agua de hidratación, como es el caso del K+. La absorción de aniones también se

promueve principalmente a causa de que la carga negativa repulsiva en la membrana del plasma está

escudada por el Ca2+. La concentración de Ca2+ de una solución nutritiva necesaria para una permeabi-

lidad normal, adecuada de la membrana celular, es mas bien baja (cerca de 10-4 M). Este nivel está

considerablemente por debajo de los niveles de Ca2+ encontrados normalmente en la solución de suelo

(ver punto 2.3.4). El efecto Viets no juega por lo tanto un rol principal en la mayoría de los suelos

siempre y cuando el pH de los suelos no sea demasiado bajo. Eso hace improbable que una falta de

Ca2+ en la solución de suelo pueda ser responsable de perdidas de nutrientes en las raíces de las

plantas.

El plasmalema es particularmente permeable al K+ probablemente a causa del alto contenido en

ionóforas que se unen al K+. Por esta razón el alto nivel de K+ de la célula depende de sus cargas

negativas, que son provistas por el bombeo continuo de H+ desde la célula. El potencial de membrana

(carga negativa de la célula) depende directamente del ATP suministrado por la célula (Bentrup 1980),

siendo cerca de 20% del consumo total de energía de una célula la cantidad requerida por la actividad

del ATPase (Spanswick 1981). La inhibición de la respiración deprime la síntesis del ATP, que a su vez

realiza la despolarización de la membrana plasmática. Eso significa disminuir la capacidad de reten-

ción de las células para los cationes. Esta es la razón por la cual las raíces de las plantas liberan

rápidamente altas cantidades de K+ cuando están sujetas a condiciones anaeróbicas (Marschner et al,

1966; Mengel y Pfluger, 1972).

También se evidencia la alta permeabilidad de las membranas plasmáticas de las plantas al K+

a partir del cambio del potencial de membrana inducido por un cambio de la concentración de K+ en la
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solución externa. Este efecto se muestra en la figura 3.13 de un trabajo de Mengel y Schubert (1985).

Reemplazando el K+ contenido en la solución nutritiva por H
2
O resulta en una inmediata polarización

de la membrana (cambiando de -120 a -180 mV). Este efecto se explica por el cambio en la concentra-

ción de K+. Tan pronto como se remueve el K+ de la solución externa se establece un nuevo equilibrio

para el K+ al difundir el K+ hacia fuera de la célula. Esta pérdida de carga positiva de la célula polariza la

membrana (aumenta la carga negativa de la célula). Esta diferencia adicional de potencial eléctrico se

llama potencial de difusión. La medida de electropotencial comprende así dos componentes: uno que

resulta de la bomba electrogénica (ATPase) y otra de la difusión.

3.1.8 Competencia de iones, antagonismo3.1.8 Competencia de iones, antagonismo3.1.8 Competencia de iones, antagonismo3.1.8 Competencia de iones, antagonismo3.1.8 Competencia de iones, antagonismo
                                                  y sinergismoy sinergismoy sinergismoy sinergismoy sinergismo

La absorción de cationes un proceso aproximadamente no específico, dependiendo principal-

mente de las especies catiónicas en el medio nutritivo y en algunos casos también en la permeabilidad

específica de la membrana a una especie catiónica en particular (difusión facilitada). Por estas razones

puede ocurrir una competencia no específica entre las especies catiónicas por las cargas negativas de

la célula. Esto se evidencia en frecuentes observaciones hechas donde la suma total de cationes de

una planta o tejido individual vegetal cambia muy poco, aun cuando se dan variaciones relativamente

altas en los niveles de los cationes individuales en el medio nutritivo. Aumentando el suministro de

una especie catiónica en el medio externo pueden deprimirse los niveles de otros cationes dentro de la

planta. La tabla 3.3 muestra un ejemplo típico de esta clase. Al aumentar el nivel de aplicación de Mg

a la planta de girasol resultó en una disminución del Na y del Ca, así como un aumento correspon-

diente de Mg, y manteniendo así una suma aproximadamente constante del total de cationes en todos

los tratamientos. En los resultados mostrados de estos experimentos, el contenido de K no disminuyó

por las aplicaciones de Mg, aunque esto se ha observado frecuentemente en otros trabajos. El mismo

patrón se da cuando aumenta el suministro de un nutriente catiónico primario. La regla general es por

lo tanto que al aumentar el suministro de una catión resulta en la disminución de otros cationes. Esta
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Figura 3.13. Efecto del reemplazo de la solución externa por agua en el potencial de membrana (Mengel

y Schubert 1985).
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relación se llama antagonismo catiónico, aunque no se usa en el sentido clásico del término, que

implica que el efecto de dos especies de cationes es mutuamente opuestas.

Como   se  mencionó   antes   la   célula  produce  equivalentes   aniónicos   que atraen y

retienen los cationes no específicamente. Esta atracción puede parecer paralela a una carrera por la

absorción   de  los   distintas   cationes.   El catión absorbida mas rápidamente neutralizará la especie

aniónica equivalente primero, reduciendo así la carga electrostática   para   los   demás   cationes.  La

tasa   de   absorción   depende   de   la concentración de los cationes individuales en la solución

nutritiva y también del mecanismo de absorción. El potasio, que se absorbe rápidamente por las

células, ya sea activamente o por difusión facilitada compite fuertemente por la absorción de otros

cationes. En ausencia de K+ en la solución nutritiva la absorción de otros cationes mejora debido a que

la competencia por la absorción es menos severa. La relación se muestra en la tabla 3.4 a partir de un

experimento de Forster y Mengel (1969), donde se cultivaron plantas de cebada en una solución

nutritiva completa. En uno de los tratamientos, el K+   fue   retirado   de   la   solución   nutritiva   por   8

días durante el período de crecimiento. Después de este tiempo se determinó el contenido de cationes

en   las   raíces   y el tallo en muestras de ambos tratamientos (control y suministro interrumpido).

Como se muestra en la tabla 3.4 la interrupción en el suministro de K+ resultó en una caída dramática

en los niveles de K en las raíces y partes aéreas mientras que los contenidos de Ca, Mg y Na aumen-

taron considerablemente. El contenido total de los 4 cationes no se afectó significativamente por la

interrupción de K+, indicando que deficiencias equivalentes de K+ fueron mas o menos suplementadas

por los otros cationes. Estos cationes, sin embargo, no fueron capaces de sustituir otras funciones

fisiológicas del K+. Los datos de rendimientos de la tabla 3.4 muestran que la interrupción en el sumi-

nistro de K+, durante el estado de macollaje, resultó en una disminución significativa en el rendimiento

de granos.

Con respecto a la absorción aniónica los efectos antagonistas son menos comunes, aunque la

absorción del Cl-, SO
4

2- y H
2
PO

4

- puede estimularse cuando la absorción de NO
3

- se deprime fuerte-

mente (Kirkby y Knight 1977). El antagonismo mas común entre los iones es el de NO
3

- y Cl-. Un

suministro alto de Cl- en el medio nutritivo disminuye la absorción de nitratos y viceversa. Estos efectos

son particularmente marcados en las plantas que acumulan NO
3

- y Cl- tal como las Chenopodiáceas.

Wehrmann y Hähndel (1984) reportaron que la absorción del NO
3

- de espinaca fue fuertemente depri-

mida por efecto del Cl-.
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Tabla 3.3. Efecto del aumento de la aplicación de Mg en otros cationes en plantas de girasol
(Scharrer y Jung 1955).

K Na Ca Mg Suma

                                                        ............me/100 g MS ............

Mg
1
 ...........     49 4 4 49 144

Mg
2
 ...........     57 3 31 61 152

Mg
3
 ...........     57 2 23 68 150



Las interacciones iónicas descritas arriba se han interpretado como un efecto de reemplazo no

específico y no como un proceso de competencia de transportadores. Esto no implica que no ocurran

mecanismos competitivos de transporte en la absorción. Se acepta generalmente que especies aniónicas

muy relacionadas como el K+ y Rb+ ó el Ca2+ y Sr2+ compiten por el mismo sitio de transporte, en

algunos casos, hasta es similar el patrón de distribución dentro de las plantas (Mengel y Heald, 1955;

Michael, 1959). Otros pares similares de iones incluyen el SO
4

2- y el SeO
4

2- (Leggett y Epstein, 1956), ó

el fosfato y arsenato (Michael y Marschner, 1958). Estas interacciones proveen un fuerte argumento

para la existencia de transportadores, o al menos sitios específicos de unión para que puedan competir

los iones relacionados. Gracias al comportamiento similar del k+ y del Rb+ el isótopo radioactivo de este

último (Rb-86) se ha usado a menudo en experimentos marcados por radioisótopos ya que los isótopos

del K no tiene una media vida tan larga. Ahora se conoce, sin embargo, que el comportamiento del K+

y Rb+ no era tan similar como se creía anteriormente (West y Pitman, 1967; Maas  y Leggett, 1968).

3.1.9 Absorción de iones y acumulación de aniones inorgánicos3.1.9 Absorción de iones y acumulación de aniones inorgánicos3.1.9 Absorción de iones y acumulación de aniones inorgánicos3.1.9 Absorción de iones y acumulación de aniones inorgánicos3.1.9 Absorción de iones y acumulación de aniones inorgánicos

El hecho que las células de las plantas están cargadas negativamente en comparación con el

medio externo implica que contienen un exceso de equivalentes negativos. Este exceso, sin embargo,

es extremadamente pequeño aún cuando las diferencias de electropotencial son altas, del orden de los

200 mV. El exceso de equivalentes de aniones es tan pequeño, que no puede medirse por métodos

analíticos, sino por la medición del electropotencial celular. La suma total de equivalentes aniónicos en

una célula o en un tejido es virtualmente igual a la suma total de cationes.

La tasa de absorción de nutrientes difiere según los iones. Algunos iones tales como NO
3

-, K+ y

NH
4

+ y Cl- son adsorbidos rápidamente mientras que la absorción de otros como el Ca2+ y el SO
4

- es

mas lenta. Estas diferencias en las velocidades de absorción significa que las plantas remueven cationes

y aniones del medio nutritivo en cantidades desiguales. Estos desbalances en la absorción de cationes

y aniones son compensados en la planta por la acumulación o degradación de aniones ácidos orgáni-

cos y en particular el malato. En el medio nutritivo el balance iónico se mantenido por la acumulación

del H+ o del OH- (HCO
3
) (Kirkby, 1969).
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Tabla 3.4 El efecto de la interrupción en el suministro de K+ en el contenido de cationes de
plantas jóvenes de cebada; período de interrupción 8 días (Forster y Mengel 1969).

Raíces Tallos
                          Control Interr. Control  Interr.

............  me/100 g de MS .............

K ..........               157 28 170 152
Ca..........                 9 12 24 66
Mg..........                36 74 54 21
Na..........                 3 78 trazas 12
Total ......               205 192 248 251

Rendimiento de grano (g/maceta) Control 108
                                Interr.  86 ***



Los conceptos discutidos precedentemente están ilustrados por los datos muy interesantes y

conclusivos de Hiatt (1967) mostrados en la tabla 3.5. Raíces jóvenes de cebada fueron incubadas en

tiempos relativamente cortos en soluciones de KSO
4
, KCl o CaCl

2
.

Las raíces tratadas con K
2
SO

4
 absorbieron K+ a una tasa mucho mas elevada que el SO

4

2-, de

modo que la absorción de cationes excedió a la de aniones (excreción de H+ dentro de la solución

nutritiva). El déficit en equivalente aniónico de las raíces fue compensada por el aumento en la acumu-

lación de aniones orgánicos. Esta acumulación también se reflejó en una alta tasa de asimilación de

CO
2
, indicadora de un aumento de la síntesis orgánica ácida. En el tratamiento con CaCl

2
 ocurrió una

situación contraria. Aquí la absorción de Cl- excedió por lejos la absorción de Ca2+ (excreción de HCO
3

-

dentro del medio nutritivo) resultando en una absorción en exceso de aniones inorgánicos dentro de la

célula. Este exceso fue contrarrestado por una reducción en la tasa de asimilación del CO
2
 y claramente

también por una degradación mas alta de aniones orgánicos. En el tratamiento con KCl, la absorción

de K+ y de Cl- se dio a velocidades similares (pequeños cambios de pH en el medio nutritivo) de modo

que el nivel de aniones orgánicos en las raíces apenas cambió levemente, y la tasa de asimilación del

CO
2
 no fue relativamente afectada.

Para entender las razones del rol del malato como un anión compensador en el tejido vegetal es

necesario saber algo de la bioquímica del ácido málico. Al pH levemente ácido de la mayor parte de la

savia celular (5-6), el ácido málico está presente casi exclusivamente en forma disociada como un

anión bivalente. Lo mismo también puede darse en el citoplasma, donde el pH es usualmente algo mas

alto que en la vacuola (Smith y Raven, 1976). Existen evidencias de la ocurrencia de compartimientos

separados para el malato en las mitocondrias, citoplasma y en las vacuolas metabólicas. La mayor

parte del malato, sin embargo, aparenta acumularse en la vacuola asociada con los cationes inorgánicos,

mientras que los procesos metabólicos están por lejos asociados con el citoplasma (Osmond 1976). La

síntesis y degradación del malato toma lugar en el citoplasma y aparenta estar controlado por los

cambios de pH celular como será mostrado mas adelante (Davies 1973). Un incremento de pH activa

el PEP carboxilasa el cual sintetiza oxalacetato del PEP al consumir HCO
3

- ó CO
2
 + OH-. El oxalacetato

puede así reducirse a malato y acumularse. En ese sentido el pH promueve el proceso reverso llamado

descarboxilación oxidativa del malato al activar la enzima málica. Este ‘pH stat’ como Davies lo ha

llamado, es una sintonía fina que permite a la célula soportar fluctuaciones de pH en su citoplasma. En

particular la carboxilación es capaz de contrarrestar la producción de OH- por las células por la forma-

ción de malatos (ver Smith y Raven, 1979). Las reacciones están presentadas abajo, siendo el oxalacetato

mostrado como un posible intermediario fugaz en la descarboxilación oxidativa del malato.
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Tabla 3.5 Relaciones entre absorción de cationes, absorción de aniones, cambios en los
contenidos aniones orgánicos, y asimilación de CO

2
 en raíces jóvenes de cebada (Hiatt,

1967).

Nutrientes Absorción de Absorción de Cambio en los Rel.As
  (1 me/l)               cationes                 aniones            equiv.aniones organ.      de 14C

K
2
SO

4
            17            < 1            +15.1          145

KCl              28            29             - 0.2          100
CaCl

2
            < 1           15             - 9.7           60



La dependencia de la acumulación de malato en el pH celular explica los resultados de Hiatt

(1967) mostrados en la tabla 3.5. En el caso del SO
4
K

2
 la absorción mas rápida del K+ que del SO

4

2-

induce el intercambio del H+ desde las raíces. Así aumenta el pH en el tejido radicular acumulándose el

malato. En ese sentido, cuando se aplica el CaCl
2
 a las raíces, la absorción aniónica excede a la absor-

ción catiónica. El HCO
3

- es excretado de las raíces, el pH celular disminuye y la concentración de malato

cae.

La forma y niveles de la nutrición nitrogenada pueden influir considerablemente en el balance

de aniones y cationes de las plantas (Jungk, 1967; Kurvits y Kirby, 1980). Las plantas alimentadas con

N-NO
3
 generalmente absorben un exceso de aniones y el medio nutritivo en que crecen se vuelve

alcalino (Kirkby y Mengel, 1967). La asimilación de NO
3

- después de la absorción produce un efecto

alcalinizador en la planta y por lo tanto una acumulación de iones orgánicos (ver punto 3.3.2). Algunas

de las cargas de la asimilación del NO
3

- pueden aparecer también en el medio nutritivo como HCO
3

-, en

intercambio por la absorción de aniones en exceso.

En muchas especies vegetales la transferencia de carga por asimilación de NO
3

- puede conside-

rarse debida a la acumulación de aniones orgánicos en la planta (Dijkshoorn et al, 1968). Al aumentar

el nivel de la nutrición del NO
3

- se estimula la síntesis de aniones orgánicos y por lo tanto la acumula-

ción de cationes. Esto está demostrado en los datos de Kirkby y Knight (1967) para plantas de tomate

que se muestran en la figura 3.14.
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Descarboxilación oxidativa del malato a ph bajo.

Malato

Oxalacetato PiruvatoMalato

Carboxilación del PEP a pH alto
Oxalacetato



Aunque el nivel de cationes en la solución nutritiva se mantuvo constante, la concentración de

cationes y aniones orgánicos aumentó dramáticamente en respuesta a la nutrición de NO
3

-. Al aumen-

tar los niveles de nutrición de NO
3

- se estimuló la tasa de absorción y traslocación hacia arriba del NO
3

-

y de los cationes balanceadores. Con la subsiguiente reducción del NO
3

- en la parte superior de la

planta, los aniones orgánicos se acumularon para balancear los cationes cargados que originalmente

acompañaron a los iones NO
3

-.

Los datos de Blevins et al (1974) así como los de Kirkby y Knight (1977) son indicadores que la

absorción activa del nitrato inducen una absorción (simporte) de cationes. La absorción de nitratos, sin

embargo, puede también ocurrir en intercambio por el OH- sin una absorción de cationes, tal como se

ha mostrado por Kirkby y Armstrong (1980) en plantas de aceite de ricino (Ricinus communis). Este

intercambio de NO
3

-/OH- (antiporte) también aparece como dominante en las gramíneas, donde la

absorción de aniones es cerca del doble de la de cationes (Kirkby, 1974).

De   la discusión precedente es claro que las plantas que se alimentan con N-NO
3

- contienen

altos niveles de cationes y aniones orgánicos. En contraste las plantas suministradas con N-NH
4

+ a

menudo contienen   concentraciones   más bajas de cationes inorgánicos (Ca, Mg, K) y aniones

orgánicos, mientras que los elementos adsorbidos como aniones (S, P, Cl) están presentes en altas

concentraciones (Coïc et al, 1962). Esto se ilustra en la tabla 3.6 mostrando el balance catiónico-

aniónico en hojas de mostaza blanca que crecían con N-NO
3

- ó N-NH4+ como fuente nitrogenada

(Kirkby, 1968).
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Figura 3.14 Influencia del nivel de nitrato en la acumulación de cationes, aniones de ácidos orgánicos

y aniones inorgánicos en plantas de tomate (Kirkby y Knight, 1977).
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El mecanismo de absorción del N-NH
4
 no está todavía completamente entendido. De acuerdo a

datos experimentales de DeJaegere y Neirinckx (1978), así como los de Munn y Jackson (1978), el

NH
4

+ se absorbe en intercambio con el H+. Este hallazgo es consistente con la observación bien cono-

cida que usando N-NH
4
 como fuente nitrogenada resulta en una acidificación del medio nutritivo

(Kirkby y Mengel, 1967). Trabajos de investigación de Heber et al (1974) con cloroplastos, sin embar-

go, han conducido a la conclusión que es mas bien el NH
3
 antes que el NH

4

+ el que se transporta a

través de la membrana externa de los cloroplastos. El NH
4

+ puede desprotonarse en la membrana

plasmática y así poder atravesar la membrana dejando atrás un H+ por cada molécula de NH
3
 absorbi-

da. Por supuesto, la desprotonización como intercambio de H+ podría también acidificar el medio

radicular. Si el N-NH
4
 fuera adsorbido principalmente como NH

3
 y no en su forma iónica, no sería

esperable que participe en la competencia catiónica. Esta falta de competencia por el N-NH
4
 ha sido

observado por Mengel et al (1976), quien reportó que la absorción del N-NH
4
 por plantas jóvenes de

arroz no era afectada competitivamente por la concentración de K+ en el medio nutritivo.

Por otro lado, Scherer et al (1984) encontró que la absorción de NH
4

+ por plantas de tabaco se

deprimió por la presencia de K+. Debido que el Km (ver sección siguiente) para la absorción de NH
4

+ se

duplicaba en presencia de K+ podría ser probable la competencia por un transportador en común.

Como se mostró en la tabla 3.1 algunas ionóforas son altamente selectivas para el NH
4

+ así como para

el K+. Siendo así posible la competencia entre el NH
4

+ y el K+. Los resultados de Van Beusichem y

Neeteson (1982) son consistentes con el punto de vista de la competencia que se da entre el K+ y el

NH
4

+. Estos autores encontraron que el maíz y la remolacha azucarera cuando crecen con urea como

fuente nitrogenada absorben mas K+ que cuando se suministra NH
4

+ como fuente nitrogenada.

El balance catión-anión es de particular importancia entre las leguminosas, ya que son depen-

dientes del N molecular fijado por las bacterias Rhizobium. Bajo tales condiciones la absorción catiónica

excede por lejos la absorción aniónica. El exceso de absorción catiónica se balancea en el medio

nutritivo por la secreción de H+ por las raíces, y en la planta por la acumulación de iones orgánicos

(Israel y Jackson, 1978). De acuerdo a estos hallazgos Hauter y Steffens (1985) también reportaron

concentraciones similares de ácidos orgánicos en plantas de trébol rojo suministradas con N
2
 fijado

simbióticamente ó con N-NO
3
. Como podría esperarse, se observaron marcadas diferencias en los

cambios de pH del medio nutritivo. Con la nutrición de NO
3

- el pH apenas disminuyó mientras que en

las plantas noduladas el pH no caía considerablemente. Las leguminosas que fijan N
2
 molecular pue-

den deprimir marcadamente el pH del suelo. Nyatasanga y Pierre (1973) demostraron que para un

cultivo de alfalfa fijando nitrógeno y produciendo 10 t ha-1 de materia seca, se requerían 600 kg CaCO
3

ha-1 para neutralizar la acidez del suelo resultante.
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               Cationes Aniones
          Ca Mg K Na Total NO

3
H

2
PO

4
SO

4
Cl Ac. Org Total

....................  me / 100 g  de MS ..............

NO
3
    107 28 81 5 221 1 26 25 25 162 239

NH
4
    72 22 40 7 141 1 25 25 31 54 136

Tabla 3.6 Influencia de la forma de nutrición nitrogenada en el balance catión-anión en hojas
de mostaza blanca (Kirkby, 1968).



3.1.10 Relaciones entre las tasas de absorción3.1.10 Relaciones entre las tasas de absorción3.1.10 Relaciones entre las tasas de absorción3.1.10 Relaciones entre las tasas de absorción3.1.10 Relaciones entre las tasas de absorción
                                                                 y la concentración de iones en lay la concentración de iones en lay la concentración de iones en lay la concentración de iones en lay la concentración de iones en la
                                                                 solución nutritivasolución nutritivasolución nutritivasolución nutritivasolución nutritiva

La velocidad con que se absorben los iones depende de su concentración en el medio nutritivo.

Esta relación no es lineal sino que sigue una curva asintótica (ver Figura 3.15). Epstein y Hagen (1952)

unieron el proceso del transporte a través de una membrana intermediado por transportador, a la de la

enzima catalítica de un substrato. La cinética de Michaelis-Menten ha sido por lo tanto aplicada a los

procesos de absorción de iones. El ion absorbido se compara con el substrato y el transportador con

una enzima. Este proceso está expresado gráficamente en la Figura 3.15 y matemáticamente como

       I = Imax. C

           Km + C

donde

I= influjo (tasa de absorción)

Imax= influjo máximo (tasa máxima de absorción)

Km= constante de Michaelis y Mentel; es una medida de concentración

C= Concentración del ion en solución sobre la superficie radicular.

cuando

I = 1/2 Imax. Este valor es característico para un ión en particular que está atravesando una membrana

específica. La concentración (c) requerida para alcanzar 1/2 Imax, es igual a la constante de Michaelis-

Mentel.
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Figura 3.15. Relación entre la concentración de iones y la velocidad de absorción.

Velocidad de consumo (I)

Concentración del Ion (c)



Barber (1979) ha usado una forma modificada de la ecuación precedente para describir la

absorción de iones por raíces intactas de maíz. Este toma en cuenta que la absorción neta de una

especie iónica es el resultado final del influjo y del eflujo. Cuando se deja que las plantas extraigan

todos los nutrientes de la solución de modo que el influjo neto, In es igual a cero, existe una concentra-

ción mínima Cmin en la solución. A esta concentración el influjo y el eflujo son iguales. Mientras el

Cmin no sea igual a cero pero In = 0, entonces la ecuación precedente se modifica de la siguiente

manera:

In = Imax (C-Cmin)

       Km + (C-Cmin)

Se obtuvieron isotermas de absorción que describen la demanda de un nutriente en relación a

la concentración de la solución, al medir la velocidad de agotamiento de la solución que alimenta las

plantas (Claassen y Barber 1976). Al medir el Cmin y usando la ecuación modificada también es

posible determinar In, el influjo neto.

La concentración Cmin es baja (< 5 mM) en general y depende de la condición metabólica. El

término Imax no es una constante y como muestran Claassen y Barber (1976) para el K+, depende

mucho del estado de K+ en la planta. Cuanto mas alto es el contenido de K+ en las plantas, mas bajo es

el valor de Imax.

Algunas características de la absorción de NO
3

- H
2
PO

4

- y K+ se muestran en la tabla 3.7. Los

datos de esta tabla probablemente estén relacionados con la absorción activa de iones. Los valores

mas bajos de H
2
PO

4

- reflejan los requerimientos mas bajos de la planta para este ion, en relación al NO
3

-

o el K+. Además estos bajos valores también indican que por las concentraciones mucho mas bajas de

H
2
PO

4

- en relación al NO
3

- ó al K+ que se encuentran normalmente en la solución de suelo (ver punto

2.3.4), se necesita una eficiencia mas alta para la absorción de fosfatos para satisfacer la demanda de

las plantas.
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Tabla 3.7 Características de influjo de raíces de maíz de 18 días creciendo en una solución
nutritiva (Barber 1979).

Nutriente                     Imax Km Cmin
                              pMol, cm-1, s-1 mM mM

NO
3

- 1.0 12 4
H

2
PO

4

- 0.4 3 0.2
K+ 2.0 17 2

3.1.11 Desarrollo en la absorción de iones3.1.11 Desarrollo en la absorción de iones3.1.11 Desarrollo en la absorción de iones3.1.11 Desarrollo en la absorción de iones3.1.11 Desarrollo en la absorción de iones

El sistema radicular intacto de una planta expone una superficie muy grande de su área al suelo

(ver punto 2.3.6). Cuanto de esta superficie es capaz de absorber iones es una importante pregunta en

nutrición vegetal, y que solo recientemente ha sido investigada. Claramente es de gran interés conocer

que partes de las raíces absorben y traslocan nutrientes y cuales son las diferencias de comporta-

miento entre los nutrientes en este aspecto.



Investigaciones en estos tópicos han sido desarrollados por Clarkson y sus colegas en Inglate-

rra. La técnica básica empleada por estos autores ha sido exponer una pequeña sección de la raíz de

una planta intacta ante un trazador radioactivo mientras se suministra al resto de la raíz de la planta

con la misma solución pero sin la fuente radioactiva. Esto se ha alcanzado al pasar el trazador radioactivo

a través de un tubo plástico con una incisión conteniendo la sección radicular. De tales estudios fue

posible investigar la absorción de una serie de nutrientes en diferentes secciones radiculares de una

planta intacta. Varios hallazgos importantes han resultado de tales experimentos, probablemente los

mas importantes son aquellos que relatan que los iones difieren considerablemente en su comporta-

miento individual. Experimentos con cebada y raíces de  .... mostraron que el movimiento del Ca2+ a los

tallos está restringido a las partes mas jóvenes de la raíz mientras que la absorción de K+ y de fosfato,

el movimiento radial a través de la raíz y su transporte hacia los tallos toma lugar fácilmente a través de

todo el largo de la raíz. La diferencia básica del comportamiento del Ca2+ por un lado y el K+ y el fosfato

por el otro puede ser explicado en términos de estructura molecular, y especialmente en el desarrollo

de la endodermis. Estos hechos, así como los caminos apoplásticos y simplásticos son considerados

mas adelante en detalle en el punto 4.2.2.

Las evidencias que el K+ y el fosfato se absorben en toda la extensión radicular sugieren que

estos iones se mueven vía simplasto. Por otro lado así como la absorción de Ca2+ y su traslocación está

localizada en la región de la punta de la raíz, indica que el Ca2+ sigue el camino apoplástico. Claramen-

te, si este fuera el caso el movimiento radial del Ca2+ desde el córtex al tallo debería restringirse progre-

sivamente a medida que la endodermis se vuelve mas suberizada. Evidencias de esta clase han sido

provistas por Robards et al (1973).

La significancia del trabajo de Clarkson es que estableció claramente la relación entre la absor-

ción de iones y la estructura radicular. Además, el uso de plantas intactas ha permitido considerar la

fuerte posibilidad que el transporte entre la parte aérea y la raíz podrían proveer de un mensaje para

coordinar las actividad de la raíz con la demanda del tallo. Estos mensajes pueden ser hormonales (ver

Clarkson y Hanson, 1980). Además de estos hechos, sin embargo, el control de la absorción del NO
3

-

puede depender del HCO
3

- proveniente del intercambio del HCO
3

- que deriva de la asimilación del NO
3

-

en los tallos. Esto se ha establecido recientemente en plantas de ricino (Kirkby y Armstrong, 1980). Las

relaciones parte aérea-raíz fueron ya sea ignoradas o no apreciadas en muchas investigaciones inicia-

les de estudios de absorción de iones, donde los investigadores usaban raíces cortadas o discos.

Otro aspecto en los estudios en la absorción de iones que ha recibido considerablemente aten-

ción es el uso de soluciones diluidas de nutrientes. En los estudios mas clásicos, de experimentos de

soluciones nutritivas estáticas, la concentración de iones en particular el fosfato y el K+ son usualmen-

te muy en exceso a las encontradas en la solución del suelo (ver punto 2.3.4). En estos experimentos

podían ocurrir demasiadas fluctuaciones de nutrientes y disminuciones, siendo de este modo muy

difícil la interpretación de los resultados. El uso de soluciones nutritivas con concentraciones de iones

bajas pero mantenidas constantemente simula la solución de suelo. Aquí un continuo suministro de

iones reemplaza aquellos removidos por las raíces como resultado de la demanda de nutrientes creado

por el crecimiento del vegetal. Esta técnica de monitorear los iones muy cercanamente a las raíces,

relacionando estos valores a la absorción de nutrientes y el crecimiento vegetal permite lograr un

equilibrio dinámico que puede estudiarse. Tales experimentos revelaron que las raíces de las plantas

son extremadamente eficientes en la absorción de K+ (Wild et al, 1974), NO
3

- (Clement et al, 1978), y

otros iones (ver Clarkson y Hanson, 1980). Queda ahora pendiente relacionar estos hallazgos con el

sistema suelo-planta en el campo.
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3.2 F3.2 F3.2 F3.2 F3.2 Fotosíntesis y Asimilación de COotosíntesis y Asimilación de COotosíntesis y Asimilación de COotosíntesis y Asimilación de COotosíntesis y Asimilación de CO
22222

La nutrición se ha definido ya como el suministro de un organismo con sus materias esencia-

les. Para todos los animales y la mayor parte de los microorganismos este alimento no solo contiene

los elementos orgánicos esenciales sino también la fuente de una energía química por la cual se

satisfacen las demandas de energía de los organismos. Para las plantas verdes la situación es bien

diferente dado que las fuentes de nutrientes, CO
2
, H

2
O y iones inorgánicos, son de bajo estado energé-

tico y por lo tanto no son capaces de satisfacer los requerimientos energéticos de las plantas. La

asimilación de estos nutrientes inorgánicos determina que necesiten energía. En las plantas verdes

este requerimiento se satisface primariamente por la absorción de la luz. Esta habilidad única de las

plantas verdes de absorber energía lumínica y convertirla en energía química es uno de los procesos

biológicos mas importantes. Todos los otros organismos con excepción de unos pocos microorganismos,

dependen de esta conversión energética.

La conversión de la energía lumínica en energía química se relaciona cercanamente a la conver-

sión de CO
2
 en compuestos orgánicos. Por décadas ambas reacciones: conversión de energía y fijación

de CO
2
 fueron tomadas como una única reacción compleja descrita por la ecuación:

6 CO
2
 + 6 H

2
O energía lumínica> C

6
H

12
O

6
 + 6 O

2

Ahora se hace una clara distinción entre la conversión energética y la asimilación de CO
2
. En la

terminología moderna, la palabra fotosíntesis se aplica a procesos donde un sistema de pigmentos

absorbe radiaciones electromagnéticas y las convierte en formas químicas de energía, que están dis-

ponibles para el crecimiento en un ambiente en particular.

3.2.2 Absorción de luz y flujo de electrones3.2.2 Absorción de luz y flujo de electrones3.2.2 Absorción de luz y flujo de electrones3.2.2 Absorción de luz y flujo de electrones3.2.2 Absorción de luz y flujo de electrones

En las plantas superiores la absorción de las luz se efectúa por la clorofila y los carotenoides

(Figura 3.16). Estos son constituyentes del grana lamellae (tilacoides) de los cloroplastos (foto 4.4). El

detalle único de estos pigmentos es la habilidad de absorber luz y convertirla en energía química. Otras

partículas coloreadas son también capaces de absorción lumínica pero la energía se disipa ya sea

como calor o como luz en forma de fluorescencia o fosforescencia.
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Figura 3.16 Estructura molecular de los carotenoides, b-caroteno y luteína.
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El proceso básico en la fotosíntesis es la absorción de la luz por pigmentos que inducen un flujo

de electrones (energía cinética), que se convierte en energía química. Las formas últimas de energía

química en que termina este proceso son el ATP y NADPH. En las plantas superiores dos fotosistemas

son responsables de esta conversión de energía; los fotosistemas I y II. Estas dos unidades fotosintéticas

consisten en cerca de 400 moléculas de clorofila y pigmentos adicionales tales como carotenos y

carotenoides. En algunas algas también están presentes las ficobilinas que funcionan como absorben-

tes de luz. Las funciones de estos pigmentos consiste en absorber esta energía lumínica y transfor-

marla por resonancia inductiva en una molécula especial de clorofila, que tiene una función única en

este fotosistema. En el fotosistema I esta molécula particular de clorofila se conoce como pigmento

700 (= P-700) que tiene su máximo de absorción a 700 nm. El P-700 difiere del resto de las moléculas

de clorofila en que tiene su máximo de absorción a una longitud de onda algo mas larga. La energía

lumínica absorbida por los carotenos, carotenoides, clorofila b y por las molécula de clorofila ‘normal’

en el fotosistema I se transfiere al P-700 de modo de inducir la emisión de un electrón.

Energía + P-700 —> (P-700)+ + e-

Este es el proceso básico que inicia el flujo de electrones. El pigmento en la unidad fotosintética

actúa así como un túnel dirigiendo la energía absorbida a una molécula P-700. Este proceso efectúa la

oxidación del P-700 y libera un electrón.

Se supone que el aceptor de electrones en este proceso particular está unido a la ferrodoxina.

Su potencial redox estándar es bajo (- 0.44 V) en comparación con el del P-700 (+ 0.46). El electrón

eyectado del P-700 tiene así que moverse en contra de un gradiente de potencial.

Este transporte ‘cuesta arriba’ requiere energía que últimamente deriva de la energía lumínica

absorbida por los pigmentos del fotosistema I.

El fotosistema II funciona de manera análoga al fotosistema I. En el fotosistema II el emisor de

electrones también es una molécula de clorofila a, pero en este caso la absorción máxima es a 682 nm.

Se conoce como P-682. El aceptor de electrones del P 682 se designa normalmente como Q (= estrujador)

debido al hecho que su presencia ‘estruja’ la fluorescencia. Se supone que el aceptor primario del

fotosistema II es una plastoquinona (Amesz, 1977). Como el potencial redox estándar del P-682 es +

0.8 V, la transferencia de electrones del P-682 a Q también es un proceso ‘cuesta arriba’ que requiere

energía, por la luz absorbida por los pigmentos del fotosistema II.

En las plantas superiores estos dos fotosistemas funcionan en serie y son componentes de un

camino de transporte de electrones desde el agua al NADP+. Esto significa que el agua es el donante
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      e-

(P-700) ————> (unión con ferroxina)

    Potencial redox             Potencial redox

                                + 0.46 V                     - 0.44 V

                      e-

      (P-682) —————>        (Q)

   Potencial Redox        Potencial redox

        + 0.8 V                    - 0.1 V



primario de electrones y el NADP+ es el aceptor primario de electrones en todo el proceso.  La figura

3.17 muestra la cadena de transporte de electrones y su sistema redox. El fotosistema II está

cercanamente relacionado con la partición del agua que sirve como donante de electrones. El P-682 en

su forma oxidada (P-682)+ es un oxidante muy poderoso y por lo tanto capaz de oxidar el H
2
O. En esta

reacción el H
2
O se divide en O

2
, H+ y electrones.

2H
2
O ——> 4H+ +4e- + O

2

Este proceso es llamado fotólisis y da origen al O
2
 producido en fotosíntesis. El P-682 no reac-

ciona directamente con el agua. El proceso es mediado por un sistema redox desconocido (Radmer y

Kok, 1975). El manganeso y el Cl- están involucrados. Una unión que forma el Mn en los cloroplastos

aparenta pasar por fotooxidación del Mn2+ a Mn3+ (Cheniae y Martin 1971).

Los electrones suministrados por el H
2
O son transferidos al P-682 como ya se ha descrito, y

luego pasan a un compuesto Q con un potencial redox mas negativo. Desde Q (supuestamente una

quinona) los electrones se mueven energéticamente ‘cuesta abajo’ siguiendo el creciente potencial

redox de la plastoquinona, citocromo b/ o complejo citocromo f, plastocianina y P-700 como se mues-

tra en la Figura 3.17.
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Figura 3.17 Cadena fotosintética de transporte e-. Sistemas redox arreglados de acuerdo a sus poten-

ciales redox estandarizados.
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La plastocianina es una proteína acídica que contiene dos átomos de cobre por molécula. Se la

llama ‘proteína azul’. Desde el P-700 se da un transporte adicional ‘cuesta arriba’ como ya se indicó

llevando los electrones desde un potencial redox + 0,46 V a un potencial redox - 0,44 V. Estos dos

transportes ‘cuesta arriba’ de la cadena de transporte fotosintética de electrones el P-700 y P-682

están indicados por las fechas verticales en la Figura 3.17. A causa del patrón zigzagueante de este

esquema también se lo conoce como el esquema Z.

Se supone que el aceptor de electrones del P-700 está unido a una ferrodoxina. Los electrones

son luego transferidos a una ferrodoxina soluble. Las ferrodoxinas son proteínas estables Fe-S. Como

puede verse en la Figura 3.18, el Fe está coordinado a los átomos de S de la cisteína y también al S

inorgánico. Es improbable así que los citocromos, ferrodoxina Fe no esté presente en la forma haem.

Boardman (1975) reporta que los cloroplastos contienen una forma soluble de ferrodoxina y una ó mas

membranas unidas a la ferrodoxina. La forma soluble tiene un peso molecular de 12000 y contiene dos

átomos de Fe y dos átomos de sulfuro inorgánico por molécula (Arnon 1967).

En la forma oxidada los átomos de Fe están presentes como FeIII mientras que en la forma

reducida los átomos de Fe están como FeII. La ferrodoxina soluble actúa así como un transportador de

electrones. Los electrones unidos así a la ferrodoxina pueden reciclarse a la plastoquinona induciendo

un flujo cíclico de electrones que produce la ‘fosforilación cíclica’. Este proceso será considerado en la

sección próxima.

La ferrodoxina es el primer compuesto redox estable de la cadena fotosintética de transporte de

electrones. Su potencial redox negativo (- 0.43 V) significa que puede reducir varias sustancias tales

como el NADP+, nitritos, O
2
, sulfatos y proteínas haem (ver Figura 3.19). En el curso normal de trans-

porte fotosintético de electrones la ferrodoxina se oxida enzimaticamente por la ferrodoxina NADP

reductasa que reduce el NADP+ a NADPH. El transporte de electrones en la cadena fotosintética de

transporte de electrones termina así con la reducción del NADP+ a NADPH. En esta forma reducida la

coenzima nicotinamida adenina dinucleótida (=NADP+= NADPH oxidado = forma reducida) representa

un potencial de nivel de energía mas alto.
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Figura 3.18. Modelo propuesto del modelo Fe-S en la ferrodoxina soluble, a la izquierda la forma

oxidada y a la derecha la forma reducida.

Proteína Proteína

Proteína Proteína



A medida que los electrones reducen NADP+ a NADPH originados del H
2
O, el proceso total de

esta reducción se describe por la ecuación:

NADP+ + H
2
O ——> NADPH + H+ + 1/2 O

2

Este proceso endergónico requiere aproximadamente 220 kJ Mol-1 por NADPH producido. La

energía es provista por la energía lumínica atrapada por los fotosistemas I y II. Se supone que la

eyección de un electrón (un evento fotoquímico) del P-700 así como del P-682 requiere un fotón cada

uno. Siendo que la reducción del NADP+ requiere 2 electrones se necesita un total de 4 fotones. Un mol

de fotones (= 1 Einstein= mol de fotón) de luz roja a una longitud de onda de 680 nm tiene un

contenido de energía cercano a 176 kJ. De aquí que la energía total de 4 fotones moles absorben una

cantidad de 704 kJ. Esta cantidad de energía excede el total de energía química producido por proce-

sos fotosintéticos. El total de energía química producida es la suma de la energía requerida para la

producción del NADPH (220 kJ) y la síntesis de ATP (32 kJ). De aquí que el esquema Z es energéti-

camente posible, permitiendo una pérdida razonable en la conversión de la energía lumínica en energía

química (Walker 1970).

La cadena fotosintética de transporte de e-, como se muestra en la Figura 3.17, provee sola-

mente un esquema de las reacciones que toman lugar en el proceso. Los detalles son más complica-

dos y aún necesitan ser dilucidados. Se acepta actualmente que en general la cadena comprende tres

complejos supramoleculares de membrana ... (Haehnel 1984). Estos son los complejos fotosistema II,

el citocromo b, complejo f y el complejo fotosistema I. El complejo fotosistema II consiste en varios

polipéptidos a los cuales están unidas las clorofilas y carotinas. Contiene quinonas y probablemente

dímeros MnIII/MnIV  implicados en la fotólisis (oxidación del H
2
O). El citocromo b, complejo f comprende

polipéptidos con citocromos adheridos y proteínas Fe
2
S

2
 que también están relacionadas en el trans-

porte de e-. El transporte de electrones entre el fotosistema II y el citocromo b, complejo f está unido por

la plastoquinona, que está en cantidades abundantes en las membranas tilacoides. El fotosistema I

comprende varios polipéptidos a los cuales están adheridos las moléculas de clorofila a y unidas a

ferrodoxinas con centros Fe
4
S

4
.
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Figura 3.19 Posibles aceptores de electrones de la ferrodoxina.

Hemoproteínas

Sulfato reductasa

Nitrato reductasa

NADP reductasa

Ferredoxina



El problema real para entender la cadena de transporte de e- de la fotosíntesis es el hecho que

el fotosistema I y II no están conectados tan cercanamente como se muestra en la Figura 3.17. Ellas

funcionan en series, aunque el arreglo espacial de ambos sistemas no favorece a tal proceso. La

membrana interna del cloroplasto (membrana tilacoide) tiene secciones donde la membrana está

compartimentada formando la grana. Otras secciones se dan cuando solo una única membrana sim-

ple está presente (sección estroma). Actualmente existe mucha evidencia que el fotosistema II está

localizado en la tilacoide compartimentada (grana) mientras que el fotosistema I está en la tilacoide

estromática (Haehndel 1984). El transporte de electrones entre ambos sistemas está mediado por la

plastoquinona que se cree es fácilmente móvil en la membrana tilacoide (Figura 3.20).

3.2.3 F3.2.3 F3.2.3 F3.2.3 F3.2.3 Fotofosforilaciónotofosforilaciónotofosforilaciónotofosforilaciónotofosforilación

En la conversión de energía fotosintética, la luz induce un flujo de electrones capaz de proveer

la energía necesaria para la síntesis del ATP y la reducción del NADP+. Ambas coenzimas contienen

energía química originalmente atrapada en forma de luz por los pigmentos de los cloroplastos.

Se han propuesto tres hipótesis diferentes para considerar el mecanismo del transporte acopla-

do de electrones y la síntesis de ATP (= fotofosforilación). En el primero, la hipótesis química, se

supone que hay una reacción directa entre los transportadores de electrones de la cadena fotosintética

de transporte de electrones y las enzimas sintetizadora ATP, en la cual se forman compuestos interme-

dios de alta energía. En la segunda hipótesis, ó conformacional, se sugiere que el transporte de electro-

nes conduce a un cambio conformacional de la proteína de la enzima efectuando la fosforilación del
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Figura 3.20 Arreglo de fotosistemas I y II y otros sistemas redox en la membrana tilacoide.
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Plastoquinona reducida
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Figura 3.21 Acoplamiento del flujo de electrones, separación de protones y síntesis de ATP en la
membrana tilacoides.

ADP al ATP. La tercera, que ahora es la hipótesis aceptada mas generalmente, es la que puso en boga

Mitchell (1961, 1966, 1978). Mitchell propuso que el flujo de electrones a través del sistema de molé-

culas transportadoras ya vista en la sección precedente, empuja los protones (H+) a través de la mem-

brana de los cloroplastos. Esto resulta en un gradiente electroquímico de protones a través de la

membrana. El gradiente contiene dos componentes, una concentración de H+ y un potencial eléctrico.

La diferencia de potencial electroquímico (pmf=fuerza motriz de los protones) del gradiente puede ser

así descrita como:

 pmf = DH+ + Df
donde

D H+ = gradiente de protones a través de la membrana

D f  = gradiente eléctrico a través de la membrana

La fuerza motriz de los protones provee la energía para la síntesis de ATP la cual es la reversa de

la reacción ATPase (ver punto 3.1.5.) (Jagendorff 1977).

ADP + Pi = ATP + H2O

La hipótesis quimiosmótica ahora está bien respaldada por evidencias experimentales. La rela-

ción entre flujo de electrones y la formación de un gradiente de protones ha sido especialmente bien

documentada. Portis y McCarty (1974) también han demostrado que la tasa de fosforilación en los

cloroplastos depende críticamente de la magnitud de gradiente de pH a través de la membrana tilacoide.

El mecanismo por el cual el transporte de electrones es capaz de inducir un gradiente de protones

depende de la naturaleza de los componentes de transporte de electrones y su localización en la

membrana. La figura 3.21 muestra tal arreglo. La separación de los protones se efectúa si un transpor-

tador de H (plastoquinona) reacciona con un transportador de electrones. Este el caso cuando el

fotosistema II transfiere el e- a la plastoquinona. La reducción de la plastoquinona requiere e- + H+:

PQ + 2e- + 2H+ —> PQH
2

Estroma

Espacio intra ticaloide

            (pH 5)



Así el H+ en esta reacción se extrae del estroma. La reducción del citocromo b, complejo f

requiere solo e-. Así cuando se reduce por la plastoquinona (PQH
2
), el H+ se libera y se secreta dentro

del espacio intratilacoide.

Citocromo b,f + PQH
2
 —> citocromo b,f + 2e- + PQ + 2H+

Este proceso deja el estroma alcalino y el espacio intratilacoide ácido. La acidificación adicional

de este espacio intratilacoide es efectuado por la fotólisis del H
2
O.

H
2
O —> 2H+ + 2e- + 1/2 O

2

El medio alcalino en el estroma favorece la formación de ATP por el ATPase, que aparenta

localizarse en proyecciones parecidas a botones de la membrana en la matriz (ver figura 3.21). Jagen-

dorf (1977) sugiere que el gradiente de protones a través de la membrana permite a la enzima dividir el

ADP en OH- y el catión ADP+, el cual reacciona espontáneamente con el fosfato inorgánico para formar

ATP. El OH- se libera dentro del espacio interior.

La disociación del ADP en ADP+ y OH- se favorece por el pH mas bajo del compartimiento

interior tilacoide, dado que el OH- formado se neutraliza por el exceso de H+. La síntesis de ATP descar-

ga así un electropotencial y un gradiente de pH a través de la membrana. De acuerdo con el esquema

mostrado abajo la síntesis de una molécula de ATP ‘consume’ un H+. Hay mucha evidencia experi-

mental, sin embargo, que no es consistente con que H+/ATP tenga una relación de unidad, sino que

indica mas bien una relación de 2H+ ó aún 3 H+ por cada ATP producido (Jagendorff 1977). Si el

sistema ATPase es como el representado en la Figura 3.21 podría esperarse una relación de 2H+/ATP.

Desde un punto de vista termodinámico se ha sugerido una relación de 3 ó 4 H+/ATP.

El gradiente de protones a través de las membranas tilacoides puede considerarse como un

almacenamiento de energía libre con un componente químico (D H+) y un componente eléctrico ( D f).

Medir este último componente es difícil. No solo difieren considerablemente los gradientes observados

de potencial (10 a 100 mV) sino también existe ciertas dudas acerca de los resultados obtenidos.

Generalmente se supone que D H+ es mas importante que D f para la síntesis de ATP.
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El gradiente de potencial también depende del contraflujo de cationes (antiporte) inducidos por

la secreción del H+ de la parte interior de la tilacoide. Así la luz no solo dispara un flujo de electrones en

la membrana y una separación de protones sino también un flujo de cationes en el estroma (Pflüger

1974). Este antitransporte de cationes tiene significancia fisiológica, dado que previene el estableci-

miento de un potencial eléctrico ( > 350 mV) demasiado alto a través de la membrana, que podría ser

detrimental para el sistema. La presencia de un alto electropotencial podría también ejercer una

contrapresión e impedir así el flujo de electrones. El flujo de electrones es controlado por la relación

ATP/ADP en el estroma; una relación alta impide, y una relación baja promueve la formación de ADP

ajustando así la fotofosforilación a las demandas fisiológicas. El actual  proceso enzimático de forma-

ción de ATP no está todavía bien entendido y es muy posible que además de un gradiente de protones,

la conformación de proteínas enzimáticas puede jugar un rol en la fosforilación del ADP.

Un pre-requisito esencial para la hipótesis quimiosmótica es la existencia de un gradiente de

protones a través de la membrana. Este puede ser efectuado por un transporte de electrones del agua

al NADP+ que se muestra en esquema de la Figura 3.17. Además de este flujo ‘linear’ de electrones,

puede ocurrir sin embargo, un flujo ‘cíclico’ de electrones. En este caso la unión ferrodoxina reduce la

plastoquinona (PQ), que una vez mas suministra electrones a la cadena fotosintética de transporte de

electrones (ver figura 3.17). El transporte de electrones de la plastoquinona al citocromo resulta en una

separación de protones y levantando así un electropotencial a través de la membrana. Este flujo cíclico

de electrones produce lo que se llama fosforilación cíclica. Durante el flujo cíclico de electrones no se

produce ningún ADPH. Este sistema puede ajustarse a los requerimientos fisiológicos (Arnon 1977).

Raghavendra y Das (1978) reportaron que la relación fosforilación cíclica /no cíclica aumenta cuando

aumenta la intensidad de la luz. Esto sugiere que bajo una alta condición de intensidad lumínica el

consumo de NADPH es limitado debido a la falta de CO
2
 y requiriendo así mas ATP.

La fosforilación oxidativa en las mitocondrias se efectúa por un mecanismo análogo. En la

respiración como en la fotosíntesis, el flujo de electrones ocurre a lo largo del gradiente electropotencial

construido por un cierto número de sistemas redox. Como el flujo de electrones en la respiración está

acoplado con la síntesis de ATP y por el consumo de oxígeno, se lo llama fosforilación oxidativa.

Ambos procesos de fosforilación pueden desacoplarse por un cierto número de productos químicos. El

desacoplador mejor conocido de la fosforilación oxidativa es el 2.4 dinitrofenol (2.4 DNP), otros

desacopladores son: arsenato, ouabain y ácidos grasos de cadena larga (Stoner et al, 1964). La

fosforilación se desacopla por un grupo de reactivo que incluye el NH
3
 y las aminas alifáticas. Estos

compuestos químicos no afectan directamente el transporte de electrones, pero inhiben la síntesis de

ATP. Este efecto depende probablemente de la capacidad de estos compuestos de disminuir el gradiente

de concentración de H+ a través de la membrana al aumentar la permeabilidad de membrana al H+.

3.2.4 Asimilación de CO3.2.4 Asimilación de CO3.2.4 Asimilación de CO3.2.4 Asimilación de CO3.2.4 Asimilación de CO
22222
 y ciclo de Calvin y ciclo de Calvin y ciclo de Calvin y ciclo de Calvin y ciclo de Calvin

La asimilación del CO
2
 fotosintético es el proceso primario por el cual el C inorgánico se convier-

te en formas inorgánicas atrapando simultáneamente energía producida por la reacción de la luz en la

fotosíntesis. La asimilación del CO
2
 es de importancia primordial para la producción de material orgá-

nico, así como también para el almacenamiento de energía en forma química. El CO
2
 se asimila por la

carboxilación de la ribulosa bifosfato (RuBP). El proceso actual es mas complicado que el presentado

en el esquema de abajo (Akazawa 1979). La reacción total muestra que además de una molécula de

CO
2
, una molécula de agua es aceptada por la RuBP y requerida para la síntesis de 2 moléculas de 3-
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fosfoglicerato (= PGA). De acuerdo a Cooper et al (1969) el CO
2
 antes que el HCO3- es aceptado por la

RuBP. Por un largo tiempo la actividad y el Km de la enzima catalizadora RuBP carboxilasa parecía ser

demasiado bajo para la tasa de asimilación del CO
2
 medida en vivo. Investigaciones mas recientes, sin

embargo, han demostrado que la actividad depende mucho del pH y la concentración del Mg2+ en el

estroma (Bassham 1979).

Como se muestra en la Figura 3.21 la reacción fotosintética de la luz dispara la absorción del

Mg2+ en el estroma en intercambio por el H+, proveyendo así condiciones óptimas para la carboxilasa

RuBP. Las actividades obtenidas bajo estas condiciones están de acuerdo con las tasas de CO
2
 encon-

tradas en vivo (Kelly et al 1976). La reacción de carboxilación es una reacción exergónica y por lo tanto

no requiere energía adicional. La carboxilasa RuBP cataliza el primer paso de la secuencia cíclica de

reacciones que fue dilucidado por Calvin y sus colaboradores (Calvin 1956), (Bassham y Calvin 1957).

Todas las enzimas que catalizan los variados pasos de este ciclo están localizados en los estromas de

los cloroplastos.

Los dos pasos siguientes a la reacción de carboxilación requieren energía en forma de ATP y

NADPH y es en este momento del proceso de asimilación del CO
2
 que se requieren los productos

formados durante la reacción lumínica (ver Figura 3.21). El fosfoglicerato (PGA) se reduce a gliceraldehido

3-fosfato. Como en esta reacción consume energía el fosfoglicerato debería estar cargado con energía

antes que la reacción pueda proceder. Esta reacción inicial es efectuada por el ATP. El 1,3 bifosforogli-

cerato así sintetizado luego se reduce por NADPH a gliceraldehido 3-fosfato. Esta es el primer azúcar

(triosa fosfato), sintetizada en la secuencia de reacciones de la asimilación del CO
2
.
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Ribulosa bifosfato Isómero de ribulosa bifosfato
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 El gliceraldehido 3-fosfato es un producto primario en la síntesis de los azúcares. Esta molécu-

la es rápidamente convertida a su isómero, hidroxiacetona fosfato, y en la presencia de aldolasa ambas

moléculas reaccionan para formar fructosa-1,6-bifosfato una hexosa fosforilatada.

La fructosa-1,6-bifosfato es un precursor de otras hexosas incluyendo la glucosa y sus polímeros.

Así puede seguir una serie directa de reacciones conduciendo a la asimilación del CO
2
 vía triosa fosfato

a la fructosa-1,6-bifosfato y todos los demás carbohidratos. Algunos de estos compuestos tales como

el almidón, la sucrosa y la inulina son compuestos de almacenamiento de energía, mientras que otros

como la celulosa, hemicelulosa y pectinas juegan un rol significativo como constituyentes de las es-

tructuras celulares. La triosa fosfato puede usarse para síntesis de carbohidratos requeridos en el

metabolismo, o en la regeneración del aceptor de CO
2
, la ribulosa difosfato. La secuencia de reacción

por las cuales la ribulosa difosfato se regenera se conoce como el ciclo de Calvin. Este se muestra en la

Figura 3.22. La regeneración es un complejo proceso donde están implicados fosfato azucares con

diferente número de átomos de C. Siguiendo la serie de reacciones indicadas en el paso (1) de la Figura

3.22 puede observarse que dos moléculas triofosfato se condensan para formar una molécula fructosa

difosfato, la cual al dividirse el grupo fosfato se transforma en fructosa monofosfato. En la reacción

indicada por (2) una molécula triosa fosfato reacciona con el monofosfato fructosa para formar tetrosa

fosfato y fosfato pentosa (xilosefosfato). El tetrosefosfato (fosfato eritrosa) y una molécula adicional de

fosfato triosa se condensan para formar heptosa bifosfato (sedoheptulosa bifosfato) como se indica en

(3). El grupo fosfato se divide en heptosa bifosfato formando así una heptosa monofosfato. Este reac-

ciona con una molécula adicional de triosa fosfato como se muestra en la reacción (4) para dar dos

pentosas fosfatos (xilosa fosfato y ribosa fosfato). Todos estos pasos de reacciones eventualmente
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Figura 3.22 El ciclo de Calvin

NO ESTA TRADUCIDA ESTA FIGURA

resultan en la formación de pentosa fosfato, que una vez mas se convierte en el isómero ribulosa

monofosfato. Así en el ciclo de la reacción total, 5 triosa fosfatos se convierten en 3 pentosa fosfatos.

Estos son fosforilados por el ATP formando así el aceptor primario CO
2
 ribulosa bifosfato.

El proceso tal puede ser descrito como:

        3 CO
2
 + 3(C5) ——> 6(C3) ——> 1(C3) + 3(C5)

Esta asimilación de 3 moléculas de CO
2
 requiere 9 moléculas de ATP y 6 moléculas de

NADPH. Así para la asimilación de una molécula de CO
2
, se necesitan 3 moléculas de ATP y 2 de

NADPH. Esto demuestra que el proceso requiere más ATP que NADPH. Para suministrar esta

relación deben ocurrir tanto la fosforilación cíclica como la no cíclica, ya que una fosforilación no

cíclica, solo suple ATP/NADPH en una relación 1:1 (Figura 3.21). La fosforilación cíclica se ajusta

a la relación requerida ATP/NADPH en el ciclo de reducción del C.

Los niveles de NADPH y ATP regulan el ciclo de Calvin. En la oscuridad las concentraciones de

NADPH y ATP en los cloroplastos bajan de modo tal que la reducción del 3-fosfoglicerato no solo se

detiene, sinó también toma lugar una reacción reversa llamada la oxidación de la triosa fosfato a 3-

fosfoglicerato (Lendzian y Bassham, 1976). Bajo condiciones de oscuridad la fructosa bifosfato fosfatasa

y sedoheptulosa bifosfato fosfatasa también son inactivadas. El ciclo de Calvin así se bloquea. Si la luz

desaparece se observa la aparición inmediata del 6-fosfogluconato. Este es un importante intermedia-

rio del llamado ciclo oxidativo pentosa fosfato, en la cual la hexosa fosfato se degrada y eventualmente

se forman intermediarios del camino glicolato (ver mas adelante). Las condiciones de oscuridad inician

el proceso de respiración y se oxida el almidón acumulado en los cloroplastos, mientras que bajo

condiciones lumínicas algo de la triosa fosfato se convierte en almidón y se almacena en el cloro-

plasto. A la inversa del ciclo oxidativo pentosa fosfato (ciclo OPP), el ciclo de Calvin se caracteriza

por un paso de reducción y por lo tanto se llama ciclo reductivo pentosa fosfato (ciclo RPP).



3.2.5 F3.2.5 F3.2.5 F3.2.5 F3.2.5 Fotorespiración y el camino glicolatootorespiración y el camino glicolatootorespiración y el camino glicolatootorespiración y el camino glicolatootorespiración y el camino glicolato

No  toda   la   energía  y   el   poder   reductor   producido   en   el   camino   fotosintético   descrito

precedentemente   puede   ser   totalmente   utilizado  por   las   plantas.   Se   ha   demostrado   que

aunque   haya   una   absorción   neta   de   CO
2  

 por   las   plantas   verdes,   ocurre   un   eflujo   de

CO
2
   que   es   mayor   en   la lu z que   en   la   oscuridad.    El eflujo   de   CO

2
   es   acompañada    por

una   absorción   estimulada   de   O
2
.   La   respiración   estimulada   por   la   luz se llama

fotorespiración.

El   camino   C
2
 (camino   glicolato)   en   el   proceso   de   la   fotorespiración   se   muestra   en

la   Figura 3.23.   Los   pasos   individuales   de   esta   secuencia   de   reacciones   han   sido   revisados

por   Tolbert   (1979).    La   ribulosa   bifosfato   carboxilasa   (RuBP),   la   enzima   responsable   por

la asimilación del CO
2
, también es la primera enzima del camino del glicolato (= camino C

2
); además de

su   función  carboxilante,  esta  enzima  también  es   una   oxigenasa.  Puede   oxidar   la   RuBP

especialmente   bajo   condiciones   donde   el   O
2
 está   presente   en   abundantes   cantidades   y   el

CO
2
 sólo   en   bajas   concentraciones.   Se   supone   que   el   CO

2
 y el O

2
   compiten   por   el   mismo

centro   reactivo   de   la RuBP carboxilasa-oxigenasa; este   centro  es   un residuo    de   lisina

(Lorimel, l981).

Como   se   muestra   en   la   figura 3.23,   el   primer   paso (reacción 1) es la partición de la

RuBP en fosfoglicolato y fosfoglicerato; este paso es una reacción de oxigenasa y consume una molé-

cula de O
2
 por cada división de molécula de RuBP. El fosfoglicerato resultante es un metabolito del ciclo

de Calvin y puede reducirse a fosfato 3 gliceraldehído. Este fosfoglicolato se convierte en glicolato por

una fosfatasa que divide el fosfato inorgánico (Reacción 2). El glicolato formado así puede liberarse por

el cloroplasto y entrar en una peroxisoma; los peroxisomas son microcuerpos frecuentemente aso-

ciados con los cloroplastos y separados del citoplasma por una membrana. Los peroxisomas contie-

nen varias enzimas, incluyendo oxidasas y catalasas. En el peroxisoma el glicolato está oxidado a

glioxilato   por   una   oxidasa- glicolato (Reacción 3);   esta   reacción   consume   una   molécula   de

O
2
 y   produce   una   molécula   de   H

2
O

2
   por   cada   molécula   oxidada   de   glicolato. El H

2
O

2
formado se divide en media molécula de O

2
 y una de H

2
O por una catalasa (Reacción 4). El glioxilato

es así   aminado   por   una   aminotransferasa   y   convertido   en   glicina   (Reacción  5).   La   glicina

así formada puede ser transferida a una   mitocondria   donde está sujeta a una descarboxilación

oxidativa; ésta   es   una reacción   compleja que puede ser subdividida en varios pasos. En el primer

paso (Reacción 6a) la glicina   es   oxidada   (deshidrogenada)   por una glicina-deshidrogenasa

formando el correspondiente imino-ácido; en un segundo   paso   (Reacción 6b) el imino-ácido es

desaminado   y   el   amonio    es   liberado,   formándose   una   molécula   de    glioxilato.   El

compuesto C-2 es así dividido en dos compuestos C-1: CO
2
 y =CH-OH, por descarboxilación (Reacción

6c). El radical =CH-OH   es   transferido   al   ácido   tetrahidrofólico   (THFA),   una   co-enzima

implicada   en   la transferencia de grupos C-1 (Reacción 6d). El THFA transfiere este grupo C-1

(hidroximetil) a una molécula adicional de glicina, formándose así serina (Reacción 7). La serina puede

convertirse luego por una serie de pasos   en   fosfoglicerato   que   puede   ser absorbido por el ciclo

de Calvin.
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De la secuencia de reacciones del camino del glicolato mostrados en la figura 3.23, es claro que

el O
2
 es absorbido y se liberan CO

2
, H

2
O y NH3. Esto resulta finalmente en una pérdida de C
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Figura 3.23: Secuencia de reacciones del camino del glicolato.
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orgánico y de N orgánicamente unido. La fotorespiración aparece así como un proceso de derroche

pudiendo drenar cerca del 50 % del C asimilado.

A concentraciones atmosféricas normales de CO
2
 y O

2
, a 25 ºC, la relación de carboxilación-

oxigenación es aproximadamente 4:1 (Ogren,1984). La significancia fisiológica de este proceso no es

aún clara; se han considera las sugerencias de que es una importante síntesis de aminoácidos, el

desecho de un poder reductor en exceso, o la protección de la planta ante una toxicidad por altos

niveles de O
2
 (Jackson y Volk, 1970; Tolbert, 1979; Zelitch, 1979). Woolhouse (1978) discutió el impac-

to de la fotorespiración en la producción de cultivos.

Debería enfatizarse que en la parte final del camino del glicolato en las mitocondrias, el NH
3
 se libera

por la degradación de la glicina (Reacción 6b); se cree que el NH
3
 es reasimilado (Keys et al. 1978).

Como su reciclado en el camino del glicolato puede ser bastante alto en condiciones óptimas; es

posible sin embargo que algo del NH3 producido sea liberado a la atmósfera. Esta sugerencia es

consistente con los estudios de Stutte et al, (1979), quien encontró que las pérdidas de NH
3
 gaseoso

en Soja aumentaban linealmente con la temperatura.

La fotorespiración es influida en gran parte por factores externos; generalmente todos los factores que

favorecen la reacción lumínica de la fotosíntesis, tales como la alta intensidad lumínica y altas tempe-

raturas, conducen a condiciones que serían favorables al camino del glicolato. Alta intensidad lumínica

combinada con altas temperaturas resultan en un abundante nivel de RuBP; esto está asociado con un

alto nivel de O
2
 producido por fotólisis y un bajo nivel de CO

2
 a causa de una alta tasa de asimilación de

CO
2
. Estas condiciones son exactamente aquellas que promueven las reacciones del camino del glicolato.

Además la actividad fotosintética alta, resulta en un aumento de la concentración de Mg y en el

aumento del nivel de pH en el estroma del cloroplasto, condiciones que son esenciales para la activi-

dad de la fosfoglicolato-fosfatasa (Figura 3.23; Reacción 2). Estas condiciones del estroma proveen un

mecanismo regulador que cambia la enzima y así el camino del glicolato bajo condiciones lumínicas y

lo bloquea en la oscuridad.

Al deprimir la fotorespiración, por ejemplo por un inhibidor glicidato, (2,3 epoxipropionato), resulta en

un aumento de la asimilación neta del CO
2
. Si el glicidato es un real inhibidor de la fotorespiración ha

sido cuestionado por Poskuta y Kochanska, (1978); estos autores encontraron que el glicidato favorece

tanto la asimilación del CO
2
 como la fotorespiración. De acuerdo con Zelitch, (1979); intermediarios

tales como  glutamato, aspartato y glioxilato son inhibidores naturales de la fotorespiración. El más

importante inhibidor natural de la fotorespiración es el CO
2
; en las plantas C-4, una categoría de

especies vegetales que serán consideradas en la siguiente sección, la fotorespiración está    prácti-

camente ausente. En estas especies, altas concentraciones de CO
2
 prevalecientes  en aquellos

cloroplastos donde toman lugar las reacciones del ciclo de Calvin. Estas altas concentraciones de CO
2

resultan de un particular mecanismo de atrapado del CO
2
 (ver Figura 3.24).
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3.2.6 El Camino C-43.2.6 El Camino C-43.2.6 El Camino C-43.2.6 El Camino C-43.2.6 El Camino C-4

La ribulosa bifosfato no es el único aceptor de CO
2
 en la fotosíntesis. El fosfo-enol-piruvato

(PEP) es el aceptor primario del CO
2
 en un rango relativamente amplio de especies vegetales incluyen-

do maíz, caña de azúcar y gramíneas tropicales, así como algunas especies templadas. Estas especies

se caracterizan por una forma especial de carboxilación (asimilación de CO
2
) y descarboxilación (libe-

ración de CO
2
). La carboxilación y la descarboxilación se localizan en diferentes sitios del tejido foliar: la

carboxilación en las células del mesófilo y la descarboxilación en las células escudo de los estomas. En

la mayor parte de las especies en las que el camino C-4 es operativo, (plantas C-4) estos dos tipos de

células están arreglados en el llamado ‘tipo anatómico foliar de Kranz (ver Foto 3.1). El tejido foliar

vascular comprende los vasos de xilema y floema rodeados de largas células escudo, virtualmente

formando un ‘Kranz’ o ramillete. Las células escudo están rodeadas por dos capas de células del

mesófilo, donde el camino C-4 es operativo . El HCO
3

- + H+ reaccionan con el fosfo-enol-piruvato

(=PEP) formando un intermediario primario C-4, el oxaloacetato (OAA).
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La enzima que cataliza la reacción es la PEP-carboxilasa. Esta reacción, que es muy efectiva en

la fijación del CO
2
, es fuertemente exorgónica ya que la alta energía de unión del fosfato se divide por el

PEP. En la secuencia de reacciones de fijación, el oxaloacetato es convertido en otro ácido C-4, ya sea

por reducción para formar malato o por transaminación para producir aspartato. En razón de la impor-

tancia de estos ácidos C-4 dicarboxílicos como precursores de fosfato azúcares, este tipo de fijación

fotosintética del CO
2
 se conoce como el camino C-4. Las plantas en que opera este mecanismo son

conocidas como plantas C-4 para distinguirlas del resto de las plantas C-3 mas comunes, donde el

PGA es el producto primario de la fijación y el RuBP es el aceptor primario del CO
2
.

PEP - Carboxilasa

Fosfoenol piruvato (PEP) Oxalacetato (OAA)



El camino C-4, generalmente aceptado surge a partir del trabajo de Hatch y sus colegas, y se

muestra en la figura 3.24 y es como se describe (Slack y Hatch, 1967; Andrews y Hatch, 1971):

1) El PEP se forma por la fosforilación del piruvato con ATP y Pi. La regeneración cíclica del PEP es

dependiente del ATP requiriendo la enzima piruvato-fosfato-dikinasa. Esta enzima está en todas las
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Foto 3.1. Sección transversal de una hoja joven de maíz mostrando características anatómicas de

Kranz al microscopio óptico.

a) Fotografía (Foto: Evert).

b) Representación diagramática indicando los detalles principales. (Cortesía del Dr. A.J. Keys).

A

B

Célula del mesófilo

Célula de la vaina vascular

Haz vascular
Estoma



plantas C-4 y durante la reacción el ATP se divide en adenosina -monofosfato (AMP) y pirofosfato;

se indica por el símbolo: (P)~(P).

2) El PEP reacciona con el HCO
3

- y el H+ para liberar oxaloacetato, como ya se describió; el C asimilado

se marca con un asterisco.

3) El oxaloacetato puede ser reducido a malato por el deshidrogenasa málica específica NADPH.

4) El oxaloacetato puede ser transaminado a aspartato por la enzima aspartato-amino-transferasa. En

este caso la asimilación del CO
2
 está unida directamente al metabolismo de los aminoácidos.

5) El malato producido en la reacción 3 es descarboxilado por la enzima málica específica NADPH para

producir CO
2
 y piruvato; el CO

2
 así producido es usado para carboxilación en el ciclo de Calvin.

El piruvato es luego reciclado como se muestra en el paso (1) y el CO
2
 se fija por el RuBP en PGA

y metabolizado en el ciclo de Calvin como ya se describió antes (Figura 3.22). Los detalles de este

camino y los sistemas enzimáticos implicados han sido discutidos por Kelly et al, (1976); Ray y Black,

(1979); y Coombs, (1979).
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Figura 3.24: Asimilación del CO
2
 en las plantas C-4, (Camino C-4).
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La secuencia de reacciones mostrada en la figura 3.24 ocurre en el tipo ‘malato’ de las

plantas C-4. Para este tipo de plantas C-4 la enzima málica NADPH es característica y el malato es

la forma principal en el que el C atrapado se transloca desde los centros de asimilación del CO
2

(células del mesófilo) a los centros de descarboxilación (células escudo del estoma) (Foto 3.1 y

Figura 3.25). En algunas especies de plantas C-4, el aspartato antes que el malato es la principal

forma de transporte. La descarboxilación del aspartato puede ser efectuada por la enzima málica

NADPH o por la PEP carboxiquinasa. Estas reacciones no han sido aún estudiadas en detalle.

Coombs, (1979), sugiere que el aspartato es convertido a oxaloacetato en las mitocondrias de las

células escudo; el oxaloacetato así formado puede ser reducido a malato que es eventualmente

descarboxilado por las enzimas específicas málicas NADH en los cloroplastos de las células escu-

do. El piruvato producido es reciclado a las células del mesófilo (ver Figura 3.25).

El piruvato también puede ser aminado por la alanino-aminotransferasa formando alanina,

que puede ser luego reciclada en las células del mesófilo.

El oxaloacetato producido por la reacción de transaminación puede también ser directamente

descarboxilado por la PEP-carboxilasa de las células escudo del estoma. Tal como se muestra seguida-

mente las reacciones requieren ATP.

El PEP así producido puede ser reciclado en las células del mesófilo donde funciona como

aceptor de CO
2
.
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El camino C-4, como se muestra en la Figura 3.24, ilustra la importancia de considerar los

procesos bioquímicos en relación a la anatomía de la planta; la carboxilación del PEP ocurre en el

citoplasma de las células del mesófilo, como se muestra en la Figura 3.25. El oxaloacetato resultante

es introducido en el cloroplasto del mesófilo, donde se reduce por el NADPH fotosintéticamente produ-

cido. El malato formado así se transporta al cloroplasto de las células del escudo; la descarboxilación

oxidativa del malato de las células escudo provee NADPH y CO
2
, ambos requeridos por el ciclo de

Calvin. El malato introducido provee C y equivalentes reductores NADPH para la asimilación del CO
2
. El

piruvato resultante de la descarboxilación oxidativa del malato es reciclado en las células del mesófilo

e introducido en el cloroplasto. Aquí el proceso fotosintético provee la energía para la fosforilación del

piruvato a PEP. El potencial colector de luz de las células del mesófilo se usa así para la reducción del

oxaloacetato en la síntesis del PEP. La energía atrapada por estos procesos es eventualmente translocada

en forma de malato a través de las células escudo del estoma; aquí la tasa de descarboxilación del

malato excede la tasa de carboxilación del RuBP y la concentración de CO
2
 es así mantenida a un nivel

en el cual la actividad de la RuBP-oxigenasa es baja (Ogren, 1984). Esta es la esta razón por la que no

ocurre fotorespiración en las plantas C-4. Los cloroplastos de las células escudo del estoma difieren de

aquellos de las células del mesófilo; los primeros son más grandes, pueden acumular almidón y en

algunos casos no contienen grana. En contraste, los pequeños cloroplastos de las células del mesófilo

siempre contienen grana. No está aún bien entendido cómo se efectúa el transporte del malato y/o del

aspartato de las células del mesófilo a través de las células escudo. La presencia de plasmodesmata

conectando los dos tipos de células ha conducido a la suposición que los intermediarios del C-4 son

transportados a través del plasmodesmata; sin embargo, no existe evidencia experimental directa para

sostener esta especulación.

El camino del C-4 es dependiente de la luz, así como la enzima málica NADPH y la fosfato-

piruvato-dikinasa son activadas por la luz. Esta última también es sensible a temperaturas bajas y
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Figura 3.25. Camino del carbono y compartimentación en las plantas C-4.
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podría ser esta la razón por la cual las plantas C-4 no abundan tanto como las plantas C3 bajo

condiciones climáticas mas frías. Las células escudo del estoma están rodeadas por células del

mesófilo ricas en PEP-carboxilasa. Así el CO
2
 liberado por la respiración de las mitocondrias o aún

por la fotorespiración, será rápidamente reciclado por la PEP-carboxilasa.   Este   hecho   y   la

baja actividad oxigenasa de la RuBP-carboxilasa en las plantas C-4 explican porqué estas especies

tienen un bajo punto   de   compensación del   CO
2
  (el   nivel de   CO

2
   en el cual el consumo y la

producción del mismo están en equilibrio). Las plantas C-4   pueden   por lo tanto usar concen-

traciones de CO
2
 relativamente bajas en la atmósfera. El punto de compensación en estas plantas

puede ser tan bajo como 0 a 10 ppm de CO
2
. Para las plantas C-3 este valor puede ser del orden de

50 ppm (Krenzer et al, 1979).

Una  razón para considerar la evolución de las plantas con un sistema de fijación de CO
2

extremadamente eficiente puede relacionarse a su economía del agua. Muchas plantas C-4 son pro-

pias de regiones áridas, semi-áridas y tropicales, donde el cierre del estoma para prevenir pérdidas de

agua es esencial para el crecimiento o aún su supervivencia; la entrada del CO
2
 puede por lo tanto

restringirse. Bajo tales condiciones ambientales las especies pueden haber evolucionado hacia una

utilización muy eficiente del agua y del CO
2
. Este punto de vista es consistente con los hallazgos de

Downes, (1969), quien observó que la relación entre el peso del CO
2
 asimilado y del agua transpirada,

(índice de eficiencia de uso de agua), de las plantas C-4 es frecuentemente el doble que el de las

plantas C-3.

3.2.7 Metabolismo ácido crassulaciano3.2.7 Metabolismo ácido crassulaciano3.2.7 Metabolismo ácido crassulaciano3.2.7 Metabolismo ácido crassulaciano3.2.7 Metabolismo ácido crassulaciano

Un cierto número de especies vegetales adaptadas a condiciones áridas, incluyendo especies

de Crasuláceas, Cactáceas y Euforbiáceas, son capaces de asimilar el CO
2
 durante la noche. Como esta

forma de asimilación de CO
2
 fue primero descubierta en Bryophyllum calcynum, una especie de las

Crasuláceas, se los conoce como Metabolismo Acido Crasulaciano (CAM). El detalle más importamnte

del CAM es que las plantas mantienen abiertos los estomas durante la noche y pueden asimilar CO
2
 y

almacenarlo en las vacuolas como malato. Durante el día, cuando los estomas están cerrados, el

malato es descarboxilado y el CO
2
 resultante es utilizado en la síntesis de azúcares vía ciclo de Calvin.

El mecanismo de asimilación de CO
2
 está bien adaptado para proteger a las plantas de la pérdida de

agua durante el día; el CAM puede ser así considerado como una adaptación a las zonas áridas. La

mayoría de las especies que exhiben CAM son suculentas y semi-suculentas, y por lo tanto bien

adaptadas para sobrevivir durante períodos de stress hídrico.

Un esquema simplificado de la bioquímica del CAM se muestra en la Figura 3.26. Durante

la noche el malato es almacenado en la vacuola, pudiendo alcanzar concentraciones tan altas
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Como en el camino C-4, la carboxilación se efectua por la PEP-carboxilasa, que está probable-

mente localizada en el citoplasma y cercanamente asociada con la enzima malato-deshidrogenasa,

que convierte el oxaloacetato a malato. La descarboxilación del malato es efectuada por la enzima

málica NADH; en algunas especies la carboxikinasa es la enzima descarboxilante. El oxaloacetato

utilizado para esta reacción es producido por oxidación del malato (Osmond,1978). Durante el período

de asimilación neta del CO
2
, el aceptor PEP debe generarse en altas cantidades. Se acepta actualmente

que en general el PEP se produce por la partición glicolítica del almidón. Por esta razón los niveles de

almidón en las células caen considerablemente durante la noche.
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como 200 mM. La acumulación del ácido es un proceso activo, pero no totalmente entendido.

Lüttge et al, (1975), sugieren que la acumulación de malato es regulada por la turgencia. De

acuerdo con Osmond (1978), el potencial agua de la planta es el principal factor que controla el

CAM. Bajo condiciones de estrés hídrico las plantas pueden cambiar al metabolismo CAM con los

estomas cerrados durante el día y abiertos por la noche. Bajo tales condiciones las plantas CAM

son capaces de mantener un potencial de agua (ver 4.1.2) entre - 0.5 a 1 MPa aún si el potencial

de agua del suelo es tan bajo como - 2.2 MPa. Durante los períodos de CAM la tasa de asimilación

de CO
2
 es baja y la tasa de crecimiento de la planta es mucho mas baja que en los períodos de

asimilación directa de CO
2
 (estomas abiertos durante el día).

3.3 Asimilación del Nitrógeno3.3 Asimilación del Nitrógeno3.3 Asimilación del Nitrógeno3.3 Asimilación del Nitrógeno3.3 Asimilación del Nitrógeno
                          y del Azufre y del Azufre y del Azufre y del Azufre y del Azufre

3.3.1 Generalidades3.3.1 Generalidades3.3.1 Generalidades3.3.1 Generalidades3.3.1 Generalidades

La adquisición de CO
2
 no es el único proceso de asimilación por el cual las plantas son capaces

de sintetizar grandes cantidades de compuestos orgánicos a partir de una fuente inorgánica. Lo mis-

mo se aplica para la asimilación tanto del N como del S, que son elementos esenciales para todos los

organismos. El N está presente en todos los aminoácidos, proteínas y co-enzimas; el S está presen-

te en algunas de ellas. Los procesos por los cuales las plantas convierten N inorgánico (NO
3

-, NH
4

+,

N
2
,) y S inorgánico (SO

4

-2 a formas orgánicas son muy importantes en biología para los animales

que son dependientes por su dieta de fuentes de N y S orgánicos, originados de plantas y microorga-

nismos.

Figura 3.26. Esquema del Metabolismo Acido Crasulaciano.
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3.3.2 Reducción de nitratos3.3.2 Reducción de nitratos3.3.2 Reducción de nitratos3.3.2 Reducción de nitratos3.3.2 Reducción de nitratos

A menudo los nitratos son la fuente principal de N disponible para las plantas. Antes de que

pueda metabolizarse debe llevarse a formas reducidas. Este importante proceso, la reducción de nitra-

tos, se lleva a cabo en dos pasos: la reducción del NO
3

- a NO
2

- y la posterior reducción del NO
2

- a NH
3
.

El mecanismo generalmente aceptado de asimilación del NO
3

- en los tejidos de las plantas verdes en

presencia de luz se muestra en la Figura 3.27. Las dos enzimas implicadas en el proceso son la nitrato-

reductasa y la nitrito-reductasa (Hewitt, 1975; Beevers, 1976). La nitrato-reductasa cataliza el primer

paso de NO
3

- a NO
2

-, que toma lugar en el citoplasma; la reducción posterior de NO
2

- a NH
3
 tiene lugar

en los cloroplastos y es efectuada por la enzima nitrito-reductasa. Ambas reductasas funcionan en

serie, de modo que no ocurre una acumulación apreciable de nitritos.

En las bacterias, en algunas algas y en los hongos, el NADPH, así como el NADH, pueden

funcionar como fuente de poder reductor para la enzima; aún en algunas especies de plantas

superiores también ha sido citado el NADPH dependiente de la nitrato-reductasa. La nitrato-reductasa

de las algas verde-azules está unida fuertemente a la clorofila, conteniendo las fracciones de

Figura 3.27: Esquema de reducción de nitratos y nitritos (ácido nitroso).

La actividad de la nitrato-reductasa ha sido detectada en gran número de especies vegetales,

incluyendo bacterias, algas verde-azules, algas verdes, hongos y plantas superiores (Guerrero et

al.,1981), aunque el peso molecular así como otras propiedades de las enzimas aparentan diferir en los

varios tipos de plantas. La nitrato-reductasa encontrada en la espinaca tiene un peso molecular de 200

k dalton. Tiene tres grupos prostéticos: FAD, citocromo b y Mo que funcionan en serie, tal como se

muestra en la Figura 3.28. El poder reductor requerido es el NADH, que puede originarse de la glicólisis;

el NADH puede también indirectamente suministrarse por los cloroplastos vía el transportador

oxaloacetato-malato (Figura 4.9). El oxaloacetato es absorbido por los cloroplastos y reducido al mala-

to, por el NADPH suministrado por fotosíntesis. Este es exportado al citoplasma y aquí oxidado a

oxaloacetato, en cuyo proceso el NAD+ es reducido a NADH. El mecanismo transportador es de impor-

tancia particular en las plantas C-4 (ver pág. 170), así como une la actividad fotosintética con la

reducción de nitratos.

CITOPLASMA CLOROPLASTO

Fosfoglicerato Triosafosfato

Ferrenoxina

Reducción del nitrato Reducción del Nitrito
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membrana, y utiliza directamente electrones suministrados por la ferrodoxina para la reducción de

nitratos. Hay así también en estos organismos una relación muy cercana entre la reducción de

nitratos y la fotosíntesis

El citocromo B transfiere electrones del FAD al Mo, que reacciona directamente con el nitrato

(Figura 3.28); el cambio de oxidación del Mo asociado con la reducción no está aún aclarado. De

acuerdo con Guerrero et al (1981), la transferencia de electrones es mediada por un cambio MoIV <=>

MoIV. La nitrato-reductasa está generalmente unida a un enzima con un substrato inducible. La sínte-

sis del complejo enzimático parece ser favorecido por condiciones nutricionales alcalinas como ha sido

demostrado por Mengel et al (1983). Dado que la asimilación del NO
3

- aumenta el pH en el citoplasma,

la misma reducción de nitrato induce condiciones favorables para la síntesis de nitrato reductasa.

NO
3
 + NADH + H+  -> NO

2

- + H
2
O + NAD+

NO
2

- + H
2
O       -> HNO

2
 + OH-

El amonio así como los aminoácidos deprimen la actividad de la nitrato reductasa (Srivastava,

1980). El reciclaje de la enzima es rápido y la enzima tiene una media vida de solo algunas horas (Oaks

et al, 1972). La descomposición de la enzima es efectuada por proteasas.

El NO
2

- producido por la nitrato reductasa es el anión de un ácido débil y por eso está parcial-

mente protonado de acuerdo a la ecuación:

 NO
2

- + H+ <=> HNO
2

Heber y Purczeld (1977) han sugerido que el HNO
2
 antes que el NO

2

- el que se transporta a

través de la membrana del cloroplasto, y así es el HNO
2
 el que entra en estroma del cloroplasto para

reducir el NH
3
.  La protonización del NO

2

- es de particular importancia dado que se produce un OH- por

cada NO
2

- protonado. Esto significa que el pH citoplasmático aumenta induciendo por lo tanto la

síntesis de malato (ver punto 3.1.9), y explica porque la nutrición de nitratos promueve la formación de

malato. Al entrar en el cloroplasto, o en el plástido, el HNO
2
 se reduce por la nitrito reductasa,

probablemente localizada en el lado externo de la membrana tilakoide pudiendo aceptar directa-

mente su equivalentes reductores de la ferrodoxina (ver Figura 3.27) que a su vez recibe electrones

Figura 3.28: Grupos prostéticos de la nitrato-reductasa y secuencia de reacciones (Guerrero et al,

1981). NAD(P)H indica que ambas co-enzimas; NADPH y NADH pueden funcionar como donantes de

H.



del fotosistema I (ver Figura 3.19). Existe así una relación directa entre la actividad fotosintética y

la reducción de nitritos. La ecuación total para el proceso de reducción de nitritos no está aún

aclarada. Heber y Purczeld (1977) suponen que la reducción del NHO
2
 está asociado con la libera-

ción de O
2
 de acuerdo a la ecuación:

HNO
2
 + 2e- + 2H+ ——> NH

3
 + O

2

Otros investigadores reclaman que se requieren 6 e- para la reducción (ver Beevers y Hageman,

1983).

HNO
2
 + 6e- + H+ —> NH

3
 + 2H

2
O

La nitrato reductasa en las plantas superiores consiste en una simple cadena polipéptida el cual

están adheridos un grupo Fe
4
-S

4
 y un sirohaem (=Fe-S-haem) (ver Figura 3.29). Este último se supone

que está unido al HNO
2
 (ó NO

2
-). Como se muestra en la Figura 3.27 la enzima recibe electrones de la

ferrodoxina.

La reducción de nitratos también toma lugar en las raíces. La necesidad de NADH en la reduc-

ción del NO
2

- está provista por la respiración. Hasta recientemente la reducción de NO
2

- en las raíces

fue como un misterio ya que no se habían identificado en las raíces ni la ferrodoxina ni un mecanismo

reductor. Recientemente Suzuki et al (1984) han aislado un transportador de electrones parecido a la

ferrodoxina de raíces de maíz, el mismo grupo ha caracterizado un nucleótido piridina que puede

transferir electrones del NADH ó del NADPH a la ferrodoxina. La nitrito reductasa de la raíz, así como la

enzima de la hoja está localizada en el plástido, también aparenta ser el sitio de proteínas como las

ferrodoxinas (ver Oaks y Hirel, 1985).

El efecto combinado de las reductasas nitrito y nitrato puede ser escrito como sigue:

NO
3

- + 2H+ + 2e-   —> NO
2

- + H
2
O   Reducción de nitratos

NO
2

- + H
2
O         —>  OH- + HNO

2
  Protonación de nitritos

HNO
2
 + 6 H+ + 6 e- —> NH

3
  + 2H

2
O  Nitrito reductasa

    neto NO
3

- + 8 H+ + 8 e- —> NH
3
 + 2H

2
O + OH-

Así por cada NO
3

- reducido se consumen 8 H+ y 8 e- para la producción de un NH
3
 y un OH-.

Como ya se discutió antes, esto puede inducir una acumulación de aniones orgánicos.

La luz juega un rol importante en la asimilación de NO
3

-. Cuando las plantas verdes son

trasladadas a la luz desde condiciones oscuras, la actividad del NO
3

- reductasa se deprime mas
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Figura 3.29. Nitrito reductasa, flujo e- en la reducción de nitritos.

Fotosistema I

Ferredoxina
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aún cuando el NO
3

- está presente en cantidades adecuadas. Hay evidencias convincentes que la

presencia de NO
3
 en los tejidos vitales no es indicativa de la falta de la enzima proteínica sino que

mas bien depende de la falta de un poder reductor. Aún los mutantes de cebada que tienen una

actividad muy baja de nitrato reductasa, son capaces de reducir NO
3
 y crecer normalmente (Warner

y Kleinhofs 1981). Aslam y Huffaker (1984) encontraron que al exponer hojas de cebada a una

fuente de luz permanente éstas reducían casi todo el NO
3

- adsorbido. Ante una baja intensidad

lumínica sin embargo, solo el 25 % del NO
3

- adsorbido fue reducido. Este ejemplo indica que la

reducción del NO
3

- es mucho mas sensible a las bajas intensidades lumínicas que a la absorción de

nitratos. La adición de azúcar y malato promovieron la reducción de NO
3

-. La fuente de poder

reductor para la reducción del NO
3

- es el NADH. Este se produce por la reducción del gliceraldehído

fosfato ó malato.

Gliceraldehído fosfato + NAD+ —> Fosfoglicerato + NADH + H+

Malato NAD+ —> Oxalacetato + NADH + H+

En plantas C-4 el malato es la principal fuente de poder reductor mientras que en las plantas C-

3 esta es el fosfato gliceraldehído. En las plantas C-3 el cloroplasto principalmente exporta dihidro-

xiacetona fosfato en la luz y fosfoglicerato en la oscuridad (Figura 3.30). Hay así una falta de poder

reductor para NO
3

- en la oscuridad. La reducción del NO
3

- es así baja y el NO
3

- puede acumularse. Esto

se demuestra en la Tabla 3.8 que muestra el efecto del momento del día en el contenido de NO
3

- en

espinaca.

La asimilación de nitratos por las plantas está influida por la nutrición mineral y en particular

por el Mo. Cuando el Mo es deficiente, los nitratos se acumulan y se deprime el contenido de

compuestos N amino solubles (Possingham, 1956) a causa de la falta de NH3 disponible para la

síntesis de aminoácidos (ver punto 3.3.4). El manganeso puede también influir indirectamente en la

asimilación de nitratos. Es esencial en el fotosistema II y por lo tanto en el flujo de electrones del

agua vía ferrodoxina a la reductasa NO
2

-.

Figura 3.30. Relación de exportación de asimilatos fuera del cloroplasto y reducción de NO
3

- en el

citoplasma.

Noche

Día

CLOROPLASTO

CITOPLASMA
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La nitrato reductasa se da predominantemente en las células meristemáticas. Las hojas

jóvenes y puntas de raíces son ricas en esta enzima. Van Egmond y Breteler (1972) reportaron que

la actividad de las nitrato reductasa en hojas jóvenes de remolacha azucarera totalmente desarro-

lladas es cerca de 10 veces mas alta que en las hojas mas viejas. De acuerdo a Hewitt (1970) la

nitrato reductasa tiende a levantar hasta un máximo en hojas medianamente jóvenes. En las raíces

las máximas actividades ocurren en los tejidos mas jóvenes y declinan marcadamente en las zonas

mas viejas de la raíz (Hewitt 1970). El reciclaje de la enzima es rápido (Oaks et al, 1972). De

acuerdo a Schrader et al (1968) la media vida es cerca de 4 horas.

El sitio de la reducción de NO
2

- difiere entre las especies vegetales. En plantas de tomate, por

ejemplo, entre el 80 y 90 % del N en la savia del xilema está presente en la forma de NO
3

--N (Lorenz,

1976) de modo que la reducción de NO
3

- tiene lugar primariamente en las partes verdes de la planta.

Hallazgos similares fueron reportados por Wallace y Pate (1967) en Xanthium pennsylvaticum. En esta

especie la actividad de la nitrato reductasa se encontró ausente en las raíces. La mayor parte de las

especies vegetales sin embargo, son capaces de reducir el NO
3

- en las raíces o en las partes superiores

de la planta. De acuerdo a Pate (1971) quién investigó la reducción de NO
3

- en un número de especies

vegetales de cultivo, la proporción de NO
3

- reducido en las raíces decrecía según la siguiente secuen-

cia:

La actividad de la nitrato reductasa es potencialmente capaz de influir los rendimientos de

los cultivos, y en alguna extensión controla la velocidad de asimilación de nitratos. Eilrich y Hageman

(1973) reportaron que la actividad de la nitrato reductasa en la hoja bandera del trigo era depen-

diente del nivel de suministro de nitrato. La actividad enzimática aumentada estuvo asociada con

Tabla 3.8. Efecto del momento del día en el contenido del NO
3

- en espinaca (Steingröver et al
1982).

Hora del día Tallos Hojas Peciolo
                     ............ mg NO

3
-N kg -1 MF ........

 8.30 372 228 830
13.30 207 101 546
17.30 189 91 504

AVENA > MAÍZ > GIRASOL > CEBADA > NABO

Las hojas de árboles y arbustos no tienen nitratos, y de acuerdo a Sanderson y Cocking (1964)

la reducción toma lugar exclusivamente en las raíces. Klepper y Hageman (1969), sin embargo, fueron

capaces de detectar nitratos en las hojas de árboles de manzana que habían sido tratados con altas

dosis de fertilizantes  a base de nitrato. Como los tejidos foliares fueron capaces de efectuar la reduc-

ción de los nitratos, parece probable que las hojas de otros árboles también serían potencialmente

capaces de inducir la actividad de la nitrato reductasa. El nitrato puede aún acumularse en las frutas de

las plantas si son tratadas con largas cantidades de nitratos, tal como ha sido encontrado en uvas

(Shaller 1984).
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altos contenidos de proteínas de granos. Por otra parte, Croy y Hageman (1970) al investigar la

actividad de la nitrato reductasa en las hojas 32 cultivares diferentes de trigo no encontró relaciones

claras entre la actividad enzimática y el contenido de proteína en el grano. Estos autores sugieren

que tanto la actividad de la nitrato reductasa en la hoja bandera, como la traslocación de los

compuestos amino al grano son los principales factores que influencian el contenido de proteína

del grano.

3.3.3 Fijación del Nitrógeno3.3.3 Fijación del Nitrógeno3.3.3 Fijación del Nitrógeno3.3.3 Fijación del Nitrógeno3.3.3 Fijación del Nitrógeno

La atmósfera provee una vasta reserva de N
2
 molecular. Sin embargo, no está inmediatamente

disponible para el uso de las plantas superiores. Antes de que pueda ocurrir su asimilación, debe

primero convertirse en una forma ‘fijada’ ya sea por oxidación del NO
3

-N ó por reducción a NH4-N.

Como el N
2
 molecular es completamente inerte, esta conversión no se efectúa fácilmente y requiere

realmente una cantidad considerable de energía. Solo los procariontes son capaces de reducir NH
3

directamente usando N atmosférico como fuente de N. De las 47 familias conocidas de bacterias, 11

son capaces de reducir N
2
 a NH

3
 y de las 8 familias de ciano-bacterias, 6 pueden efectuar esta reacción

(Werner 1980).

Estos   microorganismos juegan un papel único en el ciclo total de N de la naturaleza por la

conversión del N
2
  molecular   en   una   forma   orgánica,   haciendo que el N atmosférico esté

disponible para otros organismos. Este proceso se llamado fijación de N
2
. La   cantidad   de   N

2
reducida   de   esta   forma   en   escala   mundial   es inmensa. De acuerdo a Chatt (1976) las

cantidades totales fijadas a nivel mundial se acercan a 17.2 x 107 t/año. Este dato puede significar

cerca de cuatro veces la cantidad fijada por la industria química, y demuestra la significancia de la

fijación biológica de N
2
.

Los detalles principales de la bioquímica de la fijación del N
2
 han sido bien establecidos en los

años recientes. Parece probable que el mecanismo por el cual opera el sistema de fijación del N
2
 es el

mismo para todos los microorganismos fijadores de N
2
. La Figura 3.31 tomada de la publicación de

Evers y Barber, 1977, muestra como esto ocurre. El bacteroide, tal como se denomina el Rhizobium

activo, está envuelto por una membrana y embebido en una célula huésped. Esto es comparable con

otros orgánulos convertidores de energía, como por ejemplo las mitocondrias. La membrana controla

la importación y exportación de metabolitos; los fotosintatos suministrados al nódulo van a una degra-

dación oxidativa, para producir la fuente del esqueleto carbonado, ATP y reductores. La ferrodoxina y

la flavodoxina suministran electrones al complejo enzimático nitrogenasa, que efectúa la reducción de

NO
2
 a NH

3
.

Los microorganismos capaces de la fijación del N
2
 pueden dividirse en aquellos que viven

libremente y aquellos que viven en simbiosis con las plantas superiores. Desde un punto de vista

agrícola la asociación simbiótica rizobio-leguminosa es de particular significancia (esto se considerará

en el Capítulo 7).
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La nitrogenasa consiste en dos proteínas FeS que actúan juntas para catalizar la reducción de

NO
2
 a NH

3
, mecanismo asociado con la hidrólisis del ATP. Una de estas proteínas, la Fe proteína,

contiene un grupo (4Fe-4S) por cada 60.000. La otra proteína, Fe Mo contiene 36 átomos de Fe, casi

un equivalente S lábil y 2 Mo por cada 220.000. Las proteínas están presentes en una relación 2:1 en

vivo (Postgate, 1985). Además de estos dos componentes proteínicos, la enzima requiere una fuente

de electrones, ATP, Mg2+, y un sistema generador de ATP y un ambiente anaeróbico, dado que las

proteínas son sensibles al O
2
 (Bothe, 1983). El ambiente anaeróbico en el bacteroide está asegurado

por la Leg-hemoglobina de los nódulos, que participa en el transporte del O
2
 de forma tal de mantener

una baja concentración de O
2
 en la superficie del bacteroide.

El mecanismo por el cual el complejo enzimático efectúa la reducción del NO
2
 está descrito

por Bothe et al, (1983), y se muestra en la figura 3.31. La Fe-proteína acepta electrones de un

transportador de electrones, y luego se une al Mg-ATP; éste efectúa un cambio conformacional

para bajar el potencial redox. La proteína Fe-Mg-ATP luego se compleja con la Mo-Fe-proteína,

transfiriendo un electrón a esta última, con una hidrólisis concomitante del ATP a ADP y Pi. Los

electrones son luego transferidos al enlace N
2
 por la proteína Mo-Fe.

Un detalle sorprendente de la nitrogenasa es su lentitud en actividad, en comparación con

otros procesos enzimáticos. Según Postgate, (1985), esto es atribuible a que la proteína Fe oxidada se

disocia de la proteína Mo-Fe cada vez que un electrón es transferido de una proteína Fe a la

proteína Mo-Fe; los fijadores de N
2
 deben por lo tanto compensar esta situación conteniendo

sustanciales cantidades de enzima. En algunos casos, cerca del 20 % de la proteína celular de un

organismo fijador diazótropo-N
2
 puede ser una nitrogenasa.

Figura 3.31: Nitrogenasa y reacciones metabólicas en un bacteroide Rizobium.

Leg-Hemoglobina

Carbohidratos Metabolismo
de carbohidratos

Aniones orgánicos

Ferredoxina
o Flavodoxina

Célula huésped Bacteroide Rhizobium

Hidrogenasa

Cadena de transporte de e-

Célula huésped



Absorción y Asimilación de Nutrientes 159

La estequiometría de una fijación N
2
, cuando la enzima esta trabajando con máxima efi-

ciencia es:

N
2
 + 8 H + 16 ATP —> 2 NH

3
 + H

2
 + 16 ADP + 16 Pi

Así, se forma una molécula de H
2
 por cada dos moléculas de NH

3
; estudios cinéticos recientes

han revelado que en las primeras décimas de segundo el primer producto es el H
2
, que luego es

seguido por una hidrazina intermediaria y luego el NH
3
 (Postgate, 1985).

Bajo condiciones sub-óptimas para la fijación, tales como un bajo flujo de suministro de reduc-

tor, bajo suministro de Mg-ATP, bajas temperaturas o deficiencias de N
2
, la conversión de protones a

H
2
 aumenta en detrimento de la reducción de N

2
; cuando el N

2
 está ausente, solo se forma el H

2
 a partir

de los protones. La utilización del ATP para producir H
2
 como un subproducto de la fijación de N

2
 es un

proceso aparentemente de derroche; sin embargo, uno de los diazótropos mas eficientes son capaces

de dividir el H
2
 por la hidrogenasa,

H
2
 —> 2H+ + 2 e-

de modo que los electrones puedan ser reciclados a la nitrogenasa, para ser usados en la reducción del

N
2
. Según Schubert et al, (1978), este reciclaje de electrones puede en alguna medida determinar la

eficiencia fijadora de N
2
 de la bacteria Rizobio.

La nitrogenasa puede reducir una variedad de análogos del N
2
, que incluyen el acetileno C

2
H

2
,

para suministrar etileno; esta reacción se usa para medir la fijación biológica de N
2
. Es de interés que,

siendo un subproducto de la fijación del N
2
, el H

2
 es un inhibidor competitivo de la reducción de N

2
 por

la nitrogenasa; este mecanismo es aun materia de especulaciones (Postgate, 1985). Quizás el detalle

mas interesante de la enzima es su sensibilidad al O
2
, que rápida e irreversiblemente inactiva a la

enzima.

El NH
3
 producido por la nitrogenasa es principalmente liberado del bacteroide en la célula

huésped (Antoniw y Spent, 1978) donde se usa para la síntesis de aminoácidos y amidas. En algunas

leguminosas, particularmente en las tropicales, se forman ureoides (Oaks y Hirel, 1985). Las enzimas

responsables de la asimilación del NH
3
 son la sintetasa-glutamina y la sintasa-glutamato. Las reaccio-

nes son consideradas con mas detalle en la sección siguiente. El glutamato y la glutamina no están en

niveles altos en la célula bacteroide, lo cual tiene una alta implicancia fisiológica ya que altos niveles de

estos metabolitos deprimirían los llamados genes de fijación de N (NIF-genes). Estos genes están

localizados en el genoma de la bacteria y codifican la síntesis de la proteína nitrogenasa. El bacteroide

puede proveer a la célula huésped de mas del 80 % del NH
3
 producido. Esta es la razón por la cual las

bacterias simbióticas fijadoras de N
2
 son tan eficientes en la fijación de N

2
, en comparación con las

bacterias libres en las cuales la actividad nitrogenasa está estrictamente controlada por el nivel endógeno

de glutamato. Se supone que la formación de nitrogenasa depende también del nivel de NH
3
 en el

bacteroide; altos niveles inhiben la síntesis de la nitrogenasa. El NH
3
 exógeno puede entrar en el

bacteroide y afectar la intensidad de fijación del N
2
 (Latimore et al, 1987).

La intensidad de la reducción del N
2
 depende del suministro de carbohidratos; esto es cierto

tanto para los microorganismos fijadores libres del N
2
 como para las bacterias que viven en simbio-
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sis con plantas superiores. Según las experiencias de Antoniw y Sprent, (1978), con nódulos de

Phaseolus vulgaris, sucrosa, fructosa, glucosa, malato y otras sustancias aun no identificadas

pueden servir como fuente de energía para el bacteroide.

El estado energético de la planta huésped, que depende de la intensidad lumínica y del sumi-

nistro de K, tiene importancia para la actividad de la nitrogenasa.

Está bien establecido que los Rizobios requieren Co; según algunos reportes de Evans y Russel,

(1971), el Co es esencial en el camino del propionato, que probablemente controla la síntesis de la Leg-

hemoglobina (ver punto 13.2.3). El Cu aparenta ser esencial en la fijación del N
2
 y probablemente

también esté mas involucrado en la síntesis de la Leg-hemoglobina o con enzimas asociadas a la

transferencia de electrones al O
2
 molecular (ver punto 16.2.2).

3.3.4 Asimilación del amonio3.3.4 Asimilación del amonio3.3.4 Asimilación del amonio3.3.4 Asimilación del amonio3.3.4 Asimilación del amonio

Tanto la asimilación del NO
3
 como la fijación de N

2
 molecular producen amonio. Tres enzimas

son de importancia para su asimilación: la glutamato-deshidrogenasa, la glutamino-sintetasa y la

glutamato-sintasa. La glutamato-deshidrogenasa cataliza la reacción entre el NH
3
 y el alfa-oxoglutarato.

Se ha demostrado que la enzima está presente en muchas plantas superiores y que contiene Zn (Vallee

y Wacker, 1970). Se supone que en la reacción el substrato se combina para producir un alfa-iminoácido,

que es luego reducido a glutamato en una reacción siguiente, requiriendo NADPH adicional. Estos dos

pasos son reversibles como se muestra en la secuencia de la reacción.

El proceso resulta en una aminación del alfa-oxoglutarato, acoplado con la reducción efectuada

por el NAD(P)H; por esta razón se la llama aminación reductiva.

Hasta   relativamente   recientemente, la aminación reductiva del alfa-oxoglutarato catalizada

por   la   glutamato-deshidrogenasa   fue   considerada  la principal   reacción responsable  de   la

asimilación de NH
3 
 en aminoácidos   en  las   plantas superiores; el trabajo de Lea y Miflin, (1974);

Miflin y Lea, (1977); y Skokut et al, (1978), ha demostrado la existencia de un camino alternativo

generalmente mas importante, implicando  dos  reacciones operando en serie en el cloroplasto y

catalizado por la sintetasa-glutamina y la sintasa-glutamato. Esto se muestra en la Figura 3.32. La

sintetasa-glutamina  efectúa   una   reacción   en la   cual el glutamato funciona como un aceptor

α - Oxoglutarato                   α - Iminoglutarato                                   Glutamato
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de NH
3
 para  producir  glutamina;  esta   reacción   es   un   proceso   endorgónico, que   necesita

ATP y Mg. El ATP es suministrado por la fosforilación fotosintética; en presencia de la fuente

reductora, la glutamina transfiere sus grupos amido al alfa-oxoglutarato; la enzima catalizante de

esta reacción es la glutamato-sintasa. Es ahora conocida como GOGAT, abreviación de glutamina-

oxoglutarato-aminotransferasa. En las plantas superiores, la ferrodoxina provee poder reductor

(electrones) para esta reacción.

Las dos reacciones pueden ser así escritas:

Glutamato + NH
3
 + ATP —> Glutamina + ADP + Pi

Glutamina + alfa-oxoglutarato + 2 e- + 2H+ —> 2 Glutamato

NH
3
+ alfa-oxoglutarato + ATP + 2 e- + 2H+ —> Glutamato + ADP + Pi

Se   produce una molécula de glutamato por cada molécula de alfa-oxoglutarato y NH
3
; el

sistema por lo tanto se asemeja mas a la deshidrogenasa-glutamato, mediada por la aminación reductiva,

proceso que podría aparentar serlo a primera vista. La diferencia principal entre ambos sistemas está

en su afinidad por el NH
3
; ésta es mucho mas alta para la sintetasa-glutamina que es capaz de incor-

porar NH
3
, presente en concentraciones muy bajas, en alfa-amino-N (Miflin, 1975); la presencia de

glutamina-sintetasa en el cloroplasto asegura que el NH
3
 formado por la nitrito- reductasa pueda ser

incorporado sin levantar   niveles   que podrían desacoplar la fosforilación (ver punto 3.2.3). Lea y

Miflin, 1974, sugieren que la glutamina-sintetasa   es   el principal   aceptor de NH
3
   en   los cloro-

plastos y que la enzima provee el camino de asimilación mas importante del NH
3
 en las plantas verdes.

Según Weissman, (1976), la glutamina-sintetasa juega un rol principal en el metabolismo radicular;

este sistema es también operativo en las bacterias, levaduras y bacterias fijadoras de N
2
 de vida libres.

Hasta ahora la sintetasa-glutamina ha sido encontrada solo en los cloroplastos y plástidos. Según

Miflin y Lea, (1977), sin  embargo, la enzima podría estar presente también en el citoplasma. La

actividad de la enzima localizada en los cloroplastos, está cercanamente relacionada a la fotosíntesis,

dado  que  tiene  pH  óptimo   de 8, l  o que implica que   sostiene   alta   actividad   en   condiciones

lumínicas.   La enzima, como   se   muestra   en   la   Figura   3.32,   requiere   ATP   y   su   actividad

es   así   dependiente   del   estado   energético   del   sistema   (Weissman,  1976).   El estado

energético   puede   ser   medido   por   el  llamado   carga  energética,  que   se  definido   por   la

relación

Una alta carga de energía promueve una baja carga energética que restringe la asimilación de

NH
3
.

  ATP + 1/2 ADP

ATP + ADP + AMP
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Sodek y Da Silva, (1977), encontraron una alta actividad de la glutamato-sintasa GOGAT en

granos de maíz en desarrollo. Estos autores sostienen que la glutamina es rápidamente importada en

el endosperma, que es metabolizado por la sintasa-glutamato. El resultante glutamato pueden luego

transferir sus grupos amino a grupos oxo ácidos, tales como piruvato u oxaloacetato. Estos hallazgos

son consistentes con los resultados de Mengel et al, ( 1981), que reportaron un alto reciclaje de N de

glutamina en granos de trigo en desarrollo. Durante la germinación la glutamina parece tener un papel

dominante en la movilización de las proteínas almacenadas en la semilla (Rubelakis y Kliewer, 1978).

3.3.5 Aminoácidos y amidas3.3.5 Aminoácidos y amidas3.3.5 Aminoácidos y amidas3.3.5 Aminoácidos y amidas3.3.5 Aminoácidos y amidas

El amino-N del glutamato puede transferirse a otros oxo-ácidos (keto ácidos) por el proceso de

transaminación. Las enzimas catalizantes de esta reacción son aminotransferasas; un ejemplo es

mostrado debajo, donde el grupo NH
2
 del glutamato es transferido al oxo ácido piruvato para formar el

aminoácido alanina.

Figura 3.32: Esquema de reacciones de la glutamina-sintetasa y glutamato-sintasa.

Glutamina

Glutamato
sintetasa

Glutamato

Glutamato

Glutamina

sintetasa

Ferredoxina

Transaminación

α oxoglutarato
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En esta reacción, un nuevo aminoácido (alanina) es sintetizado. La transaminación provee un

medio para la síntesis de un cierto número de aminoácidos y es probable que el grupo NH
2
 de muchos

aminoácidos originalmente derive del glutamato. Los mas importantes oxo ácidos aceptores de NH
2

del proceso de transaminación y sus correspondientes aminoácidos están listados seguidamente:

Oxo ácido Aminoácido

a-oxoglutarato glutamato

oxaloacetato aspartato

glyoxilato glicina

piruvato alanina

hidroxi piruvato serina

glutamato  d-semialdehído ornitina

succinato semialdehído d-amino butirato

a-keto b-hidroxi-butirato treonina

Cuando está disponible un exceso de NH
3
, el glutamato y el aspartato pueden servir como

aceptores de NH
3
. En esta reacción son sintetizadas las amidas glutamina y asparagina. Este proceso

requiere ATP, el que es hidrolizado en la reacción.

Como el NH
3
 es tóxico para las células vegetales, la síntesis de la glutamina y asparagina

permite eliminar las sustancias tóxicas, siendo por esta razón el proceso muy importante. La

Piruvato

Glutamato

α Oxoglutarato

Alanina

Aspartato Asparagina
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acumulación de glutamina y asparagina siempre ocurre cuando las plantas se encuentran en

presencia de altos niveles de N inorgánico, en particular de NH
4
. Según las investigaciones de Prat

et al, (1977), sobre discos de Alfalfa (Medicago sativa) el NH
4
 tiene una función reguladora al

promover la formación de oxaloacetato que luego es aminado a aspartato.

3.3.6 Asimilación de azufre3.3.6 Asimilación de azufre3.3.6 Asimilación de azufre3.3.6 Asimilación de azufre3.3.6 Asimilación de azufre

La  más importante fuente de azufre para las plantas superiores es el SO
4
; en varios aspectos su

asimilación se asemeja a la del nitrato, aunque los mecanismos detallados no han sido bien entendi-

dos. El SO
4
 absorbido por las células de las plantas debe reducirse debido a que las moléculas mas

importantes que contienen azufre, éste se presenta en forma reducida. Estos compuestos orgánicos

incluyen a la cisteína, cistina y metionina, así como las proteínas que contienen estos aminoácidos (ver

punto. 8.2.2). Un esquema simplificado de la reducción del SO
4
 en las plantas superiores se muestra

en la Figura 3.33. Se acepta generalmente que el primer paso de la incorporación del S es una reacción

entre el H
2
SO

4
 y el ATP, como se muestra en la Figura 3.33a. El grupo sulfuril del H

2
SO

4
 reemplaza al

pirofosforil del ATP,  formando   así un adenosin-fosfo-sulfato y  pirofosfato; la reacción es catalizada

por una enzima llamada ATP-sulfurilasa.   El grupo  sulfuril  del  adenosin-fosfo-sulfato APS es trans-

ferido a un complejo transportador SH. En este proceso, catalizado por una transferasa-APS, el H del

grupo SH transportador es reemplazado por el grupo sulfuril; este es luego reducido a SH. El poder

reductor es provisto por la ferrodoxina (ver Figura 3.33b). En un paso posterior el grupo SH del comple-

jo transportador es transferido a la acetil-serina   y en este proceso   el   transportador   original

(complejo SH)   es   regenerado.

La acetil-serina   es dividida en cisteína y acetato; la reacción   de   división requiere dos

equivalentes reductores adicionales, que probablemente también se originen en la   ferrodoxina. El

proceso neto del ciclo de reducción total puede ser descrito   por la siguiente ecuación:

Esta ecuación muestra que la reducción del sulfato requiere energía bajo la forma de ATP y

equivalentes reductores; el proceso de reducción depende entonces de la fotosíntesis y especialmente

del nivel de ATP (Schiff y Hodson, 1973). El sulfato es reducido principalmente durante el período

lumínico debido al hecho de que las enzimas reductoras del sulfato están localizadas en la membrana

del cloroplasto; no se conoce aun si otros orgánulos son capaces de reducir sulfatos. Dado que raíces

aisladas pueden crecer en presencia de sulfatos como única fuente de S, se ha sugerido que la reduc-

ción del sulfato puede ocurrir en tejidos no verdes, probablemente en proplastidos (Schmidt, 1979). La

reducción de sulfatos de los procariontes puede diferir de aquellas plantas superiores en por el

momento el adenosin-3 fosfato-5 fosfo-sulfato PAPS, es un intermediario indispensable en el pro-

ceso de reducción (Schiff, 1983).

H
2
SO

4
 + ATP + 8 H + acetil serina —>

cisteína + acetato + 3 H
2
O + AMP + (p) ~ (p)
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La reducción de SO4 es efectuada por un numero de plantas y organismos que incluye

plantas superiores, algas, hongos, algas verde-azules y bacterias. El metabolismo animal es sin

embargo dependiente de la absorción de fuentes de S reducido y por lo tanto del proceso de

asimilación de los organismos arriba mencionados. La cisteína es el primer producto estable en el

cual el S está combinado en su forma orgánica reducida; la cisteína es un precursor de la metionina,

otro aminoácido azufrado importante.

Figura 3.33: Esquema simplificado mostrando el camino de reducción del sulfato.

a) Reacción de ATP-sulfurilasa, produciendo adenosin-fosfo-sulfato; b) Transferencia del grupo sulfuril

al complejo CARSH y paso a reducción.
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44444.1 .1 .1 .1 .1 Procesos BásicosProcesos BásicosProcesos BásicosProcesos BásicosProcesos Básicos
 de las Relaciones Hídricas de las Relaciones Hídricas de las Relaciones Hídricas de las Relaciones Hídricas de las Relaciones Hídricas
 de las Plantas de las Plantas de las Plantas de las Plantas de las Plantas

4.1.1 Generalidades4.1.1 Generalidades4.1.1 Generalidades4.1.1 Generalidades4.1.1 Generalidades

La vida está íntimamente asociada con el agua y particularmente con el agua en su fase líquida.

El agua es la forma por la cual el elemento H, esencial en las moléculas orgánicas, es absorbido y luego

asimilado en el curso de la fotosíntesis (ver punto 3.2.4). El agua puede considerarse así como un

nutriente vegetal, de la misma forma que el CO
2
 y el NO

3
 son nutrientes de las plantas. La cantidad de

agua requerida por el proceso fotosintético es sin embargo pequeña, alrededor del 0.01 % de la canti-

dad total utilizada por la planta. La mayor parte las funciones en las que el agua está involucrada son

de naturaleza física. El agua es un solvente para muchas sustancias tales como las sales inorgánicas,

azucares y aniones orgánicos. Es también el medio en el que toman lugar todas las reacciones bioquími-

cas. Las moléculas de agua son adsorbidas en las superficies de las partículas formando escudos de

hidratación que influencian las reacciones físicas y químicas. El agua en forma liquida permite la

difusión y el flujo masal de los solutos, por esta razón es esencial para la translocación y distribución

de los nutrientes y metabolitos a través de toda la planta. El agua es también importante en las

vacuolas de las células vegetales dado que ejerce una presión en el protoplasma y en las paredes

celulares (presión de turgencia), manteniendo la rigidez de las hojas, raíces y otros órganos de la

planta. Estos pocos ejemplos indican la importancia del agua en la fisiología vegetal.
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4.1.2 P4.1.2 P4.1.2 P4.1.2 P4.1.2 Potencial aguaotencial aguaotencial aguaotencial aguaotencial agua

Para un entendimiento mas básico de los procesos en los cuales el agua esta involucrada, es

importante apreciar el concepto de potencial agua (Slatyer, 1967). El termino «potencial agua» describe

el estado energético del agua y fue introducido en la literatura para proveer una terminología unificada

en los estudios de la relación suelo-planta-agua. Puede ser definido como la diferencia en potencial

químico por unidad de volumen entre una muestra dada de agua y el agua pura libre a la misma

temperatura. Puede ser expresada en una ecuación, tal como sigue:

donde
Ψ  = Potencial agua

µ
w 

= Potencial químico del agua considerada

µo

w 
= Potencial químico del agua libre a la misma temperatura

V
w

 = Volumen parcial molar del agua en el sistema.

Las unidades de potencial químico son Joules por mol, donde el volumen parcial molar del

agua está expresado en términos de volumen (m3) por Mol. Sustituyendo estas unidades en la ecua-

ción de arriba, se vuelve:

Energía (J) = Fuerza (N) x  Distancia (m).

donde

N = Newton, la unidad de fuerza;

sustituyendo esta expresión por J en la ecuación de arriba, el potencial agua esta dado en los siguien-

tes términos:

Esto representa fuerza por unidad de área y como tal es la definición de presión, siendo la

unidades internacional estándar el Pascal (Pa)

  P
a
 =  N x m2

Como el Pascal es una unidad muy pequeña, se usan mas frecuentemente el KPa o el MPa

como medidas del potencial agua

Ψ =

 µ
w
  -    µo

w

V
vv

               J Mol -1        J
          =               =
              m3 Mol -1    m3

          N x m N
       =      =
             m3 m2
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106 Pa = 103 kPa  = 1 MPa; 1 bar = 105 Pa

de donde el potencial agua del agua pura por definición es igual a cero.

El agua puede estar sujeta a la presión hidrostática o a la succión; en el primer caso el potencial

agua es positivo y en el segundo es negativo. El potencial agua también está influido por los solutos

disueltos en el agua; los solutos diluyen la concentración de las moléculas de agua y, por lo tanto,

disminuyen el potencial agua. Tomando esto en consideración (es decir los tres componentes: presión

hidrostática, succión y concentración de soluto) el potencial agua puede ser descrito por la siguiente

ecuación:

Ψ
p
  el potencial de presión es numéricamente igual a la presión hidrostática; aumentando la presión

hidrostática aumenta el potencial agua; por esta razón el término Ψ
p
 tiene signo positivo.

Ψ
s
   es el potencial resultante de la presencia de solutos y se llama potencial osmótico o potencial

soluto. La introducción de solutos en el agua reduce la concentración del agua, o mas precisamen-

te, la actividad de las moléculas de agua; esto disminuye el potencial agua. Una solución de sucrosa

0.1 M, por ejemplo, tiene un potencial agua que es 0.227 MPa mas bajo que el del agua pura a la

misma temperatura y presión. El potencial osmótico (Ψ
s
) es siempre un valor negativo, siendo mas

bajo que cero, el valor del potencial del agua pura.

Ψ
m
  es el potencial mátrico, y representa la succión. Este es un componente del potencial agua produc-

to del efecto de las superficies sólidas en la fase acuosa. El agua puede unirse a moléculas mas

grandes, tales como proteínas o polisacáridos, por medio del enlace H; de esta forma puede man-

tenerse unida a las paredes celulares y a las membranas; además de este efecto de adsorción, el

agua también se mantiene en los capilares por efecto de la tensión superficial. Estas fuerzas son

llamadas mátricas y pueden restringir la movilidad del agua, tendiendo a bajar el potencial agua; el

signo Ψ
m
 de la ecuación de arriba es, por lo tanto, negativo.

En el material fresco de plantas la proporción de agua unida matricamente usualmente es muy

pequeña (Wiebe y Al-Saadi, 1976); en muchas especies vegetales, por lo tanto, el potencial mátrico

(Ψ
m
) solo juega un rol importante donde los tejidos se han desprovisto de mas del 50 % de su

contenido normal de agua (Hsiao, 1973). En las plantas el potencial mátrico puede a menudo ser

despreciado; en el suelo en cambio es un componente importante del potencial agua del mismo

(Gardner, 1965).

Si consideramos el potencial agua de un tejido vegetal, por ejemplo las células del mesófilo de

la hoja, una alta proporción de agua está presente en las vacuolas (90 %), que también contienen

cantidades sustanciales de solutos. El agua está presente en el citoplasma (5 %) y pared celular (5 %),

donde está expuesta a fuerzas mátricas. Tanto las fuerzas de soluto como las matriciales, hacen mas

negativo (disminuyen) el potencial agua; por esta razón el potencial agua de los órganos vegetales,

hojas, tallos y aun raíces, es usualmente negativo. Bajo ciertas condiciones, sin embargo, la presión

hidrostática en las vacuolas puede ser alta y el potencial agua llegar a tener valores positivos.

Ψ  =  Ψ
p
  +  Ψ

s
  +  Ψ

m
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El potencial agua de las plantas está usualmente en un rango de -0.1 a -1.5 MPa; en casos

extremos, han sido registrados valores tan bajos como -3 MPa. Estos valores son muy dependientes

del ambiente; pequeñas perdidas de agua de tejidos totalmente turgentes, por ejemplo, pueden tener

muy poco efecto en el contenido de agua de los tejidos pero pueden deprimir considerablemente el

potencial agua; esto resulta principalmente en una disminución de la presión hidrostática Ψ
p
. Los

diferentes tejidos vegetales tienden a tener potenciales agua característicos; el potencial agua de las

hojas es usualmente mas bajo (mas negativo) que el de las raíces.

Uno de los mas importantes aspectos del potencial agua es que constituye la principal fuerza

motriz de la transferencia del agua; el movimiento del agua en las células, los tejidos y en la planta

entera, tiene lugar desde los lugares de mayor potencial hacia los de menor potencial agua. De acuerdo

con las hipótesis catenarias de Van Der Honert, (1948), el movimiento de agua entre dos puntos

depende de la diferencia de potencial agua y de la resistencia al flujo. Las resistencias en los sistemas

vegetales son las paredes celulares, membranas, cutículas, etc.; así la tasa de flujo de agua puede ser

descrita por la ecuación:

donde Ψ
1
 y Ψ

2
 = es igual a la diferencia de potencial agua entre dos puntos;

F = es la velocidad de flujo y

R = es la resistencia.

4.1.3 Osmosis4.1.3 Osmosis4.1.3 Osmosis4.1.3 Osmosis4.1.3 Osmosis

La osmosis ocurre cuando dos soluciones de diferente potencial agua están separadas por una

membrana semi-permeable, que permite la penetración de las moléculas de agua pero no la de los

solutos disueltos en el agua, como se muestra en la Figura 4.1. Para una mayor simplicidad, en el

ejemplo presentado, una parte del sistema es agua pura, (a la izquierda de la Figura 4.1), y la otra una

solución de sucrosa, (lado derecho de la figura 4.1). Siempre que el agua pura y la solución de sucrosa

estén expuestas a la misma temperatura y presión atmosférica, el potencial agua de la solución es mas

bajo que el del agua pura. Para alcanzar el equilibrio el movimiento neto del agua a través de la

membrana semi-permeable se efectúa desde el agua pura a la solución de sucrosa, como se muestra

esquematicamente en la Figura 4.1a. El movimiento neto del agua cesa tan pronto como el potencial

químico del agua es el mismo a ambos lados de la membrana; en este estado, como se muestra en la

Figura 4.1b, el turgor de la solución de sucrosa se ve aumentado.

La célula vegetal puede ser considerada como un sistema osmótico; si la célula viva está ex-

puesta al agua pura, hay una neta absorción de agua por parte de la célula; esto resulta porque la

presencia de solutos en la célula provoca un potencial agua mas bajo que el del agua pura. La absor-

ción neta de agua influye en el potencial agua de la célula en dos formas: diluye el soluto celular

(concentración) de modo que el potencial osmótico (Ψ
s
) en la célula aumenta (se vuelve menos nega-

tivo). También aumenta la presión hidrostática o presión de turgencia en la célula. Estos dos efectos

aumentan el potencial agua en la célula; la carga de la presión de turgencia se efectúa por la pared

celular y las células adyacentes; en las células totalmente turgentes las moléculas de agua ejercen una

alta presión en las paredes celulares; las paredes celulares sin embargo son elásticas y pueden agran-

Ψ
1
 - Ψ

2
F =
          R
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dar el volumen celular hasta un 20 o 30 %. La Figura 4.2 muestra los cambios de turgencia (presión

hidrostática  Ψ
p
), potencial osmótico (Ψ

s
), y potencial agua (Ψ

p
 + Ψ

s
) cuando la célula se hincha. Clara-

mente el aumento del potencial agua es mas marcado que el aumento del potencial osmótico; esto se

debe al hecho que el aumento del potencial osmótico es afectado por el aumento del volumen de las

células a medida que éstas se hinchan.

Figura 4.1: Sistema osmótico;

a) Movimiento de  agua neto del potencial agua mas alto al mas bajo,

b) Equilibrio entre ambos potenciales de agua debido a la mayor presión de turgencia en la solución de

sucrosa. No hay movimiento neto de agua.

Membrana semipermeable

Alto Bajo

Potencial hídrico

Molécula de agua

Molécula de sucrosa
Alt

Turgencia
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Figura 4.2: Relación entre volumen celular, turgencia, potencial osmótico y potencial agua.
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Cuando el potencial agua del medio ambiente es mas bajo que el de la célula (solución

hipertónica), el movimiento neto del agua procede de la célula al medio externo. La pérdida de agua

resulta inicialmente en una contracción del volumen celular, que en un estado posterior es seguida por

una contracción del citoplasma y su separación de la pared celular; este fenómeno se llama plasmóli-

sis. Si la célula no ha sido dañada, el proceso puede revertirse y las células plasmolizadas son capaces

de alcanzar una turgencia total cuando se exponen a soluciones hipotónicas o agua pura. La concentra-

ción de solutos en las células de las plantas está usualmente en el rango de 0.2 a 0.8 M; concentracio-

nes mas altas en el medio externo causan plasmólisis.

Tanto los solutos orgánicos como los inorgánicos afectan el potencial osmótico de las células

vegetales; según Zimmermann (1978), los solutos inorgánicos, en particular Ca2+, Na+ y Cl-, están

presentes predominantemente en las vacuolas; mientras que en el citoplasma las moléculas orgánicas

tales como el glicerol, glicina-betaina, aminoácidos y sucrosa contribuyen principalmente al potencial

osmótico. Estos solutos orgánicos son llamados solutos compatibles dado que no son detrimentales al

citoplasma, aun en altas concentraciones. Ambos tipos de solutos activos osmoticamente, orgánicos

e inorgánicos, juegan un rol principal en la osmoregulación (Zimmermann, 1978), que puede ser

definido como el ajuste iónico de la célula a las condiciones ambientales de agua.

Figura 4.3: Relación entre la caída del potencial agua del suelo, potencial de agua foliar y potencial

foliar de soluto, con y sin osmoregulación (Morgan, 1984).
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La concentración osmótica puede cambiar aun durante el curso del día; las altas perdidas de

agua que ocurren durante el día pueden de algún modo prevenirse por la presión osmótica, que

aumenta la retención de agua. Se han observado cambios claros en el potencial del soluto durante el

día, en el rango de 0.4 a 0.7 MPa (Morgan, 1984). La osmoregulación es de particular importancia en

las hojas jóvenes que necesitan de agua para expandirse. En la Figura 4.3 se muestra la relación entre

la caída del potencial agua del suelo y el correspondiente potencial de agua y soluto en hojas en las

cuales ocurre la osmoregulación, comparado con hojas en las cuales esta no ocurre. El ritmo diurno del

potencial soluto puede verse para hojas en las que toma lugar la osmoregulación. El bajo potencial

soluto durante el día protege a la hoja de una péerdida excesiva de agua por transpiración. Las espe-

cies vegetales difieren en el potencial soluto; para las plantas sombreadas mesofíticas, el potencial

soluto está en el orden de -0.05 MPa; los valores mas corrientes para las principales plantas de cultivo

están entre -1.0 a -2.0 MPa, y para las xerofíticas entre -3.0 y -4.0 MPa; para algunas halófitas los

valores pueden ser tan bajos como -10.0 MPa.

4.1.4 Absorción e imbibición4.1.4 Absorción e imbibición4.1.4 Absorción e imbibición4.1.4 Absorción e imbibición4.1.4 Absorción e imbibición

Como ya se ha mencionado, una pequeña fracción del agua en los tejidos frescos de las plantas

está adsorbida a la superficie de las paredes celulares, orgánulos celulares, moléculas e iones. El

material seco de las plantas también tiende a absorber el agua de su alrededor; este es un proceso de

significancia biológica: las semillas secas, por ejemplo, se embeben en el suelo, absorbiendo rápida-

mente agua del medio circundante. Las moléculas de agua penetran en el espacio intercelular de las

paredes celulares y también dentro de otros compartimientos de las células, debido a la fuerza de

adsorción. Estas fuerzas causan la hinchazón de las semillas y si quedan confinadas pueden ejercer

una presión del orden de 100 MPa (Sutcliffe, 1979); esta absorción de agua por parte de las semillas

provee de suficiente agua para abastecer las reacciones bioquímicas del proceso de germinación. La

hinchazón de una gelatina efectuada por el agua es un proceso análogo. La absorción de agua resul-

tante de la fuerza de adsorción es llamada imbibición.

El potencial agua de la atmósfera es usualmente mas bajo que el potencial agua del suelo. Esta

diferencia de potencial agua es la fuerza motriz que efectúa la translocación de agua desde la solución

del suelo, a través de la planta, hacia la atmósfera. Generalmente el potencial agua de la hoja no es

mucho mas bajo que el del suelo; sin embargo una gran diferencia de potencial se establece a lo largo

del límite entre la hoja y las cavidades de los estomas y la atmósfera. La velocidad a la cual el agua se

transfiere a través de la interfase hoja-atmósfera es proporcional a la diferencia de presión de vapor

entre ambos lados de los límites. El continuum suelo-planta-atmósfera es fundamental en el suminis-

tro de agua a todos los órganos de las plantas y tejidos. En su camino desde el suelo a las puntas de

los tallos y hojas el agua debe sobreponer un numero de resistencias. Estas y las fuerzas involucradas

en el transporte de agua serán discutidas a continuación.

4.2 Balance Hídrico4.2 Balance Hídrico4.2 Balance Hídrico4.2 Balance Hídrico4.2 Balance Hídrico

4.2.1 Generalidades4.2.1 Generalidades4.2.1 Generalidades4.2.1 Generalidades4.2.1 Generalidades
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Pueden distinguirse tres pasos principales en la translocación de agua: el transporte centrípeto

desde la solución del suelo a través del tejido cortical de las raíces; el transporte vertical, a través de los

vasos xilemáticos del cilindro central, desde las raíces hasta las hojas, y la liberación del agua como

moléculas gaseosas en la interfase planta-atmósfera. Estos tres pasos principales se ilustran en la

Figura 4.4.

4.2.2 Absorción de agua por las raíces4.2.2 Absorción de agua por las raíces4.2.2 Absorción de agua por las raíces4.2.2 Absorción de agua por las raíces4.2.2 Absorción de agua por las raíces

La Figura 4.5 muestra esquematicamente el tejido de una raíz joven, incluyendo el tejido cortical,

la endodermis y el cilindro central con los tejidos vasculares del xilema y floema. La endodermis, que

separa el córtex del cilindro central, está generalmente caracterizada por una capa suberizada. Esta

capa que se presenta en las células radiales transversales se conoce como franja caspariana, está

constituida por material lipídico y lignina. Presenta una alta resistencia al agua y al transporte de

solutos.

Figura 4.4: Camino del agua en las plantas superiores.
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En los tejidos radiculares, así como en otros tejidos de las plantas superiores, deben distinguir-

se entre la pared celular y las fracciones citoplasmáticas en relación al transporte de agua y solutos. La

fracción de pared celular, también llamada apoplasto (del griego «apo»= lejos, lejos del plasma), com-

prende todas las partes del tejido abierto a los solutos y al agua sin tener que atravesar una membrana.

Los poros y los espacios intercelulares del apoplasto permiten el movimiento libre del agua y los

solutos, y por esa razón el apoplasto a veces se lo refiere como un espacio libre o espacio libre aparen-

te, ya que la pared celular de este tejido aparenta ser libre.

El citoplasma de una célula vegetal se encuentra generalmente conectado al citoplasma de las

células vecinas por numerosas plasmodesmatas; éstas forman un continuo citoplasmático denomina-

do simplasto (Arisz, 1956) y provee otro camino de transporte para el agua y los solutos.

El apoplasto del córtex radicular está en contacto cercano con el medio edáfico; el contacto a

menudo se mejora por los numerosos pelos radiculares. Así el agua del suelo se extiende dentro del

espacio libre del tejido cortical, caracterizado por células relativamente grandes y numerosos espacios

intercelulares.

La absorción de agua desde el medio edáfico resulta principalmente de la acción capilar y la

osmótica; las fuerzas capilares aumentan en razón de los estrechos poros y canales de la pared celular.

Así, algunos de los espacios libres al agua están unidos muy fuertemente y tienen un potencial agua

muy bajo, cerca de -10 MPa, largamente como resultado de las fuerzas matriciales. Este bajo potencial

agua significa que el agua puede mantenerse fuertemente unida. Esto implica que los espacios libres

Figura 4.5: Sección transversal de una raíz joven.
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de los tejidos radiculares presenten una considerable resistencia al flujo de agua (Newman, 1974). A

causa de los estrechos poros del material de la pared celular, (la mayor parte de un diámetro inferior a

10 ?mM), el potencial mátrico de la raíz puede ser considerablemente bajo, mas negativo que el del

suelo circundante. Por lo tanto, para un mismo potencial agua, el contenido de agua de la pared celular

es cerca de diez veces mas alto que el de un suelo de textura media; así, a un potencial agua de -0.1

MPa, la pared celular contiene cerca de 2 g de H
2
O g-1 de materia seca, mientras que el contenido de

agua de un suelo de textura mediana es de 0.1 a 0.2 g H
2
O g-1 de materia seca.

El agua puede absorberse desde el espacio libre del citoplasma; esta absorción resulta princi-

palmente por ósmosis. Las membranas biológicas tales como el plasmalema, que separan el espacio

libre del citoplasma, son permeables a las moléculas de agua. Estas funcionan como membranas

semi-permeables y permiten el movimiento osmótico del agua. El potencial osmótico en el citoplasma

depende del metabolismo. Los procesos tales como la absorción activa de iones y la síntesis de ácidos

orgánicos y azucares, disminuyen el potencial osmótico en la célula y por lo tanto resultan en un

incremento de la absorción neta de agua. Esto demuestra que la absorción de agua está unida al

metabolismo y por lo tanto todos los factores que influencian el metabolismo radicular pueden tener

un impacto indirecto en la absorción de agua. La baja temperatura, la falta de oxígeno y la presencia de

sustancias tóxicas deprimen la absorción de agua, a causa de su efecto detrimental en el metabolismo

(Kramer, 1955). Así Ehler (1962), encontró una reducción cercana al 70 % de la absorción de agua en

plantas de Alfalfa sujetas a temperaturas alrededor de 5 ?C. Holder y Brown (1980) reportaron una

correlación significativa positiva entre la absorción de agua y la absorción de O2 por las raíces de

plantas de Poroto (Phaseolus vulgaris). Debe tenerse en cuenta que el efecto del metabolismo en la

absorción de agua y en la retención es indirecto. Los solutos provenientes del metabolismo decrecen el

potencial de agua en las células. El potencial agua y diferencia de potencial del medio externo aumenta

y resulta en una mayor adsorción de agua. El flujo de agua entre el citoplasma y la vacuola es contro-

lado por la diferencia de potencial agua (? ....) entre estos compartimientos. Como el tonoplasto funcio-

na como una membrana semi permeable, las fuerzas osmóticas también son las principales responsa-

bles del movimiento neto entre el citoplasma y la vacuola.

El flujo de agua desde el medio edáfico y el cilindro central se conoce como transporte centrípe-

to del agua. Permite seguir varios caminos como se indica en la Figura 4.6. La parte superior de la

Figura (Figura 4.6a) muestra la raíz de una planta joven en donde las células endodérmicas están aún

sin suberizar (sin banda Caspariana).

La falta de la banda Caspariana permite el movimiento de agua que toma lugar desde la solu-

ción de suelo hacia los tejidos vasculares (tubos), ya sea en la forma apoplástica o simplástica. La

Figura 4.6a muestra el camino del transporte de agua por la raíz a un estado mas avanzado de crecimien-

to, donde la endodermis tiene ya una banda Caspariana bien desarrollada. La zona suberizada de la

pared celular endodérmica representa una fuerte barrera del movimiento de agua y soluto y por lo tanto

se previene un flujo continuo de agua del suelo a través del apoplasto al cilindro central. El flujo de

agua a través de la endodermis del cilindro central tiene simplemente que seguir el camino simplástico,

tal como se muestra en la Figura 4.6b. Dado que las paredes endodermales son ricas en plasmadesmatas,

la transferencia de agua y solutos entre el tejido cortical y el cilindro central aparenta efectuarse princi-

palmente desde los anillos plasmáticos (Clarkson et al 1971). Newman (1974) quién también ha discu-

tido intensamente los caminos de agua a través de las raíces, concluye que el camino simplástico es el

mas importante para el transporte centrípeto del agua. Solo en las plantas con raíces muy jóvenes en

los cuales la banda Caspariana no se ha desarrollado, el camino apoplástico parece jugar un papel
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principal. Este camino es de particular importancia para adsorción y transporte de Ca2+ (ver punto

11.2.1).

Figura 4.6 Transporte centrípeto del agua a través de los vasos de la raíz.

           a) Raíz joven sin suberizar permitiendo el transporte apoplástico y simplástico.

           b) Raíz suberizada con capa Caspariana permitiendo solo el transporte simplástico.

En total, la epidermis, córtex, endodermis y cilindro central representan una considerable resis-

tencia al transporte de agua del medio edáfico hacia el xilema. Esto es particularmente evidente para

las plantas con un alto consumo de agua que crecen en suelos secos (cerca de -300 kPa de potencial

agua del suelo). Bajo tales condiciones el potencial agua de la raíz puede volverse considerablemente

mas bajo que el potencial de agua del suelo. La alta resistencia de las raíces al transporte centrípeto de

agua es también la razón ofrecida para explicar para la contracción e hinchazón diurno de las raíces.

Bajo condiciones de alta transpiración al mediodía, la velocidad de adsorción de agua de las raíces a la
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.

Tabla 4.1 Relación entre el potencial agua del suelo y potencial agua de hojas de soja.

        Potencial agua del suelo, kPa                           Potencial agua foliar, MPa

0 a - 10 - 0.2
0 a - 20 - 0.4
0 a - 40 - 1.2
0 a - 100 - 1.9

4.2.3 Liberación de agua en los vasos xilemáticos4.2.3 Liberación de agua en los vasos xilemáticos4.2.3 Liberación de agua en los vasos xilemáticos4.2.3 Liberación de agua en los vasos xilemáticos4.2.3 Liberación de agua en los vasos xilemáticos

El mecanismo por el cual el agua se libera dentro del xilema no está totalmente entendido aún.

Se acepta generalmente, que es controlada por osmosis y por lo tanto cercanamente ligada al trans-

porte de iones. La cuestión si los iones inorgánicos son activamente secretados ó hay una perdida

pasiva en los vasos del xilema no está claro aún.

Läuchli (1972) quien discutió el problema en detalle, supone que las células del parénquima

xilemático juegan un rol especial en la secreción de iones inorgánicos dentro de los tubos xilemáticos.

La Foto 4.1 muestra las células metaxilemáticas bordeadas por las células del parénquima. En la pared

celular engrosada del metaxilema está visible in orificio, y en este punto el metaxilema está separado

de la célula parenquimática solo por el plasmalema. Se cree que los iones son secretados desde las

células parenquimáticas en los vasos xilemáticos a través de tales aberturas. Este es el caso del K+ que

se acumula en las células parenquimáticas tal como ha sido demostrado por Läuchli et al (1974)

usando una sonda de análisis de electrones. Estos tubos metaxilemáticos externos aparentan ser el

elemento principal del xilema en el transporte por el tallo hacia arriba. La secreción de iones en los

tubos causa una caída en el potencial agua dentro del tubo, induciendo por lo tanto un flujo neto de

agua en el xilema. En contraste con las células normales, donde la adsorción de agua está limitada por

el volumen celular, los tubos del xilema no muestran ninguna restricción y el agua adsorbida puede

moverse hacia arriba. Por esta razón cuando aumenta la adsorción de agua, la presión hidrostática (...)

en los tubos no aumenta en una extensión simlar como sería el caso de las células vivas. El agua es

absorbida comparativamente fácilmente por los tubos xilemáticos como consecuencia de la adsorción

iónica.

parte superior de la planta excede la adsorción de agua del suelo y ocurre una contracción de las

raíces. El proceso inverso toma lugar cuando la transpiración declina durante una fase tardía de la

tarde y el anochecer, cuando el déficit de agua de las raíces es sobrepuesto y las raíces se hinchan

(Taylor y Klepper 1978). El potencial agua del suelo se reflejado claramente por el potencial agua de la

planta. Estas relaciones se muestran en la Tabla 4.1 para el potencial agua de la soja (Adjei-Twum y

Splittstoesser 1976).



Foto 4.1. Células parenquimáticas bordeando un vaso metaxilemático con un orificio en la pared

celular. (Foto: Kramer)
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4.2.4 Presión radicular4.2.4 Presión radicular4.2.4 Presión radicular4.2.4 Presión radicular4.2.4 Presión radicular

El mecanismo descrito arriba es responsable del fenómeno llamado presión radicular. Este

puede demostrarse observando la savia que exuda y se acumula en sobre los cortes de tallos de

plantas decapitadas. La velocidad de exudación depende considerablemente de las condiciones

metabólicas prevalecientes. Se deprime por efecto de inhibidores o por anaerobiosis, que disminuyen

metabólicamente la absorción activa de iones (Kramer 1955, Vaadia et al. 1961). La velocidad de

exudación está también influída por la presencia de iones específicos y su concentración en la solución

nutritiva. Mengel y Pflüger (1969) encontraron velocidades de exudación mas altas cuando estaba

presente KCl en la solución externa debido al hecho a que tanto el K+ como el Cl- son adsorbidos

rápidamente. Las velocidades de exudación mas bajas fueron observadas cuando la solución externa

era agua pura. El efecto favorecedor del K+ en la absorción de agua y su transporte ha sido demostrado

por Baker y Weatherley (1969) en sistemas exudantes de raíz en Ricinus communis. Estas observacio-

nes están de acuerdo a resultados de Läuchli et al (1971), discutidos precedentemente.

La importancia de la presión radicular es difícil de determinar. Indudablemente en las plantas

jóvenes la presión radicular contribuye  en la traslocación hacia arriba del material orgánico e inorgáni-

co soluble, particularmente bajo condiciones en que la transpiración es baja (Locher y Brouwer 1964).

La presión radicular, sin embargo, es por lejos demasiado débil para transportar agua a lo largo de los

tubos del xilema a las partes superiores de las plantas.

En las raíces de plantines la presión puede causar gutación. El agua es bombeada a través de la

planta entera y libera gotitas en la punta de las hojas. La gutación es indicativa de un intenso metabo-

lismo radicular y alta presión en las raíces. A menudo se observa a la mañana temprano parcialmente

como resultado del bajo déficit de agua de la atmósfera durante la noche que restringe la evaporación.

Las gotitas contienen solutos y Oertli (1962) reportó que las plantas jóvenes exudan boro por este

mecanismo. Generalmente, sin embargo, con excepción del número de árboles de florestas tropicales

donde la gutación se da de manera continua, la gutación es de pequeña significancia en las plantas

superiores adultas.

4.2.5  T4.2.5  T4.2.5  T4.2.5  T4.2.5  Transpiración y movimiento de aguaranspiración y movimiento de aguaranspiración y movimiento de aguaranspiración y movimiento de aguaranspiración y movimiento de agua
                         en el xilemaen el xilemaen el xilemaen el xilemaen el xilema

La presión radicular y las fuerzas capilares son demasiado débiles para jugar un rol principal en

el transporte hacia arriba del agua en el xilema. En los árboles altos, por ejemplo, el agua puede

levantarse hasta casi una altura de 100 m. Para entender este movimiento debemos considerar varios

aspectos del agua en las plantas. En primer lugar hay una fase continua de agua llamada el continuum

suelo-planta-atmósfera que se extiende desde la solución del suelo a través de toda la planta (ver

figura 4.4). Las moléculas de agua en esta fase continua están unidas por fuerzas cohesivas. En el

límite de la atmósfera foliar, el agua está presente en los finos canales en los espacios intercelulares de

las paredes celulares en las cavidades estomáticas (ver figura 4.7). Cuando toma lugar la evaporación

en la atmósfera, la acción capilar y las propiedades cohesivas del agua aseguran que el agua fluya a

través de la planta para reemplazar el agua que está siendo perdida. Esto normalmente significa que

mientras el agua se evapora en la superficie foliar el agua se mueve desde la raíz y desde el suelo hacia

ésta. Este concepto de movimiento del agua es llamado hipótesis de cohesión.
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La velocidad por la cual las moléculas de agua se evaporan de la planta en los límites con la

atmósfera, aumentan con la temperatura siendo mas alta cuando el potencial agua de la atmósfera es

mas bajo (alto déficit de agua atmosférica). El proceso de evaporación descrito se llama transpiración.

Esta ejerce una succión en las columnas de agua en el xilema. La succión es mas alta bajo condiciones

de baja transpiración o baja disponibilidad de agua en el medio radicular. El tejido xilemático está bien

equipado para esta succión, mas precisamente la reducción de la presión hidrostática de la columna

de agua. Los elementos leñosos del xilema de las paredes celulares son suficientemente rígidos para

prevenir cualquier compresión de los vasos del xilema por las células adyacentes. Si esto no fuera así,

una caída de la presión hidrostática del agua demasiado grande del xilema podría resultar en una

rotura de la columna de agua y un bloqueo de la corriente de transpiración por burbujas de aire. La

caída de presión hidrostática en el xilema induce un pequeño pero detectable encogimiento de los

tallos. En los troncos de los árboles donde a menudo hay una típica variación diurna en circunferencia,

el máximo son observados en la mañana temprano cuando el déficit de agua está al mínimo (Ahti

1973). La circunferencia también depende de la disponibilidad de agua en el medio radicular. Cuanto

mas bajo es el potencial agua en el suelo, mayor se reduce la circunferencia del tronco (Ahti 1973).

Figura 4.7. Sección transversal esquemática de una hoja mostrando las células guardas, poros

estomáticos, cavidad estomática, células escudo, xilema y floema.

La resistencia al fluir del agua a lo largo de los tubos del xilema es relativamente baja. Por esta

razón el principal flujo de agua es a lo largo de los tubos del xilema, siguiendo las venas mayores y

menores del xilema. Las paredes celulares del xilema, sin embargo, son permeables a las moléculas de
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.

Las plantas superiores exponen una considerable superficie de área a la atmósfera. Esto es

necesario para la captura y asimilación del CO
2
. Por otro lado significa que la velocidad de perdida de

agua por la transpiración es alta. Muchas plantas superiores, sin embargo, consumen grandes canti-

dades de agua. La planta madura de maíz, por ejemplo contiene cerca de 3 litros de agua aunque

durante el período de crecimiento pudo haber transpirado mucho mas de 100 veces esa cantidad.

Holder y Brown (1980) han demostrado que la perdida de agua por transpiración es muy

dependiente del metabolismo radicular y en menor extensión del área foliar. Usando plantas enteras de

poroto (Phaseolus vulgaris) esos autores obtuvieron una buena correlación (r = 0.89) entre la absor-

ción de O
2
 por las raíces y de absorción de agua. Midiendo la velocidad de transpiración en sucesivos

estados de defoliación también se observó que a medida que las hojas eran removidas la velocidad de

transpiración por unidad de área foliar en las hojas remanentes aumentaba. Esto indica que para las

plantas bien suministradas con O
2
 es la adsorción radicular y no el área foliar lo que controla el flujo de

agua.

El flujo de agua a larga distancia en los tejidos vegetales no solo se efectúa por la transpiración

sino también por el crecimiento del tejido meristemático. Westgate y Boyer (1984) al estudiar la trans-

piración en el crecimiento de las plantas de maíz encontraron que el potencial agua de los tejidos

meristemáticos (hoja, tallo y raíz) fue cerca de 0.3 MPa mas baja que la correspondiente a los tejidos

maduros. Esta diferencia resulta de un potencial de soluto mas bajo (alta concentración osmótica) y

una elasticidad mas alta de las paredes celulares del tejido meristemático. Esta diferencia de potencial

agua entre células maduras y meristemáticas representa la fuerza que mueve el agua y los solutos

hacia los puntos de crecimiento.

4.2.6 Apertura y cierre estomático4.2.6 Apertura y cierre estomático4.2.6 Apertura y cierre estomático4.2.6 Apertura y cierre estomático4.2.6 Apertura y cierre estomático

Por lejos la mayor cantidad de agua transpirada por las plantas cultivadas se libera a través de

los poros estomáticos. La Figura 4.7 muestra la sección de una hoja del mesófilo con estomas abiertos.

Los estomas están principalmente localizados en la parte de abajo de las hojas y permiten el intercam-

bio gaseoso entre la hoja y la atmósfera. Puede verse que los espacios aéreos intercelulares están entre

mezclados entre las células parenquimatosas del mesófilo. Los poros representan el camino principal

para la transpiración del agua, debido a que la epidermis inferior y superior de la hoja generalmente

están cubiertas por una capa cerosa llamada cutícula. Esta contiene un material lipídico y presentan

una considerable barrera a la transpiración de moléculas de agua. Así para la mayor parte de las

plantas de cultivo cerca del 90% del agua de transpiración pasa a través de los estomas. La apertura y

cierre de los estomas es por lo tanto un proceso importante, no solo para la asimilación del CO
2
 sino

también para el balance hídrico de la planta.

agua. Algo de agua se embebe dentro de las paredes celulares del xilema y el espacio libre del tejido

adyacente. La absorción de agua por los tejidos vecinos puede ocurrir por osmosis. La resistencia del

agua a fluir dentro de las paredes de los tubos xilemáticos es considerablemente mas alta que en los

vasos xilemáticos en sí mismos (Newman 1974). El movimiento lateral de agua en los tejidos vegetales

procede así a una velocidad mucho mas baja que la translocación hacia arriba
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Se conoce desde hace tiempo que el proceso de apertura y cierre de los estomas depende del

estado de turgencia de las células guardas. Una alta turgencia resulta en la apertura y una baja el cierre

de éstas. Datos experimentales de Fischer (1968) y de Fischer y Hsiao (1968) han demostrado que la

turgencia de las células guardas se relaciona a la adsorción ionica que depende del metabolismo, y en

particular a la adsorción de K+ (Humble y Hsiao, 1969). Fischer (1968) reportó que con el aumento en

la concentración de K+ marcado en las células guarda, la apertura estomática en Vicia faba se volvió

mas amplia.

Estos hallazgos fueron respaldados con análisis de sonda de electrones de Humble y Raschke

(1971) quienes demostraron que el K+ se acumula en las células guardas de la apertura estomática

mientras que en los estomas cerrados no existe una acumulación de K+ (ver figura 10.4). El mecanismo

depende primariamente de la acumulación de K+ en las células guardas y no en la hidrolización de

almidón a azúcares como se creía originalmente. De acuerdo a Fischer y Hsiao (1968) la relación

almidón/azúcar es solo una reacción secundaria y por lo tanto de menor importancia.

El actual mecanismo de apertura y cierre estomático no está aún totalmente entendido. Penny

y Bowling (1974) al estudiar la concentración de K+ en las células guardas de Commelina communis

encontraron que la apertura de estomas está asociado con un aumento del K+ en las células guardas

cercano a 35 mM. El K+ requerido para la acumulación es parcialmente provisto por las vacuolas de las

células subsidiarias laterales y parcialmente por las células epidérmicas. La transferencia de K+ se

revierte durante el cierre estomático, acumulándose el K+ en las células epidérmicas. Como no se

encontraron diferencias importantes de potencial entre ninguna de las células epidérmicas, cualquiera

sea el estado de los estomas, los autores sugieren que el transporte de K+ es un proceso activo y que

tanto la apertura estomática como su cierre requieren energía metabólica. La velocidad de flujo de K+

requerido es de 50 a 100 veces mayor que la velocidad normal del flujo a través de las membranas de

las células vegetales. Por esta razón Penny y Bowling (1974) se preguntan si tales flujos ocurrirían vía

plasmodesma y sus conecciones antes que a través de las membranas celulares.

Las altas temperaturas pueden causar el cierre estomático. Esto probablemente resulta de una

transpiración aumentada y altos niveles de CO
2
 en las cavidades estomáticas. Las altas temperaturas

a menudo se asocian con altos consumos de agua. El cierre de los estomas protege a la planta de una

pérdida excesiva de agua. Este mecanismo de apertura y cierre provee un medio muy eficiente para

regular el balance hídrico de la planta entera. De acuerdo a investigaciones de Stocker (1967) en las

gramíneas en particular poseen un mecanismo regulador muy sensible de los estomas. Como el K+

juega un papel dominante en la apertura estomática, el estado nutricional del K+ de las plantas afectan

la pérdida de agua por transpiración. Zech et al, (1971) observó que la velocidad de transpiración

aumentaba en Pinnus silvestris que sufría insuficiencia de K+. El efecto benéfico del K+ para prevenir las

pérdidas de agua ha sido reportado por Brag (1972) para Triticum aestivum y Pisum sativum. Las

fitohormonas también afectan el cierre y la apertura de los estomas. El ácido absícico (ABA) es conoci-

do como promotor del cierre estomático en condiciones de estrés hídrico (Mansfield et al, 1978). De

acuerdo a Radin et al (1982) la respuesta estomática puede gobernarse por un balance del ABA endógeno

y citoquininas que favorecen la apertura estomática. Este balance puede ser influido por la nutrición

nitrogenada. Estos autores fueron capaces de demostrar que bajo condiciones subóptimas de nutri-

ción nitrogenada, cuando la síntesis de la citoquinina disminuía (ver punto 4.4.6), se inducía el cierre

estomático durante el estrés hídrico. Evidencias recientes de Jewer et al. (1987) indican que bajo una

condición de estrés hídrico aumentado por la concentración de poliaminas, éstas  pueden también

regular el movimiento de los estomas.
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4.3 T4.3 T4.3 T4.3 T4.3 Transporte de Larga Distanciaransporte de Larga Distanciaransporte de Larga Distanciaransporte de Larga Distanciaransporte de Larga Distancia

4.3.1 Generalidades4.3.1 Generalidades4.3.1 Generalidades4.3.1 Generalidades4.3.1 Generalidades

En las plantas superiores es esencial que haya un medio de transporte adecuado de los mate-

riales entre los sitios de producción y los sitios de consumo. En este proceso de transporte el agua

juega un rol dominante. Los caminos de larga distancia mas importantes son los recorridos vasculares

del xilema y el floema. Los principales materiales transportados son agua, iones inorgánicos y com-

puestos orgánicos. El agua y los minerales son absorbidos del medio radicular y predominantemente

translocados hacia las partes superiores de la planta por el xilema. Compuestos orgánicos son princi-

palmente transportados en el floema y son translocados tanto en dirección hacia arriba o hacia abajo.

4.3.2 T4.3.2 T4.3.2 T4.3.2 T4.3.2 Transporte xilemáticoransporte xilemáticoransporte xilemáticoransporte xilemáticoransporte xilemático

Ya hemos dado algún detalle del movimiento del agua en el xilema (ver punto 4.2.5). En éste

punto el movimiento de agua será considerado desde el punto de vista de su efecto en el transporte de

nutrientes.  La velocidad relativamente alta del flujo de agua a lo largo de los vasos xilemáticos en una

dirección hacia arriba causa una rápida traslocación de solutos disueltos en la savia del xilema. Una vez

secretados los iones inorgánicos en los vasos del xilema (ver punto 4.2.3) son rápidamente transporta-

dos a la parte superior de la planta. Este efecto fue muy bien demostrado por Rinne y Langston (1960)

en un experimento donde una parte del sistema radicular de una planta de peperina se alimentaba con

fosfato marcado (P-32). El fosfato marcado fue detectado en la parte superior de la planta luego de un

corto lapso, pero solo en aquellas partes de la planta directamente alimentadas con los vasos xilemáticos

de la porción del sistema radicular que había recibido fosfato marcado. Esto se demuestra

esquematicamente en la Figura 4.8. Las partes sombreadas de la hoja muestran acumulación de P

marcado. El patrón de distribución del P-32 observado en las hojas es típico para esta clase de experi-

mentos con iones marcados. También demuestra que los iones inorgánicos son principalmente distri-

buidos a lo largo del sistema xilemático vascular y que los movimientos laterales proceden desde aquí

hacia las células adyacentes.

El mecanismo de transporte de los solutos en la savia xilemática es predominantemente flujo de

masa, donde los cationes y particularmente los cationes bivalentes pueden ser adsorbidos en la superficie

de las paredes celulares e intercambiados por otros cationes (Biddulph et al. 1961; Isermann, 1970). La

savia xilemática es mas bien una solución diluída, y está constituida principalmente de iones inorgánicos.

En la tabla 4.2 se muestra la velocidad de exudación y composición de iones inorgánicos de la savia

xilemática en plantas de tomate en relación al nivel de nutrición de K+ (Kirkby et al, 1981). Los iones

presentes en las mas altas de estas concentraciones son K+, NO
3

-, y Ca2+. El nivel de Ca2+ fue probable-

mente inusualmente alto en el experimento dado que el nivel en el medio nutritivo era también muy

alto (10 me/l). Debería notarse que el nivel de nutrición de K+ tuvo relativamente un efecto menor en la

concentración iónica de la savia. Al aumentar los niveles de K+ en el medio nutritivo, sin embargo

aumentó considerablemente el volumen de savia exudada y por lo tanto aumentó la absorción de

iones. La concentración de iones individuales inorgánicos depende de sus velocidades de adsorción,

su concentración en el medio nutritivo, la absorción de agua, así como la intensidad de la transpi-

ración.
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Figura 4.8 Distribución de P marcado en las hojas de peperina. El P-32 se suministró solo a una parte

del sistema radicular (Rinne y Langston 1960).

El N puede transportarse en el xilema en forma de NO
3

-, NH
4

+ y como aminoácidos. La propor-

ción de N inorgánico depende mucho del potencial de nitrato reductasa de las raíces y es generalmente

alto en las plantas de especies leñosas y baja en las especies herbáceas. Los principales tipos de

aminoácidos encontrados en la savia del xilema son la glutamina y asparagina, y sus precursores

glutamato y aspartato (Pate 1980). En algunas especies tales como las leguminosas tropicales, los

ureoides (alantoínas y ácidos alantoícos) son las formas mas importantes de N en la savia xilemática.

Los aminoácidos básicos por ej. arginina son rápidamente absorbidos por el tejido alrededor del xilema;

asparagina y la glutamina son absorbidas por el tallo a una velocidad moderada mientras que el

aspartato y glutamato son apenas absorbidos y son así transportados a las hojas. Aquí los aminoácidos

son usados para la síntesis de las proteínas o transferidos al floema y luego exportados fuera de la

hoja. Los aminoácidos absorbidos del tejido del tallo son principalmente almacenados. El nivel de

aminoácidos en la savia del xilema también depende de la edad fisiológica. Es a menudo alta en la

primavera cuando las proteínas de almacenamiento de las raíces tallos son movilizados para formación

de hojas jóvenes (Sauter 1976).

Algunos nutrientes inorgánicos pueden ser adsorbidos rápidamente desde las células adyacen-

tes a las del xilema. Esto es cierto para la mayor parte de los nutrientes vegetales tales como NO
3-
,

H
2
PO

4

- y K+. Por otra parte, otros nutrientes son absorbidos relativamente lentamente desde las células

del xilema hacia las células adyacentes. Y así son translocados a las puntos superiores y a los márge-

nes de las hojas, y en algunos casos pueden producir un quemado en las puntas.

188 Relaciones Hídricas de las Plantas



El transporte de larga distancia toma lugar en las partes superiores de las plantas y en las

raíces. En ambos casos la velocidad de transporte es afectada por una resistencia axial (vertical) que

difiere entre las especies vegetales y órganos. A causa de esta resistencia el potencial agua de las

partes superiores de las plantas (hojas y tallos) es mas bajo que en la raíz. Taylor y Klepper (1978)

enfatizan el hecho que la resistencia al transporte de agua es alto cuanto mas profunda esté la capa del

suelo de donde las raíces tienen que absorber el agua. Por esta razón el agotamiento del agua de las

capas superiores de agua ocurren mas temprano que en las capas mas profundas. Se cree que las

especies vegetales que son capaces de adsorber el agua de las capas mas profundas del suelo tienen

una resistencia axial radicular mas baja al agua.

La velocidad de traslocación hacia arriba depende principalmente de la intensidad de la transpi-

ración y la adsorción de agua por las raíces. Esto no solo es verdad para el trasporte de agua, sino

también para el transporte de solutos disueltos en la savia xilemática. Así Linser y Herwig (1963)

mostraron que al reducir la tasa de transpiración en plantas jóvenes de maíz resultó en una disminu-

ción de la traslocación de fosfato desde las raíces a las partes superiores de las plantas. Michael et al,

(1969) cultivando tabaco en una cámara de cultivo a tasas extremadamente bajas de transpiración

inducía deficiencia de B en las hojas mas jóvenes, a causa de la baja velocidad de traslocación de B en

la corriente de agua de transpiración. No todos los nutrientes dependen de la transpiración para

translocarse hacia arriba. Algunos nutrientes principales son también transportados por la savia del

floema. Esta clase de transporte se tratará mas en detalle en el punto 4.3.5.

Aunque el movimiento del agua en la planta y principalmente en el xilema puede afectar consi-

derablemente el transporte de nutrientes, debe recordarse que la absorción del agua y la de los iones

son dos procesos separados, y que una alta velocidad de absorción de agua no necesariamente está

asociada a una alta velocidad de adsorción de iones. Hanson y Bonner (1954) demostraron trabajando

con tubérculos de alcaucil que al bajar la velocidad de adsorción de agua por un potencial de agua mas

bajo en la solución externa, no se afectó la adsorción de Rb+. En condiciones donde el agua tiene que

pasar a través de una membrana biológica, la adsorción de iones precede la adsorción de agua, permi-

tiendo por lo tanto un trasporte osmótico de agua (ver punto 4.1.3). En cambio, donde el movimiento

de agua es libre sin impedimentos como en la transpiración, los nutrientes pueden ser translocados

con el agua por el flujo de masa.

Tabla 4.2 Velocidad de exudación y composición de iones orgánicos de la savia xilemática en
plantas de tomate decapitadas en relación al nivel de nutrición potásica (Los exudados fueron
tomados después de la primer hora de la decapitación; el sulfato varió en la solución nutritiva) (Kirkby et al,
1981).

 Nivel     Vol. de
 nutri-    exudado K+ Na+ Ca2+ Mg2+ Total NO

3

- SO
4

= H
2
PO

4

-    Cl-  Total
 cion K  ml/hr/10
             plantas          Cationes                                  Aniones

  K
1
         46.5        17.3     0.3     10.8    3.9      32.3   26.1     3.1      0.4       1.7    31.3

  K
2
         50.6        21.7     0.2     10.6    4.0      36.5   30.8     3.5      0.4       1.3    36.0

  K
3
         55.9        21.4     0.2     11.8    4.2      37.6   31.6     3.0      0.5       1.1    36.2

composición de iones (me/l)
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4.3.3 T4.3.3 T4.3.3 T4.3.3 T4.3.3 Tejido floemáticoejido floemáticoejido floemáticoejido floemáticoejido floemático

El tejido floemático contiene el camino en el cual se trasloca el material orgánico. Este tejido a

menudo corre paralelo con las franjas de haces de vasos del xilema. El tejido del floema contiene

células cribadas (elementos cribados), células acompañantes y células parenquimáticas. Los mas im-

portantes son los tubos cribados. Estas células elongadas contienen como un tamiz poroso ó placas

de un tamiz en sus extremos que separan las células unas de otras. En la parte superior de los órganos

de la planta los elementos cribados están presentes en el córtex, pecíolos y en los sistemas venosos

principales de las hojas. Las raíces contienen los elementos cribados en el cilindro central. Los elemen-

tos cribados son células largas y estrechas, altamente especializadas con una fina capa de citoplasma,

presionada contra la pared celular. El núcleo central y las mitocondrias se han degenerado.

Se aceptado generalmente que durante la actividad metabólica los poros de la placa cribada

están abiertos. Así Fisher (1975) demostró que en los tejidos peciolares de soja cerca del 70 % de los

poros de la placa cribada estaban esencialmente libres de obstrucción. La foto 4.2 muestra un ejemplo

de esta investigación. Las áreas mas claras de la foto muestran los poros abiertos.

Las células cribadas difieren de los elementos cribados en que no se han desarrollado como

elementos tan altamente especializadas como elementos cribados. En comparación con los elementos

cribados, las células cribadas contienen mas mitocondrias, tienen un diámetro menor (2.5 ?m) y, a

diferencia de los elementos cribados, están localizados en los sistemas de nervaduras menores de las

hojas. La foto 4.3 muestra una sección transversal de una nervadura menor de Tagetes patula del

trabajo de Evert (1980). La nervadura comprende los elementos traquearios (xilema), un parénquima

vascular de células, elementos cribados, células del parénquima del floema y células acompañantes.

Estas últimas células en realidad ‘acompañan’ a las células cribadas y derivan de las mismas células

parenquimáticas a partir de las cuales se desarrollan las células cribadas. Las células acompañantes

juegan un rol esencial en la carga del floema. Así Trip (1969) observó que hojas de remolacha azuca-

rera que recientemente sintetizaban asimilatos, éstos se acumulaban predominantemente en las célu-

las acompañantes. Los elementos cribados y las células acompañantes están conectadas por numero-

sos plasmodesmas y ambos tipos de células se consideran como una unidad funcional llamada com-

plejo de elementos cribados acompañantes (Geiger 1975). En este complejo celular ocurre la carga del

floema como ya se ha considerado en el punto 3.1.5.

El sistema de nervaduras menores que comprende los elementos cribados y acompañantes

puede compararse con un tamiz de malla mas bien fina (Foto 4.4). En las hojas de remolacha azucarera

por ejemplo el área total del sistema de nervaduras menores se aproxima a 70 cm por cm2 de área foliar

(Geiger y Cataldo, 1969). Este largo total es cerca de 10 veces mas grande que el correspondiente a las

nervaduras principales. Esto demuestra la importancia del sistema de nervaduras menores en la reco-

lección de fotosintatos. La distancia promedio en las células del mesófilo desde estas finas nervaduras

es cerca de 70 ?m o bien el largo dos células. Los fotosintatos son así rápida y fácilmente accesibles a

las células acompañantes. Los asimilatos son transportados por nervaduras menores a las nervaduras

principales. Las nervaduras menores pueden por lo tanto ser vistas como las ‘corrientes contribuyen-

tes’ al sistema de nervaduras principales.
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Foto 4.2. Placa cribada en un pecíolo de hoja de soja que ha sido rápidamente congelada in situ.

La condición funcional de este tubo cribado fue establecido por microautografía. (Foto Fisher).
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Foto 4.3. Sección transversal de una nervadura menor de Tagetes patula (Foto Evert)

TE = Elementos traquearios (xilema)

VPC= Células del parénquima vascular

CC = Células acompañantes

SE = Células cribadas

PPC= Células del parénquima floemático

192 Relaciones Hídricas de las Plantas



Foto 4.4. Autoradiografía mostrando un sistema de nervaduras menores en hoja de remolacha azuca-

rera (magnificado x 10). la autoradiografía fue obtenida luego de tratar la hoja con sucrosa marcada con

C-14 y finalmente removiendo la sucrosa del espacio libre por enjuagado. (Foto Geiger)

4.3.4 4.3.4 4.3.4 4.3.4 4.3.4      Salida de los fotosintatos del cloroplastoSalida de los fotosintatos del cloroplastoSalida de los fotosintatos del cloroplastoSalida de los fotosintatos del cloroplastoSalida de los fotosintatos del cloroplasto
                         y carga del floemay carga del floemay carga del floemay carga del floemay carga del floema

Los solutos orgánicos transportados en el tejido floemático son producidos principalmente en

los cloroplastos. Los cloroplastos pueden considerarse como la fuente de producción del material

orgánico. Esto se muestra en la Figura 4.9. Los cloroplastos importan fosfato inorgánico, CO
2
, NH

3
, y

HNO
2
 y exportan triosafosfatos y aminoácidos. la absorción de CO

2
, NH

3
 y HNO

2
 toma lugar probable-
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mente por difusión a través de la membrana externa del cloroplasto (Heber y Purczeld, 1977). Por otra

parte tanto el transporte de fosfatos orgánicos como de inorgánicos a través de la membrana se

efectúa por el llamado ‘traslocador de fosfatos’, que acopla la absorción de fosfato inorgánico con la

exportación de los triosafosfatos (Heldt et al, 1977). La salida de fotosintatos tales como el gliceraldehído-

3-fosfato (GAP) y dihidroxi-acetonafosfato (DHAP) depende así de la concentración de fosfato inorgá-

nico en el citoplasma (Walker 1980).

Figura 4.9 Esquema de la entrada y salida del cloroplasto y carga del floema. Las enzimas ciclo TCA

están localizadas en las mitocondrias.
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El fosfato inorgánico también tiene una considerable influencia en la síntesis de almidón en el

cloroplasto. La ADP-glucosa pirofosforilasa es la enzima clave en la síntesis de almidón y está regulado

alostericamente por los fosfatos inorgánicos (P
i
) y el PGA (Preiss y Levi, 1979). La concentración abso-

luta de estos compuestos es de menor importancia que la concentración relativa de la enzima que se

activa cuando la relación PGA/P
i
 es alta. De acuerdo a Heldt et al, (1977) las velocidades mas altas de

síntesis de almidón se obtienen cuando la relación PGA/P
i
 es cercana a 1.7.

La degradación del almidón en el cloroplasto está asociado con un aumento en la concentra-

ción de hexosefosfatos, DHAP, y PGA. Los triofosfatos así formados pueden liberarse en el citoplasma.

La degradación de almidón en el cloroplasto es probablemente efectuada por una fosforilación de

acuerdo a la reacción

        (Glucan)
n
 + P

i
 <—> (Glucan)

n-1
 + glucosa-1-fosfato

El equilibrio de esta reacción depende del nivel de P
i
 y glucosa-1-fosfato; altos niveles de P

i
favorecen la degradación de almidón.

La salida de los fotosintatos de los cloroplastos no solo representa una remoción de carbono

orgánico sino también la exportación de energía. Esto está presente en los triosafosfatos y también en

el malato que puede producirse en los cloroplastos por una reducción del oxalacetato (ver punto 3.2.6).

Estos constituyentes pueden incorporarse al camino glicolítico (triosafosfato) o al ciclo TCA (malato) y

contribuir así a los requerimientos energéticos del citoplasma. Una proporción considerable de los

triosafosfatos liberados por los cloroplastos se usan para la síntesis de compuestos orgánicos. Los

triosafosfatos son así precursores de la sucrosa, que se sintetiza en el citoplasma. En la mayor parte de

las especies vegetales esta es cuantitativamente el mas importante constituyente orgánico que parti-

cipa en el transporte de larga distancia. Además algo del carbono orgánico se transporta en forma de

aminoácido (ver Tabla 4.4).

El sistema de transporte de las células del mesófilo a las nervaduras secundarias no está total-

mente claro. Este puede ser por vía simplástica siguiendo el retículo endosplasmático que se extiende

desde las células del mesófilo a través de los plasmodesmos a las células cribadas y el complejo de

células acompañantes (Geiger, 1975). La evidencia experimental de Geiger et al. (1974) obtenida con

hojas de remolacha azucarera, indican que el espacio libre (apoplasto) del tejido del mesófilo es parte

esencial del camino de los fotosintatos cuando son transportados desde las células del mesófilo a

través del complejo de células cribadas y acompañantes. Se supone que la sucrosa se vierte en el

apoplasto y se difunde a lo largo de un gradiente de concentración hacia las nervaduras secundarias.

Este supuesto se apoya por el rango de concentraciones de sucrosa encontradas en varios tejidos de

remolacha azucarera (Kursanov, 1974) que se muestran en la Tabla 4.3.

Tabla 4.3 Concentraciones de sucrosa en varios tejidos de remolacha azucarera
               (Kursanov 1974).

        Concentración M 10-3

Mesófilo 3-3.5
Nervaduras menores 20-25
Nervaduras principales 50-80
Savia del floema 200-300
Tejido de almacenamiento radicular 400-600
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La concentración de sucrosa en la savia floemática es cerca de 100 veces mas altas que la de

las células del mesófilo, lo que significa que debe ocurrir un trasporte ‘cuesta arriba’ requiriéndose

energía. Ahora se acepta generalmente que las membranas plasmáticas del complejo de células criba-

das y acompañantes representan la resistencia principal al proceso de carga del floema. Experimentos

de Sovonick et al (1974) cargando el floema con sucrosa han demostrado que se requiere ATP. Resul-

tados análogos han sido obtenidos al cargar el floema con aminoácidos por Servaites et al, (1979). El

transporte a través de la membrana es efectuado por un sistema de transportadores conducidos por

un ATPase. El mecanismo de trasporte mediado ya se discutió en el punto 3.1.5. El trasporte del

floema ha sido discutido en un simposio publicado en el Berichte Deutsch. Bot. Ges. en el Vol 93

(1980).

La carga del floema depende del suministro de energía. Esto se ha confirmado por experimen-

tos de Smith y Milburn (1980) con Ricinus comunnis quienes encontraron un aumento en la tasa de

carga con sucrosa asociada con una disminución del turgor de las hojas (Ver. punto 3.1.5). Geiger

sugiere que la carga del floema es controlada por el turgor de las células cribadas; un alto turgor

deprime y uno mas bajo promueve el proceso de carga. Es bien conocido, a partir de los experimentos

de Wardlaw (1969) y de Brevedan y Hodges (1973), que el estrés hídrico afecta el transporte de larga

distancia de los asimilatos. No es sin embargo muy claro si esta depresión en el transporte de larga

distancia se debe a una reducción en la carga del floema o a una inhibición del transporte de asimilatos

a través del apoplasto.

El proceso de descarga del floema no es bien comprendido aún. Un cierto numero de autores

propone que es un proceso pasivo, de modo que la sucrosa y los aminoácidos se pierden fuera de las

células cribadas en el apoplasto circundante siguiendo un gradiente de concentración, controlado por

el consumo de fotosintatos de las células adyacentes (Jenner, 1980). Eschrich (1980) sugiere que la

descarga del floema en el tejido de destino está asociado con la actividad de una invertasa ?-fructofurano-

sidasa. La enzima está presente en el apoplasto y tiene una alta actividad a un ambiente de bajo pH.

Como la sucrosa se pierde en el apoplasto, se supone que así es dividida por la invertasa y no puede

por lo tanto re-absorberse por el floema.

4.3.5 Mecanismo del transporte floemático4.3.5 Mecanismo del transporte floemático4.3.5 Mecanismo del transporte floemático4.3.5 Mecanismo del transporte floemático4.3.5 Mecanismo del transporte floemático

Hace mas de 50 años que Münch propuso la ‘hipótesis de flujo de presión’ para considerar el

trasporte floemático como un fenómeno de flujo de masa. De una manera simple dice: la carga de

solutos en el floema aumenta la presión en los tubos cribados y es responsable de una acción de flujo

de masa. El proceso de carga y descarga del floema afecta el estado hídrico de los tubos cribados. La

carga resulta en una disminución del potencial osmótico. de aquí que la acumulación de sucrosa en las

tubos cribados esta asociado con ella absorción de agua por osmosis. Las tubos cribados así se

vuelven con mayor turgor, que puede llegara + 1.0 MPa o mas alta (Wright y Fisher, 1980). La situa-

ción reversa ocurre  cuando los tubos cribados son descargados’. Perdidas de sucrosa resulta en una

disminución de la concentración de solutos (un aumento en el potencial osmótico) y por lo tanto

también en perdida de agua. Si uno imagina tos tubos cribados en el mismo haz floemático, estando

en uno de ellos cargándose y en el otro descargándose, es fácil imaginar el flujo de masa a lo largo de

l gradiente de presión (Figura 4.10), siempre y cuando las placas cribadas no presente una resistencia

demasiado grande al proceso de flujo de masa. Como ya hemos visto sin embrago, las evidencias

sugieren que bajo funcionamiento normal los poros de la criba están abiertos.
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El posible mecanismo del transporte del floema ha sido discutido en detalle por Geiger, 1975.

Concluye que es principalmente un fenómeno de flujo de masa en cual la carga del floema ejerce  el

empuje del mecanismo y la descarga la succión. Así a pesar de 50 anos de investigación, la hipótesis

de Münch con modificaciones aun es sostenida por un numero de eminentes fisiólogos  botánicos

como el mecanismo mas aceptable para explicar la traslocación del flema (Biddulph, 1969; Zimmermann,

1969, Epstein, 1972, Zimmermann y Milburn, 1975,D e acuerdo a Lang 1983 el K+ tiene uan función

reguladora en el trasporte del floema. Una alta absorción de K por las tubos cribados acompaña el

complejo celular induciendo un flujo de agua osmótico dentro del complejo para empujar el floema

flujo de masa. La liberación d K desde el tejido floemático por otra parte conduce a la liberación de agua

contribuyendo así al mecanismo de succión.

La carga del floema necesita energía como ya se menciono. la energía también se necesita para

la liberación y consumo de fotosintatos en el llamad destino fisiológico (tejidos vegetales en los cuales

los asimilatos son almacenados o usados para el crecimiento. Si el transporte de solutos en si mismo

es también un proceso consumidor de energía no es aun claro. Experimentos de Coulson et al 1972

sugieren que el ATP consumido en el tejido floemático se requiere para mantener el tejido pero no para

le proceso de translocación. El efecto de la temperatura sobre la velocidad de traslocación en el floema

no puede usarse como argumento en favor del implicar energía a causa que los cambio inducidos de

bascosidad de la savia del floema. Tales cambio pueden ser considerables ya que la savia floemática

contiene largas cantidades de sucrosa. Bajas temperaturas (0 oC) también puede resultar en el blo-

queo de las placas cribadas por material plasmático (Giaquinta y Geiger, 1973). De los resultado dispo-

nibles es aparente que el transporte de floema en si mismo no requiere energía. La idea que el proceso

de traslocación no es directamente manejada conducido por energía es consistente con el concepto de

teoría la flujo de presión.

Figura 4.10. Presentación esquemática mostrando la carga del floema con fotosintatos en el origen y

descargándose en el destino. La carga induce la absorción de agua en el floema y al descarga libera

agua. Así resulta en un movimiento de agua desde la fuente al destino.
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4.3.6. Redistribución4.3.6. Redistribución4.3.6. Redistribución4.3.6. Redistribución4.3.6. Redistribución

La tabla 4.4 muestra la composición de la savia del floema en plantas de aceite de ricino (Hall y

Baker, 1972). La savia del floema obtenida de otras especies vegetales difieren solo en detalles de los

resultado es presentado aquí. El patrón principal es siempre el mismo la sucrosa es el componente

principal por lejos con concentraciones en el rango de 200 a 400 mM. Las concentraciones de

aminoácidos pueden variar considerablemente dependiendo de las condiciones fisiológicas (Mengel y

Haeder, 1977). De los iones inorgánicos, el K+ en particular y en menor extensión el magnesio ocurren

en concentraciones relativamente altas. la sucrosa es la forma mas importante en que el carbono se

transloca en la planta. Hay algunas especies sin embargo en que los alcohol azucares como el manitol

o el sorbitol se translocan en lugar de sucrosa. Las fitohormonas como las auxinas, giberelinas, y

citoquininas también se dan en la savia floemática como puede verse en la tabla 4.4. EL pH de floema

es relativamente alto (cerca de 8, debido probablemente a la presencia de K+ y de HCO.

Tabla 4.4 Composición de la savia de floema de Ricinus comunnis
               de acuerdo a Hall y Baker (1972).

Materia Seca 10 - 12.5 %
Sucrosa 234 - 304 mM
Azucares reductores  -
Aminoácidos 35.2 mM
Keto ácidos 30 - 47 me/l

Fosfato 7.4 - 11.4 me/l
Sulfato 0.5 - 1.0 me/l
Cloruro 10 - 19 me/l
Nitrato -
Bicarbonato 1.7 me/l
Potasio 60 - 112 me/l
Sodio 2 - 12 me/l
Calcio 1.0 - 4.6 me/l
Magnesio 9 - 10 me/l
Amonio 1.6 me/l

Auxinas 0.60 x 10-4 mM
Giberelinas 0.67 x 10-5 mM
Citoquininas 0.52 x 10-4 mM
ATP 0.4 - 0.6 mM

pH 8.0 - 8.2
Potencial osmótico -1.4 a - 1.5 MPa
Conductancia 13.2 micromhos
Viscosidad 1.34 cP a 20 ?C
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A diferencia de los animales superiores que tienen un sistema cerrado de circulación, el princi-

pal camino de transporte en las plantas superiores, el floema y el xilema, no están directamente

ligados uno a otro. Así en la traslocación entre estos dos caminos el agua y los solutos deben  pasar a

través de tejido de interconexión. El floema absorbe agua de los tejidos circundantes que a su vez

obtienen el agua del xilema. Así en promedio cerca del 5 % del agua transportada hacia arriba en el

xilema es re-translocada vía floema para las partes inferiores de la planta (Zimmermann, 1969). El

potencial agua de estos tejidos de interconexión puede ejercer cierta influencia en la tasa de flujo en el

floema y en el xilema. Una alta tasa de transpiración disminuye el potencial agua de los tejidos circun-

dantes al xilema y así también deprime al transporte de agua en el floema y el turgor de los tubos

cribados.

La translocación de nutrientes dentro de la planta a través del floema depende mucho de la

capacidad de tubos cribados para absorber nutrientes rápidamente.  El potasio, como puede verse

Tabla 4.4 se presenta en la savia del floema en alta concentración y por esta razón puede translocarse

muy rápidamente a diversas partes de la planta. Greenway y Pitman, (1965) han demostrado la retrans-

locación del K++ desde las hojas más viejas a las más jóvenes en plantas de cebada.  El magnesio

también se transloca por el floema siendo por lo tanto más bien móvil a través toda la planta (Steucek

y Koontz, 1970).  Schimanski (1973) informó que el patrón de translocación del Mg2+ en el floema es

similar al de los fotosintatos.  Debido a las altas concentraciones de K+ y Mg2+ en la savia del floema,

los frutos y los tejidos de almacenamiento, que son principalmente alimentados por la savia del floema,

son relativamente ricos en K++ y Mg2+.  Así frutos de tomate (Viro, 1973) y tubérculos de patata

(Addiscott, 1974) son comparativamente ricos en Mg en comparación con Ca.  Al igual que el trans-

porte de fotosintatos ( ver punto 10.2.4), la translocación del Mg2+ en el floema parece estar promovido

por el K+ (Addiscott, 1974).  El calcio se encuentra solo en concentraciones pequeñas en la savia del

floema.  Por lo tanto, siendo que la translocación del Ca2+ se realiza por la corriente de transpiración a

las parte superiores de la planta, se mueve escasamente hacia abajo por el floema (Loneragan y

Snowball, 1969).  La diferencia de comportamiento entre el K+ y el Mg2+ por una parte y el Ca2+ por otra,

en relación al transporte por el floema, también se refleja en la aparición de síntomas de deficiencia.  La

deficiencia de calcio primero aparece en las hojas más jóvenes porque el Ca no puede ser retranslocada

desde las partes mas maduras. Esto significa que no puede transportarse en contra de la corriente de

transpiración.  Para el K+ y el Mg2+ es a la inversa. Ambas especies iónicas pueden ser removidas desde

las partes más viejas de la planta a través del camino del floema y así translocarse a los tejidos más

jóvenes.  Cuando el suministro de K+ ó de Mg2+ es inadecuado, el K+ y el Mg2+ se movilizan desde las

partes más maduras de la planta y se utilizan en los tejidos más jóvenes en crecimiento.  Esta es la

razón por qué los síntomas deficiencia de K+ y de Mg2+ aparecen primero en las hojas basales más

viejas.

Como el suministro de Ca a un órgano de la planta depende principalmente de la intensidad de

transpiración, la velocidad de transpiración de un órgano determinado de planta dado será de particu-

lar importancia para determinar su contenido de Ca2+. Donde la transpiración es baja, el suministro de

Ca puede ser inadecuado resultando en  deficiencias de Ca. Los frutos generalmente tienen una tasa

de transpiración más baja que las hojas.  Esto da origen a la putrefacción de las puntas de los frutos en

tomates y «corazón amargo» (bitter pit)  en manzanas ( ve punto 11.2.4).  Estos desórdenes fisiológi-

cos están provocados por una carencia de Ca.

El fosfato puede translocarse en el floema como formas inorgánicas y orgánicas. Una cantidad

bastante sustancial de P en la savia del floema se presenta en forma de ATP (Gardner y Peel, 1969).  La
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redistribución de compuestos nitrogenados es una parte esencial del metabolismo de N en la mayoría

de las especies vegetales.  Muchas especies son capaces de almacenar N en forma de proteínas en

etapas tempranas en desarrollo, que en una etapa posterior son hidrolizadas y translocadas a través

del floema hacia los frutos (Pate et al, 1979).  Las plantas C-3 en particular almacenan cantidades altas

de proteínas de las hojas como RuBP carboxilasa que también pueden servir como proteínas de

almacenamiento, así como una enzima de fijación de CO
2
. Brown (1978) sugiere que las plantas C-4

tienen una mayor eficiencia de uso N (producción de biomasa por unidad de N en la planta) que las

plantas C-3 debido al gasto más pequeña en N en las enzimas fotosintéticas de carboxilación. Los

frutos son alimentados principalmente por la savia del floema.  En un excelente trabajo de revisión Pate

(1980) hace notar que la savia del floema provee 98% del C, 89% del N y 40% del agua de los frutos de

Lupinus albus.  Los contenidos relativamente altos de aminoácidos en el floema se observan

frecuentemente al cabo del período de crecimiento, ya que la proteólisis ocurre durante la senescencia

de las hojas.  Los aminoácidos resultantes serán transportados desde las hojas a los tejidos de almacena-

miento.

En contraste a la translocación en el xilema, que ocurre solo en una dirección, el transporta del

floema es bi-direccional. Generalmente los fotosintatos sintetizado en las hojas más viejas son

translocados principalmente en dirección hacia abajo hacia las raíces, mientras que hojas más jóvenes

principalmente suministran fotosintatos hacia el ápice y a los frutos.  Este patrón de distribución ha

sido mostrado por Major y Charnetski (1976) en plantas de colza. La dirección de transporte también

depende de las condiciones fisiológicas.  Un ejemplo de esta clase se muestra en un forma esquemá-

tica en la Figura 4.11. Una hoja madura muestra primero la provisión de asimilatos a una hoja joven

(1er. destino).  Esto significa que los asimilatos de la hoja vieja se transportan en dirección hacia arriba.

Cuando comienza el establecimiento del fruto se desarrolla un nuevo destino fisiológico y los asimilatos

son en parte desviados en dirección hacia abajo, al fruto joven en desarrollo (2do. destino).  Tales

relaciones fuente-destino son de mayor importancia en la producción de cultivos tal como se discutió

en el Capítulo 5.  Las partes verdes de la planta que ofrecen fotosintatos son denominados como la

«fuente», mientras que tejidos que almacenan o consumen los asimilatos son llamados «destinos».

Figura. 4.11. Distribución de fotosintatos en relación a la fuerza del destino fisiológico.
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4.4. Aspectos Fisiológicos4.4. Aspectos Fisiológicos4.4. Aspectos Fisiológicos4.4. Aspectos Fisiológicos4.4. Aspectos Fisiológicos
      del Estrés Hídrico del Estrés Hídrico del Estrés Hídrico del Estrés Hídrico del Estrés Hídrico

El estrés hídrico de las plantas es uno de los mayores factores limitantes de la producción de

cultivos en todo el mundo.  Las relaciones fisiológicas asociadas con el estrés hídrico por lo tanto

merecen un serio estudio. Las  pérdidas de  agua de los tejidos  vegetales  pueden  provocar un

número de efectos.  Puede resultar en una reducción en la presión hidrostática (Ψ 
 p
) dentro de  las

células.  Puede  resultar  en  un  aumento  en  la  concentración  de  macromoléculas  y  sustancias

disueltas  de  bajo  peso  molecular.  Las  relaciones   espaciales  entre  las  membranas   celulares

pueden  alterarse.   Además,  ocurre  una  reducción  en  la   actividad  química  potencial  del  agua  de

la  planta. Todos  estos  efectos  pueden   influir   en   los   procesos   metabólicos.  Cuando   plantas

están  sufren  estrés  hídrico  no  sorpren de  que   sean  afectados muchos  procesos  metabólicos   de

las  plantas.   Estos  cambios  ocurren  aún  cuando   estén  implicados  solo  pequeños  cambios  en

la  condición   hídrica   de   agua   de   la   planta.    En plantas   de  cultivo  mesofíticas,  por  ejemplo,

una  pérdida de agua entre el 10 al 15%, que corresponde a bajar el potencial hídrico (Ψ) aproximada-

mente apenas 0.6 MPa, puede influir marcadamente los procesos metabólicos (Hsiao et al. 1976).  La

figura 4.12 tomada de la revisión de Hsiao et al. (1976) indican la generalizada sensibilidad de algunos

procesos vegetales al estrés hídrico. Estos están discutidos mas adelante en relación al fenómeno del

estrés hídrico.

El    estrés hídrico  puede  ocurrir   frecuentemente   bajo  condiciones   de   campo.  El estrés

es  indicado  por  un  bajo    potencial  hídrico  aunque    esta  medición    en  si misma  no  es  un

indicador  confiable  de  la  condición  fisiológica  de    las  planta  y  de  los   tejido   vegetales.  Una

caída   en  el  potencial  hídrico   puede   ocurrir  a   consecuencia  de   pérdidas   de  agua;   pero

también  puede   resultar  de  la  presión  osmótica.   En  este   último   caso   el  turgor  puede

mantenerse  bajo  estrés   hídrico.   El proceso  de mantenimiento  del  turgor  es  por  supuesto   de

particular   importancia   para   la   actividad   metabólica.    Los  tejidos   vegetales   difieran

considerablemente en su capacidad de «ajuste osmótico» (Figura 4.3).  Hanson y Hitz (1982) quienes

consideraron este problema en un valioso trabajo de revisión, mostraron que especies como sorgo y

maíz son capaces de mantener la presión de turgor en sus hojas bajo estrés hídrico mientras que la

soja no puede hacerlo.

4.4.1 Procesos y parámetros del estrés hídrico4.4.1 Procesos y parámetros del estrés hídrico4.4.1 Procesos y parámetros del estrés hídrico4.4.1 Procesos y parámetros del estrés hídrico4.4.1 Procesos y parámetros del estrés hídrico

Los  componentes   osmóticos   más   importantes  son K+, Cl-, NO
3

-,  aniones  orgánicos,

aminoácidos,  azúcares, y  compuestos de NH
4

+ cuaternario como las betaínas.  El estrés hídrico

también está acompañado por la acumulación de prolina (Singh et al. 1973).  Hanson y Hitz (1982)

enfatizan que la síntesis de betaínas y de ácido abscísico son los procesos más importantes en la

adaptación al estrés hídrico.
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4.4.2 Expansión y división celular4.4.2 Expansión y división celular4.4.2 Expansión y división celular4.4.2 Expansión y división celular4.4.2 Expansión y división celular

El crecimiento celular es el proceso mas sensible al estrés hídrico. El efecto primario aparenta

ser mas bien de orden físico. Cuando el turgor de las células disminuye como pasa durante el estrés

hídrico, también disminuye la expansión celular debido a la falta de presión dentro de la célula. Así se

estable una cercana correlación entre el crecimiento del tamaño de la célula y el grado de estrés en los

tejidos vegetales. Un alto turgor en los tejidos vegetales solo se alcanza de noche. El resultado es un

crecimiento mejor velocidad durante la noche en comparación del que ocurre durante el día (Boyer,

1968). A media que el agua del suelo inflye en el potencial agua de las hojas, la elongación de las hojas

también depende en la disponibilidad de agua del suelo (Marc y Palmer, 1976). Así acevedo et al 1971

reportan que la elongación de hojas de plantas jóvenes de maíz se deprimió cuando ella disponibilidad

de agua en el medio radicular disminuía de -10 a -20 kPa ver punto. 4.2.3). El correspondiente poten-

cial agua de la hoja fue -280 a -700 kPa respectivamente.

4.4.3 P4.4.3 P4.4.3 P4.4.3 P4.4.3 Pared celular y síntesis de proteínasared celular y síntesis de proteínasared celular y síntesis de proteínasared celular y síntesis de proteínasared celular y síntesis de proteínas

La síntesis de pared celular ha sido medido por la incorporación de glucosa marcada dentro del

material de la pared. Esta técnica es sustancialmente deprimida por el estrés hídrico, con solo dismi-

nuir unas décimas de MPa (Cleland, 1967). El estrés hídrico inhibe la incorporación de aminoácidos en

proteínas (Ben-Zioni et al, 1976) y causa una disminución en el contenido de proteínas dentro de los

Figura 4.12. Sensibilidad general de algunos procesos y parámetros metabólicos al estrés hídrico: (-)

reducido, (+) aumentado (Hsiao et al. 1976).
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tejidos (Mizrahi et al, 1970). Los resultados de Dhindsa y Cleland (1975) usando un técnica de doble

marcador isotópico (C-14, H-3) con coleóptilos de avena mostraron que el estrés hídrico inducía tanto

un cambio cualitativo en los tipos de proteínas producidas como una reducción cuantitativa en la tasa

de incorporación de leucina en proteínas.

Las plantas puede hasta cierto grado adaptarse al estrés hídrico. Así Simmelsgaard, (1976)

encontró en su investigación con plantas jóvenes de trigo que una baja disponibilidad de agua en el

medio nutritivo (- 700 kPa) resultaba en una disminución gradual en el potencial osmótico de las hojas

desde -1.4 a -2.5 con una disminución concomitante en el potencial agua desde -0.8 a -1.6. La presión

hidrostática (...p) que puede calcularse con estos datos fue mas alta en el tratamiento con estrés

hídrico que con el control. Este aumento en la ...p (turgor) se debió al desarrollo de vacuolas mas

pequeñas durante el estrés hídrico.

4.4.4 Enzimas

Los déficits de agua severos afectan directamente los niveles de enzima en las plantas.  Bajo

tensión moderada algunos niveles de enzima son aumentados como, por ejemplo, las enzimas

involucradas en hidrólisis y de-hidrogenación.  En general, sin embargo, el estrés hídrico resulta en

una disminución del nivel de la enzima.  En particular, este es el caso con la nitrato reductasa. Se ha

sugerido que ésta está relacionada con la supresión de síntesis de proteínas (Bardzik et al.  1971).  Se

ha argumentado que una enzima con una corta media vida como la nitrato reductasa sería particular-

mente dependiente de la síntesis de proteínas.  Cuando se considera la actividad de esta enzima

debería tenerse en mente que el estrés hídrico es poco probable que ejerza alguna influencia directa en

la conformación de la enzima.  Se requeriría una pérdida de agua hasta el punto de marchitamiento

antes que se afecte la conformación de la enzima.

Una pregunta intrigante es si las enzimas localizadas en la membrana plasmática son afecta-

das por el turgor ( ...p... ) el que presiona la membrana contra la pared de la célula.  Zimmermann

(1978) al considerar esta pregunta en un útil trabajo de revisión, sugiere que la presión resulta en un

cambio de espesor de membrana que a su vez pueden influenciar las enzimas localizadas en la mem-

brana. Así es posible que la actividad de la membrana ATPase esté controlada en parte por el turgor, lo

que también implica que los potenciales de membrana son dependientes del turgor. Zimmermann y

Beckers (1978) suponen que estos cambios en los potenciales de membrana son medios generales por

medio de los cuales los tejidos vegetales pueden controlar reacciones fisiológicas, por ej. la absorción

de sustancias disueltas.  La relación entre la absorción de sacarosa y el turgor de los tubos cribados ya

se ha mencionado.  Una relación similar entre el turgor y la absorción de K+ fue encontrada en Valonia

utricularis (Zimmermann 1978).  La absorción de K+ aumentó a medida que el turgor de la célula

disminuyó.  Así parece que la presión de turgor tiene una función dual en los procesos de crecimiento.

Se requiere para estirar y alargar las paredes y para facilitar la fractura de los enlaces químicos y en una

fase siguiente controla la absorción de solutos requeridos para el crecimiento.

4.4.5 Hormonas vegetales

Las relaciones entre el estrés hídrico y las fitohormonas son complejas.  Algunos puntos gene-

rales son, sin embargo, bastante claros.  Está bien establecido por ejemplo, que aún bajo un moderado

estrés hídrico hay una rápida y dramática acumulación de ácido abscísico (ABA, ver fórmula en punto

5.1.1.) (Mizrahi et al, 1970).  En las hojas marchitas aparentemente los niveles más altos de ABA son
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mantenidos por un aumento tanto en la tasa de síntesis como el metabolismo del ABA (Harrison y

Walton, 1975).  La acumulación de ABA induce cierre estomático e inhibe la transpiración (Beardsell y

Cohen, 1975). Como la senescencia de la planta se acelera por el ABA, el fenómeno general de las

plantas se hace senescentes más rápidamente bajo estrés hídrico está casi ciertamente relacionado

con la síntesis y contenido del ABA.

El  etileno  es  bien  conocido  en  su  habilidad  para  inducir  abscisión.    En  la  producción  de

algodón  este  es  un  problema  particular  ya  que  puede   resultar  en  la pérdida de flores

desarrolladas y frutos jóvenes.  Evidencias de McMichael et al. (1972) sugieren que el estrés hídrico

predispone a las hojas a la acción del etileno, ocurriendo la producción de etileno en los peciolos del

algodonero dentro de una pocas horas del desarrollo de un déficit hídrico. En algunos casos pero no

todos, sus hallazgos mostraron que la producción de etileno declinaba con el riego.  La influencia del

estrés hídrico en las citoquininas no está tan claro, aunque bajas cantidades de citoquininas han sido

observadas en exudados de raíz de plantas que han sufrido un período de estrés hídrico (Itai et al.

1968).

Es  bien  conocido el estrés hídrico inhibe la apertura estomática y la fotosíntesis.  Un estrés

hídrico moderada parece, sin embargo, tener poco efecto en el cierre estomática (Hsiao, 1973).  Plan-

tas de soja por ejemplo, no mostraron reducción de intercambio gaseoso, indicativo de un sustancial

cierre de los estomas, hasta que el potencial hídrico de las hojas habían disminuido tanto como -1.0

MPa.  Los valores correspondientes para girasol y maíz fueron -0.7 MPA (Boyer, 1970).  Estos valores

críticos indican, que se requieren potenciales hídricos muy bajos como para inhibir el intercambio

gaseoso y así  la difusión de CO
2
  a la atmósfera a través de los estomas del tejido foliar. Los resultados

de  Boyer  (1970)  con plantas de girasol proveen evidencias que los cambios en el potencial hídrico de

las hoja son más sensiblemente registrados por cambios en la elongación de la hoja que por la fotosín-

tesis neta.   Como puede verse en la Figura 4.13 el elongamiento foliar, como lo hemos visto, es muy

sensible al estrés hídrico, cayendo rápidamente cuando el potencial hídrico disminuyó por debajo de -

0.3 MPa.  La fotosíntesis neta, sin embargo, no disminuyó apreciablemente hasta que se alcanzaron

valores debajo de -0.8 MPa.   En experimentos  con  Phaseolus  vulgaris,  O’Toole et al. (1977)

encontraron  tasas   absorción  de  CO
2
  y de transpiración más altas a un potencial hídrico de -0.3

MPa.  A un potencial tan bajo como -0.9 MPa, la absorción de CO
2
 y la transpiración estuvieron casi

inhibidas.

Cuando el estrés hídrico es más severo hay una reducción en la absorción de CO
2
. Además se

afectan la foto-fosforilación y la fotólisis (Santarius, 1967). Brevedan y Hodges (1973) encontraron que

el maíz cultivado bajo condiciones de campo con estrés hídrico, resultante de un potencial hídrico

entre -1.7 a -2.2 MPa se mostró una inhibida tasa de asimilación de CO
2
.  También fue observada una

reducción en la tasa de translocación de fotosintatos de las hojas a otras partes de la planta. Estos

autores argumentan que la translocación de fotosintatos responde más sensitivamente al estrés hídrico

que a la fotosíntesis.  Bajos potenciales hídricos de la planta también pueden reducir la respiración

(Bell et al. 1971).

4.4.6 A4.4.6 A4.4.6 A4.4.6 A4.4.6 Actividad fotosintéticactividad fotosintéticactividad fotosintéticactividad fotosintéticactividad fotosintética
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4.4.7 Desarrollo del estrés hídricos en la plantas4.4.7 Desarrollo del estrés hídricos en la plantas4.4.7 Desarrollo del estrés hídricos en la plantas4.4.7 Desarrollo del estrés hídricos en la plantas4.4.7 Desarrollo del estrés hídricos en la plantas

De  la  discusión anterior es claro que el estrés hídrico puede causar efectos fisiológico muy

diferentes.  En una excelente revisión en la respuesta de las planta al estrés hídrico Hsiao (1973) ha

sugerido el siguiente esquema muy tentativo del desarrollo de estos efectos en tejidos con estrés

hídrico (ver Figura 4.12).  El  primer   cambio  sugerido   es  la   reducción  en el crecimiento   de   los

brotes  y   en   las  hojas   efectuado  por   un   reducido  potencial  hídrico.  Este  sigue  muy

estrechamente  por  una  disminución  en  la  pared   celular   y  en la síntesis de proteínas en tejidos

con alto potencial de crecimiento. Con una disminución posterior en el potencial hídrico, la división

celular puede declinar y disminuir los niveles de algunas enzimas como la nitrato reductasa. Los

estoma puede cerrarse entonces con una consecuente reducción en la transpiración y la asimilación

de CO
2
. En esta etapa, cambios secundarios y terciarios comienzan a desarrollar y a ocurrir otros

caracteres distintivos asociados con la deficiencia de agua como una disminución en la respiración y la

translocación de fotosintatos.  Se observan acumulaciones de azúcares y de prolina y la asimilación de

CO
2
 cae a un nivel muy bajo.  Estos efectos fisiológicos están acompañado por cambios anatómicos

que incluyen la cavitación del xilema, y el bloqueo por espacios aéreos. Las hojas mas maduras se

hace senescente y se desprenden a medida que el proceso continúa, hasta que finalmente la planta

muere.

Figura 4.13. Efecto del potencial hídrico de la hoja en la elongación de ésta y la fotosíntesis neta en

girasol (Boyer, 1970).
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4.5 Aspecto Prácticos del Estrés Hídrico4.5 Aspecto Prácticos del Estrés Hídrico4.5 Aspecto Prácticos del Estrés Hídrico4.5 Aspecto Prácticos del Estrés Hídrico4.5 Aspecto Prácticos del Estrés Hídrico

4.5.1 V4.5.1 V4.5.1 V4.5.1 V4.5.1 Valores de potencial agua e irrigaciónalores de potencial agua e irrigaciónalores de potencial agua e irrigaciónalores de potencial agua e irrigaciónalores de potencial agua e irrigación

Cuando la disponibilidad de agua en el suelo es pobre y la transpiración es alta, resulta un

balance hídrico negativo, por ej. la pérdida de agua por la planta es mayor que su absorción (...

disminuye, se hace más negativo).  Si la pérdida se vuelve excesiva las plantas en un principio se

marchitan y el estrés hídrico inhibe el crecimiento.

Obviamente el modo más usual de balancear un déficit hídrico y evitar el estrés es por medio

del riego.  De acuerdo con Padurariu et al, (1969) el potencial  hídrico de hojas de maíz durante el

período principal de crecimiento no debería ser menor que el rango de -0.6 a -0.7 kPa.  El valor equiva-

lente para remolacha azucarera es de -0.5 kPa, demostrando que este último cultivo responde más

sensiblemente al estrés hídrico. Para la mayoría de las especies cultivadas las condiciones de hume-

dad óptima del suelo están en un rango de -20 a -50 kPa (~pF 2.3 a 2.7).  El  suministro insuficiente de

agua tiene un impacto tremendo en el crecimiento de la mayoría de las especies cultivadas (ver Figura

4.12).

Los requerimientos de agua de los cultivos difiere entre las etapas de crecimiento.  El maíz, por

ejemplo, es particularmente sensible al estrés hídrico en la etapa de floración. El riego en esta etapa de

crecimiento tiene un efecto sustancial en el rendimiento de grano bajo condiciones donde el suminis-

tro de agua del suelo es pobre.  Un ejemplo de esta clase se muestra en Tabla 4.5.  El riego de una

lámina de 150 mm en Julio-Agosto (Enero-Febrero en el hemisferio Sur, N.del T.) aumentó conside-

rablemente los rendimientos de grano (Buchner y Sturm 1971).  Aumentar la dosis de aplicación

nitrogenada tuvo un efecto similar siempre que fuera acompañada por irrigación.  En el tratamiento sin

riego, la aplicación nitrogenada deprimió los rendimientos de grano.

Sionit et al. (1980) informaron el trigo fue especialmente sensible al estrés hídrico durante la

antesis.  En este período de desarrollo, las plantas fueron menos capaces de ajustarse a una baja

disponibilidad hídrica edáfica que en una etapa de crecimiento anterior.  El estrés hídrico en la antesis

conduce a una reducción en la cantidad de espigas y en el número de granos por espiga resultando en

rendimientos inferiores de grano.

Tabla 4.5. Interacciones entre aplicación de N e irrigación y su efecto en el rendimiento
     de grano de maíz (Buchner y Sturm 1971)

          Dosis de N             Rendimiento de grano
kg de N/ha                            1969                                         1970

Sin       Con Riego                     Sin          Con Riego

60 5.1 8.8 3.4 6.1
120 3.8 9.7 3.7 8.7
120 + 60 3.3 9.6 2.3 10.0
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4.5.2 Antitranspirantes4.5.2 Antitranspirantes4.5.2 Antitranspirantes4.5.2 Antitranspirantes4.5.2 Antitranspirantes

La mayoria de las plantas de cultivo tienen una alta demanda de agua. Las pérdidas de agua

por transpiración excede en mucho la cantidad de agua requerida para procesos de transporte y otras

necesidades fisiológicas.  Como las plantas necesitan abrir los estomas para absorber CO
2
, la pérdida

de agua debido a la transpiración por los estomas parece inevitable.  Bajo condiciones climáticas

húmedas este problema no es de gran importanciaya que los déficits hídircos no son comunes, particu-

larmente bajo condiciones donde la capacidad de retención del agua del suelo es alta.  Bajo condicio-

nes áridas, sin embargo, el estrés hídrico de los cultivos es de una mayor significancia.  Aquí los

esfuerzos se han estado realziando para lograr un cierre parcial de los estomas por medio de productos

químicos llamados antitranspirantes.  Estos compuestos se usan para deprimir el consumo de agua

sin afectar significativamente la asimilación de CO
2
 (Gale y Hagan, 1966). Waggoner y Zelitch (1965)

informaron que el monometil ester del ácido decenil succínico es particularmente efectivo en el cierre

estomático.  Fulton (1967) utilizó este producto químico y encontró una relación entre la concentración

del compuesto y el ancho de la apertura como se lista en la Tabla 4.6.  En un experimento de campo

con patatas, el compuesto no tuvo efecto en el régimen de evaporación.  Se necesitan mas trabajos

para lograr un uso exitoso de estos compuestos en agricultura.

Otro método de reducir la transpiración ha sido propuesto por Gale y Hagan (1966).  El principio

de esta técnica es aumentar la reflexión de la luz por las hojas y lograr así una disminución de la

temperatura de hoja.  Esto se logra por la pulverización de las hojas con caolinita para aumentar la

reflectividad.  Utilizando este método Abou-Khaled et al, (1970) fueron exitosos al reducir la tasa de

transpiración especies C-4 sin afectar la asimilación de CO
2
.  Moreshet et al, (1977), sin embargo, al

pulverizar con caolinita encontró una disminución significativa en la absorción de CO
2
  y comienzo mas

temprano de la senescencia foliar.

4.5.3 T4.5.3 T4.5.3 T4.5.3 T4.5.3 Transpiración y rendimiento de los cultivosranspiración y rendimiento de los cultivosranspiración y rendimiento de los cultivosranspiración y rendimiento de los cultivosranspiración y rendimiento de los cultivos

Para propósitos prácticos el uso del coeficiente de transpiración provee un medio valioso para

expresar la eficiencia por la cual el agua consumida está siendo utilizada en la producción del cultivo.

El coeficiente de transpiración puede definirse como la cantidad de agua en litros utilizada para produ-

cir 1 kg de materia seca.  La tabla 4.7 muestran que los coeficientes de transpiración difieran marcada-

Concentración (M)                Ancho de abertura (?m)

 0      8.9
10-5      8.2
10-4      4.4
10-3      3.9
10-2      2.9

Tabla 4.6. Relación entre la abertura estomática y concentración del antitranspirante
     aplicado (Fulton, 1967).
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mente entre cultivos (Shantz, citado por Romer y Scheffer, 1959) y son más altos para las plantas C-3

que para los cultivos C-4 (ver punto 3.2.6).  Por lo tanto para la producción unitaria de materia seca la

alfalfa  consume  más  agua  que  el  maíz  y  el  sorgo.   Los  coeficientes  de  transpiración  no  son

valores  absolutos  y  dependen  de  condiciones de clima y de suelo así como de la nutrición del

cultivo.  Bajo condiciones de humedad de aire relativa baja y abastecimiento de agua abundante, los

coeficientes de transpiración tienden a ser más altos.  La inversa se comprueba donde la disponibilidad

de agua edáfica es pobre y la humedad relativa del aire es alta. Cuando plantas no están bien suministra-

das con nutrientes, los coeficientes de transpiración tienden a ser más altos.  Esto significa que cuan-

do la nutrición es inadecuada el agua se utiliza menos eficientemente para la producción del cultivo.

Esta relación resulta del hecho que bajo condiciones de estrés nutricional la producción de materia

seca es mas afectado que el consumo de agua.  El potasio en particular tiene un efecto beneficioso en

el uso de agua tal como han mostrado Blanchet et al, (1962) y Linser y Herwig, (1968).  El potasio

deprime el potencial osmótico (Ψ s) de las células vegetales y por lo tanto evitan la pérdida de agua de

la planta.

Kallsen et al (1984) al estudiar los rendimiento de grano de cebada de primavera en relación a

transpiración bajo las condiciones áridas de Nuevo México encontró la siguiente relación:

         y =  -222 + 16.21 T

Donde

y = rendimiento de grano, kg ha-1

T = transpiración

En  un  cultivo, las pérdidas de agua no solo resultan de la transpiración sino también de la

pérdida   directa  de  agua  del  suelo  por  evaporación).   La  suma  de  la  transpiración  y  la

evaporación  se  conoce  como  evapotranspiración.   La  relativa  importancia  de  la  evaporación

puede  ser  particularmente  alta  si  la  densidad  de  plantas   del  cultivo  es  baja   delgado,  como  es

el  caso  cuando  el  nitrógeno  es  deficiente.    La  relación  entre  rendimiento  de  grano, aplicación

de fertilizante nitrogenado y pérdida de agua se muestra en la Tabla 4.8 del trabajo Kallsen et al.

(1984).

Tabla 4.7. Coeficientes de transpiración de diversas plantas de cultivo (Shantz, citado por
      Roemer y Scheffer, 1959)

Cebada 527 Avena 527
Remolacha azucarera 443 Maíz 349
Centeno de primavera 634 Patatas 575
Trébol rojo 698 Alfalfa 844
Trigo de primavera 491 Lino 783
Sorgo 277
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A la más alta dosis de aplicación de fertilizante N, la pérdida improductiva de agua (evapora-

ción) fue la más baja.  En este tratamiento la producción de 1 t de grano consumió 159 mm de agua

mientras que en el tratamiento con 30 kg N ha, se requirieron 313 mm de agua para producir 1 t de

grano.  Este aspecto es de máximo interés donde agua es un factor limitante del crecimiento y donde

es necesario el riego.  Como se mostró en la ecuación anterior hay una relación lineal entre transpira-

ción y rendimiento.  Lo mismo también se demuestra en la ecuación propuesta por DeWitt (1958):

   T
y = M

   E
Donde

y = rendimiento.

T = transpiración

E = evaporación

M = factor de cultivo

Esta ecuación muestra que un aumento en la evaporación está asociado con una disminución

de rendimiento.  El valor M es un indicador de la eficiencia de uso de agua del cultivo.  Como sería

esperado las plantas C-4 tienen valores M más altos que las plantas C-3, ya que son más eficientes en

el uso de agua. Un valioso trabajo de revisión en los tópicos de rendimiento de los cultivo y consumo

de agua ha sido publicado por Hanks y Rasmussen (1982).

4.6 Salinidad4.6 Salinidad4.6 Salinidad4.6 Salinidad4.6 Salinidad

4.6.1. Generalidades4.6.1. Generalidades4.6.1. Generalidades4.6.1. Generalidades4.6.1. Generalidades

La salinidad de los suelos es un problema a nivel mundial en la producción de cultivos.  En las

regiones áridas y semi-áridas en particular, el desarrollo de los suelos está caracterizado por altos

niveles de sales en el perfil de suelo (ver punto 2.2.6).  Dependiendo de condiciones específicas, uno o

más de un grupo de iones (Na+, Cl-, HCO
3

-, Mg2+, SO
4

2-  y boratos) pueden estar presente dentro del

perfil al alcance de las raíces en altas concentraciones afectando así el crecimiento de los cultivos.

Tabla 4.8  Relación entre dosis de fertilizante N, rendimiento de grano de cebada,
     evaporación, y transpiración (Kallsen et al, 1984).

Dosis de N       Rendimiento de grano    Transpiración      Evaporación
 kg N ha-1  t ha -1 mm            mm

 30 1.02 85 235
125 1.65 121 278
225 2.69 217 212
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En  general  la  presencia de sales solubles en el medio nutritivo puede afectar de tres formas el

crecimiento de las plantas.   En primer  lugar  altas  concentraciones  de  un  ion  específico   pueden

ser  tóxicas  e  inducir  desórdenes   fisiológicos  (por  ej. Na+, boratos).  En  segundo  lugar  los

desbalances  iónicos  pueden  ser  provocados  por  una  alta  concentración   salina.   En  tercer  lugar,

las  sales  solubles  deprimen  el  potencial  hídrico  del  medio  nutritivo  y  restringen  así  la  absorción

de  agua  por  las  raíces  de   la  planta.    Las  plantas  pueden  adaptarse  a  esta  clase  de  estrés

hídrico  por  osmoregulación  (ajuste  osmótico)  que  se  efectua  por  la  absorción   de  iones

inorgánicos   y   la síntesis y acumulación de solutos orgánicos.  Los solutos inorgánicos más impor-

tantes son el K+, Cl-  y NO
3

-. La contribución del Na+ dentro de plantas es muy dependiente de la

especies vegetal en particular (ver punto 10.2.6).  Al aumentar la absorción de estas especies iónicas

resulta en una disminución del potencial hídrico de la célula que promueve la absorción de agua.  Los

iones inorgánicos se acumulan principalmente en la vacuola mientras que los solutos orgánicos se

sintetizan y acumulan en el citoplasma.  Con respecto a esto, el osmótico orgánico más importante es

la glicinabetaína.  Esto se demuestra en la Tabla 4.9 del trabajo de Hanson y Wyse (1982), donde se

muestra el efecto de la salinidad en el contenido de betaína satisface y el potencial de solutos de dos

especies Beta.

Gimmler y Möller (1981) informaron que el alga Dunaliella parva puede tolerar concentraciones

de NaCl tan altas como 1 a 2 M.  La osmoregulación (ajuste osmótico) en este caso es producida por

el glicerol.

Las  plantas  que padecen de estrés salino son típicamente achaparradas con pequeñas y hojas

verdes azuladas embotadas.  Síntomas de marchitez se observan muy rara vez (Bernstein y Hayward,

1958).   Esto está  en  completo  contraste  con plantas que directamente sufren estrés hídrico. El

turgor foliar más alto de plantas con estrés salino depende del ajuste osmótico producido por una tasa

más alta de absorción iónica.  El adecuado turgor de las plantas en condiciones salinas implica que el

efecto pernicioso de las sales solubles en el crecimiento de la planta resulta de desórdenes fisiológicos

inducidos por las sales antes que por los efectos osmóticos en sí mismo.  Esto se ha confirmado

experimentalmente en estudios de solución de cultivo.  Cuando se agregaron manitol o carbowax

(polietilen-glicol, Peso molecular aproximado 20000) a una solución de cultivo el potencial hídrico fue

deprimido.  El mismo efecto fue observado al agregar sales inorgánicas.  Así es posible comparar el

crecimiento de plantas en soluciones del mismo potencial hídrico con y sin el efectos salino. Tales

experimentos han mostrado muy claramente que el crecimiento de las plantas es más pobre en pre-

sencia de altas concentraciones salinas que con una solución iso-osmótica de carbowax (Lagerwerff y

Eagle, 1961).

Tabla 4.9. El efecto de salinidad en el contenido de betaína y el potencial de solutos en hoja
               (Datos de Hanson y Wyse 1982).

                 Betaína  µmol g-1 MS           Potencial soluto MPa
   Control     Salinidad NaCl   Control        Salinidad NaCl

Beta marítima    103 258                  -1.10      -2.00
Beta vulgaris      73 189                  -0.85      -1.62
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4.6.2. T4.6.2. T4.6.2. T4.6.2. T4.6.2. Toooooxicidad por salesxicidad por salesxicidad por salesxicidad por salesxicidad por sales

La  salinidad  puede  afectar diferentes  procesos  metabólicos,  como  la  asimilación  de CO
2
,

la  síntesis  de  proteínas,  respiración  o reciclado   de  fitohormonas.   Sin embargo,  la  cuestión  de

si  estos  son  efectos  directos,  es  frecuentemente  difícil  de   responder.    La  toxicidad  comienza

con  un  desbalance  de iones  en  el  tejido vegetal, frecuentemente  con  un  gran  exceso  de  Na+.    La

planta  puede  tratar  en algún grado este exceso de Na+ al excluirlo en el proceso de absorción o

secretandolo en las vacuolas (Rains, 1972).  Estos procesos reguladores requieren una cantidad adi-

cional de energía y por esta razón, plantas expuestas a condiciones de salinidad muestran  tasas   de

respiración  más  altas  (Lüttge et al, 1971) y gasta carbohidratos de almacenamiento en mayor

extensión que las plantas crecidas bajo condiciones no salinas.  Las plantas que sufren de salinidad

son también pobres en su condición energética.  Esta relación entre salinidad y suministro  de  energía

ha sido demostrado por  Chimiklis  y  Karlander  (1973)  para  Chorella  y  por  Helal  y  Mengel  (1981)

para Vicia  faba.  En ambos casos se mostró que el efecto tóxico   de la salinidad  de  NaCl   fue   menos

severa  cuando  las  plantas  fueron  cultivadas  bajo  alta  intensidad  lumínica  que  en  comparación

con  bajas  intensidad  de  luz.   Bajo  condiciones  de  alta  intensidad  de luz  las  plantas  fueron

capaces  de  mantener  balanceadas  concentraciones  de  cationes  en  los  órganos   vegetales,  en

contraste  con  bajas  intensidades  de  luz, donde  se  encontraron   concentraciones  en  exceso  de

Na+  y  bajas  de  K+.    Esta  condición  iónica  desbalanceada  estuvo  asociada  con  una  disminución

en  la  asimilación  de  CO
2
  y una drástica reducción en el reciclado de los lípidos (Helal y Mengel

1981).

La  carencia  de  energía por resultado de la salinidad puede afectar diversos procesos que

requieren energía como la asimilación de CO
2
,  la  síntesis  de  proteínas o la  asimilación de N

inorgánico  (Helal y Mengel 1979).    Las condiciones  salinas  restringen  las síntesis de citoquininas

en las raíces; su translocación a partes superiores de la planta también pueden inhibirse (Meiri-Shal-

hevet, 1973).  La síntesis de ácido abscísico por otra parte es promovido por la salinidad (Mizrahi et al,

1970).

Bajo  estrés  salino severo, el citoplasma puede  estar sobrecargado  con  Na+  que  puede

afectar enzimas y orgánulos presentes en el citoplasma.  Así Hecht-Buchholz et al, (1974) informaron

que cloroplastos aislados de Phaseolus vulgaris expuestos a una solución 25-mM de NaCl se encontró

que  sufrieron una considerable perdida en su estructura fina (Foto 4.5).   El daño  fue  acompañado

por  un intercambio de  K+  del  cloroplasto   con  Na+ de la solución.   Interesantemente los cloroplastos

de Beta vulgaris no fueron afectados por este mismo procedimiento y no ocurrió intercambio K/Na.

Como se conoce a Phaseolus como una especie sensible a la salinidad, mientras que Beta es una

planta más bien tolerante, es tentador especular que la tolerancia a las sales se relaciona de alguna

forma con la estabilidad de los cloroplastos ante altas concentraciones de Na.  Marschner y Possingham

(1975) informaron que en remolacha azucarera y espinaca, ambas especies natrofílicas, altos niveles

de Na en el medio externo realza la expansión y crecimiento celular, aunque se afecta la síntesis de

clorofila.
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4.6.3. T4.6.3. T4.6.3. T4.6.3. T4.6.3. Tolerancia a la salinidadolerancia a la salinidadolerancia a la salinidadolerancia a la salinidadolerancia a la salinidad

Ocurren marcadas diferencias en la tolerancia a la salinidad entre especies vegetales.  Esto está

mostrado aproximadamente en Figura 4.14 de un útil trabajo de revisión de Greenway y Munns,

Foto 4.5. Cloroplastos de Phaseolus vulgaris. a) Normal, b) Dañado por 25 me/l NaCl. El cloroplasto

intacto muestra (a) inclusiones de almidón (S) y tilacoides (T). (Foto: Mix).
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(1980).  La línea 1 en la figura muestra la respuesta de crecimiento de la halófita Suaeda marítima en

relación a la concentración de Cl- denotada en el eje x.  Es obvio que el crecimiento máximo fue

obtenido en concentraciones tan altas como 200 a 300 mM de Cl-.  La línea 2 muestra la respuesta de

crecimiento de remolacha azucarera, un especies que está relacionado con las halófitas;  la línea 3

representa el algodón, una especie no halofítica pero tolerante a las sales y la línea 4 representa frijoles,

reconocidos como una planta sensible a las sales.  Las halófitas son capaces de sobrevivir con altas

concentraciones de electrolitos en el medio nutritivo debido a su capacidad de absorber grandes can-

tidades de iones y secuestrarlos en las vacuolas, donde contribuyen al potencial osmótico.  Las halófitas

hasta necesitan de un exceso de sales para lograr su máximo crecimiento y para alcanzar potenciales

osmóticos tan altos como -2.0 a -5.0 MPa (Flowers et al, 1977).  El mecanismo principal en la que

depende la tolerancia a las sales en estas especies es la compartimentación de iones inorgánicos.  Así

de acuerdo a Kylin y Quatrano (1975) la secreción activa de Na+ en la vacuola protege el citoplasma

contra una concentración de Na+ demasiado alta.

Las especies no halofíticas (glicófitas) pueden poseer el mismo mecanismo en un grado mucho

menos desarrollado, pero hay otras especies que evitan la absorción excesiva de sales y así protegen

a las células contra concentraciones iónicas demasiado altas. En tal especies, sin embargo, una caren-

cia de solutos pueden resultar en un pobre turgor, de modo que es la deficiencia de agua antes que la

toxicidad salina ser el factor que puede limitar el crecimiento (Greenway y Munns, (1980).  La toleran-

cia a las sales puede también efectuarse por una re-absorción de Na+ desde los vasos del xilema en la

parte basal de las raíces. Tal ejemplo fue descrito por Läuchli (1975) para dos cultivares de soja. Un

ejemplo de tolerancia de sal de especies vegetales estrechamente relacionadas fue informado por

Rush y Epstein (1976) para tomate.  El ecotipo tolerante a sales Lycopersicon chessmanii era capaz de

sobrevivir en un solución nutriente con concentración de agua de mar mientras que Lycopersicon

esculentum no fue capaz de soportar más que 50% de agua de mar.

Figura 4.14. Respuesta del crecimiento de especies con diferente tolerancia de sales a concentraciones

crecientes de Cl- en el medio externo (Greenway y Munns, 1980).

Relaciones Hídricas de las Plantas 213

C
re

ci
m

ie
nt

o 
re

sp
ec

to
 a

l t
es

tig
o,

 %

Haba
Algodón

Remolacha

CI- (mM) en el medio externo



El ecotipo tolerante acumuló grandes concentraciones de Na+ en las hojas (hasta 7% en la

materia seca).  La acumulación de sal en las hojas, sin embargo no es un indicador confiable de

tolerancia de sal.  Este es evidente del trabajo de Lessani y Marschner (1978) que reportaron similares

contenidos altos de (Na+K) en plantas de pimienta sensibles a la salinidad, y en remolacha azucarera,

tolerante a la salinidad. Es mas bien la habilidad para segregar el exceso de iones en la vacuola que el

contenido global de sales en las hojas la que jueguen un papel en la tolerancia al exceso de sales.  Si

altos niveles de sales permanecen en el espacio libre de la hoja pueden ser perniciosos para la condi-

ción hídrica de la célula.  Por otra parte si altos niveles de sal se presentan en el citoplasma pueden

afectar la actividad enzimática.  Los daños resultantes de excesivos niveles de sal ocurren particular-

mente en hojas jóvenes recién expandidas donde un turgor demasiado bajo afecta el crecimiento de la

planta (Greenway y Munns 1980).

 Greenway y Munns (1980) han sugerido, que la glicina-betaína juega un papel muy importan-

te en la adaptación de algunas halófitas.  La función de la prolina en este papel es dudosa. De acuerdo

con Greenway y Munns, (1980) esta razón no es considerado como un soluto típico de la tolerancia a

la salinidad.  En las halófitas los solutos orgánicos son osmóticos esenciales en el citoplasma que

tienen que balancear el bajo potencial osmótico (alta concentración de solutos) de la vacuola (Flowers

et al, 1977).  Estos solutos del citoplasma abarcan aminoácidos, betaínas, azúcares, y ácidos orgáni-

cos.  Como no son tóxicos para el citoplasma son llamados solutos compatibles.

4.6.4. Producción de cultivos4.6.4. Producción de cultivos4.6.4. Producción de cultivos4.6.4. Producción de cultivos4.6.4. Producción de cultivos

En los estudios de producción de cultivos la salinidad del suelo se mide como la conductividad

eléctrica de una extracto acuosos saturado de suelo. La conductividad expresada en mmhos/cm, es

mas alta cuanto mas concentrada sea la composición iónica del extracto. La tabla 4.1 muestra un

relevamiento del grado de salinidad en términos de conductividad eléctrica (CE) en relación a las

especies vegetales (Bernstein, 1970). Ocurren diferencias considerables entre las especies cultivadas

en relación a la tolerancia a la salinidad. En general la mayor parte de los frutales son mas sensibles

que los cultivos de campo, hortícolas o pasturas. La tabla 4.11 muestra la repuesta de varios cultivos

a la salinidad, disminuyendo desde el tope de la tabla hacia abajo (Bernstein, 1970). El efecto detrimental

de la salinidad, a menudo depende del estado de crecimiento de las plantas. Para muchas especies el

estado de plantín ó plántula es muy sensible a la salinidad. En la mayoría de los cereales los rendimien-

tos de grano son menos afectados que los rendimientos de paja. En el arroz, el macollaje, y en especial

el desarrollo temprano de las panojas y la producción de granos son muy afectadas por la salinidad

(Lehman et al, 1984). La salinidad también puede afectar la calidad de los cultivos. En la remolacha

azucarera por ejemplo pueden resultar en muy bajos niveles de azúcar.

Tabla 4.10. Respuesta de cultivos a la salinidad, (Bernstein 1970).

  Salinidad    Respuesta de los cultivos
  CE mmhos/cm a 25 C

0 a 2 Efectos de salinidad mayormente despreciables
2 a 4 Rendimiento de los cultivos muy sensibles pueden afectarse
4 a 8 Rendimientos de muchos cultivos son afectados
8 a 16 Sólo los cultivos tolerantes rinden satisfactoriamente
> 16 Sólo unos pocos cultivos muy tolerantes rinden satisfactoriamente
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Tabla 4.11. Tolerancia a la salinidad de varios cultivos de campo, según la conductividad que
                reduce el rendimiento en un 25 % (Bernstein 1970.

Epstein y colaboradores han sugerido que hay una gran necesidad de mejorar los cultivos y

hacerlos tolerantes a la salinidad. Rush y Epstein (1976) argumentan que generar líneas de cultivos

capaces de medrar en los suelos salinos explican que los que ‘ahora es un problema podría volverse

una gran oportunidad para la producción de cultivos aprovechando la inmensa cantidad de agua y

nutrientes vegetales de los océanos sin los costosos tratamientos industriales de desalinización’. En

vista de la enorme extensión de suelos salinos y la necesidad de aumentar la producción de cultivos

para satisfacer las necesidades de una población en expansión, tal programa de mejoramiento podría

probar ser de extrema importancia.
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El ciclo de vida de una planta comienza con la germinación. En este proceso el suelo embebe la

semilla que requiere una temperatura óptima, como así también el suministro de agua y oxígeno y la

presencia de factores endógenos favorables dentro de la semilla misma. Los factores endógenos son

principalmente fitohormonas tales como el ácido abcísico ABA, el ácido giberélico GA3 y el ácido indol-

acético AIA. El proceso de germinación es dependiente de su síntesis o descomposición. La temperatura

óptima para la germinación promueve la síntesis de las giberelinas y del ácido indol-acético que esti-

mulan la germinación, pero favorecen la descomposición del inhibidor de la germinación, el ácido

abcísico. La estructura molecular de las fitohormonas mas importantes se muestra en la Figura 5.1.

Las fitohormonas son producidas en la planta en bajas concentraciones y reguladas por procesos

fisiológicos, moviéndose usualmente dentro de la planta de un sitio de producción a uno de utilización.

La germinación comienza con la absorción de agua. La semilla hinchada provee las condiciones

necesarias para la respiración. Con la absorción de oxígeno, las reservas de carbohidratos de las

semillas, grasas y a veces también proteínas, son oxidadas a CO2 y agua y la energía se libera en

forma de ATP y NADH (ver punto 3.2.2). La forma de energía es esencial para el proceso de crecimien-

to. Las proteínas almacenadas en las semillas son principalmente hidrolizadas y los aminoácidos re-

sultantes son usados para la síntesis de las proteínas de la enzima y de los ácidos nucleicos. Ambos

son componentes esenciales para la formación de las células meristemáticas y para la división celular,

proceso que inicia el crecimiento.

 5.1.1. Generalidades 5.1.1. Generalidades 5.1.1. Generalidades 5.1.1. Generalidades 5.1.1. Generalidades
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Figura 5.1. Estructura molecular de las fitohormonas mas importantes.

Acido giberélico

Acido indol acético

(citoquinina)

Acido abscísico (ABA)
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Las primeras partes de la planta en desarrollarse son las raíces; esto significa que el órgano se

forma en los estados iniciales del desarrollo de la planta, siendo responsable de la absorción de agua y

nutrientes. El crecimiento de los tallos comienza luego, tan pronto como los brotes asoman en la

superficie del suelo. La síntesis de clorofila es inducida por la luz. En este punto dos factores adiciona-

les comienzan a tener su rol. la luz y la concentración de CO2 de la atmósfera. La importancia de estos

dos factores aumenta a medida que la semilla agota sus reservas almacenadas. Las hojas jóvenes no

son autosuficientes; deben ser provistas de carbohidratos y aminoácidos. En plantines, el suministro

de material orgánico es provisto por los compuestos almacenados en la semilla. Sin embargo, con el

comienzo del estado vegetativo caracterizado por el rápido desarrollo de hojas, tallos y raíces, la fuente

de material orgánico cambia de la semilla a las hojas. Los fotosintatos asimilados en las hojas mas

viejas proveen de material para las hojas mas jóvenes, que importan carbohidratos hasta que alcanzan

un tercio del tamaño final. La importación neta de aminoácidos en las hojas jóvenes continua mas allá,

aun hasta que están completamente desarrolladas (Milthorpe y Moorby, 1969). Las hojas maduras

exportan cerca del 50% de los fotosintatos, el resto es utilizado para el metabolismo de las mismas y en

parte también respirado. Como en las semillas, los carbohidratos son oxidados a CO2 y agua, y en el

proceso se origina ATP.

El estado vegetativo es seguido del estado reproductivo. Este comienza con la iniciación de las

flores y luego de la polinización o antesis, por el estado de madurez. En determinadas plantas, como

los cereales, el estado vegetativo es bastante distinto al reproductivo, pero en las de crecimiento

indeterminado, como por ejemplo los tomates, ambos estados se superponen. A medida que el estado

de la planta progresa desde el vegetativo hacia el reproductivo y la madurez, los fotosintatos son

dirigidos cada vez mas lejos de los tejidos meristemáticos, hacia los tejidos de almacenamiento.

El rendimiento de un cultivo puede considerarse tanto en términos biológicos como en térmi-

nos agrícolas. El rendimiento biológico ha sido considerado como la producción total de material vege-

tal de un cultivo mientras que el rendimiento económico o comercial (Holliday, 1976) toma en cuenta

solo aquellos órganos de la planta por los cuales la especie en particular es cultivada y cosechado.

Ejemplos obvios son las bochas del algodón, las semillas de los cereales, las hojas del tabaco y los

tubérculos de papa. Para un numero de cultivos tales como las pasturas y algunas hortalizas, la

cantidad total de material vegetal producido por la parte aérea durante el estado de crecimiento vegetativo

es equivalente al rendimiento económico. Para la mayoría de las plantas de cultivo este no es el caso,

aunque el desarrollo de las plantas durante el estado vegetativo controla tanto el rendimiento económi-

co como el biológico. Esta dependencia del estado de crecimiento vegetativo descansa en el hecho de

que durante este período el tejido verde de la planta ya formado provee de fotosintatos para las semi-

llas o los tejidos de almacenamiento. Holliday, (1976), denota el rendimiento económico o comercial

(Yc) como el producto del rendimiento total (Yt) y el índice de cosecha (Ic). Este ultimo termino muestra

la proporción de cultivo cosechado, por ejemplo el grano, con referencia al rendimiento total. Yc = Yt x

Ic. Como resultado del fitomejoramiento los cultivares modernos generalmente ofrecen mas altos índi-

ces de cosecha que los mas antiguos. Los índices de cosecha de los cultivares modernos de trigo son

cerca del 35 a 40 % mientras que en los cultivares mas antiguos estos índices se hallaban entre el 23

y el 30 %.

5.1.2 T5.1.2 T5.1.2 T5.1.2 T5.1.2 Tasa de crecimiento y de suministroasa de crecimiento y de suministroasa de crecimiento y de suministroasa de crecimiento y de suministroasa de crecimiento y de suministro
                                                  de nutrientesde nutrientesde nutrientesde nutrientesde nutrientes
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El crecimiento vegetativo consiste principalmente en la formación y crecimiento de nuevas

hojas, tallos y raíces. Los tejidos meristemáticos tienen un activo metabolismo de proteínas y el trans-

porte de fotosintatos a estos sitios se usa predominantemente para la síntesis de ácidos nucleicos y

proteínas. Por esta razón es que durante el estado vegetativo la provisión de N a la planta controla en

gran medida la tasa de crecimiento de la misma. Una alta tasa de crecimiento ocurre solo cuando hay

una abundante provisión de N.

La Tabla 5.1 muestra la influencia de la nutrición de N en el crecimiento y en el contenido de

constituyentes orgánicos de Ryegrass (Lolium perenne) (Hehl y Mengel, 1972). En el tratamiento con

bajos niveles de nutrición de N (0.5 g de N por maceta) el rendimiento de materia seca fue mucho mas

bajo que en el tratamiento con abundante suministro de N (2 g de N por maceta). Puede también verse

que las plantas con baja provisión de N acumularon carbohidratos, particularmente almidón y

polifructosanos, mientras que el contenido de proteína cruda fue mucho mas deprimido. Esto clara-

mente demuestra que donde la nutrición de N es inadecuada los fotosintatos pueden utilizarse en una

extensión limitada en la síntesis de los compuestos orgánicos nitrogenados; el resto se almacena

como almidón y polifructosanos (Minotti et al, 1969). En este ejemplo, el contenido de carbohidratos

de las plantas exigentes de N era particularmente alto aun cuando las muestras fueron tomadas al

comienzo del período de crecimiento vegetativo.

Tabla 5.1. Efecto del suministro de N en el rendimiento y en los constituyentes orgánicos en
     plantas jóvenes de Ryegrass (Lolium perenne); (Hehl y Mengel, 1972).

A medida que el crecimiento vegetativo procede, el nivel de carbohidratos de las plantas anua-

les generalmente aumenta. El efecto de la nutrición de N en la acumulación de carbohidratos es menos

marcado hacia el final del período de crecimiento y comienzo de la floración. Si la nutrición de N es

inadecuada, el ciclo de vida de la planta se acorta, las plantas maduran mas tempranamente y el

rendimiento económico resultante es generalmente pobre. La senescencia temprana bajo condiciones

de deficiencia de N no resulta de una falta de N para la síntesis de proteínas, sino que es inducida por

una depresión en la síntesis de citoquininas (Michael y Beringer, 1980). Los aminoácidos se requieren

para la síntesis de las citoquininas, de modo que el metabolismo de las citoquininas esta muy

cercanamente relacionado a la nutrición de N (Wagner y Michael, 1971).

El ejemplo presentado arriba demuestra que para un crecimiento óptimo de las plantas debe

haber un balance entre la tasa de producción de fotosintatos y la tasa de asimilación de N. Bajo

condiciones de alta actividad fotosintética, por ejemplo alta luminosidad, óptima temperatura y ausen-

                                                                           Suministro de N g N/maceta
0.5 2.0

Rendimiento (g MS/maceta) 14.9 26.0
Proteína cruda (% MS) 12.3 26.4
Sucrosa (% MS) 7.7  6.3
Polifructosanos (% MS) 10.0  1.4
Almidón (% MS) 6.1  1.4
Celulosa (% MS) 14.4 17.6



Nutrición y Crecimiento de las Plantas 221

cia de estrés hídrico, el nivel de nutrición de N debe ser alto, y viceversa. En especies vegetales

donde la tasa de fijación de CO2 es alta, particularmente especies con asimilación de CO2 vía del

camino C-4, la demanda de N es considerable cuando las condiciones de crecimiento son óptimas

(ver Figura 5.4).

El nivel de nutrición de N requerido para un óptimo crecimiento durante el período vegetativo

debe también balancearse con la presencia de otros nutrientes en cantidades adecuadas. La síntesis

de compuestos orgánicos nitrogenados depende de un numero de iones inorgánicos, incluyendo Mg2+

para la formación de clorofila y fosfatos para la síntesis de ácidos nucleicos. La absorción de nitratos y

su asimilación en proteínas son considerablemente influidos por el potasio en la planta. El potasio es

importante para el crecimiento y la elongación, probablemente por su función osmótica y poder reac-

cionar sinergisticamente con el ácido indol- acético (Cocucci y Dallarosa, 1980). El efecto sinergístico

del ácido giberélico y del K en la elongación de los tallos de girasol se muestra en la Tabla 5.2.

Tabla 5.2. Efecto del K y del ácido giberélico en la fase de crecimiento de internodos de
     Girasol (Datos de DeLa Guardia y Benlloch, 1980).

En general puede concluirse que los requerimientos de nutrición mineral durante el estado de

crecimiento vegetativo son en principio determinados  por la tasa de asimilación de CO2. Si la tasa de

producción de fotosintatos es alta, la cantidad de nutrientes inorgánicos debe ser también alta para

poder convertir los fotosintatos en los numerosos metabolitos necesarios para el crecimiento

vegetativo.

El crecimiento y el desarrollo en estos estados iniciales son muy dependientes de la temperatu-

ra. Brouwer et al, (1973), reportaron que la tasa de aparición de las hojas jóvenes de maíz estuvo

principalmente controlada por la temperatura, mientras que la intensidad lumínica tenía apenas algún

efecto. La división y la expansión celular son mas sensibles a las bajas temperaturas que lo es la

fotosíntesis (Woolhouse, 1981). El aumento de la temperatura tiende a estimular el crecimiento, que a

su vez resulta en la dilución de los carbohidratos y de la clorofila. Esto ocurre particularmente cuando

es baja la intensidad lumínica, (cielo nublado). Muy a menudo bajo estas condiciones las hojas se

presentan grandes, de color verde pálido y con largos tallos (Warren-Wilson, 1979). Por otro lado, alta

intensidad lumínica y bajas temperaturas, especialmente durante la noche, resultan en plantas mas

pequeñas, mas resistentes a enfermedades fungosas y con alto contenido de clorofila y carbohidra-

tos.

Concentración de KCl Aplicación de GA3 Tasa de crecimiento
mM µg mm

          0.0 0 3.8
          0.5 0 6.0
          5.0 0 19.0
          0.0 100 29.2
          0.5 100 41.4
          5.0 100 56.6
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5.1.3 Cultivos de grano5.1.3 Cultivos de grano5.1.3 Cultivos de grano5.1.3 Cultivos de grano5.1.3 Cultivos de grano

Varios  investigadores  han  demostrado  que  el  suministro  de  nutrientes  ejerce  considerable

influencia  en  los  componentes   de  rendimiento  de  los cereales.  Forster, 1973,  reportó  que

interrumpir  la  nutrición  de K  durante  el estado  de  macollaje, decrecía  el  numero  de  espigas  y  el

numero  de  granos  por  espiga  en  trigo y avena.  Observaciones  similares  fueron  hechas  por

Chapman  y  Keay (1971).  La  importancia  de  una  adecuada  nutrición  de  N  en  los  estados

iniciales de crecimiento en la determinación del numero de espigas por m2 ha sido reportada por Stoy

(1972).

El numero de granos por espiga no solo es afectado por la nutrición, sino también por factores

ambientales. Michael y Beringer (1980), sugirieron que la formación de las espiguillas en las espigas

es controlada por un tipo de ‘dominancia apical’, mas precisamente ‘dominancia media’, ya que las

espiguillas localizadas en el centro de la espiga desarrollan mas fuertemente. Estas espiguillas intermedias

se cree que suprimen en alguna forma la formación de otras espiguillas. El numero de granos por

El rendimiento de los granos depende de tres componentes principales. numero de espigas por

ha, numero de granos por espiga y peso individual de los granos. El numero de espigas por ha en los

cereales depende de la densidad de plantas y de la capacidad de macollamiento. La capacidad de

macollamiento es genéticamente controlable, pero también depende de condiciones ambientales; con-

diciones de días mas cortos, asociados con alta intensidad lumínica, bajas temperaturas y un amplio

suministro de nitrógeno, favorecen el macollaje (Evans et al, 1975). Estas condiciones ambientales

inciden favorablemente sobre la actividad de las fitohormonas; condiciones de días mas largos y altas

temperaturas están asociadas con una alta producción de la auxina AIA en el ápice de los puntos de

crecimiento primarios de los cereales (Michael y Beringer, 1980). El ácido indol-acético y compuestos

relacionados inducen la producción de etileno que inhibe el crecimiento de los brotes axilares y, por

tanto, la producción de macollos. Esta acción de la auxina en el ápice restringe el desarrollo de brotes

laterales (dominancia apical), y ocurre muy especialmente en las variedades de único tallo. La función

de las fitoquininas es, contrariamente a las auxinas, promover el crecimiento de los brotes y macollos

(Bruinsma, 1979).  Las  citoquininas  son  derivadas  de  la  purina  o  pirimidina; ambas  son

estructuras  anulares   nitrogenadas  y  sintetizadas a partir de aminoácidos. El efecto estimulante de

la nutrición nitrogenada es entonces probablemente debido al efecto del N en la síntesis de las

citoquininas; bajo las condiciones climáticas de Europa Central, se han obtenido los mayores rendi-

mientos de grano de trigo (6 a 7 t/ha), cuando el numero de espigas es de 500 a 600 por m2. Tal

densidad de plantas no siempre es deseable; en climas mas áridos, densidades mas bajas a menudo

producen rendimientos mas altos dado que una menor densidad de plantas no requiere tanta agua. De

esa manera se reduce la posibilidad de estrés hídrico en las fases críticas de crecimiento, tales como

encañazón y floración. Según Day e Intalap (1970), el estrés hídrico durante la floración resulta en una

disminución del numero de espigas por unidad de superficie, como así también del numero de granos

por espiga. El estrés hídrico durante la floración acelera el proceso de maduración, conduciendo a

granos mas pequeños y rendimientos mas bajos. Esto es consistente con los hallazgos de Pelton,

(1979), realizados bajo condiciones áridas del SW de Saskatchewan, en USA. La baja densidad de

plantas está asociada con espigas mas grandes, granos mas grandes y, por ende, mayores rendimien-

tos en granos en trigo.
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espiga está así relacionado a la acción de las giberelinas. Los mutantes semi-enanos de los cerea-

les están caracterizados por el bloqueo de las funciones de las giberelinas, fenómeno asociado con

la reducción de la elongación de los tallos y un numero mas alto de granos por espiga (Gale, 1978).

El hallazgo de  que  el cloruro de cloro-colina (CCC), un inhibidor de la síntesis de giberelinas, tiene

el mismo efecto, agrega un soporte a la idea de que la giberelina puede reducir el numero de granos

por espiga. Cuanto mas largo es el período de formación de la espiga, más espiguillas pueden

desarrollarse y mas grande es  la chance  de  producir  espigas  más grandes  con un mayor

numero de granos (Evans, 1975).  Sin embargo, siendo  que  la duración  del  período de  desarrollo

de  la  espiga  está inversamente relacionada con la  duración del  período de llenado de los granos,

un numero mas alto de  granos  por  espiga está a menudo asociado con un menor peso de

granos. Esto se muestra en la Tabla 5.3,  donde  se  comparan  algunos  componentes  de

rendimiento  de  una  variedad  antigua y otra moderna de trigo de primavera (Haeder et al., 1977).

Los granos  se desarrollan  dentro de las espiguillas, que  se  inician  en  el  estado  inicial  de

crecimiento  de  los cereales.  Durante  el  desarrollo  subsecuente,  una  considerable  proporción

de  espiguillas  degenera.  En el caso   del arroz, la degeneración  puede  eliminar  hasta un 50 %

del numero  inicial  de  espiguillas  (Yoshida, 1972).  La  degeneración  es  promovida  cuando  la

nutrición  de  N es inadecuada  y  se  presentan bajas  intensidades  lumínicas  o  bajas  tempera-

turas  durante  el  período de  desarrollo  de  las espiguillas  (Fuchs, 1975).  Estos  factores

ambientales pueden así afectar considerablemente la formación de los granos. La Foto 5.1 muestra

el desarrollo de una espiga de cebada, al estado de sexta hoja.

El tercer componente importante del rendimiento en los cereales, el tamaño del grano o peso

individual del grano, es genéticamente controlado.  También depende de factores ambientales que

influyen el llenado de granos durante la maduración.  Durante el proceso de llenado, las espigas y los

granos juegan el rol de destino fisiológico.  La fuerza de este destino depende en mucho del numero

de células desarrolladas del endosperma (Höfner et al, 1984). Según Schacherer y Beringer (1984),  el

K tiene un efecto benéfico en el desarrollo de las células del endosperma y por  lo tanto  en el  peso

individual del grano de los cereales.   La fuente para este destino es provista por las hojas y en mucho

menor extensión por las glumas y glumelas.   Después del inicio de la floración, los fotosintatos son

usados en forma creciente en el proceso de llenado de los granos.  Vemos la Figura 5.2,  en  la  cual  se

muestra la distribución de los fotosintatos para varios estados de la planta de trigo, desde  la  floración

hasta la madurez.   Las  flechas  indican la dirección de  la translocación de  los  fotosintatos.  Las

partes   de  las  plantas  mostradas  en  negro  son  las  más  importantes  para  la  asimilación.   En

estadios  posteriores  la  hoja  bandera  provee  fotosintatos  en  particular  para  el llenado  del  grano

(Evans y Rawson, 1970).  En  las  variedades  de  trigo   con  glumas   los   fotosintatos  de  la  hoja

bandera proveen cerca del 70 % del material de llenado de granos, mientras que en las variedades sin

glumas cerca del 80 % pueden originarse de esa fuente. El resto de los asimilatos proviene principal-

mente de la misma espiga.  No todos los fotosintatos requeridos para el llenado del grano se sintetizan

durante el período reproductivo. Una parte se sintetiza después de la floración y se almacena en los

tallos y hojas durante el estado vegetativo o de crecimiento. La proporción de los asimilatos almacena-

dos usados para el llenado de los granos puede variar de 0 a 40 % para arroz, 5 a 10 % para trigo, 12 a

15 % para maíz y alrededor del 20 % para cebada (Yoshida, 1972).  Estos valores dependen en gran

medida de la actividad fotosintética después de la floración.  Si  por  alguna  razón  ésta  es  baja  a

causa  de  un  estrés  hídrico  o  de  una  baja  disponibilidad  de  nutrientes, los fotosintatos

sintetizados después de la floración contribuyen en gran parte al proceso de llenado de granos y

viceversa.
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Tabla 5.3. Rendimiento en grano y criterios de rendimiento de un cultivar nuevo
     y otro antiguo de trigo (Haeder et al., 1977).

Foto 5.1. Espiga joven de cebada desarrollándose durante el estado de sexta hoja, cuando ocurre

frecuentemente la degeneración de las espiguillas. Las flechas indican el primordio de glumas (arriba)

y el primordio de las espiguillas (abajo). (Foto. Ruckenbauer).

Hohenheimer Franken Kolibri
      Cv Antiguo       Cv moderno

Días desde antesis a maduración, 56 47
Rendimiento de granos, g/espiga 1.12 1.12
Peso de grano, mg 48.2++ 44.2
No de granos/espiga 23++ 28
Indice de cosecha, % 29.3+++ 37.7
Diferencias significativas al 1 % ++ y 0.1 % +++
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Si el nivel de nutrición de N es alto se obtiene una tasa intensiva de llenado de los granos

durante el período de llenado, y la dotación de K de la planta está en un nivel óptimo (Mengel y Haeder,

1974). En plantas bien provistas de N la senescencia de la hoja bandera se retrasa y las pérdidas por

respiración son bajas (Orlovius y Höfner, 1976). El K tiene un efecto similar, pero además aumenta la

tasa de asimilación del CO2 (Watanabe y Yoshida, 1970). La Tabla 5.4 muestra la influencia de la caída

del nivel de nutrición de N durante el período de llenado de los granos en el rendimiento en granos de

trigo de primavera (Forster, 1973). La solución nutritiva en el tratamiento control fue mantenida a una

concentración de NO3 de 6,2 mM mientras que el tratamiento comparativo fue disminuida a 1,2 mM

de NO3. Este nivel mas bajo de NO3 durante el período de llenado de los granos resulta en una

reducción del rendimiento, en gran parte resultando en granos mas pequeños obtenidos en este trata-

miento. También disminuye el contenido de proteína cruda del grano. La reducción del rendimiento,

sin embargo, no puede ser explicada solamente por un contenido de proteína cruda mas bajo en los

granos; esta cantidad llegó a 1,2 g por cada 1000 granos, mientras que la depresión del rendimiento

(diferencia entre peso de 1000 granos) fue de 2,8 g por cada 1000 granos. En un valioso trabajo de

revisión acerca de la variación de rendimientos de trigo y cebada en Gran Bretaña (Gales, 1983) reportó

que el potencial de rendimiento de granos de cebada de primavera estaba en el rango de 10 a 11 t/ha

y para trigo de invierno entre 11 y 13 t/ha. En la practica, solamente la mitad de ese potencial de

rendimiento se alcanza usualmente. Los mas importantes componentes de rendimiento parecen ser el

numero de espigas por unidad de área y el numero de granos por espiga; el peso de los granos

individuales es de menor significancia para el rendimiento en granos.

Figura 5.2. Asimilación y distribución de los fotosintatos en los diferentes estados de crecimiento

(Stoy).

Principio de
espigazón Floración

2 semanas después
de floración

4 semanas después
de floración
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Generalmente el llenado de granos no se limitado solo por el suministro de fotosintatos a los

granos en desarrollo (Jenner y Ratjen, 1975; Mengel y Haeder, 1976). Es el destino, no la fuente, lo que

controla e influye en el llenado de los granos. Michael y Beringer (1980), mantenían el punto de vista

de que esta influencia es en gran parte debida a la actividad de fitohormonas. Investigaciones recientes

han demostrado que durante el proceso de llenado de granos, la actividad de cada fitohormona alcan-

za un valor máximo en el grano en diferentes momentos entre la antesis y la maduración. Esto se

muestra en la Figura 5.3 con datos de Wheeler (1972), y de Goldbach y Michael (1976), que ha sido

presentados en 1980 por Michael y Beringer. Las figuras muestran claramente que las citoquininas

alcanzan un pico cerca de una semana después de la antesis. Se cree que las citoquininas controlan la

formación de las células del grano y por lo tanto tienen una marcada influencia en el tamaño del

mismo.  Este  punto de vista es  consistente con los hallazgos de Aufhammer y Solansky (1976), en

trigo de primavera, y con los de Herzog y Geisler (1977), en cebada de primavera. La aplicación de

citoquininas aumentó el rendimiento de granos exclusivamente por efecto del peso individual de los

granos. Los picos de ácido giberélico (GA) y de ácido indol-acético (AIA) ocurren 4 y 5 semanas des-

pués de la antesis, respectivamente. Estos tipos de fitohormonas probablemente también promueven

el crecimiento de los granos, mientras que el ácido abcísico (ABA) tiene un efecto inverso. Como puede

verse en la Figura 5.3, el pico de ABA coincide con el pico del peso fresco del grano. Estos hallazgos

pueden ser interpretados como el efecto inductor del ABA en el proceso de maduración, lo que está de

acuerdo con el bien conocido efecto del ABA en la promoción de la senescencia de otros tejidos. El

contenido de ABA en los granos también es controlado por factores exógenos tales como el suministro

de agua y la temperatura. Altas temperaturas, cercanas a 26 ° están asociadas con altos contenidos de

ABA y un período mas corto del llenado de granos; y por lo tanto, con una disminución en el peso

individual de los granos (Goldbach y Michael, 1976). La deficiencia de N y el estrés hídrico también

inducen la síntesis de ABA y por lo tanto conducen a la formación de un grano mas pequeño (Goldbach

et al, 1975). Haeder (1980), reportó que la nutrición potásica influye la concentración de ABA en

granos en desarrollo de cebada, encontrándose niveles mas altos de ABA en las plantas deficientes de

K. El ácido abcísico está cercanamente relacionado a los carotenoides, que son principalmente produ-

cidos en los cloroplastos y a menudo translocados a través del floema desde las hojas mas viejas hacia

el ápice.

Tabla 5.4. Efecto del suministro de N para el llenado de los granos en trigo de primavera
     (Forster, 1973).

   nM NO3-/l      Rinde de granos        Peso de granos Proteína

  sol. nutritiva                   g/16 plantas                    cruda %

6.2 51.4 (10) 38.2 (100) 20.6 (100)

1.2 46.6 (91) 35.4 (92) 18.9 (92)

1000 granos del tratamiento ‘6.2’ contenían 7.9 g de proteína cruda

1000 granos del tratamiento ‘1.2’ contenían 6.7 g de proteína cruda

                                 Diferencia 1.2 g
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En contraste con otros cereales, el rendimiento de grano del arroz puede mejorarse en un grado

muy limitado por el aumento del tamaño del grano. Esto se debe a que el crecimiento de los granos

está físicamente restringido por el tamaño de las glumas (Yoshida, 1971). Si el estado nutricional de la

planta es adecuado, la fotosíntesis no es la causa fisiológica que restringe el crecimiento, sino que es

mas bien el destino fisiológico el factor limitante en el rendimiento de arroz. La fuerza de la fuente

fisiológica depende del número de granos por unidad de área (Tanaka, 1973). Ese número puede

Figura 5.3. Actividad de las fitohormonas en los granos durante el período de llenado de los mismos,

(Michael y Beringer, 1980).
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aumentarse  ya  sea  aumentando  la densidad  de  plantas,  el número  de  granos  por   panoja

o  la cantidad  de  panojas  por  planta.  El número  de  panojas  por  planta  se  define  hacia  el

final  del macollaje,  y  el  numero  de  espiguillas   por  panoja  queda  determinado  cerca  de  diez

días   después  de  la  floración.  Estos  estados  críticos  son  importantes  para  el  rendimiento

en  grano del arroz, y solo bajo condiciones nutricionales y climáticas óptimas se obtiene un alto

numero de espiguillas fértiles desarrolladas. Cuando esto ocurre, esa fuerte capacidad del destino

exige una gran provisión de carbohidratos durante el período de llenado de granos. El macollaje en

arroz es favorecido por las bajas temperaturas, alta intensidad lumínica y abundante suministro de

N; la degeneración de espiguillas es baja bajo condiciones de alta intensidad lumínica y viceversa.

El llenado del grano se mejora por un adecuado suministro de O2 a las raíces durante ese período

(Murata y Matsushima, 1975), dado que el O2 retarda la senescencia radicular y por lo tanto

permite que las raíces suministren citoquininas a las partes aéreas por un período mas largo. La

distribución de los fotosintatos es afectada tanto por el número de panojas como por el número de

espiguillas por panoja. Si la tasa de producción de asimilatos está limitada, un alto número de

panojas por unidad de área menudo está acompañada por una reducción del numero de granos

por panícula y un aumento en el número de espiguillas vacías.

La  tasa  de  crecimiento  después  de  la  floración  también  influye  en  el  rendimiento  en

grano  del  arroz.  Si  el  período  de   maduración  está  acortado,  como  puede  ocurrir   por

deficiencias de N, resulta una disminución del rendimiento en grano. Después de la floración el arroz

necesita en especial un abundante suministro de N y K; y para obtener rendimientos superiores, en el

rango de las 10 t/ha, a menudo es necesario un suministro posterior de N y K (Tanaka, 1972). La Tabla

5.5 muestra el modelo de componentes de rendimiento de un cultivo de alta producción de arroz

(Toriyama, 1974). En la estación húmeda, donde la intensidad lumínica es baja, la radiación solar es a

menudo el factor limitante del rendimiento, reduciendo considerablemente el numero de panojas por

unidad de área.

Tabla 5.5. Modelo de componentes de rendimiento de un cultivar de alta productividad de
arroz, para diferentes regiones climáticas (Tariyama, 1974).

              Clima  monzónico     Clima moderado

     Estación húmeda   Estación seca Japón

No. de panículas por m2 250 375 400

Granos por panículas 100 100              80

No. total de granos por m2 25.000      37.500         32.000

Llenado de granos (%) 85 85               85

Peso de 1000 granos 29.0 29.0            27.0

Rendimiento computado (t/ha) 6.6 9.2             7.5

Componente
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.

Figura 5.4. Absorción de potasio, nitrógeno, fósforo y producción de materia seca de maíz durante el

período de crecimiento (Iowa State University, Nelson, 1978)

Foto 5.2. Deformación de la mazorca de maíz como consecuencia de la nutrición inadecuada de potasio.

(Foto Kali und Salz, AG, Berna).

C
re

ci
m

ie
nt

o 
yc

on
su

m
o 

de
 n

ut
rie

nt
es

 (%
 d

el
 to

ta
l)

M
ad

ur
ac

ió
n 

a 
lo

s 1
15

 d
ía

s

Po
ta

sio

Nitr
óg

en
o

Fó
sfo

ro
M

ate
ria

 se
ca

Grano

Días después de la emergencia

Mazorca

Tallo

Hojas

CONSUMO DE
NUTRIENTES



230 Nutrición y Crecimiento de las Plantas

El maíz puede cultivarse bajo variadas condiciones climáticas, siempre y cuando las tempera-

turas no sean demasiado bajas (Arnon, 1975). Según Duncan (1975), los mejores rendimientos de

granos son obtenidos con temperaturas altas durante el día, (30 a 33 °), y relativamente frías durante

la noche. Dadas las altas tasas de crecimiento del maíz, sus requerimientos nutricionales son también

altos en comparación con otros cereales. La absorción de nutrientes y la producción de materia seca en

maíz se muestran en la Figura 5.4 (Nelson, 1968). El maíz responde favorablemente a altos niveles de

suministro de N (Breteler, 1966; Shimshi, 1969); (ver también Figura 5.11). Los rendimientos máximos

de grano solo se obtienen si se evita el estrés hídrico (Decau y Pujol, 1973; Buchner y Sturm, 1971; ver

también Tabla 4.5). Bajo condiciones de clima templado, el maíz puede madurar demasiado tarde si el

tiempo es muy frío. Por esta razón, aplicaciones tardías de N no deberían recomendarse donde la

madurez puede afectarse, debido a que el suministro tardío de N demora la senescencia. La inadecua-

da nutrición potásica favorece la pudrición de raíces y tallos por ataques de distintas especies de

Fusarium (Krüger, 1976), afectando también el llenado de granos, que puede conducir a la deforma-

ción de mazorcas (ver Foto 5.2).

5.1.4 Cultivos de raíz5.1.4 Cultivos de raíz5.1.4 Cultivos de raíz5.1.4 Cultivos de raíz5.1.4 Cultivos de raíz

El rendimiento fisiológico de los cultivos de raíz difiere en varios aspectos de aquel de los

cereales. La diferencia entre ambos grupos de cultivos estriba en el hecho de que en los cultivos de

raíces se establece una marcada competencia por los carbohidratos entre el estado vegetativo y el

llenado de tejidos de almacenamiento. Para las patatas y cultivos similares los componentes del rendi-

miento son el número de plantas por ha, el número de tubérculos por planta y el tamaño de los

tubérculos.

La iniciación de los tubérculos es inducida por hormonas vegetales. Este tema ha sido discutida

por Krauss (1980). El ácido abcísico promueve la iniciación, mientras que las giberelinas (GA) tienen

efecto inverso. La relación ABA/GA controla así el establecimiento de los tubérculos. Una alta relación

favorece el proceso y una relación baja lo restringe. La relación ABA/GA responde sensitiva y rápidamente

a la nutrición nitrogenada. Un suministro continuo de N resulta en una baja relación relativa, con un re-

crecimiento de los tubérculos (Foto 5.3a). Por ejemplo, si el crecimiento de los tubérculos cesa, y uno

o mas estolones se están formando en el ápice del tubérculo, al interrumpir el suministro de N aumen-

ta drásticamente el contenido de ABA, promocionando la iniciación de los tubérculos. El efecto del N es

suficientemente sensible como para producir tubérculos del tipo «encadenado» (Foto 5.3c), pudiendo

ocurrir, que después de un período de crecimiento, interrumpiendo el suministro de e induciéndose

una segunda fase de iniciación de los tubérculos. En la practica, se da a menudo esta finalización

reversible del crecimiento de los tubérculos por los niveles altos de nutrición de N en los estadios

tardíos de crecimiento de los cultivos. Esto causa la malformación de los tubérculos y la producción de

tubérculos con nudos y protuberancias (Foto 5.3b). El efecto inductor del ABA en la iniciación de los

tubérculos ha sido demostrado por Krauss y Marschner (1976), al tratar estolones con ABA. El trata-

miento de los tubérculos con cloruro de cloro-colina (CCC), conocido inhibidor de la síntesis del GA,

tiene un efecto similar al del ABA en la iniciación de los tubérculos.

El efecto de la longitud del día en el establecimiento de los tubérculos, también puede explicar-

se a través de la actividad de las fitohormonas. Los días largos restringen el comienzo de la formación

de tubérculos mientras que los días cortos con bajas temperaturas nocturnas promueven la iniciación.
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Esto es entendible, dado que las condiciones de días mas largos están asociadas con altos niveles

de GA y bajos niveles de ABA en las plantas, mientras que en los días cortos es a la inversa.

Foto 5.3. Efecto del suministro de N en la formación de los tubérculos de patata. a) Recrecimiento de

los tubérculos siguiendo a un abundante suministro de N. b) Malformaciones de tubérculos como

resultado de disturbios del crecimiento causadas por el N. c) Crecimiento secundario después de una

alteración del suministro de N.

a)

b)

c)
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El crecimiento de los tubérculos está a menudo muy relacionado con el abastecimiento de

carbohidratos. Esto depende de la asimilación de CO2 en las partes aéreas de la planta y de la tasa de

translocación de los fotosintatos desde las hojas hacia los tubérculos. La intensidad de la asimilación

es una función del área foliar de la planta y su habilidad para efectuar la fijación del CO2. El área foliar

de la planta depende primariamente del desarrollo de las plantas durante el estado vegetativo de

crecimiento, desde la germinación hasta la floración. Se obtiene un crecimiento vigoroso si además de

condiciones climáticas favorables, la planta está adecuadamente suministrada con agua y nutrientes,

en especial N. La eficiencia de las hojas en la transformación de la energía solar en ATP, requerido para

la asimilación de fotosintatos, depende considerablemente de los niveles de nutrición de K y P (Watanabe

y Yoshida, 1970). El efecto benéfico de una nutrición adecuada de K en el rendimiento de los tubérculos

ha sido demostrado por Haeder et al, (1973).

Para que el rendimiento de los tubérculos sea satisfactorio es esencial una alta tasa de asimila-

ción de CO2 durante el estado de llenado de los mismos. El proceso de llenado, sin embargo, no solo

depende de la tasa de fotosíntesis sino también de la translocación de los fotosintatos producidos

(Haeder, 1975). En este aspecto la nutrición de N es importante, para los cultivos de raíces, a diferencia

de los cereales, una aumentada de la nutrición con N después de la floración puede estimular el

crecimiento vegetativo y la iniciación de nuevas hojas. Los fotosintatos son así desviados de su destino

original (los tejidos de almacenamiento) para promover el crecimiento vegetativo. Esto se demuestra

para patata en datos de la Tabla 5.6 obtenidos por Krauss y Marschner (1971). La tasa de crecimiento

de los tubérculos fue considerablemente deprimida por niveles mas altos de nutrición de NO3 (7 me

NO3/litro) y de absorción de N. Durante los estados iniciales de crecimiento de los cultivos de raíces

debería suministrarse N para promover el desarrollo de los órganos vegetativos de la planta relaciona-

dos con la fotosíntesis. Después de la floración el suministro de N debería reducirse. El último estado

debería caracterizarse primariamente por la síntesis de carbohidratos y su translocación a los tubércu-

los. La Figura 5.5 muestra este patrón en el desarrollo de la patata. Antes de la floración se producen

predominantemente material de hoja y de tallos. Luego de un tiempo, sin embargo, hay una rápida

declinación en el rendimiento del material foliar y un significativo aumento en la producción de materia

seca de los tubérculos. Generalmente la iniciación de la formación de los tubérculos se lleva a cabo en

la floración, pero en los cultivares modernos el establecimiento de los tubérculos ocurre después de

que se desarrollan los botones florales (Bommer y Dambroth, 1970). Moorby (1978) ha demostrado en

experimentos usando CO2 marcado, que en el establecimiento de los tubérculos influye la tasa de

fotosíntesis. Después que ocurre el establecimiento de los tubérculos, hay un aumento de la tasa de

asimilación de CO2 así como de la tasa de translocación de los carbohidratos desde las hojas hacia las

raíces y estolones. Este ejemplo muestra que la fotosíntesis no solo depende de la intensidad lumínica,

disponibilidad de nutrientes y de CO2, sino también del transporte de los carbohidratos desde los sitios

de producción. Si los tubérculos son removidos, la translocación de los fotosintatos es suprimida y la

tasa de asimilación de CO2 se reduce (Burt, 1964).

Tabla 5.6. Tasa de crecimiento de tubérculos de patata en relación al suministro de NO3
     (Krauss y Marschner, 1971).

Concen. de nitratos Absorción de nitratos Crecimiento  de tubérculos
         m Mol -1                                       m Mol/día                             cm3/día

1.5 1.18 3.24
3.5 2.10 4.06
7.0 6.04 0.44
— — 3.89
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Los cultivos de raíces en la familia de las remolachas difieren de aquellos de la patatas en la

fisiología del rendimiento, desde el punto de vista que son perennes y durmientes entre el estado

vegetativo y reproductivo. Antes de entrar en el estado de dormancia invernal este tipo de cultivos

acumulan carbohidratos en los tejidos de almacenamiento. El rendimiento económico de estos culti-

vos está así cercanamente asociado al proceso de acumulación. Tal es el caso de la remolacha azuca-

rera, donde el rendimiento económico depende del numero de plantas por unidad de área, el tamaño

de las raíces y el contenido de azúcar. La densidad de plantas será discutida en detalle mas adelanta.

El tamaño de la raíz es muy dependiente del suministro de agua y nutrientes durante los estados

iniciales de crecimiento. Un crecimiento foliar vigoroso durante este estado es esencial para lograr una

gran área foliar por planta y poder obtener raíces voluminosas. Cuanto mas rápidamente las hojas son

capaces de formar una canopia completa sobre el suelo durante el período de crecimiento, mejores son

las chances de obtener muy buenos rendimientos. El crecimiento foliar satisfactorio depende mucho

del alto nivel nutricional en los estados iniciales de desarrollo de la planta. En estados tardíos de

crecimiento, sin embargo, a principios de Julio-comienzos de Agosto en Europa Central, el nivel de

suministro de N debería declinar. Si esto no ocurre los fotosintatos son desviados de los tejidos de

llenado de la raíz y utilizados en gran parte para el crecimiento de nuevas hojas. Los datos de la Figura

5.2.7 ilustran esta relación (Forster, 1970). En el tratamiento con soluciones de cultivo, la concentra-

ción de N de la solución nutritiva fue reducida a un tercio de la concentración original, seis semanas

antes de la cosecha. Esto no tuvo una gran influencia en el rendimiento de raíces, pero la producción

de hojas fue drásticamente reducida. La reducción del suministro de N resultó en un considerable

aumento del contenido de azúcar de las raíces y, por lo tanto, en una mejora del rendimiento de azúcar

de mas del 30 %. Este ejemplo demuestra que en los estados finales del crecimiento de la remolacha

azucarera, la fotosíntesis y la translocación de los fotosintatos hacia las raíces debería ser el principal

Figura 5.5. Cambios en el rendimiento de materia seca de varias partes de la planta de patata durante

el período de crecimiento.
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proceso, y no el crecimiento de las hojas. Esta misma observación ha sido hecha en experiencias

de campo (Bronner, 1974). La relación entre la nutrición de N y el contenido de azúcar en la

remolacha azucarera también es dependiente de la actividad de fitohormonas. Kursanov (1974),

reportó que un suministro abundante de N durante los estados tardíos de crecimiento de la remo-

lacha azucarera, aumentaba el nivel de la auxina AIA, que a su vez se cree promovía el crecimiento

de las raíces y demoraban el almacenamiento de sucrosa. Altas tasas de fijación de CO2 y de

translocación son particularmente necesarias cuando deben desarrollarse raíces voluminosas, de-

bido a las considerables cantidades de azúcar que se requieren durante el proceso de llenado. Esto

explica porque altos rendimientos de raíces a veces están acompañados de bajos contenidos de

azúcar, y también porque las plantas bien suministradas con potasio tienen altos contenidos de

azúcar (Draycott et al, 1970).

La caña de azúcar es un cultivo completamente diferente de la remolacha azucarera, siendo

similares sin embargo los patrones de producción de rendimiento económico. En la caña de azúcar,

como en la remolacha azucarera, las últimas semanas de crecimiento están caracterizadas por la

síntesis y acumulación de azúcar y no por el crecimiento vegetativo. El efecto de los nutrientes vegeta-

les en este proceso, especialmente N y K, es prácticamente el mismo que en la remolacha azucarera.

5.1.5. Frutales5.1.5. Frutales5.1.5. Frutales5.1.5. Frutales5.1.5. Frutales

El rendimiento de los cultivos perennes tales como viñedos o frutales se caracteriza también

por un período de llenado que comienza después de la floración. En viñedos (Koblet, 1969), demostró

que la posición de la hoja es importante en el proceso de llenado. Al comienzo del desarrollo de los

frutos las hojas en directa vecindad de los frutos son los principales contribuyentes al crecimiento del

fruto. A medida que avanza el desarrollo del fruto mas y mas hojas que se encuentran por encima del

racimo proveen de fotosintatos para el llenado de los frutos. El peso de las uvas y el contenido de

azucares es mas alto cuanto mas material foliar está disponible para suministrar fotosintatos a los

racimos de uvas. Por lo tanto una gran área foliar es importante para la producción de racimos de uva.

En los estados iniciales del desarrollo de los frutos esta ventaja es de significancia en el incremento del

peso de las uvas; mas tarde influyen sobre el aumento del contenido de azúcar. El proceso de llenado

también depende de la eficiencia fotosintética de las hojas que está no solo controlada por la intensi-

dad de luz y la temperatura, sino también por la nutrición mineral. La sucrosa, junto con pequeñas

cantidades de fructuosa, glucosa y ácidos orgánicos, son los fotosintatos mas importantes transloca-

dos de las hojas a las uvas. La predominancia de la síntesis de azúcares o de ácidos orgánicos depende

predominantemente de la temperatura. De acuerdo con investigaciones de Kliewer, (1964), con

Vitis vinifera, la síntesis de ácidos orgánicos mejora a bajas temperaturas mientras que los azucares

Tabla 5.7. Efecto de la disminución del suministro de N, en los estados tardíos de
             crecimiento, en el rendimiento -contenido de azúcar- en remolacha azucarera
              (Forster, 1970).

 Raíces         Hojas Azúcar Rinde de azúcar
g/planta       g/planta     %     g/planta

N Completo    957 426 16.4 93
1/3 de N    955 360 19.0 125
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son sintetizados en mucha mayor proporción en condiciones mas cálidas. Esto puede explicar en

parte porque el aumento de la temperatura tiene tanta significancia en el gusto y la calidad de los

vinos.

El desarrollo de otros cultivos frutales, tales como manzano, peral y duraznero, es básicamente

similar al descrito para la vid. El factor principal del rendimiento del cultivo es la cantidad de frutos por

planta. Indudablemente el establecimiento de los frutos está relacionado con la actividad de las

fitohormonas y, de una manera indirecta, con la nutrición. El problema es de particular significancia en

los frutales perennes, que tienden a cargar frutos en solo una de cada dos estaciones; este fenómeno,

llamado alternancia, es a menudo observado en manzano. Weller, (1961), reportó que en años de

rendimiento pobre los árboles de manzano desarrollaban raíces finas y abundantes durante el final del

verano y el comienzo del otoño. Esta relación entre el crecimiento de raíces, la síntesis de fitohormonas

y el establecimiento de flores no tiene un significado claro. Los distintos nutrientes de la planta impli-

cados en estas relaciones no están todavía firmemente establecidos.

El desarrollo de los frutos de tomate en alguna forma es comparable con el crecimiento en vid;

las hojas localizadas en la vecindad de los frutos son la mayor fuente de fotosintatos para el llenado de

los frutos (Khan y Sagar, 1967). El proceso de llenado y también el numero de frutos por planta

dependen del estado nutricional de la planta (Forster, 1973).

Los cultivos perennes tales como palma aceitera, cocoteros, árbol del caucho, banano y piña no

están tan estrictamente ligados a las estaciones. El crecimiento y el rendimiento dependen considera-

blemente de un suministro amplio de nutrientes vegetales. Frémond y Ouvrier, (1971), reportaron que

el comienzo de la fructificación de las palmeras de cocotero se verifica mas temprano cuando las

plantas jóvenes fueron abundantemente suministradas de nutrientes.

5.1.6 Reguladores de crecimiento5.1.6 Reguladores de crecimiento5.1.6 Reguladores de crecimiento5.1.6 Reguladores de crecimiento5.1.6 Reguladores de crecimiento

En los últimos años los reguladores de crecimiento han sido usados en cantidades crecientes

en agricultura. Estos productos químicos no son compuestos vegetales naturales pero pueden influir

en el reciclaje de las fitohormonas. La Tabla 5.8 muestra algunos ejemplos del comportamiento

antagonístico, sinergístico e inhibitorio de estas sustancias de crecimiento en la actividad de las

fitohormonas.

             El objetivo mas frecuente de la aplicación de reguladores de crecimiento es influir en el creci-

miento vegetativo controlando la elongación del tallo y, por lo tanto, la relación tallo/raíz, pero también

puede enfocarse desde el punto de vista de la formación de flores y frutos. El regulador de crecimiento

mas ampliamente aplicado es un derivado de la colina, el cloruro de clorocolina, conocido comercialmente

como ‘Cicocel’. Tolbert, (1960), encontró que estos productos químicos deprimían el crecimiento de

los tallos de trigo. La aplicación de CCC en los cereales fue introducida por Linser et al, (1961).

         [ClCH2 - CH
2 
 - N+(CH3)3] Cl

            Cloruro de color colina (CCC)
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Según Wittwer y Tolbert, (1960), el cloruro de clorocolina restringe la síntesis de giberelinas,

lo que resulta en una reducción de la longitud de los tallos. En particular las plantas tratadas con

CCC tienen los internodos basales mas cortos (Primost y Rittmeyer, 1969) y el diámetro de los tallos

mas grueso. El numero de ramas vasculares aumenta, las paredes celulares son mas desarrolladas

y mejora la elasticidad de los tallos (Koch, 1968). La Tabla 5.9 muestra el efecto del tratamiento

con CCC, aplicado en tres estadios de crecimiento diferentes, en la longitud de los tallos y en el

rendimiento de trigo de primavera cultivado en macetas (Linser y Kühn, 1963).

La aplicación de CCC en los tres estadios resultó en una reducción sustancial de la longitud de

los tallos cercana al 24 %; la relación entre la producción de grano y el crecimiento de la raíz fue

mejorada y la producción de paja deprimida. Normalmente, sin embargo, las aplicaciones de CCC no

aumentan en forma directa los rendimientos. La reducción en el tamaño de la paja resulta en un

aumento sustancial de la resistencia al vuelco, como ha sido observado en numerosos experimen-

tos de campo (Bachthaler, 1967). Los trigos de primavera y de invierno en particular responden al

Fitohormonas Sustancias análogas Sinergísticas Antagonistas e inhibidores

Auxinas Acidos Arilalcano Monofenoles Cumarinas
carboxílicos

Brasinas Acido  2,3,5-
triyodobenzoico

Acidos ariloxialcano
carboxílicos Acido naftilftalámico
Derivados del
ácido benzoico Clorflurenol

Giberelinas Adenosin mono- Catecolaminas Compuestos onium
fosfato cíclico Comp. N cuaternarios

Derivados sulfonios y
fosfonios
Derivados pirimídicos
Acido N-dimetilhidrazida
succínico

Citoquininas Benziladenina — Pirrolo & Pirrazolo
Furfuriladenina Pirimidinas

Acido absícico Acido xantoxin Farnesol Fusicocina
faseico

Etileno Acido 1-carboxílico Auxinas Aminoetoxivinilglicina
1-aminociclopropano
Acido 2-cloroetil Glioxima
fosfonico

Tabla 5.8. Hormonas antagonísticas, sinergísticas e inhibitorias.
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tratamiento con CCC, mientras que la aplicación de este producto químico en otros cereales como

avena, centeno o cebada, no siempre resultan en aumentos de resistencia al vuelco. En la practica,

el CCC se pulveriza sobre los cultivos de trigo en el estado de macollamiento y de encañazón,

cuando las plantas tienen de 10 a 20 cm de altura. Como resultado de esta practica, los niveles de

aplicación de N en trigo han aumentado en Europa Central en el orden de 120 a 160 kg/ha, en

aplicaciones divididas.

Además de los derivados de la colina, las sales dimetil-hexa-hidropiridazínicas, sales 1,1 dimetil-

pipiridínicas y sales de tiamina se han reporto como reguladores de crecimiento (Zeeh et al, 1974).

Estos compuestos tienen todos un catión orgánico en común, que es la parte activa de la molécula. El

cloruro de dimetil 1,1 pipiridemina se utiliza actualmente en algodón. Este regulador de crecimiento,

conocido como ‘Pix’, reduce la producción de etileno y por lo tanto previene la abscisión de flores y

bochas.

Una mezcla de cloruro de 1,1 dimetil piperidinima y ácido 2 cloro-etil fosfónico, conocido co-

mercialmente como ‘Terbal’, se aplica sobre cebada y centeno, reduciendo el peligro de vuelco al

restringir la elongación del tallo.

Tabla 5.9. Efecto de la aplicación de CCC, en diferentes estados del cultivo,
    sobre el rendimiento y la longitud del tallo, en Trigo de primavera
    (Linser y Kühn, 1963).

Tratamiento CCC Rinde grano Rinde paja Rinde raíz Longitud media tallos (cm)

g/maceta

Sin CCC      33.7            53.1               9.0 88.9
Antes de la siembra      34.4            54.0              10.6 70.9
Al macollaje      35.2            49.4              10.6 67.4
Comienzo elongación      35.9            49.3              10.2 68.0

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○

Cloruro de 1,1 dimetil-piperidina

Acido 2-cloroetil fosfónico (ethrel)
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Kühn et al (1977), al aplicar una mezcla de cloruro de clorocolina y 2 cloro-etil ácido fosfónico

pudieron reducir significativamente la longitud del tallo de centeno de invierno y prevenir así el vuelco

del cultivo. La aplicación de ácido 2-cloroetil fosfónico, conocido como Ethrel, se utiliza en la produc-

ción de caucho (Ribaillier y Auzac, 1970) para demorar la formación del callo en la herida y por lo tanto

extender el tiempo de flujo del latex. El Ethrel, como el cloruro de clorocolina, bloquea la síntesis de las

giberelinas (Sadeghian y Kühn, 1976).

Otro regulador de crecimiento, (Ancimidol), cuando se aplica junto con el CCC es efectivo para

la reducción de la longitud del tallo en la cebada de invierno (Kühn et al. 1978). Además de este efecto

en la reducción del tallo, la aplicación de la mezcla resultó en una prolongación del período reproductivo

y en el aumento del número de espigas por unidad de área, incrementándose el numero de granos por

espiga. El peso individual de los granos, sin embargo, disminuyó (Brückner et al, 1978). En experimen-

tos en maceta con trigo de primavera, Höfner et al, (1984), observaron un efecto benéfico del CCC

aplicado en un mezcla con Ancimidol en el contenido de almidón de los granos.

Jung et al., 1980, describieron el efecto regulador del crecimiento de la triazolina y derivados

aziridínicos de la norbornenodiazitina. Estos compuestos, que promueven el crecimiento de la raíz a

expensas del crecimiento del tallo, son especialmente efectivos tanto en tratamientos de suelos como

de semillas. Según Ohlrogge (1977), algunos herbicidas también tienen un efecto regulador del creci-

miento.

Desde el famoso experimento llevado a cabo por J.B. Van Helmont mas de 300 años atrás, se

conoce que el suelo solo contribuye en pequeña medida al peso de materia seca metabolizado por la

planta. Van Helmont planto un sauce en una maceta y observó que después de un período de creci-

miento de cinco años el peso del suelo de la maceta apenas había cambiado, mientras que el sauce

había ganado cerca de 80 kg. Van Helmont sugirió que la producción de madera, corteza y hojas

resultó del agua tomada del suelo. Ahora sabemos que además del agua, el CO2 y los nutrientes

minerales determinan el peso de la producción vegetal. En realidad la asimilación del CO2 es un

proceso primario implicado en la formación del rendimiento. Por esta razón la tasa de asimilación del

CO2 y los factores que influyen son de importancia primordial.

Ancimidol

5.2.1. Generalidades5.2.1. Generalidades5.2.1. Generalidades5.2.1. Generalidades5.2.1. Generalidades

5.2 Nutrición y Respuestadel Rendimiento5.2 Nutrición y Respuestadel Rendimiento5.2 Nutrición y Respuestadel Rendimiento5.2 Nutrición y Respuestadel Rendimiento5.2 Nutrición y Respuestadel Rendimiento
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Los fotosintatos pueden utilizarse para el crecimiento vegetativo, para la síntesis de material de

almacenamiento y para la respiración. La proporción de los fotosintatos dirigida directamente a estos

tres destinos depende de la edad fisiológica de la planta (Warren-Wilson, 1969). En plantines jóvenes

domina el crecimiento estructural y por lo tanto mas de la mitad de los fotosintatos asimilados son

usados para el crecimiento. En las plantas maduras, en cambio, la proporción principal de los fotosintatos

se utiliza en la síntesis de material de almacenamiento (Tabla 5.10). Durante el período principal de

llenado de granos en trigo, mas del 80 % de los fotosintatos transportados al grano son usados como

metabolitos para la síntesis de compuestos orgánicos, principalmente almidón, siendo el resto respira-

do (Evans y Rawson, 1970). Lo mismo sucede en otras especies. En tomate, por ejemplo, los frutos

respiran cerca del 30% de los fotosintatos que reciben (Haeder y Mengel, 1972). Valores similares (30

a 40 %) se han observado en ryegrass (Alberda, 1977). Según Peterson y Zelitch, (1982), cerca del 45%

de los asimilatos son respirados por plantas de tabaco.

Tabla 5.10. Tasa de utilización de fotosintatos por tres tipos de destinos
                en tres estados de desarrollo (Warren-Wilson, 1979).

5.2.2 T5.2.2 T5.2.2 T5.2.2 T5.2.2 Tasa de asimilación neta e índice de área foliarasa de asimilación neta e índice de área foliarasa de asimilación neta e índice de área foliarasa de asimilación neta e índice de área foliarasa de asimilación neta e índice de área foliar

En un cultivo el CO2 se fija continuamente por la fotosíntesis y se  libera por la respiración. La

cantidad neta de C asimilado, (asimilación neta), es medida por el exceso de C ganado por la fotosín-

tesis en exceso de la cantidad respirada. La tasa de asimilación neta (TAN) a menudo se utiliza para

indicar la tasa a la cual se acumula la biomasa, y se define como la asimilación neta por unidad de área

foliar.

En el proceso de asimilación, las plantas absorben O2 molecular y oxidan los metabolitos a CO2

y agua. En la oscuridad, durante la respiración de las mitocondrias, los fotosintatos son respirados

para producir ATP. Algunas células de plantas verdes son capaces sin embargo de realizar una respira-

ción inducida por la luz, la foto-respiración, aunque en este proceso no hay producción de ATP (ver

punto 3.2.5). La foto-respiración es virtualmente inexistente en los cultivos C-4 (Maíz, Caña de azú-

car). Esta diferencia es importante; significa que el punto de compensación de la concentración de CO2

en la superficie de la hoja en el cual se igualan la asimilación-fijación y la liberación-respiración del

CO2, es diferente para plantas C-3 y C-4. El punto de compensación para las plantas C-4 está en

el orden de 0 a 10 ppm de CO2, mientras que las plantas C-3 son incapaces de disminuir esta

concentración mucho menos de 50 ppm (Krenzer et al, 1975). El bajo punto de compensación de

  Crecimiento estructural   Almacenamiento   Respiración
                                                     mg fotosintatos/g MS/día

Plantines en germinación 20        5 *         10
Plantas jóvenes en estado vegetativo 15        5 8
Plantas maduras con órganos 5        10 4
de almacenamiento

(*) Se asume que las reservas de la semilla no son parte del embrión, de lo contrario aquí se observaría
un valor negativo.

○ ○ ○ ○ ○ ○
○ ○ ○ ○ ○ ○
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las plantas C-4 es de particular importancia para la fisiología de los cultivos. las plantas C-4

pueden tener una tasa de asimilación neta positiva con muy bajos niveles de concentración de CO2

en la superficie foliar. La asimilación fisiológica es una de las principales razones por la que las

pasturas tropicales pueden crecer a una enorme tasa de crecimiento bajo altas intensidades lumínicas

y temperaturas. En las mitocondrias de las plantas se han identificado tanto la resistencia al

cianuro como la respiración sensible al cianuro (Solomos, 1977). La respiración sensible es alta-

mente eficiente para producir ATP mientras que la forma resistente tiene una pobre eficiencia de

conversión de la energía liberada por la respiración en ATP. La importancia fisiológica de la respira-

ción resistente al cianuro tiene que ser todavía dilucidada. Este tipo de respiración es especialmente

alta en tejidos de almacenamiento voluminosos tales como las raíces y tubérculos (Lambers, 1979).

Tanto la tasa de asimilación de CO2 como de la respiración aumentan con la temperatura. La

relación entre la velocidad de asimilación de CO2 y la temperatura está caracterizada por una curva

asintótica, de trazado hiperbólico (Figura 5.6). Ocurre por lo tanto un punto de temperatura donde la

asimilación es igual a la respiración (mitocondrica y fotorrespiración). A esta temperatura la asimilación

neta es igual a cero y no ocurre crecimiento.

Cuanto mayor es la densidad de plantas en un determinado cultivo, mayor es la competencia

mutua por agua, luz o nutrientes. Se inducen así efectos secundarios debidos a la competencia; por

ejemplo el sombreo mutuo resultante de la alta densidad de plantas puede aumentar la susceptibilidad

del cultivo a enfermedades fungosas y al vuelco; asimismo en cultivos muy densos la competencia por

luz es a menudo un factor de crecimiento limitante siempre y cuando el agua y los nutrientes minerales

estén presentes en cantidades adecuadas, lo que es usual en suelos fértiles. Bajo tales condiciones la

tasa fotosintética disminuye en las hojas sombreadas, mientras que la tasa de respiración aumen-

ta. A medida que aumenta la densidad del cultivo y el sombreado, la tasa de asimilación neta

(TAN) disminuye.

Figura 5.6. Tasa de asimilación del CO2 en relación a la temperatura.
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Generalmente la densidad de plantas en un cultivo se expresa mejor como ‘índice de área foliar,

IAF’, que puede expresarse como el índice de área foliar de un cultivo por unidad de área cubierta de

suelo (Watson, 1952). Un IAF de 4 significa que las plantas que crecen en un área de 1 m2 de suelo

tienen un área foliar de 4 m2. El IAF óptimo difiere según el cultivo; algunos valores de IAF para

diferentes cultivos se detallan en la Tabla 5.11. Para cereales usualmente se recomienda un IAF de 8.

La remolacha azucarera requiere un IAF óptimo de entre 3.2 a 3.7 bajo las condiciones lumínicas de

Europa Central (Birke, 1966), pero con intensidades de luz mas altas, como en Europa Meridional, los

valores están en alrededor de 6 (Stanacev, 1967). Este ejemplo demuestra que valores de IAF mas

altos son aceptables si aumenta la intensidad lumínica. El tipo de cultivo también puede ser importan-

te. Esto es evidente en arroz, como se muestra en la Figura 5.11. Los cultivares modernos de arroz se

caracterizan por poseer tallos cortos y hojas pequeñas y erectas, lo que minimiza el sombreo mutuo y

permite una mejor absorción de luz (Tanaka, 1962). Evans, (1975), ha cuestionado el punto de vista de

que el sombreo mutuo resulte en un aumento de la respiración; sugiriendo que las hojas viejas asimi-

lan a tasas mas lentas y mueren si la perdida de CO2 por respiración supera la tasa de asimilación de

CO2. Esto indica que el sombreo mutuo no juega un rol principal en las perdidas por respiración de

CO2 por parte de las hojas viejas. La nutrición del cultivo también es importante en relación al óptimo

IAF. Aun cuando el IAF sea óptimo, un exceso de nutrición de N en arroz promueve un mejor creci-

miento foliar, pero disminuye el rendimiento en granos debido a un alto sombreo mutuo (Tanaka,

1973). Altos niveles de nutrición fosfatada y potásica no pueden contrarrestar este efecto negativo del

exceso de N.

5.5.5.5.5.2. 2. 2. 2. 2. 3 Asimilación de CO2, concentración de CO23 Asimilación de CO2, concentración de CO23 Asimilación de CO2, concentración de CO23 Asimilación de CO2, concentración de CO23 Asimilación de CO2, concentración de CO2
                                                       e intensidad lumínicae intensidad lumínicae intensidad lumínicae intensidad lumínicae intensidad lumínica

Las concentraciones de CO2 en la atmósfera han aumentado significativamente en los últimos

100 años, como se muestra en la tabla 5.12. Este aumento es principalmente el resultado del uso de

energía fósil (Calvin, 1980). Se supone que la destrucción de extensas áreas de selvas tropicales y,

consecuentemente, el gran incremento de la respiración microbiana de la materia orgánica del suelo,

han jugado un importante rol. Según Kimball, (1983), la concentración de CO2 atmosférico se

duplicará para el año 2025 si el consumo de energía fósil continua a la velocidad actual. Esto

significara un dramático impacto en el clima y las consecuencias de ello son aun desconocidas.

Soja 3.2
Maíz 5.0
Remolacha azucarera 3.2-6.0
Trigo 6.0-8.8
Arroz (nuevas variedades) 7
Arroz (variedades antiguas) 4

Tabla 5.11. Valores óptimos de IAF para varios cultivos.
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Es claro que la concentración de CO2 atmosférico ejerce una marcada influencia sobre la tasa

de asimilación del mismo y por lo tanto en la formación del rendimiento de los cultivos. Yoshida,

(1972), reportó que bajo concentraciones normales de CO2 de 300 ppm, se obtuvieron rendimientos

muy altos de arroz, en el orden de 10 t/ha, pero cuando la concentración de CO2 aumentaba a 2400

ppm, el rendimiento de grano se incrementó a cerca de 19 t/ha. Este ejemplo demuestra que en un

cultivo intensivo bajo condiciones de campo las concentraciones de CO2 de la atmósfera pueden ser

un factor limitante. Generalmente es muy costoso y poco practico aplicar CO2 a los cultivos como

medio de incrementar el rendimiento; solo bajo condiciones de invernáculo la aplicación tiene impor-

tancia practica. La concentración de CO2 en la atmósfera es de aproximadamente 300 ppm, pero en

un cultivo este nivel puede variar a consecuencia de la asimilación y respiración. En un cultivo de caña

de azúcar, por ejemplo, Chang-Chi Chu, (1968), encontró valores de 300 ppm durante el día pero tan

altos como 440 ppm durante la noche. Duplicar la concentración de la atmósfera, como se vio antes,

podría incrementar 1,4 veces el rendimiento del cultivo (Kimball, 1983).

La Figura 5.7 muestra el efecto del aumento de la concentración de CO2 en la tasa de asimila-

ción de CO2 (mg CO2 por m2 de área foliar por segundo) en Trifolium pratense, creciendo bajo varios

valores de intensidad lumínica. Bajo condiciones pobres de luz, 50 Jm2 sec-1, la tasa de asimilación

del CO2 fue aumentó solo debilmente al aumentar la concentración de CO2.

En   el diagrama tridimensional puede verse claramente que al elevar la concentración de CO2

a niveles mas altos  de intensidad  lumínica,  la  tasa  de  asimilación  del  CO2  puede   aumentar

drásticamente   (Warren-Wilson, 1969).  Esta  relación,  mostrada  en  la  Figura 5.7,  es   un  excelente

ejemplo  de   interacción  de  dos  factores.  En  este  ejemplo  los  factores   concentración   de   CO2

e intensidad lumínica interactúan positivamente sobre la tasa de asimilación de CO2. De este ejemplo

es   evidente   que   al   aumentar uno de los factores, éste tendrá un efecto importante siempre y

cuando el otro factor esté disponible en intensidad adecuada. Esta es una relación general que no solo

se aplica a la intensidad lumínica y a la concentración del CO2 sino también a otros factores que

influyen el crecimiento, tales como nivel de humedad del suelo, nivel de nutrición de N o la tasa de

suministro de otros nutrientes vegetales. La intensidad lumínica a la cual se obtiene el máximo de

asimilación de CO2, llamado saturación lumínica, también depende de la edad de las plantas. Alberda,

(1977), encontró que la saturación lumínica en un Ryegrass perenne (Lolium perenne) de siete

semanas de edad se obtuvo con una intensidad lumínica mas baja que en otro ryegrass de tres

semanas de edad.

Tabla 5.12. Aumento de la concentración de CO2 atmosférico (Calvin, 1980).

Año CO2, ppm

1860 280
1956 312
1970 330
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El efecto favorable en la asimilación de CO2 de aumentar la intensidad lumínica o la concentra-

ción de CO2, en forma combinada o individual, ha sido observado por un buen numero de autores

(Römer, 1971; Larecher, 1973). Brun y Coopper, (1967), experimentando con soja, encontraron que

cuando la concentración de CO2 era normal, (300 ppm), la asimilación de CO2 se nivelaba a una

intensidad lumínica de 100 Jm2 seg-1. Para arroz, intensidades lumínicas mas altas, alrededor de 300

a 400 Jm2 seg-1 pueden ser consideradas como  óptimas (Yoshida, 1972). Una idea del significado de

estos valores de intensidades lumínicas puede apreciarse en los cifras normales que ocurren en Euro-

pa Central. En un día claro, al mediodía en verano, la intensidad lumínica puede llegar a 300 Jm2 seg-

1, mientras que bajo condiciones de un día nublado, este valor puede llegar a 80 Jm2 seg-1.

El grado de utilización de la energía radiante por parte de las plantas es mas bien bajo. Loomis

et al, (1971), reportaron que bajo condiciones óptimas, la máxima eficiencia en utilización de energía

radiante para la producción de cultivos es de cerca del 5 %, siendo el 95 % restante convertido en calor.

La ‘energía disponible’ para cultivos anuales es aun mas baja que ese 5 %, debido al considerable

período de tiempo que necesitan estos cultivos para alcanzar la máxima expansión foliar. La senescencia

foliar en la canopia puede ocurrir también antes que termine el período de crecimiento. Según

Holliday, (1976), en un sistema agrícola avanzado, bajo cultivo intensivo, plantas del tipo C-3

utilizan cerca del 2.7 % de la radiación disponible para la producción de materia seca vegetal. Para

Figura 5.7. Efecto de la intensidad lumínica y concentración de CO2 en la tasa fotosintética neta por

unidad de área foliar de hojas de Trébol (Warren-Wilson, 1969).

C—> Concentración de CO2

J —> Intensidad lumínica en Joule J-2sec-1

Pn —> Tasa neta fotosintética por unidad de área foliar

I (J-2sec-1) = 238 lux = 22.2 fc.
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las plantas C-4 este valor puede ser del 4 %. Gibbon et al, (1970), compararon crecimiento y

conversión de la energía solar en maíz, bajo dos valores diferentes de radiaciones en climas de

Inglaterra e Italia (Tabla 5.13). No solo los rendimientos fueron mas altos en el clima de mas alta

radiación (Italia) sino que la eficiencia en la conversión de la energía fue mas alta. Los porcentajes

de conversión de energía están de acuerdo con los datos de Hall (1977), que cita entre 0.5 a 1 % de

utilización para los cultivos templados y de 1 a 2 % para los tropicales.

Como consecuencia de la selección y del mejoramiento vegetal, el rendimiento de las partes de

las plantas tales como raíces, tubérculos, frutos, semillas y tallos cosechados por el hombre han

aumentado por lo menos diez veces en relación a las especies salvajes. Resulta muy interesante que,

sin embargo, la tasa de intercambio de carbono por unidad de área foliar, (asimilación neta de CO2), no

ha cambiado mucho por la domesticación (Gifford y Evans, 1981).

5.2.4 Curvas de crecimiento5.2.4 Curvas de crecimiento5.2.4 Curvas de crecimiento5.2.4 Curvas de crecimiento5.2.4 Curvas de crecimiento

Como ya se mencionó, pueden mejorarse las condiciones para el crecimiento actuando positi-

vamente y en forma alternada sobre los factores de crecimiento, siempre que otro factor no sea limitante.

Esta relación, conocida como Ley del mínimo, fue descubierta por Sprengel a principios del Siglo XIX y

su significancia para la producción de los cultivos fue principalmente difundida por Justus Von Liebig.

Aun hoy es de particular importancia para la producción de un cultivo conocer cual es, si es que existe,

el factor limitante bajo un conjunto de condiciones para el crecimiento. Mejorar la condición del factor

de crecimiento limitante resulta en un incremento del rendimiento. Esta relación se refleja en la curva

asintótica. En otras palabras, a medida que un factor de crecimiento aumenta para mejorar el rendi-

miento, los incrementos de rendimiento se vuelven cada vez mas pequeños. El patrón de incremento

del rendimiento se muestra en la Figura 5.8 donde el N representa el factor de crecimiento. Los incre-

mentos de rendimiento mas altos resultan de las primeras unidades de N aplicadas, mientras que con

sucesivas aplicaciones de N los incrementos se vuelven progresivamente mas pequeños (Curva decre-

ciente de respuesta). Mitscherlich estudió esta relación en numerosos experimentos a campo y en

macetas, y concluyó que el incremento de rendimiento efectuada por una ‘unidad de factor de creci-

miento’ era proporcional a la cantidad de rendimiento necesario para llegar al máximo. Esto puede

describirse en términos matemáticos como sigue.

Tabla 5.13. Rendimiento y eficiencia de conversión de energía a Maíz, en Maíz (INRA 200), en
4 diferentes sitios (Gibbon et al, 1970).

   1    2   3   4

Partes aéreas de las plantas (t/ha) 8.7 11.9 24.8 25.7
% del total de energía radiante utilizada 0.73 0.95 1.75 1.33

Localidades: 1. Leeds University Farm (Reino Unido).
2. Cawod Exp. Station (Reino Unido).
3. Turín (Italia).
4. Roma (Italia).
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dy

=  k (A - y)

dx

donde y = rendimiento, A = Rendimiento máximo

x = factor de crecimiento, k = una constante

Al integrarla, se obtiene la ecuación de abajo.

ln (A-y) = c - kx

El termino c es una constante de integración que comprende todos los términos que no varían,

excepto k. Si x e y son iguales a cero, corresponde la siguiente ecuación:

ln ( A - O) = c - O

ln A = c

Al sustituir Ln A por C en la ecuación de integración, se obtiene la siguiente ecuación.

ln (A - y) = ln A - kx

Convirtiendo los logaritmos naturales en logaritmos comunes, la forma final de la ecuación de

Mitscherlich resulta.

log (A - y) = log A - cx

Figura 5.8. Curva de respuesta mostrando los incrementos decrecientes.

Rendimiento
i   > Incremento de rendimiento
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El termino C en este caso es proporcional a k y resulta de la conversión de los logaritmos

naturales a comunes.

c = k x 0.434

La ecuación de Mitscherlich a menudo se escribe en forma no logarítmica como sigue.

y = A ( 1 - 10-cx)

Las curvas de Mitscherlich para los factores de crecimiento N, P y K se muestran en la Figura

5.9 (von Boguslawski, 1958). Las pendientes de las tres curvas difieren. El gradiente mas agudo

corresponde al P y el mas plano al N, siempre y cuando los factores de crecimiento sean expresados en

unidades de peso de N, P2O5 y K2O. El aumento de la curva es mas agudo cuanto mas alto sea el valor

de c. Mitscherlich (1954) consideraba este valor de c como de fundamental importancia, creyendo que

era un termino constante o, en otros palabras, que debería posibilitar la definición mas precisa de la

curva de rendimiento efectuada por la mejora del factor de crecimiento. Sin embargo, no se conoce que

esto suceda y ha sido demostrado en numerosos experimentos por diversos autores (Van der Paauw,

1952; Atanasiu, 1954; Shimshi, 1959). La significancia del valor c es que indica si puede alcanzarse el

nivel de máximo rendimiento por una determinada cantidad del factor de crecimiento. Cuando el valor

c es bajo, se requiere una alta cantidad del factor de crecimiento y viceversa.

En la Figura 5.7 se demuestra que la respuesta de un cultivo resulta del aumento de un solo

factor de crecimiento; por ejemplo, la asimilación de CO2 depende de la intensidad de otros factores de

crecimiento como la intensidad lumínica. La misma clase de relación también se comprueba para otros

nutrientes, y un muy buen ejemplo de esto fue reportado por MacLeod (1969), cuyos principales

resultados se representan en la Figura 5.10. Estos experimentos, efectuados con cebada en cultivos de

soluciones nutritivas, demuestran que al aumentar la concentración de N en la solución nutritiva

resulta en tres diferentes curvas de rendimiento para diferentes niveles de K aplicado. En el nivel mas

bajo de K, la curva obtenida muestra una pronunciada depresión del rendimiento para altos niveles de

N. Este efecto no puede ser descrito por la ecuación de Mitscherlich ya que como hemos visto, es una

curva asintótica donde el rendimiento (y) se acerca a un máximo. Aun en las otras dos curvas de la

Figura 5.10 la forma asintótica no se observa. Parece mas bien que se nivelan a una determinada

concentración de N en la solución nutritiva. Un patrón similar de respuesta a los fertilizantes fue

reportado para un numero de cultivos a campo por Boyd (1970), donde un aumento lineal con una

Figura 5.9. Curvas de respuesta de rendimiento para N, P y K (Boguslawski, 1958).
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transición mas bien aguda, era seguida por una segunda relación lineal donde el rendimiento

cambiaba muy poco o apenas decrecía.

Resultados similares a los descritos arriba han sido obtenidos por Shimshi (1969), al graficar

los incrementos del rendimiento de grano en maíz en relación a la aplicación de fertilizante N según la

humedad del suelo. Como se ilustra en la Figura 5.11, cuando la humedad del suelo es baja (bajo

potencial hídrico) las curvas muestran una inversión que no se observa a niveles de humedad mas

altos. Al tratar estos datos de acuerdo con la ecuación de Mitscherlich, Shimshi encontró que los

valores de ‘c’ no eran constantes sino que aumentaban con el estrés hídrico. Esto significa que cuanto

mayor sea el estrés hídrico, mas bajo será el nivel de N requerido para alcanzar el máximo rendimiento.

Relaciones análogas entre el rendimiento en granos del maíz y la fertilización nitrogenada para diferen-

tes niveles de riego fueron encontradas por Eck, (1984). Este ejemplo muestra que la respuesta al

fertilizante será mas alta cuando la presencia de otros factores de crecimiento tales como agua, tempe-

ratura, intensidad lumínica y otros factores ambientales, sea favorable. Esto se observa frecuentemen-

te en la producción práctica de cultivos donde las mayores respuestas a la aplicación de fertilizantes

son encontradas al cultivar suelos de alto potencial de rendimiento (Holiday, 1963). El ejemplo mostra-

do en la Figura 5.12. señala que las aplicaciones mas altas de N, P y K en patatas resultaron en una

depresión de rendimientos en suelos de bajo potencial, mientras que se obtuvieron curvas de respues-

ta positiva en los suelos de alto potencial de rendimiento.

A partir de estos y otros resultados, Holliday (1973), estableció una debilidad básica de la

ecuación de Mitscherlich al describir la curva de respuesta a la adición de fertilizantes sobre la base de

una curva asintótica. Frecuentemente las curvas de respuestas a la adición de fertilizantes presentan

un punto de inversión, por esta razón algunos autores prefieran usar la ecuación cuadrática para

describir la respuesta de rendimiento realizada por la mejora de un único factor.

Figura 5.10. Efecto de aumentar el suministro de N, a tres niveles de K, en el rendimiento de cebada

(MacLeod, 1969).

R
en

di
m

ie
nt

o 
en

 g
ra

no
/p

la
nt

a



248 Nutrición y Crecimiento de las Plantas

Desde un punto de vista biológico, la cuestión a dilucidar es porqué un exceso de nutriente

aplicado resulta en la depresión del rendimiento. Pocos ejemplos pueden ser citados. Por ejemplo en

cereales, donde aplicaciones altas de N pueden causar el vuelco o la susceptibilidad del cultivo a

enfermedades fungosas. Además pueden ocurrir otros desórdenes fisiológicos. Aumentar el nivel de N

puede causar un exceso de aminoácidos solubles que no pueden ser usados para el proceso de

crecimiento a causa de la escasez relativa de otros nutrientes. En el caso del potasio, el exceso de

suministro puede inhibir la absorción de otros cationes, en particular el Mg (ver punto 3.1.8), inducien-

do una deficiencia de Mg que resultaría en la depresión del rendimiento. Altas aplicaciones de P

pueden deprimir el rendimiento al interferir sobre la disponibilidad de metales pesados tales como el Zn

(Gärtel, 1968). Altas aplicaciones de fertilizantes minerales, especialmente cuando se aplican directa-

mente antes o al momento de la siembra pueden conducir temporariamente a altas concentraciones

iónicas en la solución del suelo que podrían ser dañinas para la germinación de las semillas. El N

amoniacal es especialmente dañino en este aspecto (Barker et al., 1970).

Los ejemplos citados arriba demuestran que es inútil intentar describir la respuesta del rendi-

miento debida a un único factor de crecimiento por una simple ecuación válida para todas las condicio-

nes de crecimiento. La producción del rendimiento resulta de numerosos procesos químicos, físicos,

bioquímicos y fisiológicos, donde todos están influidos por los otros factores, que varían considerable-

mente durante el período de crecimiento. No puede esperarse, por lo tanto, que una simple curva de

respuesta resultante de un único factor de crecimiento pueda cubrir la amplia variación de condiciones

que contribuyen a la formación del rendimiento. Esto no resta importancia a la curva de respuesta y a

las ecuaciones, en particular a los hallazgos de Mitscherlich y sus colaboradores (1950). El principal

aporte de Mitscherlich es que a medida que se incorporan unidades de un factor de crecimiento, los

incrementos del rendimiento se vuelven mas pequeños; la Ley de los incrementos decrecientes tiene

una alta significancia y no solo es aplicable a la producción agrícola sino que ha sido considerada

para estudiar problemas industriales y económicos.

Figura 5.11. Efecto crecientes dosis de aplicación de N, en el rendimiento de maíz a diferentes niveles

de humedad del suelo (Shimshi, 1979).
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5.3 Nutrición y Calidad V5.3 Nutrición y Calidad V5.3 Nutrición y Calidad V5.3 Nutrición y Calidad V5.3 Nutrición y Calidad Vegetalegetalegetalegetalegetal

5.3.1 Generalidades5.3.1 Generalidades5.3.1 Generalidades5.3.1 Generalidades5.3.1 Generalidades

La calidad de los productos vegetales no es tan fácilmente medible y definible como el rendi-

miento. Los estándares de calidad dependen mucho del propósito que define el uso de la planta. Por

ejemplo, se buscan calidades muy diferentes para los granos de cebada según se usen para malteado

o para alimentación animal. Lo mismo se aplica para los tubérculos de Patata usados para la produc-

ción de almidón o para consumo humano. Hay también otros ejemplos de esta clase. Muchos factores

de calidad, como el gusto y el sabor, son muy difíciles de medir y además son muy subjetivos, de

manera que a menudo es muy difícil definir una recomendación absoluta de calidad. Por esta razón

esta sección se limita solo a considerar algunas relaciones básicas entre la nutrición y la síntesis de

compuestos orgánicos.

Los principales factores que controlan la calidad del cultivo son fijados genéticamente. Así las

proteínas de los tubérculos de patata, por ejemplo, difieren considerablemente entre los diversos

cultivares, mientras que los factores ambientales que influyen en la nutrición difícilmente influyen en el

patrón de proteínas (Stegemann et al. 1973). Por otra parte los factores exógenos pueden influir con-

siderablemente sobre los niveles de algunos  compuestos orgánicos de las plantas. Estos efectos

nutricionales dependen de la influencia de cada nutriente en particular sobre los procesos bioquímicos

o fisiológicos. El contenido de carbohidratos y azucares en los tejidos de almacenamiento de granos y

semillas está así relacionado a la actividad fotosintética de la planta y a la tasa de translocación de los

fotosintatos a los órganos de almacenamiento.

Figura 5.12. Rendimientos de patata en relación a la aplicación de fertilizantes N-P-K, en suelos de alto

y bajo potencial (Holiday, 1963).
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5.3.2 Cultivos de raíces5.3.2 Cultivos de raíces5.3.2 Cultivos de raíces5.3.2 Cultivos de raíces5.3.2 Cultivos de raíces

El potasio promueve la fijación del CO2 y la translocación de los carbohidratos desde las hojas

hacia los tubérculos de patata. Por esta razón el contenido de almidón es alto en tubérculos de plantas

que están bien suministradas con potasio (Lachover y Arnon, 1966). Este efecto depende también de

la clase de fertilizante utilizado, el cloruro (muriato, ClK) de potasio generalmente promueve la forma-

ción de tubérculos con niveles de almidón mas bajos que las forma de sulfato.

Esta diferencia es probablemente debida al hecho de que el cloruro tiene un efecto detrimental

en la translocación de los carbohidratos (Haeder, 1975). La tabla 5.14 muestra los resultados de expe-

rimentos de campo llevados durante un largo período donde se midió el efecto del ClK y del SO4K2 en

el rendimiento de tubérculos y en el contenido de almidón (Terman, 1950). Niveles muy altos de K, mas

de 800 kg de K2O por ha, pueden reducir el contenido de carbohidratos de los tubérculos de patata

(Vertregt, 1968); en particular si el K es aplicado bajo la forma de ClK en primavera (Wicke, 1968).

La calidad de los tubérculos de patata no depende solo del contenido de almidón. Para los

tubérculos usados en la producción de almidón, debería existir un alto grado de esterificación entre los

fosfatos y los grupos hidroxilo del almidón. Almidones mas altamente esterificados son mas viscosos

y de mejor calidad. Experimentos de Görlitz, (1966), y de Effmert, (1967), demostraban que la fertiliza-

ción con P no solo incrementaba el contenido de P de los tubérculos de patata, sino que también

mejoraba la calidad del almidón; a su vez, en las variedades usadas para consumo humano el «enne-

grecimiento» de los tubérculos es un problema frecuente. Según investigaciones de Hughes y Swain,

(1962), el «ennegrecimiento» se origina en un complejo formado por Fe y ácido clorogénico. El ácido

cítrico inhibe la formación del complejo, probablemente por producir la quelación del Fe. Debido a que

el contenido de ácido cítrico en los tubérculos de patata tiene una correlación positiva con el contenido

de K (Macklon y Dekock, 1967) las fertilizaciones con elevadas dosis de potasio usualmente reducen

las posibilidades de ennegrecimiento (Mulder, 1956; Vertregt, 1968).

La relación entre la ocurrencia de la mancha negra y el contenido de K en el tubérculo de patata

se muestra en la figura 5.13, de un trabajo de Vertregt, (1968). De los tubérculos con un contenido

menor < de 500 meq de K kg-1 de materia seca, se encontraron mas del 50 % que sufrían de mancha

negra, mientras que en aquellos tubérculos con un contenido mayor de 600 meq de K por kg-1 de

materia seca, menos del 20 % mostraron la enfermedad. La figura también muestra una clara correla-

ción negativa entre el contenido de K y el de materia seca de los tubérculos. La sensibilidad del tubér-

culo de patata al daño causado por la cosecha mecánica o por el transporte también está influida por

la nutrición; Pätzold y Dambroth, (1964), reportaron que cuanto mas altas eran las aplicaciones de

fosfato mas se reducía la sensibilidad de los tubérculos de patata al daño mecánico.

Tabla 5.14. Efecto del cloruro y del sulfato de potasio en el rendimiento y contenido de
almidón de los tubérculos de patata (Terman, 1950).

               Tratamiento      Rendimiento de tubérculos       Almidón
          t ha-1   %

KCl 2.81 13.3
K2SO4 2.82 14.6
1/2 KCl + 1/2 K2SO4 2.86 13.8
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Los tubérculos de otros cultivos donde los carbohidratos son el principal material de almacena-

miento, tales como batata (Ipomoea batatas), cassava (yuca ó mandioca) (Manihot sp.), ñame (yam)

(Dioscoroea spp.) y Topinambur (Helianthus tuberosus) responden en una forma similar a la nutrición.

Obigbesan, (1973), encontró que los tubérculos de cassava no solo incrementaban su contenido de

almidón por efecto del K, sino también que declinaba el contenido del venenoso cianuro.

La calidad de la remolacha azucarera depende primariamente del contenido de azúcar, pero

también está afectada por el contenido de los compuestos solubles amino y por el contenido de algu-

nos minerales, en particular K+ y Na+. La presencia de compuestos amino-solubles y minerales difi-

culta la cristalización durante el refinamiento del azúcar y por lo tanto afecta el rendimiento industrial.

El aumento de la nutrición de K a un nivel adecuado está acompañado generalmente de un aumento

en el contenido de azúcar (Trocmé y Barbier, 1966; Gutstein, 1967) y de una disminución en el conte-

nido de los compuestos amino-solubles (Draycott et al, 1970). Por otra parte, altos niveles de K au-

mentan ligeramente el contenido de K de las raíces, ya que la principal respuesta es el aumento del

contenido de K de las hojas. Un aumento del contenido de K en las raíces de la remolacha azucarera

esta acompañado normalmente por una disminución del contenido de Na (von Boguslawsky y

Schildbach, 1969).

La nutrición nitrogenada es de primordial importancia para la calidad de la remolacha azucare-

ra. Durante el primer período de crecimiento es esencial un suministro de N abundante, pero en

estadios posteriores (Agosto a Octubre, en el hemisferio norte, N. del T.), el suministro de N debería

reducirse (Winner, 1968; Bronner, 1974). Si esto no ocurriera, el crecimiento de las hojas se ve estimu-

lado a expensas del almacenamiento de azucares en la raíz (ver punto 5.1.4). Las raíces de remolacha

azucarera que crecieron en presencia de niveles de N muy elevados durante los últimos meses antes

de la cosecha se caracterizan normalmente por un bajo contenido de azucares, altas concentracio-

nes de compuestos amino y de minerales. Esto es la resultante del mantenimiento de los tejidos de

almacenamiento en estado juvenil (Forster, 1970). Las aplicaciones tardías de N y en formas de

Figura 5.13. Relación entre el contenido de K en los tubérculos, contenido de materia seca y presencia

de mancha negra en dos cultivares de patata (Vertregt, 1968).
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suministro que no sean directamente disponibles, como ser el NH3 anhidro, no deberían recomen-

darse en este cultivo (Russel et al., 1966).

La calidad de la remolacha azucarera no depende solo de la nutrición mineral, sino también de

factores ambientales. En años con bajas precipitaciones y alta intensidad lumínica, se verifican bajos

rendimientos en raíces. Tales raíces poseen niveles usualmente altos de azucares así como aminoácidos

y minerales. Este patrón es típico para situaciones de estrés hídrico, resultando un pobre crecimiento

radicular y una acumulación de azucares, amino compuestos y minerales en las raíces. Los mejores

rendimientos en azucares son obtenidos cuando prevalece durante la ultimas semanas de crecimiento

una alta intensidad lumínica y con niveles adecuados de agua disponibles. Las aplicaciones óptimas

de fertilizantes combinadas con el riego producen los máximos rendimientos de raíces de calidad

satisfactoria (von Boguslawsky y Schildbach, 1969). Bajo estas condiciones, en Europa Central, se

obtienen rendimientos de 80 t de raíces ha-1 ó de 12 t de azúcar ha-1.

Los problemas de la calidad de la caña de azúcar son similares a los de la remolacha azucarera.

La caña de azúcar cultivada en sitios salinos es a menudo de calidad muy pobre, con bajo contenido de

azúcar y con altas contenidos de compuestos amino y minerales.

5.3.3 Cultivos de grano5.3.3 Cultivos de grano5.3.3 Cultivos de grano5.3.3 Cultivos de grano5.3.3 Cultivos de grano

En los cereales usados para panificación, la calidad de panificación es de particular interés. Los

cultivares de trigo sembrados bajo las condiciones áridas de Canadá o del SW de Europa, son en parte

del tipo duro, con propiedades de alta calidad de panificación. Los cultivares cultivados en zonas mas

húmedas del W y NW de Europa son a menudo pobres en calidad de panificación, aunque de alto

potencial de rendimiento de grano. En el pasado las diferencias entre estos dos tipos eran particu-

larmente pronunciadas. Actualmente están disponibles nuevos cultivares de alto potencial de rendi-

miento aunque, sin embargo, no llegan a ser de calidad deseable. Para poder expresar este alto poten-

cial de calidad, el cultivo debe ser adecuadamente suministrado con nutrientes, en particular N. El

gluten es el constituyente mas importante que determina la calidad de panificación de los cereales.

Este consiste predominantemente en una proteína del grano llamada glutelina, que se encuentra en el

endosperma de los granos. La calidad de panificación está también relacionada al grado de polimerización

de la glutelina, efectuado por enlaces disulfuro. Según Ewart, (1978), el alto grado de polimerización

de la glutelina resulta en un aumento de la tenacidad de la masa y por lo tanto en una mejora de la

calidad de la panificación.

    Control 80 kg N ha-1 + 40 kg N ha-1 + 60 kg N ha-1
abonado básico            al estado de floración

Rendimiento t ha-1                    4.59 4.98 5.24
Contenido de proteína, %          11.9 12.7 13.3
Valor de sedimentación              28 30 34

Tabla 5.15. Efecto de N adicional, aplicado durante la floración, en el rendimiento,
contenido de proteína de los granos y calidad de panificación de un trigo invernal.
Valores promedio de diez experimentos de campo (Kürten, 1964).
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El N suministrado a los cereales durante la floración aumenta sustancialmente los niveles de

proteína de los granos y por lo tanto mejora la calidad de panificación. Esto se muestra en la Tabla 5.15

(Kürten, 1964). La adición de 40 a 60 kg de N ha-1 en el estado de floración no solo aumenta el

rendimiento en grano sino que también mejora sustancialmente la calidad del mismo. Los contenidos

de proteína y los valores de sedimentación aumentan de manera que resulta una mejor calidad panifica-

ble.

El N absorbido durante el estado vegetativo es utilizado principalmente para el crecimiento

vegetativo, mientras que el N aplicado después de la floración es directamente derivado hacia la sínte-

sis de las proteínas del grano (Michael y Blume, 1960). El efecto benéfico de una aplicación tardía de N

en la calidad de panificación de los cereales destinados a pan ha sido confirmado por numerosos

experimentos conducidos en Europa Central (Primost, 1962 y 1968; Jahn-Deesbach y Weipert, 1975).

Bajo condiciones mas áridas la calidad no es frecuentemente mejorada por una aplicación tardía de N.

Esto fue observado por McNeal et al, (1963), usando cinco cultivares de trigo duro rojo de primavera.

De acuerdo con los experimentos de campo de Primost, (1968), y de Schäfer y Siebold, (1972), las

plantas deben estar adecuadamente provistas de K para obtener efectos benéficos de las aplicaciones

tardías de N en la calidad de panificación.

La calidad alimentaria de las proteínas está principalmente determinada por el contenido de

proteína cruda y la proporción de los aminoácidos esenciales. Estos son aquellos aminoácidos que no

pueden ser sintetizados por los humanos y los animales, y por esta razón deben ser suministrados

como constituyentes de la dieta de los mamíferos (Tabla 5.16). Los granos de los cereales, y del maíz

en particular, son escasos en lisina y por lo tanto de calidad proteica relativamente baja. Aplicaciones

tardías de N incrementan el contenido de proteínas en los granos pero las proteínas individuales de los

granos son afectadas en diferente grado. La albúmina y la globulina, principales proteínas del embrión,

son difícilmente afectadas, mientras que aumenta el contenido de glutelina y en especial de prolamina

(Michael y Blume, 1960). Mitchell et al, (1952), encontraron una relación similar en granos de maíz.

Las aplicaciones de N aumentaban particularmente el contenido de zeína, (la prolamina del

grano de maíz). Las prolaminas son muy pobres en lisina, por lo tanto el aumento del contenido de

prolamina disminuye el valor nutricional de los granos. El aumento de la proporción de prolamina

ocurre especialmente en los estados finales de maduración de los granos. Esto se muestra en la Tabla

5.17 para un cultivar de maíz convencional (Sonntag y Michael, 1973). Lo mismo se encontró para el

trigo, donde la concentración de glutelina apenas se incrementó durante los estados finales del perío-

do de llenado de los granos, mientras que el contenido de la prolamina aumentó marcadamente

(Mengel et al, 1981). Aplicaciones tardías de N en trigo, cebada y maíz, aumentan normalmente

los contenidos de proteína cruda del grano, mientras que su valor nutricional se reduce.

Tabla 5.16. Aminoácidos esenciales en nutrición humana.

Valina Treonina Fenilalanina
Leucina Metionina Triptofano
Isoleucina Lisina
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De acuerdo con las investigaciones de Völker, (1960), en trigo y cebada, el aumento del conte-

nido de proteína cruda resulta en una reducción de la proporción de varios aminoácidos esenciales.

Resultados similares han sido reportados por Kenney, (1970), en maíz, quien encontró que altas tasas

de aplicación de N resultaban en un aumento sustancial del contenido de proteína cruda de los granos,

pero acompañado de una reducción de la proporción de lisina, treonina, cisteína, arginina, asparagina

y glicina en el total de las proteínas del grano. Relaciones similares han sido encontradas para las

proteínas de los granos de centeno (Bayzer y Mayr, 1967). Con avena y arroz la situación es bien

diferente; aquí altas aplicaciones tardías de N, aumentan predominantemente el contenido de la glutelina,

una proteína del grano con una proporción moderadamente alta de lisina. Para estos cultivos, enton-

ces, un aumento del contenido de proteína del grano no resulta en una disminución de su valor

nutricional. Estos hallazgos han sido confirmados en experimentos de alimentación de cerdos y ratas.

Se observó que la calidad de la proteína de los granos de cebada y trigo disminuyó, pero mejoró la de

los granos de avena con altas aplicaciones de N (Brune et al, 1968).

De esta discusión puede verse que la menor calidad de la proteína de los granos de trigo,

cebada y maíz, puede mejorarse muy poco por vía nutrición vegetal. Dado que estos granos juegan un

rol principal en la nutrición humana, especialmente en los países en desarrollo, la mejora de las proteí-

nas de los granos constituye un desafió para los fitomejoradores.  Un avance importante en esa

dirección ha sido logrado por Mertz et al, (1974). Estos investigadores obtuvieron líneas de cebada y

maíz con contenidos relativamente altos de lisina en el grano, debido a que la proteína de almacena-

miento es predominantemente glutelina y no prolamina. El aumento de los niveles de nutrición de N en

estas líneas resultó por lo tanto principalmente en un aumento de glutelina y no tanto de prolamina

(Decau y Prolacsec, 1970; Sontag y Michael, 1973). Desafortunadamente estos cereales ricos en lisina

no son tan productivos como los convencionales. Esto significa que cualquier incremento en el conte-

nido de lisina de los granos se ve limitado por una mas baja producción de granos. Un ejemplo de esta

clase en experimentos de campo es el de Decau y Pollacsek, (1970); estos investigadores demostraron

que al aumentar la nutrición de N de 0 a 300 kg de N ha-1 en un cultivar de maíz convencional, la

fracción de zeína aumentó respecto del total de proteínas del grano, desde un 28 a un 48%. La produc-

ción de lisina fue así deprimida. En el cultivar rico en lisina, INRA O2, el nivel de zeína permaneció

constante, en 15 %, a pesar del aumento en la aplicación de N. El contenido de lisina no se diluyó en

este caso. En términos de producción total de lisina, no hubo sin embargo gran diferencia entre cultivares

porque el rendimiento en grano del cultivar INRA O2 fue entre 20 y 30 % inferior al del cultivar

convencional. A pesar de esta disminución en el rendimiento de grano, el cultivar rico en lisina

produjo 36,8 kg de lisina ha-1, mientras que el cultivar convencional rindió 32 kg ha-1 del mismo

aminoácido.

Tabla 5.17. Cambios en la proporción de proteínas durante la maduración de los granos de
maíz de un cultivar convencional (Sonntag y Michael, 1973).

Días desde la floración 16 24      28   42      70

Albúmina + Globulina 31 32      26         18      18
Prolamina 3 20      34         43      43
Glutelina 12 13      13         16      19
N soluble en agua 49 28      23         15      12
Residuo   5   6  4           5        8

% del total en granos
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Los rendimientos mas bajos de los cultivares ricos en lisina (Opaco harinoso), de maíz, y de

Cebada (Hiproly), se deben principalmente a un bajo peso individual de los granos (Stoy, 1972; Sonntag

y Michael, 1973). Beringer y Koch, (1977), al estudiar el llenado de los granos de líneas isogénicas

ricas en lisina con el mutante de Cebada «Ris», encontraron que el bajo peso individual de los granos

resultaba no solo por la falta de fotosintatos disponibles, sino mas exactamente por la incorporación de

los aminoácidos dentro de las proteínas de los granos.

Hay   también   una   relación   estrecha   entre   el   contenido   de   los   granos   de   los

cereales y  el contenido  de  la  vitaminas  del  grupo B (tiamina, riboflavina y ácido nicotínico).

Aplicaciones tardías de N generalmente aumentan el contenido de estas vitaminas en los granos

(Scharrer y Preissner, 1954; Schuphan et al, 1978; Jahn-Deesbach y May, 1972) mejorando su valor

nutricional. La vitamina B1 se encuentra normalmente en la capa de aleurona y en el escutelo de los

granos. El contenido de vitamina B en las harinas es por lo tanto mas bajo en los grados de molienda

mas elevados.

En los granos destinados a malteado, en particular la cebada, se requiere un bajo contenido de

proteína y alto contenido de almidón. Los granos deben ser grandes, dado que a medida que aumenta

su tamaño son mas ricos en carbohidratos y de mayor tasa de germinación. Se conoce desde hace

muchos años que los cultivos adecuadamente suministrados con fósforo y potasio producen mejor

calidad de grano para la industria maltera, mientras que altas tasas de nutrición de N disminuyen la

calidad industrial debido al aumento de proteína de los granos. Esto ha sido confirmado en  experimen-

tos de campo por Schildbach, (1972). El mismo autor efectuó pruebas en pequeña escala de malteo,

donde encontró que varios componentes importantes de la calidad de la cerveza mejoraron por la

aplicación de fosfato y potasio.

El contenido de aceite de los cereales de grano es relativamente bajo, ( 2 al 5 %), con una alta

proporción del aceite del grano localizada en el embrión. Welch, (1978), encontró una correlación

positiva entre los contenidos de proteína y aceite en 86 genotipos de cebada. Sin embargo no se

encontró correlación entre el contenido de aceite de la cebada y la calidad de panificación. Mas del 50

% de los ácidos grasos del grano de cebada consiste en ácido linoleico, como se muestra en la Tabla

5.18.

Como ya se señalo, el contenido de carbohidratos y de proteínas de los granos de cereales

depende en gran medida del suministro de N durante la maduración de los granos. Si el suministro de

N es bajo durante ese estado de crecimiento, una alta proporción de los fotosintatos son usados para

la síntesis de carbohidratos, mientras que si el suministro es abundante, una alta proporción de

fotosintatos es convertida en proteínas. En los cereales, la síntesis de proteínas y la de almidón compi-

ten por los fotosintatos durante el período de llenado de los granos.

Tabla 5.18. Proporción porcentual de ácidos grasos en granos de cebada (Welch, 1978).

Acido palmítico 21.4 - 28.7
Acido esteárico 0.6 -  1.8
Acido oleico 10.4 - 16.9
Acido linoleico 52.4 - 58.3
Acido linolénico 4.5 -  7.3



256 Nutrición y Crecimiento de las Plantas

5.3.4 Cultivos oleaginosos5.3.4 Cultivos oleaginosos5.3.4 Cultivos oleaginosos5.3.4 Cultivos oleaginosos5.3.4 Cultivos oleaginosos

Al igual que en los cereales, en los oleaginosos hay una marcada competencia por los fotosintatos

entre los distintos requerimientos metabólicos. Esto se muestra muy claramente en los resultados de

Schmalfuss, (1963), en un experimento con lino. Aumentando el aporte de N, aumentó el contenido de

proteína cruda del 22 al 28 %, pero disminuyó el contenido de aceite en varios puntos porcentuales.

Resultados similares han sido reportados por Apelquist, (1968), para colza (Brassica napus). Los datos

mas importantes de esta investigación se muestran en la Tabla 5.19. A niveles mas bajos de nutrición

de N el contenido de aceite fue mas alto, pero tanto el tamaño de las semillas como el rendimiento en

semilla fueron deprimidos. El efecto benéfico de la menor nutrición de N probablemente se deba a la

senescencia mas temprana de las hojas en el tratamiento y a la reducción de la tasa de llenado de los

granos durante la maduración de la semillas. Hermann, (1977), reportó que altos niveles de fertiliza-

ción con N resultaban en un aumento del contenido de ácido erúcico en el aceite de colza y, en

consecuencia, en un efecto negativo sobre la calidad.

Es bien conocido que las semillas de oleaginosas desarrolladas a bajas temperaturas son con-

siderablemente mas ricas en ácidos grasos insaturados que en saturados (Ivanov, 1929; Barker y

Hildtich, 1950; Beringer, 1971). Un ejemplo de estas relaciones se muestra en la Tabla 5.20. Cuantos

mas ácidos grasos insaturados hay, mas alto resulta el Indice de yodo. Beringer y Saxena, (1968),

experimentando con girasol, lino y cebada, confirmaron estos hallazgos. Además demostraron que el

contenido de tocoferol, (vitamina E), en las semillas, aumentaba al aumentar la temperatura durante el

período de crecimiento. Los altos contenidos de ácidos grasos insaturados encontrados en las semillas

oleaginosas de plantas crecidas en bajas temperaturas pueden ser explicados por la mayor presión de

O2 presente en las semillas. Este favorece la desaturación de los ácidos grasos saturados a insaturados,

dado que el O2 se requiere para realizar esta oxidación (Harris y James, 1969; Dompert y Beringer,

1970). Bajo condiciones de temperaturas mas elevadas, la presión de O2 es mas baja en las semillas,

debido a la mayor tasa de respiración. Dybing y Zimmermann, (1966) al investigar la síntesis de ácidos

grasos en semillas de lino durante la maduración encontraron que a bajas temperaturas, (15 a 20

°), la síntesis de ácido linoléico, (insaturado), iba paralela con la maduración de las ramas. Bajo

condiciones de temperaturas mas elevadas, (30°C), la síntesis de ácido linoleico terminaba antes

que maduraran las semillas.

Tabla 5.19. Efecto del suministro de N sobre el rendimiento y contenido de aceite en semillas
de colza (Apelquist, 1968).

Dosis de N Rinde de semillas Peso de semillas Contenido de aceite
                            g/maceta                     mg                           % MS

Bajo 10.0 3.0 46.8
Alto 18.6 3.6 41.7
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5.3.5 Cultivos forrajeros5.3.5 Cultivos forrajeros5.3.5 Cultivos forrajeros5.3.5 Cultivos forrajeros5.3.5 Cultivos forrajeros

La calidad de los cultivos forrajeros tales como gramíneas, tréboles, alfalfas, usados en pasturas

o heno, está relacionada con la digestibilidad del forraje resultante. La digestibilidad decrece a medida

que aumenta el contenido de fibra cruda (celulosa, hemicelulosa y lignina). A medida que estos com-

puestos se acumulan con la edad de la planta y el contenido de proteína cruda disminuye, siendo mas

pobre la calidad de los cultivos forrajeros. Esto es particularmente cierto para las gramíneas. Las

gramíneas muy jóvenes contienen cerca del 20 al 25 % de proteína cruda y 20 % de fibra cruda. En las

pasturas de gramíneas de mas edad, el contenido de fibra cruda excede considerablemente el conteni-

do de proteína cruda, alcanzando el 30 % y relegando a la proteína cruda a un 10%. El suministro de N

aumenta el contenido de proteína cruda. Esto ha sido observado por muchos autores (Dam Kofoed y

Sondergaard  Klausen, 1969; Hoogerkamp, 1974). La Tabla 5.21 con datos de Goswami y Willcox,

(1979), muestra el efecto de aumentar el nivel de aporte de N en Ryegrass. Altas tasas de fertilización

de N aumentaron el contenido de proteína cruda sustancialmente, aparentando alcanzar un máximo

contenido de NO3- a altas dosis de 400 Kg/Ha. Un aumento en el contenido de proteína cruda normal-

mente está acompañado por una disminución de los carbohidratos solubles, especialmente polifructo-

sanos (Nowakowski, 1972). El efecto benéfico de la nutrición de N en el rendimiento de materia seca,

y particularmente en el rendimiento de almidón, en una pradera cortada tres veces al año, se muestra

en los resultados de Schechtner y Deutsch, (1966), presentados en la Tabla 5.22.

Tabla 5.20. Efecto de sitio en el Indice de yodo de aceite de lino (Ivanov, 1929).

Localidad  Latitud (N)  Indice de yodo

Archangelsk 64 195 - 204
Leningrado 59 185 - 190
Moscú 55 178 - 182
Woronesh 51 170
Kuban- Odessa 45 163
Taschkent 41 154 - 158

Tabla 5.21. Efecto del aumento del suministro de N en varias fracciones nitrogenadas de
Ryegrass (Goswami y Willcox, 1969).

kg de N/ha N Total      N Proteico    N aminoácido libre    N NO3 y NO2
% de MS

  0 1.32 0.98 0.16 0.04
 55 1.53 1.10 0.16 0.04
110 1.89 1.26 0.21 0.06
220 1.69 1.75 0.31 0.17
440 3.73 2.06 0.56 0.35
880 3.93 2.34 0.59 0.35

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
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.

Otras practicas de fertilización también puede influir en la digestibilidad del forraje. Schmitt y

Brauer, (1979), reportaron que aplicaciones de K en una pastura tuvieron un claro efecto en la

digestibilidad de los varios constituyentes del forraje resultante. Los cocientes de digestibilidad, deter-

minados en pruebas con animales, se muestran en la Tabla 5.23. La aplicación de potasio además del

fosfato del tratamiento de control mejoró la digestibilidad de la proteína cruda, proteínas y lípidos, y

deprimió la digestibilidad de la fibra cruda. La pradera era una pastura mixta, y la aplicación de K

aumentó significativamente la proporción de leguminosas a expensas de las gramíneas. Este cambio

en la composición botánica probablemente ejerció una influencia importante en la digestibilidad del

forraje.

Generalmente altas aplicaciones de N tienden a incrementar la proporción de gramíneas mien-

tras que la fertilización con P y K favorece a las leguminosas. Esta relación se muestra en la Tabla 5.24

con resultados de experiencias de largo termino en un suelo franco aluvial, típico de muchas praderas

de Europa Central (Schmitt y Brauer, 1979). Los tratamientos de N de estos sitios, de 150 a 300 kg de

N ha-1, permiten al menos tres cortes al año. Realizando solamente dos cortes de forraje a menudo se

corta con las gramíneas en estado de senescencia, resultando en una calidad mas pobre (Brauer,

1960). La cantidad de cortes que pueden ser cosechados en un año frecuentemente depende de las

condiciones de humedad. En condiciones áridas el agua es a menudo el factor limitante para el

crecimiento del forraje.

Tabla 5.22. Efecto del nivel de aplicación de N en una pradera y en las unidades de almidón,
tomando tres cortes por año (Schechtner y Deutsch, 1976)

Tratamiento     Rendimiento Unidades Almidón
  kg N ha -1         t MS ha-1                          t ha-1

PK 6.1 3.0
PK + 60 N 7.0 3.3
PK + 120 N 7.9 3.7
PK + 240 N 9.4 4.1

○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○

Tabla 5.23. Efecto de la fertilización con K en los cocientes de digestibilidad de varias fraccio-
nes de forrajes (Schmitt y Brauer, 1979).

                                                     % de Digestibilidad

Materia seca 60.5 60.3

Materia orgánica 63.9 62.9

Proteína cruda 54.1 61.3

Lípidos 44.3 50.6

Fibra cruda 64.5 61.6

               P        PK
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Bajo estas condiciones las praderas mixtas de gramíneas y leguminosas son mas resistentes a

la escasez de agua y a otras circunstancias desfavorables. A menudo las praderas no se tratan con N

para mantener una alta proporción de leguminosas, que fijan el N requerido por las gramíneas. Las

leguminosas por otra parte necesitan un abundante suministro de K y P, pues de otra manera son

sustituidas por las gramíneas, resultando en una calidad nutricional mas baja. La competencia en las

consociaciones de gramíneas y leguminosas, considerada por Haynes, (1980), en un valioso trabajo

de revisión, no solo está relacionada con la nutrición mineral. El sombreo mutuo también puede afectar

el crecimiento de la pradera. Generalmente las leguminosas sufren mas el sombreado que las gramíneas.

En este aspecto un nuevo cultivar de Trébol blanco de origen británico es de particular interés, dado

que se caracteriza por poseer peciolos largos, siendo entonces menos susceptible al sombreado. Aun

a tasas elevadas de fertilización con N, de 400 kg de N ha-1 de N, este cultivar participó en cerca de un

40 % en la composición de la pastura (MacEwen y Johnston, 1984). En las parcelas que no recibieron

N mineral, la tasa de fijación biológica de N de esta asociación de ryegrass perenne y trébol fue extre-

madamente alta, llegando a niveles de entre 200 y 400 kg de N ha-1.

Los cultivos forrajeros contienen la energía,  (carbohidratos, grasas y proteínas), y los constitu-

yentes orgánicos, (proteínas), requeridos para el crecimiento de los animales, la producción de leche,

huevos o lana. Además de estos constituyentes orgánicos, el forraje suministra a los animales minera-

les esenciales tales como P, S, Ca, Mg, Na, K y metales pesados. En muchos casos estos minerales

están presentes en los cultivos forrajeros en cantidades abundantes, aunque bajo condiciones de

producción intensiva, suele ocurrir situaciones de escasez de minerales. Esto es particularmente cierto

en producción de leche, dado que las vacas lecheras requieren considerables cantidades de Na, Mg, K

y P. Estos minerales pueden ser agregados a la dieta como aditivos, pero también es a menudo conve-

niente suministrar los minerales como nutrientes al forraje en forma suficientemente generosa como

para satisfacer los requerimientos de los animales. Por esta razón las pasturas son a menudo fertiliza-

das con compuestos de Na y Mg para aumentar el contenido de estos minerales en el forraje, antes

que para mejorar el crecimiento de las plantas (Finger y Werk, 1973). El contenido mineral del forraje y

el requerimiento de las vacas lecheras se muestra en la Tabla 5.25 (Kemp, 1971). El contenido de

potasio en el forraje es siempre mas alto que el requerimiento de las vacas lecheras, pero esto se

necesita para obtener un máximo rendimiento de pasto.

Tabla 5.24. Efecto de las practicas de fertilización en la proporción de gramíneas y legumino-
sas de una pradera. Locación «Beerfelden». Suelo derivado de arenisca Bunter mezclada con
algo de loess (Schmitt y Brauer, 1979).

      Gramíneas      Leguminosas Otras

Sin fertilizante 65.8 6.3 27.9

P  +  K 65.9 22.5 11.6

P  +  K  +  N 80.5 9.3 10.2
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La nutrición de Mg de las vacas lecheras puede ser un problema, particularmente durante la

primavera, cuando los animales pastorean forraje muy joven. Frecuentemente la disponibilidad de Mg

es particularmente pobre en las plantas mas jóvenes. Generalmente del 15 al 20 % del Mg en esta

pastura es reabsorbido por los animales. En las hierbas mas jóvenes, sin embargo, el porcentaje de

resorción (disponibilidad), puede caer por debajo del 5 % (Pulss y Hagemeister, 1969). En estas condi-

ciones las vacas lecheras estarán siendo sub-suministradas con Mg, de modo que el contenido de Mg

del suero sanguíneo puede bajar por debajo del nivel critico (1 mg de Mg/100 ml de suero sanguíneo)

y los animales sufren la llamada  tetania o hipomagnesemia de los pastos. La razón por la cual la

disponibilidad de Mg es pobre en las pasturas jóvenes no es aun clara. Altos niveles de K en la pastura

fueron a menudo sugeridos como una causa de la pobre resorción de Mg. Datos de Kemp et al.,

(1961), mostraron que el forraje mas viejo, con altos contenidos de K, resultaba en una resorción

satisfactoria de Mg para las vacas lecheras (Tabla 5.26). Es además de interés como la baja resorción

de Mg se observa solo en las pasturas jóvenes y no en las leguminosas jóvenes (Pulss y Hagemeister,

1979).

5.3.6 Frutas y hortalizas5.3.6 Frutas y hortalizas5.3.6 Frutas y hortalizas5.3.6 Frutas y hortalizas5.3.6 Frutas y hortalizas

La mayoría de los nutrientes vegetales, tales como P, K, Mg, Cl, S y los metales pesados, son

también alimentos esenciales para los animales y el hombre. En este aspecto el NO3- es una excep-

ción, ya que siendo un importante nutriente vegetal que no es esencial para los animales. El NO3- en

sí mismo no es tóxico, pero el NO2- resultante de la reducción microbiana del NO3- durante el almace-

namiento o el procesamiento del material vegetal puede tener efectos tóxicos (Riehle y Jung, 1966). El

nitrito puede disminuir el transporte de O2 de la hemoglobina (ver punto 6.3.3).

Tabla 5.25. Contenido mineral del forraje y requerimientos minerales de vacas lecheras (Kemp,
1971).

Tabla 5.26. Resorción de Mg en vacas lecheras, en forraje recién cortado en relación a la
proteína cruda, magnesio y potasio (Kemp et al., 1961).

Edad del forraje Joven             Medio          Maduro

Proteína cruda, % de MS 25.9 17.8                14.0
Magnesio, % de MS              0.15 0.12                0.11
Potasio, % de MS 3.01 3.35                3.08
Resorción de Mg 10.0 16.0                20.0
en % del total de Mg

Contenidos promedio Contenidos extremos  Requerimiento de vacas
                                                   lactantes

% de MS

 K 3.0 1.0 - 5.0 0.5
 Na 0.2 0.01- 2.0 0.10 - 0.15
 Ca 0.6 0.3 - 2.0 0.40 - 0.55
 Mg 0.2 0.1 - 0.5 0.15 - 0.40

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
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Todavía no está establecido si el NO2- puede aumentar la formación de nitrosamina en el tracto

digestivo de los mamíferos. Las nitrosaminas carcinógenas son sintetizadas en las plantas, aun bajo

condiciones de alto suministro de nitratos (Hildebrandt, 1979). Según Schlatter, (1983), si existiera

algo de síntesis de nitrosamina del NO2- en el tracto digestivo humano, la cantidad producida sería

extremadamente baja, en el orden de 1/20.000 de nitrosamina, que son generalmente absorbidos en la

dieta. Sin embargo los vegetales y hortalizas para consumo directo no deberían tener niveles demasia-

do altos de NO3-. En las hortalizas, en particular en la espinaca, un contenido de 2 mg de N de NO3-

por gramo de materia seca se considera un nivel crítico. En los cultivos de forrajeras son aceptables

contenidos de hasta 4 mg de N de NO3- por gramo de materia seca.

El contenido de NO3- en los cultivos forrajeros y en las hortalizas depende en gran medida de

los niveles de nutrición de NO3- presentes durante el cultivo (ver Tabla 5.27). Altas tasas de aplicación

de NO3-, dentro del rango de 300 a 400 kg de N ha-1, resultan en altos niveles de NO3- en el material

vegetal. Por otro lado debería recordarse que las condiciones de crecimiento también afectan el conte-

nido de NO3-. La intensidad lumínica es particularmente importante en este aspecto. La espinaca

cultivada en primavera, bajo condiciones favorables de luz, tiene un contenido de NO3- apenas 1/5 a 1/

10 de aquella que se cultiva en otoño (Knauer y Simon, 1968). La Tabla 5.27 muestra el efecto de la

intensidad lumínica y el contenido de NO3- en el suelo sobre los niveles de NO3- en espinaca (Cantliffe,

1973).

El efecto de la intensidad lumínica en la reducción del NO3- probablemente no sea un efecto

directo, debido a que altas intensidades lumínicas no tienen efecto en ausencia de CO2. Parece posible

por lo tanto, que los fotosintatos, particularmente el fosfo-gliceraldaehído, antes que la intensidad

lumínica per se, están relacionados con la reducción de nitratos (Maynard et al., 1976). El contenido de

NO3- en los tejidos vegetales es también dependiente de la edad de la planta, siendo usualmente altos

los contenidos en las plantas mas jóvenes. Tallos, peciolos y nervaduras de lechuga, coles y otras

hortalizas poseen generalmente mas altos contenidos de NO3- que los tejidos del mesófilo (Fritz,

1977). En algún grado el contenido de NO3- es controlado genéticamente. Así Maynard et al., (1976)),

citan un ejemplo en donde el contenido de NO3- de un cultivar de lechuga estuvo correlacionado

positivamente con el contenido de agua.

Los NO3- encontrados en los suelos no siempre se originan en los fertilizantes minerales,

sino que también dependen de los procesos microbiológicos que oxidan el N orgánico a NO2- y

NO3-. Los fertilizantes minerales no pueden por lo tanto originar los altos contenidos de NO3-

encontrados en hortalizas y cultivos forrajeros. Maynard y Barker, (1972), analizaron los conteni-

Tabla 5.27. Efecto del contenido de N en el suelo y de la intensidad lumínica sobre el conte-
nido de NO3- en espinaca (Cantliffe, 1973).

   Intensidad lumínica
                                               10.800 lux 32.300 lux
                                                                % de N-nitratos en MS

0 0.14 0.09
100 1.09 0.35
200 1.61 0.72

mg N/kg suelo
○ ○ ○ ○

○ ○ ○ ○
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dos de NO3- de un grupo de hortalizas y compararon los datos de un estudio similar reportados a

principios de siglo para las mismas hortalizas. Esta comparación mostró que no había mayores

diferencias entre los contenidos de NO3- de ambas épocas, siendo el consumo de fertilizantes en el

pasado considerablemente mas bajo (ver punto 6.3.1). Un valioso trabajo de revisión acerca de los

NO3- en las hortalizas fue publicado por Maynard et al. (1976).

El contenido de vitaminas en los cultivos forrajeros, hortalizas y frutas es también un factor de

calidad. Scharrer y Bürke, (1953), reportaron que niveles crecientes de suministro de N elevaron el

contenido de caroteno de ryegrass. Una tendencia similar fue observada por Penningsfeld y

Forchthammer (1961) para tomate y zanahoria. En experimentos en macetas con hortalizas Scharrer y

Werner, (1957), encontraron que altos niveles de nutrición potásica generalmente resultaban en altos

contenidos de vitamina C, mientras que altos niveles de N resultaban en un efecto contrario. Estos

hallazgos fueron confirmados por Penningsfeld y Forchthammer, (1961), para frutos de tomate y raí-

ces de zanahoria.

La calidad de las frutas no solo depende del contenido de los constituyentes orgánicos sino

también en buena medida del tamaño del fruto, color, forma, sabor y gusto. Estas características son

especialmente afectadas por las deficiencias nutricionales. Penningsfeld y Kurzmann, (1966, 1967),

condujeron experimentos en macetas con manzanas, peras, ciruelas, cerezas y uvas, y demostraron

que la inadecuada nutrición de fósforo y potasio producía una calidad mas pobre de frutos. Fueron

obtenidos frutos pequeños, verdes e inmaturos, con contenidos de azúcar mas bajos, ácidos, y de

gusto desagradable.

En la producción de manzanas es importante mantener un suministro adecuado de potasio a

los frutos, de modo que no ocurra el ‘bitter pit’ punto 11.2.4). Esta enfermedad se caracteriza por

presentar pequeñas manchas pardas y rotura del tejido de los frutos (Foto 11.1). Tales frutos tiene

generalmente bajo contenido de calcio, menos de 200 ppm de Ca en la materia seca, y a menudo

presentan altos niveles de potasio y magnesio. El contenido de K en los frutos de manzano depende en

gran medida de la transpiración, dado que el K se mueve hacia los frutos casi exclusivamente por la

corriente de transpiración. Los frutos de plantas de manzano donde la tasa de transpiración es adecua-

da están generalmente bien provistos de Ca, siempre y cuando la absorción de Ca por las raíces no se

vea impedida. Bajo condiciones de estrés hídrico, las hojas y los frutos compiten por la savia del

xilema, siendo el proceso en las hojas mas efectivo. De acuerdo con Wilkinson (1968), hay hasta un

retroceso de la savia del xilema desde los frutos hacia las hojas, en condiciones de tiempo muy seco.

Bünemann y Lüders, (1969), reportaron que el ‘bitter pit’ ocurre mas frecuentemente cuando el creci-

miento de los frutos y de los brotes es alto. Es conocido que el Ca se mueve preferencialmente hacia los

puntos de crecimiento vegetativo antes que hacia los tejidos de almacenamiento. El crecimiento de los

brotes puede competir entonces con el de los tejidos de almacenamiento induciendo deficiencia de Ca

en los frutos. Este efecto puede ser inducido también por niveles altos de N. Esta puede ser la causa del

fenómeno bien conocido que los desórdenes del Ca son estimulados por altos niveles de fertilización

nitrogenada.

La pulverización de sales de Ca puede ser utilizada para aliviar el ‘bitter pit’. Sin embargo, en

general no son muy exitosas. Para que el Ca sea utilizado debe ser absorbido a través de los frutos

e inmobilizado en la hoja. La aplicación de yeso u otras sales de Ca al suelo, son medios mas

eficientes para suministrar Ca, dado que la mayor parte del Ca de los frutos de Manzano llega

desde las raíces a través de la corriente de transpiración.
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Shear (1975) cita una lista de treinta y cinco desórdenes relacionados con el Ca en los frutos

y hortalizas; demostrando que no solo las manzanas, sino también otros frutos y hortalizas son

afectados en su calidad por deficiencias localizadas de Ca dentro de la planta.

La pudrición de la punta (blossom end rot) del fruto del tomate es también producto de un

suministro inadecuado de Ca y tiene también mucha similitud con el ‘bitter pit’ (Shear, 1975). Esta

enfermedad es mas frecuente bajo condiciones de altos niveles de nutrición de potasio. Estas relacio-

nes son mostradas en la Tabla 5.18 (Forster, 1973). Por otra parte la plantas de tomate deberían estar

bien suministrados con potasio para prevenir el llamado reverdecimiento (Winsor, 1966). Esta enfer-

medad se caracteriza por una maduración retardada de los frutos asociada con  una baja relación N/Ca

y K/Ca (Marcelle y Bodson, 1979). A menudo el tejido alrededor de los tallos del frutos permanece

verde, mientras que el resto toma un color verde-amarillento. Los tejidos afectados por el reverdecimiento

son duros y sin gusto y por esta razón son de calidad inferior. Numerosos autores han observado que

un suministro abundante de potasio previene, o al menos reduce, el reverdecimiento en plantas de

tomate (Winsor, 1966; Forster, 1973; Forster y Venter, 1975).

El gusto y el sabor de los frutos puede ser influido en una limitada extensión por la nutrición

mineral. Los factores y condiciones climáticas juegan un papel mucho mas importante. Por ejemplo,

las manzanas cultivadas bajo condiciones de intensidad lumínica y temperaturas altas son mas dulces

y tienen contenidos ácidos mas bajos que las mismas variedades crecidas bajo condiciones mas

húmedas y frías. Generalmente las altas condiciones lumínicas favorecen la síntesis de vitamina C

(Schuphan, 1961) y los constituyentes del gusto y del sabor, tales como azucares, ésteres, aldehídos

y cetonas.   En muchos   frutos,   lo   que   produce   el   sabor   es   un efecto de éstos y otros

compuestos combinados. El balance entre los constituyentes es entonces importante.   Los   mayores

componentes que influyen en la calidad de las uvas son   los azúcares, aniones orgánicos   y ácidos

orgánicos.   Los   vinos   blancos   de   calidad superior son producidos en climas mas templados,

donde se producen uvas de bajos azucares y bajos contenidos de ácidos orgánicos. Los vinos tintos

por otra parte requieren temperaturas e intensidades lumínicas mas altas para desarrollar una amplia

variedad de componentes de gusto y sabor, junto con altos contenidos de azucares, que son típica-

mente requeridos para la producción de vinos mas pesados, ricos en alcohol. Los vinos tintos son

además caracterizados por altos contenidos de taninos que tienen un efecto conservante, y por

antocianinas que le confieren color. Las regiones marginales de los climas de la Europa Central Templa-

da y los climas del Mediterráneo ofrecen las condiciones de crecimiento mas favorables para los vinos

tintos.  Ejemplos de esta clase son las magnificas calidades de vinos tintos producidos en las zonas de

Bordeaux, (Claret) y Borgoña (Burgundy). Estos vinos famosos no solo resultan de las ventajosas

condiciones de crecimiento. La fermentación y el procesamiento basados en la larga experiencia y

tradición son también muy importantes. Durante la fermentación se forma gran parte del gusto y de

las esencias del sabor, que son esenciales para la calidad, el gusto y el sabor del vino. La Figura 5.14

muestra el cromatograma de los constituyentes del gusto y del sabor del jugo de uva antes y después

de la fermentación. Como puede verse en el gran numero de picos en la curva del vino, se han

sintetizado un considerable numero de componentes del gusto y del sabor durante la fermentación

(Rapp, 1971).
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Tabla 5.28. Ocurrencia del reverdecimiento y de la pudrición de la punta del fruto del Tomate
en relación al nivel de nutrición potásica (Forst, 1973). Numero de frutos. seis por planta.

me K/l nutrientes en la solución 1 3 9
Reverdecimiento 82 2 0
Pudrición de la punta del fruto                      9 15 21
Frutos saludables 96 192 221
No. total de frutos/ 6 plantas                     187 209 242

Figura 5.14. Cromatograma del jugo de uva y del vino obtenido del mismo jugo (Rapp et al. 1971).
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66666.1 .1 .1 .1 .1 Reciclado de NutrientesReciclado de NutrientesReciclado de NutrientesReciclado de NutrientesReciclado de Nutrientes

66666.1.1. Generalidades.1.1. Generalidades.1.1. Generalidades.1.1. Generalidades.1.1. Generalidades

Durante el período de crecimiento las raíces funcionan como una fuente colectora de los nutrientes

disponibles para ser utilizados en la síntesis de los compuestos orgánicos vegetales. Al terminar el

período de crecimiento y comenzar la senescencia, el proceso se revierte y los nutrientes son liberados

al suelo a partir de la descomposición de los restos vegetales. No todos los nutrientes absorbidos por

la planta durante el período de crecimiento necesitan ser liberados al suelo en el mismo año. En los

árboles forestales cerca del 10 al 20 % de la absorción anual de algunos minerales pueden ser retenidos

en la corteza durante el invierno para ser utilizados en la primavera. Por otra parte, algunos nutrientes

pueden inclusive perderse durante el período de crecimiento debido al efecto de lavado de las lluvias.

Las hojas senescentes son particularmente susceptibles a la perdida de potasio, sodio, cloruros, nitra-

tos y fosfatos.

El reciclado de los nutrientes en el ciclo suelo-planta tal como se ha descrito mas arriba está

controlado por un cierto numero de factores. En particular depende de la intensidad de la minerali-

zación de las partículas de suelo, de la naturaleza del material madre del suelo y de la tasa de lixiviación

de los nutrientes desde las capas superiores del suelo. Cuando la tasa de lixiviación es alta y la inten-

sidad de la mineralización es baja, los nutrientes vegetales pueden ser lixiviados del suelo a una tasa

mas alta que la que son absorbidos por las plantas. Los suelos donde esto ocurre tienen un balance

negativo de nutrientes y se vuelven cada vez mas ácidos debido a la lixiviación de los nitratos de Ca y

Mg, y los bicarbonatos (ver punto 6.1.3). Tales suelos se vuelven cada vez mas pobres en nutrientes

disponibles y muestran las características típicas asociados con las condiciones de bajos pH. Estos

incluyen baja disponibilidad de fosfatos, altos niveles de Al soluble y Mn, y una severa demora o
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inhibición de la fijación de N
2
 y de la nitrificación (ver punto 7.1.4). Los suelos podzólicos son un

ejemplo típico de lo descrito recién. Estos suelos se encuentran en todo el mundo y se desarrollan de

un material madre pobre de nutrientes y bajo condiciones de alta intensidad de lixiviación. Por otra

parte, cuando el balance de nutrientes es positivo se pueden desarrollar suelos muy fértiles a causa de

la continua acumulación de nutrientes vegetales. Los suelos chernozénicos son típicos de sitios natu-

ralmente fértiles. Entre estos dos ejemplos extremos se reconocen muchos tipos de desarrollo de

suelos que son intermedios desde el punto de vista de su balance nutricional. Por supuesto no todos

los suelos que tienen un balance de nutrientes positivo son fértiles. Puede ocurrir la acumulación de

sales tóxicas, como en el caso de los suelos salinos (ver punto 2.2.6).

El desarrollo de la agricultura ha conducido a la desequilibrio en el balance nutricional de los

suelos. En los sistemas mas antiguos de cultivo, estaba garantizada una alta tasa de reciclado de los

nutrientes de los suelos. Los animales se engordaban en sistemas de pastoreo extensivos de modo tal

que una alta proporción de los nutrientes era devuelta al suelo a través de las deyecciones. Análoga-

mente, la mayor parte de los cultivos era consumida localmente y los nutrientes minerales de las

plantas eran restituidos al suelo bajo la forma de abonos. Las principales perdidas de nutrientes en

estos sistemas resultaban del lixiviado y, en alguna medida, esta perdida era contrarrestada por la vieja

practica del encalado. Con el comienzo de la industrialización la situación cambio; los nutrientes vege-

tales comenzaron a ser removidos del ciclo en una proporción cada vez mayor, bajo la forma de

productos de los cultivos y animales para satisfacer las demandas de alimentación de las poblaciones

en crecimiento. La intensidad y la especialización en la agricultura también aumentaron y mejoraron

las técnicas de cultivo. Todos estos factores produjeron la ampliación de la brecha de nutrientes que

era llenada por la aplicación de nutrientes vegetales bajo la forma de fertilizantes minerales. Por este

Figura 6.1. Ganancias y perdidas de nutrientes en los suelos.
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medio se reestableció el balance entre las entradas y la remoción de los nutrientes vegetales. La idea

puesta en practica por Liebig, 1841, quien escribió «debe tenerse en cuenta que como principio de la

agricultura de laboreo, lo que es extraído del suelo debe retornarse en completa medida». Además el

uso de fertilizantes minerales mejoró el estado nutricional de muchos suelos que originariamente

habían sido pobres en nutrientes vegetales y de escaso valor agrícola.

Los componentes principales del balance de nutrientes de los suelos agrícolas está mostrado

en la Figura 6.1. Las ganancias de nutrientes vegetales provienen de la liberación de nutrientes en el

suelo por la temperización y la mineralización, la aplicación de fertilizantes orgánicos y minerales, la

fijación de N y el suministro de nutrientes contenidos en la lluvia y en la nieve. Las principales perdidas

resultan de la remoción por los cultivos, el lixiviado, la volatilización (NH
3
, N

2
 y N

2
O), y la erosión. Estos

componentes se considerarán seguidamente con mas detalle.

6.1.2 Remoción de nutrientes por los cultivos6.1.2 Remoción de nutrientes por los cultivos6.1.2 Remoción de nutrientes por los cultivos6.1.2 Remoción de nutrientes por los cultivos6.1.2 Remoción de nutrientes por los cultivos

La cantidad de nutrientes que un cultivo absorbe de durante el crecimiento depende en gran

medida de la especie cultivada y de su rendimiento. Tanto el rendimiento del cultivo como la absorción

de nutrientes dependen en gran medida del cultivar elegido. Esto se refleja en los datos de la Tabla 6.1

que muestran la absorción de nutrientes de un cultivo de arroz (Kemmler, 1972). Las nuevas varieda-

des, de alto potencial de rendimiento, tienen requerimientos nutricionales mas elevados.

.

La absorción de nutrientes de varios cultivos de campo se presenta en la Tabla 6.2. Datos

comparativos de la remoción de nutrientes de los mas importantes cultivos perennes se ilustran en la

Tabla 6.3. La remoción de nutrientes en estas tablas está calculada sobre la base de aquellas partes de

las plantas que son normalmente cosechadas. Lo mismo se aplica en la Figura 6.4, que muestra la

remoción de nutrientes por parte de árboles frutales. En los cultivos de campo, solo aquellas partes de

importancia agrícola son removidas del campo; por ejemplo, granos de cereales, tubérculos de cultivos

de raíces, etc. Esto debe tomarse en cuenta cuando se calcula el balance de nutrientes. Los granos

maduros de un cultivo de cereales contienen cerca del 70 % del N y P de la parte aérea de la planta. La

mayor parte del K, en cambio, se ubica en las partes verdes de la planta y apenas el 25 % del total de

K esta en los granos. En contraste, las raíces de los tubérculos de los cultivos de raíces (Patata,

Remolacha azucarera), contienen cerca del 30 % del total de N absorbido y el 70 % del total de K.

Tabla 6.1. Nivel de rendimiento y absorción de nutrientes de una variedad convencional local
de arroz y una variedad moderna de alto potencial de rendimiento «TN1» (Kemmler, 1972)

Cultivar                      Rendimiento N P K

      t ha-1       kg ha-1

Local 2.8 82 10 100

TN 1 8.0 152 37 270
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Tabla 6.3. Remoción de nutrientes para cultivos perennes (Cooke, 1974).

Tabla 6.2. Cantidades de nutrientes vegetales removidos por varios cultivos (Calculados según
datos de Eakin, 1972).

Cultivo Rinde N P K Ca Mg S Cu Mn Zn
t ha-1  ........  kg ha-1...... ..g ha-1 ..

Granos
Cebada (Granos) 2.2 40 8 10 1 2 3 34 30 70
Cebada (Paja) 2.5 17 3 30 9 2 5 11 360 60
Trigo  (Granos) 2.7 56 13 14 1 7 3 33 100 160
Trigo  (Paja) 3.8 22 3 33 7 4 6 11 180 56
Avena  (Granos) 2.9 55 10 14 2 3 6 34 134 56
Avena  (Paja) 5.0 28 87 5 9 9 10 34 - 330
Maíz   (Granos) 9.5 150 27 37 2 9 11 66 100 170
Maíz   (Paja) 11.0 110 19 135 29 22 16 55 1700 359

Forrajeras
Alfalfa 10.0 200 20 170 125 24 21 66 500 470
Pasto Bermuda 20.0 340 35 250 46 27 40 230  - -
Trébol Rojo 6.0 110 13 95 77 19 8 45 600 400
Timothy 6.0 66 13 90 20 7 6 33 340 220

Otros cultivos
Remolacha azucarera 50.0 20 250 40 300 50 50  -  - -
Caña de azúcar 75.0 110 27 250 31 26 26  -  - -
Tabaco (Hojas ) 2.2 83 8 110 83 20 15 33 600 80
Algodón (Semilla 1.7 45 11 14 2 4 3 66 120 350
y fibra)
Algodón (Tallo,hojas) 2.2 39 5 33 31 9 17 - - -
Patatas (Tubérculos) 27.0 90 15 140 3 7 7 44 100 60
Tomates (Frutos) 50.0 130 20 150 8 12 15 80 145 180
Repollos 50.0 145 18 120 22 9 50 44 110 90

Cultivo Rendimiento equivalente N     P     K      Ca     Mg
    t ha-1  ............  kg ha-1...........

Palma aceitera 2.5 t de aceite 162  30  217  36 38
Caña de azúcar 88 t de caña 45    25  121   - -
Cocotero 1.4 t de copra seca 62    17    56   6 12
Bananas 45  t de fruta 78    22  224   -  -
Caucho 1.1 t de caucho seco 7 1     4    -  -
Soja 3.4  t de granos 210  22    60    -  -
Café 1 t de café hecho 38 8   50    - -
Te 1300 kg de hojas secas 60 5   30   6 3
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Tabla 6.4. Remoción de nutrientes por frutales (Rendimientos medios, espaciamiento nor-
mal, (Jacob y Von Uexküll, 1973).

Los datos presentados en las Tablas citadas arriba proveen solo de una guía general para las

cantidades de nutrientes removidos del suelo por los cultivos. Las cifras pueden variar considerable-

mente. Tanto por el efecto de las diferencias de rendimiento, el uso de cultivares nuevos y las técnicas

modernas también tienen un efecto sobre los requerimientos de nutrientes de los cultivos, y por lo

tanto, en la cantidad de nutrientes absorbidos. Para un calculo rápido de la absorción de nutrientes por

los cultivos se pueden usar las siguientes estimaciones:

1 t de granos (cereales) contienen:  20 a 25 kg de N,

5 kg de K

4 kg de P.

1 t kg de materia seca de hojas y tallos (forrajes y hortalizas) contienen :

20 Kg de N,

20 Kg de K

2 Kg de P.

Los datos correspondientes a la remoción de nutrientes y en particular a la tasa de aplicación de

fertilizantes se expresan frecuentemente por medio de la antigua formula de los óxidos; por ejemplo,

kg de P
2
O

5
 y kg de K

2
O por ha. Recientemente se ha vuelto mas común expresar estos valores median-

te la formula del elemento simple. En las tablas de este Capitulo se ha utilizado la nomenclatura

moderna para indicar tanto la remoción de nutrientes como las perdidas por lixiviación de los cultivos.

La diferencia numérica entre los dos tipos de nomenclatura no es tan grande para K, y para calcular los

niveles en K
2
O los datos de K simplemente deben multiplicarse por 1.2. Los factores para P

2
O

5
, MgO y

CaO son respectivamente 2.29, 1.66 y 1.4. De estos datos surge que las mayores diferencias entre

ambas terminologías corresponden al P.

6.1.3 Remoción de los nutrientes por lixiviación6.1.3 Remoción de los nutrientes por lixiviación6.1.3 Remoción de los nutrientes por lixiviación6.1.3 Remoción de los nutrientes por lixiviación6.1.3 Remoción de los nutrientes por lixiviación

El grado en que los nutrientes son lixiviados hacia abajo en el perfil del suelo varia considerable-

mente entre los suelos. Depende principalmente del clima, del tipo de suelo y de la cantidad de nutrientes

presentes en el suelo en la forma rápidamente disponible o soluble. Los suelos de drenaje libre presen-

tan mayor remoción de nutrientes por lixiviación. La percolación es particularmente alta en los perfiles

de suelo permeables bajo condiciones de alta precipitación. Las perdidas de nutrientes por lixiviación

N P K
         .... kg ha-1 año -1....

Frutales de pepita 70      9 60
Frutales de carozo 85      9 65
Viñedos 110    15     110
Naranjas 170 23    120
Limones 180 23    115
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son entonces mas pronunciadas en los trópicos y en las zonas templado-húmedas, especialmente en

los suelos de texturas livianas.

La tasa de lixiviación se mide por medio de lisímetros, donde el flujo de agua y nutrientes puede

monitorearse en columnas de suelo similares al perfil de suelo en estudio. Aunque existen diferencias

entre los movimientos de agua de los lisímetros y de los suelos naturales, dado que éstos generalmen-

te son un perfil artificial del suelo en estudio, las tasas de lixiviado obtenidas mediante los lisímetros

proveen de una guía útil para determinar la tasa a la cual los suelos pierden nutrientes vegetales por

lixiviación. Bajo las condiciones climáticas de Europa Central, con precipitaciones cercanas a 700 mm

anuales, cerca del 50 % del agua de lluvia pasa a través del perfil hasta una profundidad de mas de un

metro. Altas tasas de percolación del agua son típicas de los suelos arenosos, mientras que los valores

mas bajos son usuales en suelos mas pesados. La cantidad de nutrientes transportados por el agua

hacia las capas mas profundas del suelo se muestran en la tabla 6.5 (Vömel, 1965/66). Los datos

presentados son los valores máximos y mínimos observados en un período de ocho años en los suelos

arables de Alemania y coinciden con las figuras de lixiviado obtenidas en Inglaterra (Cooke, 1972). Los

datos muestran que la tasa de lixiviación de los nutrientes es mas alta en los suelos livianos y mas baja

en los suelos pesados donde la tasa de percolación es baja.

Tabla 6.5. Tasa de lixiviado de nutrientes vegetales en suelos de diferentes texturas (Vömel,
1965/66).

La lixiviación de los nutrientes vegetales no solo depende de la tasa de percolación y de la

cantidad de nutrientes presentes en las capas superiores del suelo; la fuerza con la cual los nutrientes

están unidos a las partículas del suelo también es importante. Este factor pueden observarse de los

datos de la Tabla 6.5. Aunque los contenidos de Na intercambiable en estos suelos son mucho mas

bajos que los de K intercambiable, las tasas de lixiviado fueron mas altas para Na. Los cationes Mg y

Na son debilmente adsorbidos por los minerales de arcilla y por esta razón son particularmente suscepti-

bles al lixiviado. El Ca no está tan fuertemente adsorbido a los coloides inorgánicos y como este ion

está presente en la mayoría de los suelos minerales arables en cantidades relativamente elevadas, la

tasa de lixiviado del Ca es muy alta. El K puede estar unido muy fuertemente, especialmente en los

minerales de arcillas 2:1 (ver punto 2.2.2). En los suelos ricos en estas arcillas, las tasas de lixiviado de

K son relativamente bajas. Los minerales de arcillas caoliníticas no absorben selectivamente K, por lo

tanto se han observado altas tasas de lixiviación de K en los suelos caoliníticos (Pedro, 1973).

Entre los nutrientes principales, el fosfato es el que presenta la menor tasa de lixiviación. Cooke

y Williams, (1970), encontraron que en los suelos pesados arables, el fosfato originado de una aplica-

ción anual de 33 kg de P ha-1, suministrado a lo largo de 100 años, solo penetró cerca de 20 cm por

debajo del horizonte arable. Para pasturas se obtuvieron resultados similares (ver Figura 6.2). La tasa

de remoción de fosfatos por lixiviado de las capas superiores del suelo en los suelos minerales es así

Suelo Contenido de arcilla N K Na       Ca Mg
 .............. kg ha-1año -1 ..........

Arenoso < 3 % 12-52 7-17   9-52 110-300 17-34
Franco arenos. 16 % 0-27 0-14   1-69 0-242 0-37
Franco 28 % 9-44 3- 8  11-45 21-176 9-61
Arcilloso 39 % 5-44 3- 8   9-42 72-341 10-54
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mas bien baja y las cantidades son de 0 a 1.75 kg de P ha-1año-1 (Dam Kofoed y Lindhard, 1968). En los

suelos orgánicos puede haber tasas mas altas de lixiviado de fosfatos, dado que este ion está menos

fuertemente unido a las partículas de este tipo de suelos (Munk, 1972).

Figura 6.2. Movimiento hacia abajo de fosfatos luego de 100 años de fertilización (Cooke y Williams,

1970).

En contraste al fosfato y a los principales nutrientes catiónicos, que están principalmente impli-

cados en procesos físico-químicos, la movilidad del N en el suelo depende largamente de los procesos

biológicos. El N es lixiviado principalmente bajo la forma de NO
3

- (Minderman y Leeflang, 1968). Por

esta razón la tasa de mineralización del N orgánico a NO
3

- influye considerablemente la tasa de lixivia-

do. Pfaff, (1963), reportó que el N lixiviado por las lluvias invernales se origina principalmente en el N

orgánico mineralizado durante el otoño y el invierno. La tasa de lixiviación del NO
3

- será entonces

relativamente alta si se aplican abonos orgánicos en otoño. Bajo las condiciones naturales de Europa,

el NO
3

- se lixivia en el perfil en una proporción relativamente menor durante el verano. Aun en los

suelos arenosos, especialmente susceptibles a la lixiviación del NO
3

- (Dam Kofoed y Kjellerup, 1970); el

NO
3

- transportado hacia las capas inferiores mas profundas del perfil durante el verano, permanece al

alcance de las raíces de las plantas. En las zonas de climas templados, durante el verano se alternan

períodos secos y húmedos. Durante los períodos mas secos el NO
3

- de las capas mas profundas del

suelo a menudo es conducido a las capas superiores del perfil donde, siendo usualmente abundante la

presencia de raíces, mejora las condiciones de nutrición de N de los cultivos (Harmsen, 1959). Obser-

vaciones similares han sido efectuadas por Nommik (1966), en Suecia, quien reportó una alta recupe-

ración por un cultivo del N aplicado el año anterior. Por otra parte puede ocurrir una alta lixiviación de

NO
3

- en suelos pesados, bien estructurados y con grietas que inducen una elevado movimiento vertical

del agua (Shaw, 1962). Bajo condiciones de climas templados, por ejemplo en Europa Central, el

lixiviado del fertilizante nitrogenado puede evitarse en gran medida si las aplicaciones de N se efectúan

en la primavera y el verano y no antes del invierno. Teske y Matzel, (1976), al estudiar el balance de N

en experiencias con lisímetros, con urea marcada con N-15, encontraron que la tasa de lixiviación del

N osciló entre 8.8 y 6.7 kg de N ha-1 año-1. De esta cantidad, solo entre el 12 y el 15 % provenía del

fertilizante nitrogenado. Resultados similares fueron encontrados por Kjellerup y Dam Kofoed, (1983),
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en experimentos con lisímetros y fertilizante (Nitrato de amonio calcáreo) marcado con N-15. A largo

plazo las perdidas de N por lixiviación llegan apenas al 5 % de lo que se aplica vía fertilizantes. Perdidas

mas altas por lixiviación pueden ocurrir cuando las dosis de fertilización no están ajustadas a la de-

manda del cultivo. Weller, (1983), demostró este fenómeno para árboles de manzano, que tenían una

demanda entre 30 y 40 kg ha-1 de N, pero a menudo eran fertilizados con 150 kg ha-1. Müller et al,

(1985) estudiando los diferentes ecosistemas en el valle del Mosela, encontraron altas tasas de lixiviación

causadas por aplicaciones excesivas de N. Los principales resultados de esta investigación se mues-

tran en la Tabla 6.6. La tasa de lixiviación de N en los suelos forestales y agrícolas fueron bajas,

mientras que en los viñedos fue alta.

Tabla 6.6. Tasas de lixiviación de N en relación a dosis de fertilización y vegetación (Müller et
al, 1985).

El proceso de lixiviado de los nutrientes vegetales en los suelos está afectado por la cobertura

vegetal. En particular durante los barbechos se encuentran a menudo altas tasas de lixiviación a causa

de la ausencia de la demanda de nutrientes por un cultivo en crecimiento. De la misma manera, la tasa

de percolación del agua es alta durante los barbechos, a causa de la ausencia de demanda. Las

diferencias entre las tasas de lixiviación entre tierras en barbecho y cultivos pueden verse en los

experimentos con lisímetros llevados a cabo por Coppenet, (1969), bajo condiciones muy húmedas de

la costa atlántica francesa. Los datos de este experimento, que se reportan en la Tabla 6.7, fueron

tomados durante un período de doce años. Las tasas de lixiviación fueron altas para todos los nutrientes,

con excepción del fosfato, en los tratamientos de barbecho. Las diferencias fueron particularmente

importantes para N y K, que eran requeridos y absorbidos por las raíces a tasas muy altas. El tipo de

cultivo puede afectar también la tasa de lixiviación de los nutrientes en el suelo. En cultivos amplia-

mente espaciados, como Viñedos o Maíz, las perdidas por lixiviación son generalmente mas altas que

en los cultivos de alta densidad. En pasturas la lixiviación del N es usualmente bastante baja, aunque

pueden ocurrir tasas mas altas cuando hay especies de leguminosas presentes. Esto ultimo se ha

demostrado en el trabajo de Low y Armitage, (1970) bajo condiciones climáticas de Inglaterra. Las

tasas de lixiviación del N eran especialmente altas al comenzar el deterioro de una pastura mixta de

Trébol blanco, como puede verse en la Tabla 6.8.

Tipo de suelo Dosis de fertilizante     Tasa de lixiviación Vegetación
.......... kg N ha-1año-1  ................

Pseudogley 200-500 144   Viñedos
Pseudogley 60-90 16.5   Cultivos
Tierras pardas - 6.5   Bosque

Tabla 6.7. Tasa de lixiviación de nutrientes de un suelo Franco-arcilloso (18% de arcilla) bajo
condiciones de tratamiento en barbecho y cultivado (Coppenet, 1969).

      Barbecho       Cultivado
                                                   .... kg nutriente ha-1 año-1....

N 142 62
P 0.3 0.3
K 46 24
Ca 310 230
Mg 24 18
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El movimiento de iones en solución implica el transporte de cationes y de aniones en cantida-

des equivalentes. En el perfil del suelo los principales cationes transportados son Ca+2, Mg+2, Na+ y K+;

y los principales aniones son NO
3

-, HCO
3

-, Cl- y SO
4

=. Para los suelos desarrollados bajo condiciones

climáticas húmedas, Ca2+, Mg2+, NO
3

- y, en algunos casos, HCO
3

-, son los iones usualmente transpor-

tados en cantidades mas altas; esto se ha discutido con mas detalle en la punto 2.3.4. Como podría

esperarse de estos hallazgos, el lixiviado contribuye en medida variable a las perdidas de los nutrientes

vegetales individuales del suelo. Para el P y el K el lixiviado juega un rol secundario, siendo la remoción

por absorción de las plantas mucho mas importante; para el Na+, Ca2+ y SO
4

= las perdidas por lixiviación,

bajo condiciones húmedas, pueden llegar a mas del 50% de la remoción total (Dam Kofoed y Linhard,

1978; Saalbach, 1984)

El movimiento de iones en las capas mas profundas del suelo puede analizarse no solo en

términos de perdidas de nutrientes, sino también como una prevención contra la acumulación de los

iones en las capas superiores del suelo, evitando la salinización. A menudo esta es una ventaja olvida-

da en las regiones húmedas, donde un uso apropiado de los fertilizantes puede controlar las perdidas

de nutrientes por lixiviación. La retención de los nutrientes vegetales en las capas superiores del suelo

se vuelve un problema principal bajo las condiciones tropicales, donde las precipitaciones son eleva-

das y los suelos son a menudo muy permeables. Bajo estas condiciones es recomendable el uso de

fertilizantes de liberación lenta o controlada, que pueden agruparse en fertilizantes recubiertos y ferti-

lizantes orgánicos. En los primeros, los gránulos están recubiertos por un film plástico o por S. Algu-

nos fertilizantes recubiertos también se denominan «Osmocotes», donde la liberación del nutriente del

gránulo se produce como resultado de la presión interna originada en la entrada de agua por presión

osmótica. Entre los fertilizantes orgánicos de liberación lenta, los polímeros de urea-formaldehído (UF)

y isobutiledin-diurea (IBDU) y crotonil-diurea (CDU), son los principales (ver punto 7.3.4). El objetivo

del uso de estos fertilizantes de liberación lenta, vale decir el de ajustar la liberación de los nutrientes a

la demanda de la planta, no siempre es alcanzado.

San Valentín et al, (1978), logró reducir considerablemente las perdidas de K por lixiviación al

aplicar K recubierto al Tabaco cultivado en suelos arenosos. Miner et al, (1978), por otro lado enfatizó

que la tasa de liberación de los fertilizantes de liberación lenta no es predecible a causa de que están

afectados por la actividad microbiana del suelo, así como por procesos físicos y químicos. Por esta

razón es que a menudo son inferiores a los fertilizantes convencionales. Oertly, (1980), que consideró

los fertilizantes de liberación controlada en un muy útil trabajo de revisión, llama la atención hacia el

hecho de que la aplicación exitosa de estos fertilizantes depende mucho de las condiciones climáticas

Tabla 6.8. Tasa de lixiviación de N en relación a la cobertura del suelo (Low y Armitage, 1970).

Período      Trébol Blanco   Gramínea      Barbecho
............. kg N ha-1 año-1..............

1952-1953 27 1.8 114
1953-1954 26 1.3 113
1954-1955 60+ 3.9 105
1956 131++ 2.0 41

+ Trébol Blanco  desapareciendo

++ Trébol Blanco inexistente
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y del tiempo, así como del tipo de cultivo. Sugiere que los fertilizantes de liberación controlada son

especialmente útiles bajo condiciones de invernáculo, para los cultivos en macetas, para los cultivos

bajo cubierta plástica y también para Arroz inundado.

Terman y Allen, (1970), llevaron a cabo un experimento (Figura 6.13) bajo condiciones climáticas

húmedas comparando fertilizantes nitrogenados recubiertos con S con fertilizantes nitrogenados sim-

ples, bajo condiciones de cultivo y de barbecho. En todos los tratamientos con pasturas las perdidas

por lixiviación de N eran bajas con cualquier tipo de fertilizante. En los tratamientos de barbecho había

marcadas diferencias en las cantidades lixiviadas. Las tasas mucho mas lentas de lixiviación para las

dos formas de urea recubierta con S (SCU-18 y SCU-6), en relación a los fertilizantes simples, mues-

tran los beneficios de los fertilizantes recubiertos. Ventajas similares se encontraron para el KCl recu-

bierto de S (Terman y Allen, 1970).

AN=nitrato de amonio, SCU=urea recubierta con S (Terman y Allen, 1970).

6.1.4 V6.1.4 V6.1.4 V6.1.4 V6.1.4 Volatización y denitrificaciónolatización y denitrificaciónolatización y denitrificaciónolatización y denitrificaciónolatización y denitrificación

El N puede perderse del suelo en forma de gases. Perdidas considerables pueden ocurrir por

volatilización de NH
3
. Las perdidas generalmente aumentan con el pH del suelo de acuerdo al equilibrio

NH
4

+ = NH
3
 + H+  (pK = 9,21)

Figura 6.3. Cantidades acumulativas promedio de N total en los lixiviados influidos por la fuente de N

y el cultivo.
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Terman, (1979), que discutió la volatilización del NH3 en un útil trabajo de revisión, enfatizó que

las perdidas de NH
4
 en los fertilizantes que lo contienen pueden ser del orden del 30 al 70 % del total de

fertilizante aplicado. Resultados recientes de Torello et al, (1983) reportaban que las perdidas bajo

condiciones de campo eran del orden del 5 al 10 % del total aplicado y que los cálculos de experimen-

tos de laboratorio frecuentemente daban valores demasiado altos. La susceptibilidad de los fertilizan-

tes con NH
4
 a las perdidas por volatilización de NH

3
 sigue la siguiente secuencia: urea, solución de

nitrato de amonio-urea, sulfato de amonio y nitrato de amonio. Las perdidas de NH
3
 de la urea depen-

den en gran medida de la actividad biológica del suelo, dado que la descomposición de la urea es

efectuada por la enzima ureasa.

NH
2

    C = O +  H
2
O2 NH

3 
+ CO

2
NH

2

La hidrólisis  química  de  la  urea  es  un  proceso  más  bien  lento  (Chin y Kroontje, 1963),  por

lo  tanto  las  perdidas  de  NH
3
 de la urea en condiciones de bajas temperaturas de suelo son

despreciables. Las perdidas de NH
3
 pueden reducirse por la colocación profunda de los fertilizantes

nitrogenados.

Investigaciones recientes han demostrado que la misma planta puede liberar N a la atmósfera,

principalmente bajo la forma de NH
3
. La tasa neta de liberación depende de la concentración de NH

3
 en

la atmósfera, de la temperatura y de las condiciones de transpiración. Altas temperaturas y altas tasas

de transpiración aumentan las perdidas de N. De acuerdo con investigaciones de Stutte et al, (1979),

en soja cultivada bajo condiciones de campo, la liberación de N por el cultivo puede llegar a 45 kg ha-

1 año-1, bajo condiciones de alta temperatura y transpiración.

Lemon  y  Van  Houtte,  (1980),  mantenían  el punto  de  vista  de  que  la  liberación  o

absorción  de  NH
3
 por  parte  del  cultivo  resulta  de  la   transferencia  significativa   de  N  desde  los

sitios  de  más  alta concentración hacia los de concentración atmosférica de NH
3
 mas bajos. La

concentración de NH
3
 en la atmósfera puede variar en forma muy marcada. Así, de acuerdo a sus

observaciones, el aire limpio contiene de 3 a 5 mg NH
3
 m3, mientras que en una pastura sin pastorear

la concentración de NH
3
 en la base de la canopia fue de 13,5 mg y por encima de la canopia fue de 1

mg NH
3
 m3. Estos resultados demuestran que el NH

3
 liberado por el suelo fue en gran medida absorbi-

do por la pastura.

La variación de la concentración de NH
3
 en la atmósfera dentro del ambiente de un cultivo,

durante el día y la noche, se ilustra en la Figura 6.4, extraída de un trabajo de Van Houtten, (1980). Es

obvio que durante el día la concentración de NH
3
 en la atmósfera era mucho mas reducida que durante

la noche, a causa de la absorción efectuada por el cultivo. La absorción de NH
3
 ocurre a través de los

estomas y, por lo tanto, las concentraciones mas elevadas de NH
3
 eran encontradas en el dentro del

cultivo a la noche. Estos valores eran particularmente altos cerca de la superficie del suelo, demostran-

do que el suelo era la mayor fuente de NH
3
.

→
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En el agua de inundación de un suelo arrocero, los altos valores de pH pueden elevar conside-

rablemente las perdidas de NH
3
. Mikkelsen et al, (1978), encontraron cambios diurnos en el pH del

agua de inundación. Valores de pH mas elevados fueron encontrados durante el día y los mas bajos a

la medianoche; el autor especuló que los cambios del valor de pH resultan de la actividad fotosintética

de las algas que pueblan el agua de inundación. En un suelo neutro los valores mas altos de pH

pueden llegar a 9, al mediodía, cuando considerables cantidades de NH
3
 son volatilizadas. Las perdi-

das de N de los fertilizantes nitrogenados fueron mas altas cuando se aplicaron en la superficie; con la

aplicación profunda, las perdidas fueron mas bajas y no superaron el 10 % del total de fertilizante

aplicado.

Bajo condiciones anaeróbicas del suelo, el NO
3

- es reducido a formas volátiles de N tales como

N
2
 y N

2
O. Este proceso, donde interviene la actividad microbiana, se llama denitrificación (ver punto

7.1.5). La denitrificación se define como la reducción microbiana del NO
3

- o del NO
2
 a N gaseoso y

óxidos de N. El proceso ocurre bajo condiciones anaeróbicas y puede ser descrito por las siguientes

ecuaciones.

NO
3

- + 2e- + 2H+ = NO
2

- + H
2
O

NO
2

- + e- + 2H+ = NO + H
2
O

2NO + 2e- + 2H+ = N
2
O + H

2
O

N
2
O + 2e- + 2H+ = N

2
 + H

2
O

Figura 6.4. Concentración de NH
3
 atmosférico dentro del cultivo y por encima de la canopia de una

pastura de agropiro (Agropyron repens) durante el día y durante la noche. (Lemon y Van Houtten,

1980).

A
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Día

Parte superior
del cultivo

Concentración de NH3, µg m-3
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La reducción  de NO
3

- a NO
2

-  también  es   conocida   como   reducción   desasimilatoria   del

NO
3

-. Se conocen  actualmente   23   géneros   de bacterias   capaces de denitrificar  el  NO
3

-  y  NO
2

-,

siendo las mas importantes las Pseudomonas, Alcaligenes, Azospirillum y Rhizobium (Firestone, 1982).

Las  bacterias  denitrificadoras  usan  el oxígeno del NO
3

- y del NO
2

- y   de   los   óxidos   de   N   como

aceptores   de   electrones   en   la   respiración   en   lugar   del   O
2
   molecular,   como   se   muestra

en   las   ecuaciones   escritas   arriba.    El   N  liberado   durante el proceso   de   reducción es

principalmente N
2
 con menos del 5 % de N

2
O (Rolston et al., 1976). La  proporción de N

2
O   puede   ser

relativamente   alta   si   están   disponibles altas cantidades de NO
3

- y NO
2-
. Normalmente solo se

liberan pequeñas cantidades de NO. La denitrificación es particularmente rápida bajo condiciones

anaeróbicas, donde una fuente de carbohidratos, como paja, raíces, etc., esté disponible para las

bacterias denitrificantes. El proceso también es promovido por altas temperaturas y pH’s neutros en el

suelo.

Cantidades   elevadas   de   N   pueden   perderse   del   suelo   por   denitrificación.   Woldendorp,

(1978)   reportó   que   del   10 al 40% del fertilizante nitrogenado aplicado a una pastura puede

perderse por esta vía. La denitrificación puede ser particularmente alta si se produce una precipitación

luego de la aplicación de un fertilizante nitrogenado (Webster y Dowdell, 1982). En los suelos inunda-

dos prevalecen condiciones reductoras y, por lo tanto, son altamente susceptibles a las perdidas por

denitrificación (Savant y De Datta, 1982). El NH
4
 en los suelos arroceros puede oxidarse en la capa

superior aeróbica del suelo y en la rizósfera de las raíces de Arroz (Reddy et al., 1976). El proceso que

limita la denitrificación en los suelos inundados es la difusión del NH
4
 en las zonas aeróbicas (Reddy y

Rao, 1983). Por esta razón estos suelos no deberían ser fertilizados con nitratos sino solamente con

NH
4
. Bajo condiciones de pH bajo, menor de 4,5, la denitrificación esta casi totalmente inhibida. Las

perdidas   por   denitrificación   y lixiviado de N del suelo pueden reducirse con la aplicación de

inhibidores de la denitrificación (Touchton et al, 1978); este punto se considerará con mas detalle en el

punto 7.1.6.

6.1.5 Erosión6.1.5 Erosión6.1.5 Erosión6.1.5 Erosión6.1.5 Erosión

La erosión puede causar una perdida adicional de nutrientes del suelo. Volúmenes elevados de

suelo pueden removerse permanentemente desde las zonas agrícolas hacia los ríos y lagos. Como este

material contiene una alta proporción de partículas finas del suelo, pueden perderse considerables

cantidades de nutrientes vegetales. El grado de erosión depende de varios factores, como la intensidad

de las precipitaciones, el relieve y, en particular, la cobertura del suelo. En las regiones donde la erosión

es importante, la perdida de alguno de los nutrientes vegetales puede ser alta. Los nutrientes removi-

dos por erosión en una pendiente del 4 % en el Experimento de Erosión de Missouri fueron citados por

Buckman  y   Brady (1969). Cuando   se   cultivó maíz en forma continua, las perdidas anuales

alcanzaron a 678 kg ha-1 de K, 246 kg ha-1 de Ca y 98 kg ha-1 de Mg. Estos niveles superan la absorción

anual de los cultivos (ver punto 6.1.2). Para la mayoría de los suelos que no están sujetos a erosión en

una gran extensión, las perdidas de nutrientes son relativamente pequeñas y las cantidades son solo

unos pocos kg ha-1 (Miller, 1972). Bajo condiciones de barbecho los efectos de la erosión son mas

pronunciados. En los suelos susceptibles a la erosión se recomiendan la labranza cero o la labranza

mínima.
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6.1.6 Suministro de nutrientes por la precipitación y6.1.6 Suministro de nutrientes por la precipitación y6.1.6 Suministro de nutrientes por la precipitación y6.1.6 Suministro de nutrientes por la precipitación y6.1.6 Suministro de nutrientes por la precipitación y
la atmósferala atmósferala atmósferala atmósferala atmósfera

Es  bien  conocido  que  los  nutrientes  contenidos   en   el   agua   de   lluvia   pueden   contribuir

al   suministro   de   nutrientes   para   los   cultivos.   Lag, (1978)   realizó   una   investigación   detallada

de   los   nutrientes   contenidos   en   la   precipitación,   en   Noruega,   en   dos   sitios   diferentes.

Los   datos   de   los   sitios   en   estudio   fueron   los   de   las   precipitaciones   más   bajas y mas

altas, y se muestran en la Tabla 6.9. Vågåmo está situado en las montañas y se caracteriza por una

precipitación relativamente baja, con muy baja cantidad de nutrientes. En Lista, en la costa sur de

Noruega, el patrón es muy diferente, con precipitaciones elevadas. El ambiente marino tiene gran

influencia y, en consecuencia, ricas en cationes inorgánicos, en particular Na y Cl, y cantidades sus-

tanciales de Mg y SO4. Los contenidos de Na, Cl y Mg decrecieron gradualmente desde los distritos

costeros hacia el interior. Esta condición puede aplicarse de modo mas general para las condiciones

tropicales, cuando la distribución natural de la palma aceitera y el cocotero se restringe a la zona

costera. Según Ollagnier y Ochs, (1971), estas especies tienen en particular altos requerimientos de Cl

(ver punto 19.1).

Los datos relevados en estos dos sitios Noruegos demuestran la gran variabilidad del contenido

de nutrientes en la precipitación, aunque estos sitios extremos no pueden tomarse como representa-

tivos. En promedio, la cantidad de nutrientes vegetales suministrados por las precipitaciones se ubica

entre los valores registrados en la Tabla 6.9. Riehm y Quellmalz, (1959), encontraron que bajo las

condiciones climáticas de Europa Central la cantidad de nutrientes suministrados por la atmósfera y

las precipitaciones oscilaba entre 1 y 30 kg ha-1 año-1. La Tabla 6.10 incluye valores promedio obteni-

dos en 14   sitios   diferentes,   tomando   varios   años.   Con   excepción   del   S   y   el Cl, las

cantidades   de   nutrientes   aportadas   por   el   agua   de   lluvia   están   bien   por debajo   de   los

requerimientos   de   los   cultivos.   Esto   es particularmente cierto   para el N y el K, ya  que   las

precipitaciones   solo   pueden   aportar   apenas   unos   pocos   puntos   porcentuales   en   relación

a   las   necesidades   totales   del   cultivo.   En   años   recientes, sin   embargo, la concentración de

NH
3
 en el agua de lluvia aumentó considerablemente en áreas de uso de fertilizaciones de abonos

orgánicos. Aquí las tasas de aporte de NH
4
 proveniente de las lluvias pueden llegar a mas de 60 kg de

N ha-1 año-1 (Roelofs et al, 1987). En el caso del S la fuente atmosférica puede a menudo cubrir los

requerimientos de los cultivos mas intensivos. Los niveles de S caen anualmente como SO
4-
 en el agua

de lluvia se correlacionan con la distribución de las áreas industriales y de la intensidad de la combus-

tión de carbón y, en particular, de petróleo. En las regiones industriales son comunes cantidades de

100 kg de S ha-1 año-1, provenientes de las precipitaciones. Los valores mas usuales en Europa Occi-

dental están en el rango de 15 kg ha-1año-1. Estas cantidades son adecuadas para los requerimientos

de los cultivos, aunque debe recordarse que los sulfatos son fácilmente lixiviados en los suelos. Según

Pfaff, (1963), puede resultar un balance negativo en los suelos de regiones donde se verifican altos

niveles de S aportados por la atmósfera (ver punto 8.3.1). Una alta proporción de S puede estar

presente en la atmósfera en forma gaseosa, como SO
2
, que puede ser aprovechado directamente por

las plantas (De Cormis, 1968; Faller et al., 1970). Oxidos de S y N, (NO
x
 y SO

x
), principalmente origina-

dos de la combustión de combustibles fósiles, pueden reaccionar con el agua atmosférica para formar

ácidos (H
2
SO

3
, H

2
SO

4
, HNO

2
 y HNO

3

-). La lluvia ácida así producida puede tener un pH muy bajo,

menor que 4; creyéndose que es particularmente dañina para el crecimiento y la vitalidad de las

coníferas.
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6.2 F6.2 F6.2 F6.2 F6.2 Fertilizantes minerales, abonosertilizantes minerales, abonosertilizantes minerales, abonosertilizantes minerales, abonosertilizantes minerales, abonos
          y técnicas de fertilizacióny técnicas de fertilizacióny técnicas de fertilizacióny técnicas de fertilizacióny técnicas de fertilización

6.2.1 F6.2.1 F6.2.1 F6.2.1 F6.2.1 Fertilizantes mineralesertilizantes mineralesertilizantes mineralesertilizantes mineralesertilizantes minerales

En muchos suelos la velocidad de remoción de los nutrientes por la absorción de los cultivos,

lixiviación o denitrificación, es superior a la de liberación de nutrientes por la mineralización de materia

orgánica y la intemperización de los minerales del suelo. Resulta así un balance negativo de nutrientes,

a no ser que estos sean aplicados bajo la forma de fertilizantes o abonos para compensar esa diferen-

cia. Generalmente, cuanto mas intensivo es un sistema de cultivo, mas altos son los rendimientos y

mayor será la cantidad de nutrientes a aplicar al suelo a fin de mantener su fertilidad. Para la mayoría

de los suelos el uso de fertilizantes inorgánicos es así casi esencial, resultando en un gran mercado

con una amplia variedad de fertilizantes de diferentes grados y relaciones de nutrientes. Está fuera del

alcance de este libro discutirlos en detalle; pero se desarrollará un breve relevamiento de los fertilizan-

tes mas importantes. En los párrafos siguientes se considerarán los fertilizantes mas comunes, tratan-

do cada nutriente en forma individual.

Los fertilizantes que contienen los nutrientes N, P y K son rápidamente absorbidos y requeridos

en grandes cantidades por los cultivos. El N se suministra principalmente bajo las formas de nitrato,

amonio o urea. Algunos fertilizantes mas especializados contienen N bajo formas mas insolubles, tales

como la urea-formaldehído o la isobutilidi-urea. Estas formas son fuentes de liberación retardada de N.

Los fertilizantes fosfatados generalmente contienen P bajo la forma de fosfato. En un numero pequeño

Tabla 6.9. Cantidad de nutrientes vegetales suministrados por la precipitación en dos sitios en
Noruega (Lag, 1978).

Localidad Precipitación   S Cl  N-NO
3

N-NH
3

Na K Mg Ca
 ............. kg ha1año-1 ...............

Vågåmo      294 0.9 0.4 0.1 0.1 0.4 0.3 0.2 1.2
Lista      1871 19.2 264 3.5 2.8 147 8.6 17.8 14.2

S Cl N-NO
3

N-NH
3

Na    K     Mg     Ca
  ............. kg ha1año-1 ...............

Precipitación          8-13 4-6 1-3 2-4 2-4   1-2   2-3  8-16
Atmósfera              10-20 4-8 - 4-7 2-4   1-2   1-3  2-5

Tabla 6.10. Cantidad de nutrientes vegetales en la atmósfera y cantidades suministradas por
la precipitación bajo condiciones de Europa Central (Riehm y Quellmalz, 1959).
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de fertilizantes fosfatados el P está presente bajo la forma de polifosfatos. Un criterio importante para

el uso de los fertilizantes fosfatados es su solubilidad. El superfosfato, por ejemplo, es muy soluble en

agua, mientras que las rocas fosfatadas molidas son muy insolubles en ese medio. El potasio se aplica

a los suelos principalmente bajo las formas de cloruro o sulfato. El nitrato de K y el polifosfato de K

tienen un rol secundario. Los fertilizantes azufrados pueden obtenerse bajo las formas de sulfato de

amonio,  superfosfato simple o sulfato de K. Además de suministrar S, estos fertilizantes son una

fuente de N, P y K respectivamente. El Ca y el Mg son aplicados como sulfatos o bajo las formas de

carbonatos u óxidos. Estos dos últimos compuestos tienen una reacción alcalina y por lo tanto son

también usados para aumentar el pH del suelo (ver punto 11.3.3).

Aunque los fertilizantes inorgánicos mas importantes, tales como el sulfato de amonio, el nitra-

to de Ca y el cloruro de K, son sales de reacción neutra, pueden afectar el pH del suelo por su reacción

fisiológica. Los nitratos, cuando son asimilados (reducidos) por las raíces de las plantas o los

microorganismos, liberan un oxhidrilo OH- (HCO
3

-) por cada NO
3

- reducido (ver punto 3.3.2). Una

porción de este OH-1 (HCO
3

-) se libera en el medio radicular o rizósfera, aumentando el valor del pH

(Kirkby y Mengel, 1967). Por esta razón se considera a los fertilizantes de NO
3

- como fisiológicamente

alcalinos. El caso del NH
4
 es inverso al descrito para los NO

3

-. La absorción de N-NH
4
 resulta en la

liberación de un H+. Los fertilizantes amoniacales, tales como el sulfato de amonio, tienen por lo tanto

una reacción fisiológica ácida. Los fertilizantes potásicos, como el cloruro de K y el sulfato de K, tienden

a ser neutros en sus reacciones.

Los fertilizantes que contienen solo uno de los tres nutrientes principales (N, P o K), son llama-

dos fertilizantes simples. Ejemplos típicos de este grupo son el superfosfato para el P, el cloruro de

potasio para el K y el nitrato de amonio para el N, y una mezcla de nitrato de amonio con carbonato de

Ca, llamada nitrato amónico cálcico. Los fertilizantes mezcla o compuestos contienen dos o mas de los

nutrientes principales N, P y K. Los fertilizantes N-P-K muy comúnmente difieren en sus relaciones N-

P-K. Un compuesto 15-15-15 significa que la relación N-P
2
O

5
-K

2
O es 1-1-1, y que la concentración de

los compuestos sobre el peso total es 15% de N, 15% de P
2
O

5
 y 15% de K

2
O. Como muestra el ejemplo,

el contenido de nutrientes de un fertilizante simple o compuesto se expresa corrientemente en térmi-

nos de porcentaje de P
2
O

5
 y K

2
O, y no del elemento simple, excepto en el caso del N, que es conside-

rado como tal.

6.2.2 Abonos orgánicos y residuos de cultivos6.2.2 Abonos orgánicos y residuos de cultivos6.2.2 Abonos orgánicos y residuos de cultivos6.2.2 Abonos orgánicos y residuos de cultivos6.2.2 Abonos orgánicos y residuos de cultivos

Los abonos orgánicos se originan generalmente de los residuos de las plantas y de los desper-

dicios de la vida animal. Son ricos en agua y en compuestos carbonados, pero usualmente son com-

parativamente pobres en nutrientes inorgánicos. El estiércol es uno de los abonos orgánicos mas

importantes. Este es una mezcla de paja parcialmente descompuesta conteniendo heces y orina. En

años recientes ha habido una disminución en su uso dado que los métodos modernos de manejo de

rodeos tienden a usar poco o nada de paja en las camas de los establos, produciéndose así un aumen-

to en la producción de barros de establo.

El contenido de nutrientes de los abonos orgánicos puede variar ampliamente, dependiendo en

gran medida de la fuente de los mismos y del contenido de humedad. Algunos valores promedio para

un grupo de abonos orgánicos se exhiben en la Tabla 6.11. Las cantidades relativas de los nutrientes

principales difieren notablemente.
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El abono de corral es comparativamente pobre en fosfatos cuando contiene una alta proporción

de paja. Los barros cloacales son pobres en K, ya que este se pierde durante su preparación.

El contenido de nutrientes de los barros cloacales es a menudo difícil de determinar dado que

estos pueden variar considerablemente en su contenido de agua. Por esta razón Vetter y Klasink,

(1977, han propuesto el calculo de la cantidad de nutrientes vegetales ‘producidos’ por los animales de

chacra sobre la base de un numero de animales. En este calculo, una vaca o un cerdo adulto o cien

gallinas son considerados como una unidad de abono animal. Esta unidad es tal que cada grupo

animal produce aproximadamente la misma cantidad de nutrientes vegetales. En la Tabla 6.12, se

muestra la cantidad resultante de un ciclo de un año. Puede observarse que la cantidad de N producida

por unidad es aproximadamente la misma para los tres grupos de animales, pero hay diferencias para

el K, P ó Mg que resultan del tipo de alimentación, diferente en cada animal. Los forrajes verdes son

ricos en K y producen contenidos relativamente altos de K en los barros. Por otra parte los cereales son

ricos en P y dado que son la principal fuente de alimentos de cerdos y gallinas,los barros del encierro

de estos animales tienen una alta concentración de P. En áreas de granja intensiva se producen canti-

dades enormes de abonos que pueden conducir a una sobre fertilización de los suelos y resultar en

problemas de polución (Fürchtenicht et al, 1978).

El valor de los abonos orgánicos no puede determinarse simplemente por el analisis de la

cantidad total de nutrientes.  La disponibilidad de nutrientes para un cultivo es altamente importante y

ésta puede obtenerse únicamente por ensayos de campo.  La mayor parte del N de los abonos se

presenta en forma de compuestos orgánicos.  En los barros, cerca de la mitad del N total consiste en

NH
4
, siendo el remanente formas orgánicas.  El NH

4
 está disponible en forma inmediata para el cultivo,

mientras que cerca del 25 % del N orgánico puede ser mineralizado.  Las restantes fracciones orgánicas

Tabla 6.11. Contenido de nutrientes en abonos orgánicos.

   Humedad N P K Ca Mg
     ... % ...   ........ % de materia fresca ......

Estiércol de corral 76    0.50   0.11    0.54     0.42      0.11
Barros de vacuno 93    0.31   0.07    0.32     0.11      0.04
Barros de cerdos 97    0.20   0.10    0.20     —         —
Barros domiciliarios 55    0.83   0.22    0.04     0.07       —

Tabla 6.12. Cantidad de nutrientes vegetales excretadas por una ‘unidad de abono animal’,
por año (Vetter y Klasink, 1977).

 N          P        K        Mg
............ kg año -1...........

Vacuno (1 animal) 77         18       90        6.6
Cerdos (7 animales) 75         29       34        5.4
Aves   (100 animales) 80         32       32        4.2
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de N parecen ser extremadamente estables, como se ha demostrado por Amberger et al, (1982).  La

Tabla 6.13 muestra que el pH de los barros es mayor que 7, significando que el NH
4
 presente es

susceptible de perderse por volatilización.  Pueden ocurrir perdidas elevadas de NH
3
 si los barros son

aplicados en días soleados y no son incorporados al suelo.

Los compuestos orgánicos de N de los estiércoles son mucho mas resistentes a la descompo-

sición;  cerca de un tercio del N es liberado fácilmente (Cooke, 1972).  El N remanente puede permane-

cer en el suelo durante un tiempo relativamente largo.  Sluijsmans y Kolembrander, (1977), enfatizan

que el efecto directo del N de la materia orgánica depende mucho del contenido en N mineral y urea.

Esto contribuye cerca del 10% del total de N del estiércol.  El remanente del N del estiércol es de

naturaleza orgánica y se mineraliza gradualmente en el suelo.  El P en el estiércol está presente princi-

palmente bajo la forma orgánica y cerca de la mitad del total del P presente se vuelve rápidamente

disponible para los cultivos. En contraste con los otros nutrientes principales, el K es casi totalmente

soluble en agua y, por lo tanto, fácilmente disponible. De acuerdo con Cooke, (1972), en general 25 t de

estiércol ha-1 suministran al primer cultivo del primer año cerca de 40 kg de N, 20 kg de P y 80 kg de K.

Esto no representa una cantidad adecuada de N para alcanzar un rendimiento aceptable en la mayoría

de los cultivos.  Lo mismo puede decirse para el K, salvo para la mayoría de los cultivos de cereales (ver

Tabla 6.2).

La tasa de descomposición de la materia orgánica del suelo depende mucho del tipo de materia

orgánica y especialmente de la proporción de sustancias no hidrolizables.  Estas son relativamente

altas en el estiércol y relativamente bajas en la materia verde fresca, estando la paja entre ambos

extremos.  La Figura 6.5 muestra la descomposición de tres materiales orgánicos en un período de

ocho años (Sluijsmans y Kolenbrander, 1977).  Es obvio que el 80% del material verde fresco, por

ejemplo hojas de Remolacha azucarera, se descompuso durante el primer año después de la aplica-

ción. Por otra parte, solo cerca del 50 % del estiércol y del 60 % de la paja se descompuso durante ese

período.  Para la fertilidad del suelo el valor del estiércol en gran medida resulta de los efectos acumulativos

de aplicaciones sucesivas y en la mejora de la estructura del suelo.  Además de la estructura del suelo,

el poder de suministro de N al suelo mejora con las sucesivas aplicaciones de manera que un trata-

miento con estiércol puede ser superior a cantidades equivalentes de fertilizantes minerales (Cooke,

1977).

Tabla 6.13. Contenidos de N, pH y materia seca de los barros. El contenido de N está basado
en el 10 % del peso seco (Amberger et al, 1982).

Fuente pH MS N Total NH
4

+ NO
3

- N mineralizable

............. g kg-1 ....... % del N orgánico

Vacuno 7.5 62   4.4 1.9 Trazas 27

Cerdos 7.2 49   8.6 5.7 Trazas 17

Aves 7.3 193   7.1 4.8 Trazas 22
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El valor de aplicar paja a los suelos es dudoso. Los nutrientes presentes en la paja, tales como

K y P, están normalmente disponibles. Sin embargo las aplicaciones de paja pueden influir en el ciclo

del N en el suelo y a menudo conducen a una reducción del N disponible.  El hecho que durante la

descomposición de la paja una parte del N inorgánico se fija bajo formas orgánicas por los

microorganismos del suelo es un concepto generalizado. (Terman y Brown, 1968; Myers y Paul, 1971).

Tomar y  Soper, (1981),  aplicaron   paja  junto  con  urea   marcada   y  comprobaron que se

inmovilizaba marcadamente el fertilizante nitrogenado agregado. La habilidad de la cebada para utili-

zar   el   N decrecía cuanto mas cerca estaba de la paja y de la urea.  Biederbeck et al., (1980),

comparando el efecto de aplicar o quemar la paja durante 20 años, bajo las condiciones climáticas de

Saskatchewan, encontraron que incorporar la paja durante la primavera mejoraba la estructura del

suelo y disminuía la erosión, en comparación con el quemado de la paja.  El quemado de la paja

resultaba en un aumento del P disponible y del NH
4
 intercambiable en el suelo. Los tratamientos de

quemado de la paja produjeron rendimientos algo mas altos que los de aplicación de paja, aunque las

diferencias no fueron significativas.  Bachthaler y Wagner, (1973), condujendo aplicaciones de paja en

varios sitios de Bavaria, reportaron que en los suelos microbiologicamente activos las aplicaciones de

paja generalmente aumentaban los rendimientos de los cultivos. En los suelos fríos y secos en cambio,

las aplicaciones de paja resultaban en depresiones de los rendimientos.  En este contexto, el hallazgo

de Graff y Kühn, (1977), es de interés, dado que estos investigadores reportaron que el efecto detrimental

de la aplicación de paja, sobre los rendimientos se aliviaban mucho si la paja era descompuesta por

lombrices.

Figura 6.5. Tasa de descomposición del estiércol, paja y material vegetal verde. (Sluijsmans y

Kolenbrander, 1977.

Abono animal

Paja

Material vegetal verde
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6.2.3 F6.2.3 F6.2.3 F6.2.3 F6.2.3 Fertilizantes líquidosertilizantes líquidosertilizantes líquidosertilizantes líquidosertilizantes líquidos

En años recientes la aplicación de fertilizantes fluidos se ha vuelto muy común. En el termino

fluidos se incluyen los líquidos, donde el fertilizante está completamente disuelto, y las suspensiones,

donde el fertilizante está presente bajo la forma de una suspensión. Los fertilizantes líquidos son

generalmente mas fáciles de transportar que los solidos a causa de que tienen menos inconvenientes

de manipuleo y de mano de obra y aplicación. Una ventaja adicional es su homogeneidad y la distribu-

ción pareja que puede lograrse cuando se aplican al suelo. Los mas importantes fertilizantes líquidos

nitrogenados son el amoníaco anhidro y las soluciones amoniacales.

El amoníaco anhidro es el fertilizante nitrogenado liquido mas simple. Consiste simplemente en

NH
3
 en estado liquido, bajo presión. Es un fertilizante de alto grado, con 82 % de N. Esta alta concentra-

ción es una considerable ventaja en términos de costos de transporte. Por otra parte, el liquido bajo

presión requiere precauciones especiales de manipuleo, así como equipo adecuado para su transporte

y aplicación.  Su uso esta a menudo restringido. Se usa un equipo especial de inyección para aplicarlo

al suelo a una profundidad entre 15 y 20 cm, para evitar las perdidas por volatilización.

Las soluciones amoniacales  son soluciones acuosas que tienen cerca del 25 % de NH
3
. Esta

solución se encuentra a muy baja presión lo que la hace fácil de manipular y aplicar, sin necesitar de

costosos equipos necesarios para el NH
3
 anhidro. Debe recordarse, sin embargo, que el las soluciones

de NH
3
 acuoso son fertilizantes de bajo grado, de solo 21 a 29 % de N. También debe asegurarse su

aplicación debajo de la superficie del suelo, para evitar perdidas por volatilización.

En años recientes otras «soluciones nitrogenadas» han sido desarrolladas por el organismo

Tennessee Valley Authority (TVA), en Estados Unidos. Las llamadas soluciones de ‘baja presión’ se

fabrican con urea y nitrato de amonio con 30 a 40 % de N. Tienen la ventaja de ser mas concentradas

que las soluciones de NH
3
 acuoso y ser mucho mas fáciles de manejar. Soluciones ‘sin presión’ que se

originan directamente de la urea y el nitrato de amonio contienen menos del 30 % de N. El uso de

nitrato de amonio y urea en solución se basa en el hecho de que esta mezcla tiene una solubilidad mas

alta que cualquiera de sus componentes individuales.

Las soluciones que contienen N y P han sido usadas en EE.UU. desde los inicios de la década

del 50. Estas soluciones fueron en principio producidas neutralizando ácido orto-fosfórico con sales

amoniacales para producir fosfatos mono y diamónico; los grados estándares de estos compuestos

eran 8-24-0 (8 % de N, 24 % de P
2
O

5
, 0 % K

2
O). Mas recientemente, la sustitución de los polifosfatos por

ortofosfatos ha hecho posible el despacho de fertilizantes de alto grado. El componente básico de estas

soluciones es el ácido superfosfórico, de alto contenido de P
2
O

5
, con un alto grado de ácido ortofosfórico

y una serie de ácidos polifosfóricos. La proporción de cada uno depende de la concentración de P
2
O

5
;

a medida que aumenta, la proporción de ácidos de cadenas mas largas se incrementa reduciéndose el

contenido de orto-ácidos. Esto se ilustra en la Figura 6.6 (Slack, 1967). El ácido super-fosfórico se

neutraliza por la adición de iones de amonio (amoniación) y de esta manera pueden obtenerse solucio-

nes N-P con grados de 10-34-0 y 11-37-0, dependiendo del contenido de P del ácido super-fosfórico

utilizado.
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Estos grados están basados en una temperatura de cristalización de 0 °C. Esta es la temperatu-

ra a la que comienza la precipitación de los cristales por saturación de la fase líquida. A medida que se

requieren grados cada vez mas altos de nitrógeno de los fertilizantes, las soluciones de N-P son

suplementadas con mezclas de urea disuelta mas nitrato de amonio, con 28 a 32 % de N. Se obtienen

así soluciones de variadas concentraciones de N-P. Los polifosfatos tienden a quelatar metales pesa-

dos y Mg, siendo una ventaja adicional de las soluciones de N-P basadas en ácido poli-fosfórico, en

razón de que la ausencia de impurezas de Mg, Fe y otros metales pesados evita la precipitación de los

polifosfatos. Desafortunadamente, la adición de KCl a las soluciones N-P genera precipitaciones. En las

soluciones que contienen nitratos, el KNO
3

- se cristaliza. Según Hignett, (1971), las soluciones N-P-K

que contienen nitratos tienen un grado máximo 7-7-7, (7 % de N, 7 % de P
2
O

5
, 7 % K

2
O) mientras que

las soluciones que contienen solo urea como componente nitrogenado pueden llegar a un grado 9-9-9,

a la temperatura de cristalización de 0 °C. La preparación de soluciones adecuadas de N-P-K con ClK

es, entonces, difícil. Pueden obtenerse soluciones P-K de alto grado por neutralización de ácido super-

fosfórico con KOH.  Sin embargo, el alto costo del KOH encarece el producto final, lo que representa

una gran desventaja. Por esta razón, la mayoría de los agricultores utilizan los fertilizantes líquidos N y

N-P, aplicando el K bajo formas solidas.

Se han conducido investigaciones para desarrollar suspensiones donde el KCl está presente

como cristales finamente divididos y estabilizados por la adición de arcillas al 1-3 % como componente

en suspensión. Según Slack, (1967), con esta técnica pueden obtenerse grados altos, del orden de

15-15-15 y 10-30-10. Las suspensiones «slurry» no son fáciles de conducir, y por esta razón su uso es

limitado.

Figura 6.6. Proporciones de equilibrio de especies de ácido fosfórico en un sistema P
2
O

5
-H

2
O a altas

concentraciones de P
2
O

5
 (Slack, 1967).
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Los fertilizantes líquidos son mas fáciles de manejar y de aplicar que los sólidos, siempre que el

equipamiento adecuado esté disponible. Una vez puestos en contacto con el suelo, los fertilizantes

líquidos se comportan comparativamente de la misma forma que los solidos. Generalmente no hay

diferencias observables en el crecimiento y rendimiento de los cultivos.

6.2.4 Técnicas de aplicación6.2.4 Técnicas de aplicación6.2.4 Técnicas de aplicación6.2.4 Técnicas de aplicación6.2.4 Técnicas de aplicación

Uno de los aspectos mas importantes del uso de los fertilizantes es el conocimiento de su

oportunidad de uso. Esto depende en principio de los cultivos y de la movilidad de los nutrientes en el

suelo. El potasio y los fosfatos, difícilmente lixiviables en los suelos medios y de texturas mas finas,

son a menudo aplicados en otoño para ser incorporados en primavera. Por el contrario, los fertilizantes

nitrogenados, susceptibles de lixiviarse, son aplicados principalmente en primavera y en cobertura

durante el crecimiento vegetativo. Bajo condiciones climáticas sub-húmedas, algo del N requerido por

el cultivo puede aplicarse en otoño para el cultivo siguiente de primavera. El fertilizante nitrogenado se

incorpora profundamente en el suelo, de modo que esté disponible en la zona radicular durante el año

siguiente.

En muchos casos no es oportuno aplicar todo el N en una sola dosis, sino mas bien dividir la

dosis total en dos o mas aplicaciones. Este tipo de tratamiento nitrogenado es común en cultivos

intensivos de alto rendimiento y donde se aplican grandes cantidades de nutrientes. Tanto en Japón,

para el arroz, como en Europa, para el trigo, la aplicación dividida es una técnica de fertilización bien

conocida. Las dosis de aplicación de fertilizantes nitrogenados para trigo están en el orden de 100 a

160 kg de N ha-1, a veces dividida en tres o cuatro aplicaciones.  La ultima aplicación, en estado de

floración, es particularmente importante para promover el llenado del grano y obtener además un

mayor tenor de proteína (ver punto 5.1.3). El tratamiento con N para los cultivos de invierno como trigo

de invierno o colza de invierno, puede dividirse en aplicaciones de otoño y primavera. Esta practica  es

común en el Medio-Oeste de EE.UU.(Indiana), donde la aplicación de otoño es necesaria para promo-

ver un buen crecimiento del trigo de invierno (Huber et al, 1980). El suministro óptimo de N en este

estadio reduce el peligro de la podredumbre de la corona Ophiobolus graminis.  El efecto benéfico de

dividir las aplicaciones de N en el ciclo anual de una pastura ha sido reportado por Brockman, (1974).

La mayor parte de los fertilizantes solidos se aplican al voleo, distribuidos sobre el suelo en

forma uniforme. En suelos con pobre estado nutricional, la aplicación en hileras o bandas puede a

menudo producir mejores resultados. Lo mismo puede decirse para suelos que fijan grandes cantida-

des de nutrientes. El desparramado de los fertilizantes fosfatados permite el máximo contacto entre las

partículas de suelo y el fertilizante, de tal modo que promueve el fijado del nutriente. Si el fertilizante se

coloca en una banda, (aplicación localizada), se reduce el contacto entre el fosfato y la partícula del

suelo con propiedades fijadoras. La fijación del suelo disminuye si la banda se ubica cerca de la semilla,

de manera que quede accesible para las raíces en desarrollo una zona de alta concentración de fertilizante.

El efecto de localización del fosfato es particularmente notable en suelos donde el P es el nutriente

limitante, (Reith, 1972). Tomar y Soper (1981), reportaron que al colocar urea en una banda a la

profundidad de 10 cm mejoraba considerablemente la utilización del N por el cultivo, comparado con

una aplicación al voleo. En suelos deficientes en potasio, la localización del potasio tiene resultados a

menudo superiores a la aplicación al voleo. En sitios con deficiencias de fósforo o potasio, la aplicación

de fertilizantes debería realizarse en primavera, cuando la demanda es alta. La aplicación en otoño
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favorece la fijación de los nutrientes en razón de que las raíces en ese momento no realizan una

demanda importante de los mismos.

6.2.5 Aplicación foliar6.2.5 Aplicación foliar6.2.5 Aplicación foliar6.2.5 Aplicación foliar6.2.5 Aplicación foliar

Las hojas y otros órganos aéreos de las plantas son capaces de absorber nutrientes en forma

gaseosa (CO
2
, O

2
, SO

2
) a través de los estomas. Pero la absorción de nutrientes de una solución está

limitada por la cutícula que recubre la epidermis externa de las plantas. Esta consiste en un film ceroso

que alterna con lamelas de cutina. La cutina en si misma es un condensado de C
18

-hidroxi ácidos

grasos de naturaleza hemi-hidrofílica (Franke, 1967). La cutícula es así solo parcialmente permeable al

agua y a los solutos disueltos. Aquellos nutrientes que pueden absorberse pueden contribuir a satisfa-

cer la demanda nutricional de la planta. La absorción de nutrientes por los tejidos foliares es mas

afectiva cuanto mas tiempo la solución nutritiva permanece bajo la forma de un fino film sobre la

superficie foliar. En los días cálidos y claros, cuando la evaporación es alta, el agua de una pulveriza-

ción foliar puede evaporarse fácilmente acumulándose las sales en la superficie foliar sin ser absorbi-

das. Este efecto puede causar quemado y arrugado de la hoja. Tal efecto deletéreo puede evitarse

usando soluciones de baja concentración, entre 2 a 5 %, y pulverizar en días frescos y nublados o al

atardecer. Para obtener una película superficial fina y proveer así una buena superficie de contacto, a

las soluciones de asperjados foliares suelen agregarse agentes que reducen la tensión superficial del

agua.

Básicamente el proceso de absorción de un nutriente a través de las células foliares es similar

a la absorción por las células de la raíz. El paso principal del proceso es el transporte a través de la

membrana biológica o plasmalema (ver punto 3.1.4). El transporte a través del plasmalema es un

proceso activo para la mayoría de los nutrientes, por lo tanto el proceso esta influido por el estado

fisiológico de la hoja. En los tejidos foliares, en contraste con la raíz, este proceso de absorción activa

no es usualmente limitante en la absorción de iones. La tasa de absorción es controlada por la difusión

de los nutrientes desde el film de agua de la superficie foliar, a través de la cutícula, y desde el material

de la pared celular al plasmalema.

Las  aplicaciones   foliares   de   nutrientes   pueden   ser   muy  eficaces  bajo ciertas

condiciones, pero  debería  tenerse en  cuenta  que, en  general, las  hojas solo  son  capaces  de

absorber  cantidades  relativamente   pequeñas   de   nutrientes en relación a la demanda de las

plantas. Este es el caso particular de los micronutrientes, que las plantas requieren en bajas cantida-

des en relación a los macronutrientes. Las aplicaciones foliares de N, P y K no son, por lo tanto,

comunes en la practica. Para el N, la forma mas común de aplicación foliar es la urea, que puede

absorberse y metabolizarse en el tejido foliar. Según Franke (1967), la urea mejora la permeabilidad de

la cutícula favoreciendo así las condiciones para la difusión. Mathur et al, (1968), reportaron que

pulverizar urea en algodón resultó en un incremento significativo del rendimiento y que la aplicación

foliar era superior a la aplicación al suelo. En suelos con baja disponibilidad de N, según Walter et al.,

1973, se obtuvieron incrementos de rendimiento y mejoras en la calidad de uvas con aplicaciones

foliares de urea. Pueden encontrarse muchas citas de estos efectos, pero tales resultados no pueden

generalizarse. En la práctica agrícola resulta difícil distinguir entre la absorción foliar y la de las raíces.

Por mejor que se aplique la urea a las hojas, siempre puede caer al suelo e incorporarse a través de las

raíces.
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La aplicación foliar es particularmente útil bajo condiciones en que la absorción de nutrientes

desde el suelo está restringida. Este es a menudo el caso de los metales pesados, tales como Fe, Mn,

Zn y Cu. Estos nutrientes son frecuentemente fijados por las partículas del suelo y por esta razón están

difícilmente disponibles a las raíces. En tales sitios la aplicación foliar bajo la forma de quelatos o sales

inorgánicas es una valiosa herramienta para combatir las deficiencias de esos nutrientes (Tukey et al.,

1962). En la medida en que los micronutrientes son requeridos en pequeñas cantidades, las aspersio-

nes foliares aplicadas una o dos veces en el momento adecuado son útiles para satisfacer las deman-

das del cultivo. Las pulverizaciones foliares de nutrientes se usan particularmente en árboles frutales,

dado que a menudo éstos profundizan sus raíces de tal manera que los fertilizantes aplicados a la

superficie del suelo pueden ser de escasa utilidad, sino mas bien para los cultivos de cobertura. Así

Cooke, (1972), reportó que la aspersión de urea a las hojas fue muy efectiva para aplicar N en manzano

en lotes sembrados con gramíneas, donde los árboles a menudo sufren de deficiencias de N. Desórde-

nes fisiológicos tales como el ‘bitter pit’ (corazón amargo) en manzano, resultantes de deficiencias de

Ca, pueden aliviarse en alguna medida con la aspersión de los frutos con una solución de una sal de

Ca, debiendo realizarse varias aplicaciones (Schumacher y Frankenhauser, 1968).

6.2.6 Relaciones de nutrientes y recomendaciones6.2.6 Relaciones de nutrientes y recomendaciones6.2.6 Relaciones de nutrientes y recomendaciones6.2.6 Relaciones de nutrientes y recomendaciones6.2.6 Relaciones de nutrientes y recomendaciones

Como ya se señaló en el Capitulo 5 (ver punto 5.2.4), el efecto máximo de un nutriente en

particular puede esperarse solo si el suministro de los otros nutrientes es el adecuado. Por esta razón

es importante la relación en la cual se aplican los nutrientes como fertilizantes. Esta relación depende

de un numero de factores que incluyen el estado nutricional de suelo, los requerimientos del cultivo y

el manejo del mismo. Si un suelo es pobre en un nutriente en particular, por ejemplo en P, deberían ser

obviamente aplicados fertilizantes con abundante proporción de P. Para deficiencias extremas en P o

en K, se recomiendan frecuentemente las aplicaciones de fertilizantes simples para elevar el estado de

fertilidad del suelo a un nivel satisfactorio. Este es el caso frecuente cuando ambos nutrientes son

fijados por los minerales del suelo.

En los suelos con un alto nivel de fertilidad, la absorción de nutrientes por el cultivo se corres-

ponde muy cercanamente con las demandas del mismo. Así, en alguna medida, la relación de absor-

ción de los nutrientes en esas condiciones puede utilizarse para calcular las dosis de aplicación de esos

nutrientes. La relación de las cantidades absorbidas de N, P y K para los cereales está en el orden de

1:0,3:0,8, mientras que para remolacha azucarera y patata es 1:0,3:1,8. Por lo tanto para los cereales

se recomiendan fertilizaciones con nutrientes en relaciones cercanas a 1:0,5:1, mientras que para

remolacha azucarera y patata se recomiendan relaciones con mayor proporción de K. La relación de

absorción de N-P-K para los materiales vegetativos de plantas tales como gramíneas, tréboles o alfalfas,

se aproximan a 1:0,15:1,1. En los tréboles y alfalfas, el N es principalmente suministrado por la fijación

simbiótica del N y por esta razón solo P y K son normalmente aplicados en cantidades elevadas. Las

cantidades de fosfatos requeridas por los cultivos son mas altas que las cantidades indicadas por la

remoción de los fosfatos y las relaciones N-P-K, debido a que una cantidad sustancial del fertilizante

fosfatado se fija en el suelo. La fijación de fosfatos es particularmente alta en suelos ácidos y puede

llegar al 50 % del P aplicado, mientras que para los suelos neutros se estima un valor de 20 % (Sturm

e Isermann, 1978).

Al calcular las relaciones de nutrientes adecuadas para la aplicación de fertilizantes minerales

también deben tomarse en cuenta las practicas agrícolas. La rotación de los cultivos es importante
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dado que los residuos de los cultivos pueden influir considerablemente en la cantidad de nutrientes

requeridos por el siguiente. La paja de cereal, por ejemplo, contiene cerca de 17 kg de N ha-1, 3 kg de

P ha-1 y 30 kg de K ha-1, que si son enterrados constituirán una fuente útil de K para el cultivo siguiente,

pero necesitará de una fuente adicional de N mayor a la normal pues la aplicación de N será utilizado

por las bacterias del suelo para descomponer la paja o denitrificar. Las hojas de remolacha azucarera

sin cosechar son una buena fuente de nutrientes, aportando cerca de 100 kg de N ha-1, 10 kg de P ha-

1 y 100 kg de K ha-1. Estos nutrientes pueden usarse por el próximo cultivo. Por otra parte la remolacha

azucarera es un cultivo de alta demanda de nutrientes, particularmente de K. Si éste no ha sido

suministrado, el cultivo subsiguiente puede necesitar mas K que si le hubiese seguido un cultivo con

una baja demanda del nutriente.

En las pasturas pastoreadas, una proporción importante de nutrientes puede ser reciclada por

los animales. Los animales de pastoreo pueden retornar a las pasturas entre 75 y 80 % del fosfato y del

potasio absorbidos de la pradera. La relación de nutrientes aplicados a una pastura debería por lo tanto

tener una baja proporción de estos nutrientes (Bergmann, 1969).

La relación de nutrientes en los fertilizantes también debería tener en cuenta el grado de inten-

sificación agrícola.  Si los niveles de rendimiento y el grado de intensificación son altos, la proporción

de nutrientes que origina el suelo suele ser pequeña, lo que es particularmente importante para el K.

En sistemas extensivos el K es largamente provisto por el suelo. Según Cooke (1974), los fertilizantes

potásicos son cada vez mas necesarios allí donde se intensifica la agricultura. Esto se refleja muy bien

en las relaciones de nutrientes fertilizantes utilizadas en diferentes regiones del mundo mostradas en

la Tabla 6.14. El relativamente alto consumo de fosfatos en Oceanía resulta de las pasturas de Nueva

Zelandia y Australia.

Una sencilla regla se ha utilizada por muchos años como método para aconsejar el uso de

fertilizantes y solo recientemente se ha intentado una aproximación cuantitativa. El Ministerio de

Agricultura, Pesca y Alimentación, en los Boletines de Recomendaciones de Fertilización (1973), publi-

cados en Inglaterra, ha provisto un índice muy útil de métodos para recomendar aplicaciones de

fertilizantes para un gran numero de cultivos templados producidos en suelos diferentes. La base de

estas recomendaciones surge de numerosas fuentes y de años de experiencias de recomendaciones.

Estos están apoyados por datos analíticos de suelos. Para un suelo determinado, cada nutriente está

dado por un numero índice que representa el grado de disponibilidad del nutriente. Para P, K y Mg el

índice va de 0 a 9, basado en la estimación del nutriente disponible en el suelo por un extractante

Tabla 6.14. Relaciones de nutrientes fertilizantes usados en 1972 en varias regiones del
mundo (FAO, 1972).

N P
2
O

5
K

2
O

Europa occidental 1 0.82 0.71
Norte América 1 0.61 0.53
Oceanía 1 8.3 1.40
Latino América 1 0.70 0.47
Cercano oriente 1 0.42 0.03
Lejano oriente 1 0.33 0.20
Africa 1 0.77 0.44
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adecuado. Se utilizan métodos estándares: en el caso del P, se usa el bicarbonato de Na a pH 8,5;

mientras que los índices de Ca y Mg se obtienen de extractos de nitrato de amonio M. La Tabla 6.15

muestra los índices de estos nutrientes en relación a los niveles disponibles en el suelo. El 0 es el índice

mas extremadamente bajo y 9, el extremadamente alto. Los niveles críticos usualmente están entre 1

y 2, en el orden de 15 ppm de P, 120 ppm de K y 50 ppm de Mg. Por debajo de estos valores hay una

fuerte posibilidad de deficiencia de nutrientes. Para el N el índice tiene una escala de 0 a 5, estando

basado en el sistema agrícola y la historia del cultivo. En algunos casos el requerimiento de fertilizantes

nitrogenados se ajusta luego de acuerdo al promedio de lluvias de verano, a la profundidad y textura

del suelo, y a la precipitación invernal.

Un ejemplo de la aplicación del sistema de índices a los requerimientos prácticos del cultivo se

muestra en la Tabla 6.16. Esta representa los requerimientos de nutrientes de árboles frutales cultiva-

dos sobre suelos arenosos. Además de las figuras de las Tablas 6.15 y 6.16, el Boletín provee de

información adicional, aconsejando que fertilizante usar, cuando aplicarlo y otros factores pertinentes

al manejo de cada cultivo. El sistema no es una respuesta completa a todos los problemas del cultivo.

Por ejemplo el uso del cultivo previo para obtener un índice de N no es enteramente satisfactorio. El

analisis del suelo, sin embargo, puede mejorar esta situación (ver punto 2.4).

Un método útil para pronosticar los requerimientos de fertilizantes de los cultivos hortícolas

producidos en suelos muy diferentes ha sido desarrollado por Greenwood et al., (1974). Estos

investigadores argumentan que mas de veinte cultivos de hortalizas que se cultivan en diferentes

suelos del Reino Unido hacen impracticable llevar a cabo pruebas que cubran solo unas pocas combi-

naciones posibles de suelos y cultivos. Estos por lo tanto han desarrollado un sistema abreviado como

método alternativo, donde primero se diseñaron modelos para calibrarse con los datos experimentales,

y luego se usaron para predecir respuestas de los cultivos en diferentes situaciones. Fueron llevados a

cabo experimentos para caracterizar las respuestas de 22 cultivos a los fertilizantes, de modo que el

intento pudiese aplicarse en la practica. El modelo ha probado ser muy valioso en la predicción de

fertilizantes N-P-K para cultivos hortícolas en el Reino Unido (Greenwood et al, 1980). Tal estrategia

puede ser también valiosa para predecir los requerimientos de los cultivos en producciones agrícolas

mas extensivas.

Tabla 6.15. Indices de P, K y Mg en relación a los nutrientes disponibles en el suelo. (Minis-
terio de Agricultura, Pesca y Alimentación. Boletín Técnico No. 209. Recomendaciones de fertiliza-
ción. HMSO. 1973).

  Indice        P       K      Mg        Interpretación

 Bicarbonato de Na  a pH 8.5 Extracto de

            nitrato amonio

ppm en suelo

0 0 - 9 0 - 60 0 - 25         Deficiencia esperada

       en cultivos de campo

1 10 - 15 61 - 120 26 - 50         Posible deficiencia

       cultivos sensibles

2 16 - 25 121 - 240 51 - 100

3 26 - 45 245 - 400 101 - 175

8 201 - 280 2410 - 3600 1010 - 1500  Nivel excesivamente alto

○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○ ○
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6.3 Aspectos generales de la aplicación6.3 Aspectos generales de la aplicación6.3 Aspectos generales de la aplicación6.3 Aspectos generales de la aplicación6.3 Aspectos generales de la aplicación
                                   de fertilizantesde fertilizantesde fertilizantesde fertilizantesde fertilizantes

6.3.1 Uso de fertilizantes y producción agrícola6.3.1 Uso de fertilizantes y producción agrícola6.3.1 Uso de fertilizantes y producción agrícola6.3.1 Uso de fertilizantes y producción agrícola6.3.1 Uso de fertilizantes y producción agrícola

La aplicación de la ciencia de la agricultura ha tenido un enorme impacto en la producción

agrícola. Esto puede verse bien en los datos de la Tabla 6.17 que muestra los rendimientos por ha, el

consumo de fertilizantes, la producción per capita y el numero de personas mantenidas por la produc-

ción de una ha de tierra en los últimos 180 años en Alemania (Siemes, 1979). Mientras que al comien-

zo del siglo XIX una ha de tierra agrícola apenas producía alimentos para una persona, hoy 4,5 perso-

nas pueden alimentarse de la producción de una ha. También puede verse de la Tabla 6.17 que la

producción per capita no ha cambiado mucho durante este período a causa del alto incremento

poblacional. En otros países han ocurrido drásticos incrementos similares. Este aumento de la produc-

tividad es un importante logro de la investigación científica, insumo esencial sin el cual el hambre

podría haber sido un hecho común en regiones que hoy producen excedentes agrícolas.

Sin duda el aumento espectacular de los rendimientos de los cultivos ha resultado de una

combinación de factores que incluyen el mejoramiento fitotécnico, la genética de los cultivares de alto

rendimiento, mejoras en los métodos de cultivo, uso de pesticidas y herbicidas y, por ultimo pero no

menos importante, la aplicación de fertilizantes. Todos los factores están inter-relacionados. Para obte-

ner los altos rendimientos de los cultivos, cantidades adecuadas de nutrientes deben estar disponibles

en el suelo. Este punto ha sido discutido por Greenwood, (1980), en una reciente revisión, quien

señala que en el Reino Unido el máximo potencial de producción de cereales está en el orden de las 20

t de materia seca ha-1 año-1, que contienen no menos del 1.5% de N, 0.3% de P y 1,5% de K; lo que

representa una absorción por lo menos de 300 kg de N ha-1, 60 kg de P ha-1 y 300 kg de K ha-1. En

comparación, sin embargo, la mayoría de los suelos del Reino Unido solo pueden liberar por año cerca

de 40 kg de N ha-1, 5 kg de P ha-1 y entre 10 y 100 kg de K ha-1 cuando se cultivan continuamente con

trigo. La diferencia para alcanzar el máximo potencial debe cubrirse por medio de la aplicación de

fertilizantes. Los altos rendimientos de los cultivos en la agricultura moderna son entonces consecuen-

cia, en gran medida, de la aplicación de los fertilizantes minerales. estos hallazgos también han sido

claramente demostrados por Viets, (1971), en EE.UU., que investigó el efecto sobre el rendimiento de

Tabla 6.16. Requerimientos de nutrientes de remolacha azucarera, patata como cultivo
principal y cebada de primavera, cultivados en suelos arenosos (kg/ha). Ministerio de Agricul-
tura, Pesca y Alimentación. Boletín Técnico No 209. Recomendaciones de Fertilización. HMSO. (1973).

Cultivo    I n d i c e                       N                      P                              K                             Mg

0       1       2    3    4    0      1      2      3   >3     0      1      2    >2     0    1   >1

Remol. 125 125 100   75  50 188  125   63    38     0   313 188  125 125  94  63    0
Papa. 225 188 150 100 75  313  250 219  188 125  313 250   250 188  75  38    0
Cebad 100   75   38      0   0    75   38   38       0     0    75   38     38     0  63     0   0
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un numero de cultivos al discontinuar durante un período de solo un año el uso de fertilizantes

nitrogenados y fosfatados. La Figura 6.7 ilustra la severa reducción sobre los rendimientos que provo-

có esta situación.

El   uso  de  fertilizantes   juega   un   rol   principal  en  las  necesidades   universales  de

aumentar  la producción  de  alimentos   y   satisfacer  la demanda  de una población mundial

creciente.   Esto  se demuestra en la Figura 6.8, de   un   extenso   análisis   de   la FAO  (Richards,

1979),  de  un  gran numero   de pruebas de campo conducidas en países en desarrollo. La aplicación

de fertilizantes resultó  en  marcados incrementos de rendimientos de los cultivos, para la mayoría de

ellos en mas del 100%. La intensidad del uso de los  fertilizantes  aun difiere  considerablemente   entre

las distintas regiones del mundo (Peter, 1980).  Como   puede   verse en la Figura 6.9, el consumo de

fertilizantes por ha y per capita es alto en los países desarrollados (estudio de  UNIDO  citado   por

Peter, 1980).

Para  obtener   respuestas   satisfactorias a la fertilización, a menudo se requieren nuevos

cultivares. Este  es  el caso   en   particular   del   arroz   y  del  trigo.   Los   cultivares   locales   son

frecuentemente plantas   altas   y   susceptibles   al   vuelco, especialmente   si   se  fertilizan  con

nitrógeno.

Tabla 6.17. Consumo de fertilizantes minerales, rendimientos por ha, producción per capita
y numero de personas mantenidas por la producción de una ha en los últimos 180 años. La
producción está expresada en «unidades» de grano, que equivalen a una T de granos de
cereal (Siemes, 1979).

Año Personas        Producción      Rendimiento       Consumo
         mantenidas         per capita              de grano ha-1          fertilizantes

por 1 ha      «unidad»grano     kg NPK ha-1

 1800 0.8 0.91 0.73 -
 1875 1.3 0.92 1.20 3.1
 1900 1.6 1.14 1.84 15.6
 1925 2.1 1.09 2.28 43.9
 1950 3.3 0.91 2.98 101.9
 1975 4.6 0.95 4.43 233.5
 1978 4.5 1.03 4.63 255.8

Los   cultivares   modernos   enanos   son muy resistentes al vuelco y pueden obtenerse altos

rendimientos de grano cuando son adecuadamente   suministrados   con nutrientes.  Esto   se   mues-

tra en la Figura 6.10 (Chandler, 1970). La típica variedad local hindú de trigo, alta, como el cultivar C-

306, solo respondió a bajos niveles de aplicación de N; los máximos rendimientos se obtuvieron con 80

kg ha-1 de nutriente. Contrariamente los cultivares mejicanos de tallo rígido, Sonora 64 y Lerma rojo

dieron una mayor respuesta al N y cerca del doble de rendimiento de grano con una aplicación de N de

160 kg ha-1.
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Figura 6.7. Estimación porcentual de la reducción del rendimiento de un cultivo en diferentes lugares

de EE.UU., con la eliminación de fertilizantes nitrogenados fosfatados durante un año (Viets, 1971).

Figura 6.8. Respuesta de los cultivos a la aplicación de fertilizantes, basado en resultados de FAO/FP.

(Promedios de rendimientos nacionales = 100, Richards, 1979).
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Figura 6.10. Respuesta al N de un cultivar de trigo moderno y uno antiguo (Chandler, 1970).

Figura 6.9. Intensidad del uso de fertilizantes en países elegidos (FAO-Von Peter, 1987).
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6.3.2 Aplicación de fertilizantes y consumo6.3.2 Aplicación de fertilizantes y consumo6.3.2 Aplicación de fertilizantes y consumo6.3.2 Aplicación de fertilizantes y consumo6.3.2 Aplicación de fertilizantes y consumo
                                                  de energíade energíade energíade energíade energía

En EE.UU., en una granja de tamaño promedio, un hombre produce suficiente alimentación

para cerca de 50 personas. Este alto grado de eficiencia ha sido alcanzado merced al uso de una

considerable cantidad de energía, principalmente bajo la forma de petróleo y electricidad. La aplicación

de fertilizantes, herbicidas y pesticidas, también implica un consumo indirecto de energía, dado que la

producción industrial de estos elementos requiere energía. Según Lewis y Tatchell (1979), la energía

requerida para la producción de 1 Kg de fertilizante se estima,

para N, 73 MJ;

para P, 14 MJ,

y para K,  8 MJ.

El valor obtenido para N corresponde a las mas modernas tecnologías de producción ya que las

viejas tecnologías consumían casi el doble de ese valor. Lewis y Tatchell (1979) condujeron una exten-

siva investigación acerca del consumo de energía en la producción agrícola, bajo las condiciones de la

agricultura del Reino Unido cuyos principales resultados se exponen en la Tabla 6.18. De estos datos

surge claramente que en producción vegetal existe un balance energético positivo, dado que la rela-

ción energética de producto/insumo es mayor que 1. En producción animal es a la inversa. La tabla

6.18 muestra también que la aplicación de fertilizantes minerales mejora la relación producto/insumo

de los cultivos. Estos hallazgos son consistentes con los resultados de Pimentel et al, (1973), obteni-

dos para producción de maíz en EE.UU.. Debe enfatizarse que los datos de la Tabla 6.18 fueron calcu-

lados exclusivamente en base a la fracción comestible de las plantas, como ser granos, azúcar o

tubérculos. Otras partes de la planta que también contienen energía no fueron tomadas en cuenta. La

cantidad de energía presente en la paja de los cereales usualmente es  mayor que la contenida en los

granos, que suele ser considerable; por ejemplo, la cantidad requerida para producir 1 t de grano de

cebada o trigo es cercana a 15 GJ de energía. Si estas partes no comestibles hubiesen sido considera-

das, se hubiesen obtenido relaciones considerablemente mas altas.

Para el cultivo de leguminosas se observa un consumo particularmente bajo de energía dado

que estos cultivos requieren muy poco fertilizante nitrogenado. Según Gasser (1977), sobre un período

de cultivo de tres años la alfalfa requiere solo 9 GJ ha-1, mientras que su rendimiento es de cerca de

320 GJ ha-1. Esta relación producto/insumo es cercana a 35. El pastoreo animal en pasturas de legumi-

nosas tiene también una baja demanda energética (Leach, 1976).

Total Aumento por aplicación de fertilizantes

Trigo (invierno) 2.2 3.3
Cebada (primavera) 2.0 3.2
Azúcar 2.5  2.1+)
Patatas 1.3 2.0
Leche 0.40 0.41
Carne ++) 0.21 0.22
Cordero ++) 0.20 0.18

Tabla 6.18. Relación producto/insumo energético de productos animales y vegetales (Lewis y
Tatchell, 1979).

+) Valor bajo debido a malas condiciones climáticas
++) Producto comestible total.
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Al discutir la demanda de energía para la producción agrícola es importante entender que la

producción animal y vegetal requieren solamente pequeñas cantidades de energía en comparación

con el consumo total de una sociedad moderna. En el Reino Unido cerca del 4% del total de energía es

utilizado por la agricultura, y de ese porcentaje, cerca del 1% es requerido para la maquinaria rural y

otro 1% para la producción de fertilizantes (White, 1976). Esta comparación indica claramente que el

ahorro de energía no debe estar primariamente dirigido a la producción agrícola. Greenwood, (1981),

ha demostrado que a escala mundial, solo una mínima expresión del consumo de energía fósil podría

necesitarse para producir todo el fertilizante necesario para cultivar y producir suficiente alimento para

toda la población mundial.

Debería enfatizarse que la producción de cultivos es uno de los pocos procesos productivos

que ofrece un balance energético positivo. Es probable que para satisfacer demandas de energía en el

futuro, la obtención de energía por medio de las plantas juegue muy importante papel. Hall, (1977),

cita cinco especies vegetales: árboles de Eucaliptus, arbustos de Hibiscus, Pasto napier (un pasto

tropical), Caña de azúcar y cassava, que se consideran adecuadas para cosechar energía solar. Tam-

bién se han consideradas recientemente especies de Euforbiaceas como posibles «cultivos de ener-

gía». Estas plantas contienen latex, un compuesto hidrocarbonado fácilmente procesable. Una ventaja

adicional de estas especies es que tienen un muy bajo requerimiento de agua y pueden crecer en

regiones áridas.

6.3.3 6.3.3 6.3.3 6.3.3 6.3.3      Aplicación de fertilizantes y ambienteAplicación de fertilizantes y ambienteAplicación de fertilizantes y ambienteAplicación de fertilizantes y ambienteAplicación de fertilizantes y ambiente

A menudo se argumenta que los fertilizantes polucionan el ambiente. Dam Kofoed, (1974), cita

tres aspectos principales de la aplicación de fertilizantes que merecen atención en relación a los proble-

mas de polución. Estos son la polución del agua potable, la eutrofización de los lagos y ríos y el

desbalance de la calidad de los productos vegetales.

6.3.3.1 Agua potable y fertilizantes6.3.3.1 Agua potable y fertilizantes6.3.3.1 Agua potable y fertilizantes6.3.3.1 Agua potable y fertilizantes6.3.3.1 Agua potable y fertilizantes

El principal constituyente de los fertilizantes que tiene un efecto indeseado en la calidad del

agua potable son los nitratos. La presencia de otros nutrientes, como el fosfato el magnesio y el

potasio, que a menudo pueden mejorar la calidad del agua potable dado que son iones esenciales para

la nutrición humana y animal. Los nitratos no son tóxicos en sí mismos, pero los nitritos derivados de

su reducción inducen la meta-hemoglobinemia en los niños al inhibir el transporte de oxígeno en la

sangre. Se han establecido valores tolerables de NO
3

- en las aguas de entre 50 y 100 ppm (WHO), y un

máximo de 50 ppm (EEC) o de 45 ppm (US Public Health Service).

Como los fertilizantes a base de nitratos son utilizados en forma creciente en la agricultura,

existe una considerable preocupación de que algunos fertilizantes nitrogenados puedan ser lixiviados

y conducidos a los acuíferos mas profundos que surten de agua potable. No es posible generalizar los

efectos de los fertilizantes nitrogenados sobre el contenido de N en el agua subterránea y en el agua

potable. Es bien conocido que la recuperación de los fertilizantes nitrogenados inorgánicos es incom-

pleta y que dosis de aplicación crecientes llevan a una disminución de la recuperación del N. El grado

de importancia de los procesos de lixiviación en estas perdidas aun no está claro. En los cultivos

arables, se absorbe entre el 20 y el 60% del N, para las pasturas se estima entre un 40 y un 80%,
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variando estos dos valores según el suelo y la estación del cultivo. Según los hallazgos de Parker,

(1972), para las condiciones climáticas y agrícolas del Medio Oeste de EE.UU., cerca del 50% del N

aplicado fue absorbido durante el primer año; en este caso, solo el 5% fue lixiviado a las capas profun-

das del suelo, siendo el resto perdido por denitrificación y fijación por microorganismos, (Tabla 6.19).

Según Cooke, (1986), bajo las condiciones de Gran Bretaña, las aguas de drenaje de tierras arables

bajo cultivo intensivo, pueden a menudo contener cerca de 44 a 80 ppm de nitratos, siendo las canti-

dades mas elevadas en el drenaje del agua invernal. Las perdidas de N-NO
3

- bajo pasturas que han

recibido altos niveles de fertilizantes nitrogenados son usualmente menores que 25 ppm, pero pueden

ser mucho mas grandes bajo pastoreo. Cuando prevalecen estas condiciones de altas tasas de lixiviación

de NO
3

-, los niveles de aplicación de fertilizantes, el momento de aplicación y las técnicas de aplicación

necesitan corregirse para evitar la polución.   Medidas   adecuadas para prevenir las perdidas de

nutrientes por lixiviación son de interés para el agricultor, en particular por el alto costo de los fertili-

zantes. El analisis de nitratos en el suelo, por ejemplo, el método de Nmin (ver punto 2.4.7), puede

utilizarse para ajustar la aplicación de N a la demanda del cultivo y reducir las perdidas y la polución por

nitratos.

El nivel de concentración de nitratos en aguas subterráneas, superficiales y acuíferos, depende

en gran medida de la mineralización de los compuestos orgánicos nitrogenados del suelo. Las aplica-

ciones de fertilizantes orgánicos, como el estiércol de establos, los abonos verdes y los barros cloacales,

en el otoño o en el invierno, causan perdidas sustanciales de N, que de hecho pueden afectar el

contenido de nitratos en el agua subterránea. Debe recordarse que la lixiviación de los nitratos también

ocurre en suelos sin cultivar, dado que la producción de NO
3

- se lleva a cabo por microorganismos del

suelo que cumplen un proceso natural.

6.3.3.2 Eutrofización y fertilizantes6.3.3.2 Eutrofización y fertilizantes6.3.3.2 Eutrofización y fertilizantes6.3.3.2 Eutrofización y fertilizantes6.3.3.2 Eutrofización y fertilizantes

La eutrofización, es decir la promoción del crecimiento de plantas, animales y microorganismos

en aguas de lagos y ríos, es un proceso natural que, si se permite que ocurra ininterrumpidamente,

lleva a un creciente déficit de oxígeno en el agua. Así se ven favorecidos los organismos anaeróbicos,

a expensas de los aeróbicos. Bajo estas condiciones el material orgánico no puede descomponerse

completamente en agua y CO
2
, sino que permanece en forma reducida y se acumula. Además de esta

acumulación de restos orgánicos, se generan los productos metabólicos finales derivados de los

microorganismos anaeróbicos, tales como el metano, el etileno, el H
2
S, el ácido butírico y otras sustan-

cias de bajo peso molecular. Estos compuestos son altamente tóxicos para los organismos aeróbicos

vivos, principal razón del efecto negativo de la eutrofización de los lagos y ríos.

Tabla 6.19. Destino de los fertilizantes nitrogenados bajo las condiciones del cinturón maicero
en el Medio Oeste de EE.UU. (Parker, 1972).

Absorbido por el cultivo 50%
Fijado en formas orgánicas por microorganismos 30%
Denitrificado 15%
Lixiviado   5%



Para entender este proceso, deberían considerarse en detalle la influencia combinada de las

varias clases de microorganismos. Las relaciones entre algas, bacterias fotosintéticas y bacterias

anaeróbicas que viven en el lago, donde la circulación del agua está limitada a las capas superiores se

ilustran en la Figura 6.11 (Stanier et al., 1971). En las capas superiores están presentes algas y otras

plantas verdes fotosinteticamente activas. La actividad fotosintética asegura que esta capa sea aeróbica

y enriquecida con oxígeno disuelto. El limite entre las capas de agua aeróbicas y las capas mas profun-

das anaeróbicas, favorece el desarrollo de bacterias fotosintéticas. A esta profundidad la intensidad

lumínica es aun suficiente para mantener la fotosíntesis, pero el medio es anaeróbico, como requieren

la mayoría de las bacterias fotosintéticas. Estos organismos, las bacterias sulfurosas verdes y púrpura,

se alimentan por el producto metabólico final de los microorganismos anaeróbicos, que están presen-

tes debajo, en los sedimentos lodosos del lago. Las bacterias fotosintéticas usan estos productos

finales, tales como H
2
S, ácido butírico u otros ácidos grasos, como donantes de electrones para la

fotosíntesis, descomponiendo así estos compuestos, que son tóxicos para las plantas verdes. La an-

gosta banda de bacterias fotosintéticas actúa como un filtro que deja a las capas superiores del agua

libres de sustancias tóxicas. Si el balance de estos microorganismos se altera, cantidades crecientes

de sustancias tóxicas pueden alcanzar la superficie del lago y afectar el crecimiento y la actividad de las

plantas verdes. Se reduce la producción de oxígeno fotosintético y así la superficie del lago se vuelve

anaeróbica amenazándose la vida de los organismos aeróbicos, incluyendo los peces.

Tal alteración en el balance biológico puede inducirse por un crecimiento demasiado vigoroso

de las algas. Cuando se producen grandes cantidades de sedimentos de material muerto proveniente

de las algas, los microorganismos anaeróbicos del fondo del lago se proveen de grandes cantidades de

alimento, en consecuencia se produce una gran cantidad de sustancias tóxicas que, si están en exce-

so en relación a la capacidad de asimilación de la población de bacterias fotosintéticas, el efecto

filtrante de estos organismos se pierde y las sustancias tóxicas son capaces de alcanzar las capas

superiores del lago.

Figura 6.11. Concentración de O
2
 y H

2
S en la capa angosta del agua (Lago Meromíctico), en relación al

crecimiento de varios organismos (Stanier et al, 1971).
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Frecuentemente el fosfato es el factor limitante del crecimiento de las algas de los lagos y

corrientes de agua, y cantidades crecientes de PO4 en el agua a menudo coinciden con un alto grado

de eutrofización. El nivel eutrófico superior por debajo del cual el crecimiento de las algas está limitado,

se considera alrededor de 0,01 ppm de fósforo. A menudo se considera al aumento del uso de los

fertilizantes fosfatados como causa del aumento en la eutrofización. Como ya se discutió en el punto

6.1.3, el fosfato es muy tenazmente retenido por las partículas del suelo y se lixivia hacia los lagos y

ríos a tasas muy bajas. La lixiviación no se afecta por la fertilización fosfatada, pero depende de la

solubilidad de los fosfatos que ocurren naturalmente en el subsuelo. La mayor contribución de fosfatos

de origen agrícola a las aguas de drenaje   parece   provenir   de   los   desechos animales, que

contienen  entre 2 y 5 ppm de P.   Sin  embargo, la mayor   fuente   de   polución   por   P   no   es de

origen agrícola; de acuerdo con Kolenbrander (1972), el factor poluyente por fósforo mas importante

de   los lagos   y corrientes   de   agua son los detergentes y los desechos urbanos. Los fosfatos del

suelo contribuyen con cerca del 4-5% del total de fosfatos lixiviados en la superficie del agua. Ryden et

al, (1973), han aportado una muy detallada y prolija revisión acerca del fósforo en las aguas de drenaje

y escorrentía.

El NO
3

- es esencial para el crecimiento de las algas; sin embargo el nivel crítico para el creci-

miento de 0,3 ppm de N, está por debajo del contenido usual de las aguas de lluvia, que es de 0.7 ppm

de N. El efecto de la lixiviación de NO
3

- no es de mayor importancia. Otros nutrientes vegetales no

limitan el crecimiento de las plantas acuáticas en ningún grado.

6.3.3.3. F6.3.3.3. F6.3.3.3. F6.3.3.3. F6.3.3.3. Fertilizantes - inorgánicos y orgánicosertilizantes - inorgánicos y orgánicosertilizantes - inorgánicos y orgánicosertilizantes - inorgánicos y orgánicosertilizantes - inorgánicos y orgánicos

La calidad de los productos vegetales puede afectarse considerablemente por la nutrición vege-

tal (ver Capitulo 5); pero la principal pregunta que se hace frecuentemente es si se obtienen diferentes

calidades según la nutrición se realice con fertilizantes orgánicos o inorgánicos. A menudo algunos

que deberían conocer mejor creen que por alguna razón los fertilizantes inorgánicos inducen toda

clase de enfermedades al hombre y a los animales, y no deberían aplicarse a los suelos. Varios puntos

necesitan aclararse. Primero debe recordarse que aún en los fertilizantes orgánicos como el compost

de estiércoles, las aguas servidas y los abonos verdes, la mayoría de los nutrientes vegetales incluyen-

do por ejemplo, potasio, magnesio y fosfato, están presente en forma inorgánica. Otros nutrientes en

particular nitrógeno y azufre son convertidos en formas inorgánicas por los microorganismos del suelo

antes que tenga lugar la absorción por las raíces. Así aunque las plantas pueden estar suministradas

por fertilizantes orgánicos, de cualquier manera absorben los nutrientes en forma inorgánica derivados

de estos fertilizantes orgánicos. Esta es la principal razón básica por la cual normalmente no hay

diferencias   sustanciales   entre   un   cultivo   suministrado   con   fertilizantes   orgánicos o

inorgánicos. Los   fertilizantes   orgánicos   e   inorgánicos   sin   embargo   difieren   en   la

disponibilidad   de   nutrientes   para   las   plantas.  Los   fertilizantes   inorgánicos   tienen los

nutrientes   directamente disponibles para las plantas, mientras que los nutrientes de los materiales

orgánicos,  especialmente el N orgánico son a menudo de baja disponibilidad. Solamente apenas un

tercio del N del estiércol   aplicado   al suelo está   disponible   para   un cultivo en el primer   año

(Cooke, 1972). La relativamente lenta liberación del N por los fertilizantes orgánicos en comparación

con   los   fertilizantes   inorgánicos   nitrogenados puede tener ciertas ventajas en relación a la calidad

de los distintos cultivos (ver punto 5.3.6). El mismo efecto sin embargo puede obtenerse usando

fertilizantes   nitrogenados   inorgánicos   en   aplicaciones   divididas   o sincronizadas con las

necesidades del cultivo.
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Una de las desventajas mas severas de los fertilizantes orgánicos, ya sea abonos orgánicos o

abonos verdes, es su dependencia de los factores ambientales para la liberación del N. La conversión

del nitrógeno amino y del N heterocíclico de las sustancias orgánicas y la reducción del N-NH
4
 y de su

consecuente oxidación a N-NO
3

- se cumple por un grupo de microorganismos del suelo (ver punto

7.1.4) cuyas actividades metabólicas son altamente dependientes de las condiciones edáficas. Bajas

temperaturas o sequías reducen su actividad y por esta razón disminuye la tasa de liberación de N

disponible. Cuando el estiércol se incorpora al suelo por el arado en una primavera seca raramente

ocurre descomposición. Muy poco del N estará disponible para el cultivo cuando mas se lo necesite, y

si sigue un verano u otoño húmedos, a este período seco, la liberación del N orgánico tomará lugar

muy rápidamente ofreciendo N cuando no éste no se requiera por los cultivos. Este en parte puede

lixiviarse y contribuir así a la polución de los acuíferos. Este no es un ejemplo teórico sino lo que pasa

a menudo en la práctica agrícola. En el caso de la remolacha azucarera un alta tasa de liberación de N

de fertilizantes orgánicos en los períodos mas tardíos de la estación de crecimiento puede también

afectar seriamente la calidad del cultivo (ver punto 5.3.2). Esta liberación tardía de N explica también la

acumulación de NO
3

- que a menudo ocurre en los cultivos hortícolas nutridos casi exclusivamente por

fertilizantes nitrogenados orgánicos. En este sentido son interesantes los hallazgos de Maynard y

Barker (1972). Estos investigadores demostraron que a pesar del uso creciente de fertilizantes

nitrogenados inorgánicos, el contenido de nitratos de los vegetales comercializados en EE.UU. no

difieren del contenido de nitratos de los vegetales cultivados a comienzos del siglo. Numerosos ejem-

plos sin embargo son citados por los autores para demostrar la mejora de la fertilidad de suelos

efectuado por la aplicación de fertilizantes en el mismo período. Aumentos en la calidad de los cultivos

que siguen a la mejora de la fertilidad de los suelos ya se han discutido (ver punto 6.3.1).

No hay duda que la aplicación de materiales orgánicos aumenta el contenido de materia orgá-

nica en el suelo y por lo tanto tienen un efecto benéfico en su estructura, retención de agua, infiltración

del agua de lluvia y otras propiedades del suelo. Estos efectos son particularmente marcados en suelos

arenosos. Es común sobre-estimar la contribución de los fertilizantes orgánicos al contenido de sus-

tancias húmicas en el suelo. Schmalfuss y Kolbe (1963) encontraron en un experimento de campo de

80 años, donde uno de los tratamientos había sido aplicar regularmente estiércol de corral, que del

total del C aplicado como estiércol, menos del 1 % de ese total fue recuperado en las sustancias

húmicas en el suelo. El contenido de humus en el suelo aparenta depender mucho mas de los cultivos

en particular en la rotación mas que a la aplicación de fertilizantes orgánicos. (Bruin y Grootenhuis

1968). Al discutir esta cuestión Cooke (1977) da una secuencia preferencial de cultivos y tratamientos

de manejo para aumentar o mantener el contenido de C orgánico de los suelos: Pastura de trébol/

gramíneas + estiércol de corral > Pastura de trébol/gramíneas directamente pastoreada > alfalfa >

cultivos arables.

Los fertilizantes inorgánicos también aumentan el contenido de humus del suelo ya que ellos

inducen una producción mas alta de residuos del cultivo y pueden por lo tanto conducir indirectamen-

te a una producción mas alta de estiércol de corral. Früchtenicht et al (1978) reportaron que la aplica-

ción de fertilizantes minerales por un período de 100 años resultó en el enriquecimiento de humus en

la capa arable del horizonte superior por un factor de 3 o 4. Odell et al (1984) al evaluar un experimento

de 200 años de antigüedad en EE.UU. (Morrow Plots, Illinois) encontraron que el N y el C orgánicos en

los suelos había aumentado significativamente por el encalado y por la aplicación de fertilizantes

minerales (NPK) sin la aplicación de abono de corral. Cooke (1974) al referirse a los experimentos de

campo de Rothamsted reportaron que ‘no hubo daños en la productividad necesariamente resultantes

de la aplicación continua de grandes cantidades de fertilizantes’. Algunos resultados de estos experimen-
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tos se muestran en la tabla 6.20. El suelo de la parcela de Broadbalk de donde se obtuvieron estos

resultados es un franco-arcillo-limoso donde se aplicaron anualmente los tratamientos mostrados

durante los últimos 130 años. Los rendimientos mas altos se obtuvieron con aplicaciones de estiércol

de corral, con la aplicación de NPK, y con abono de corral + N inorgánico. El estiércol de corral puede

así a veces reemplazar en algunos casos el uso de fertilizantes inorgánicos. En términos de agricultura

práctica, sin embargo, la sustitución completa de fertilizantes inorgánicos por abonos de corral no es

una sustitución posible dado que no existe suficiente abono de corral disponible para mantener un

balance positivo de nutriente. Además la agricultura sin fertilizantes minerales puede resultar no solo

en la disminución de los rendimientos sino también afectar la fertilidad animal. Esto se ha demostrado

en el Experimento Haughley con vacas lecheras llevado a cabo en East Anglia en Inglaterra (Alther,

1972; Balfour, 1975).

Donde se practica agricultura orgánica existe inevitablemente una necesidad de reposición de

nutrientes al sistema para mantener los niveles de rendimiento. Este aporte de nutrientes debe eventual-

mente originarse en fuentes inorgánicas. Este puede realizarse con desechos animales o por el uso de

‘fertilizantes aceptables’ tal como el cales agrícolas o rocas fosfóricas. El único nutriente principal que

teóricamente es posible mantener sin fertilizantes inorgánicos es el nitrógeno. Este puede suministrar-

se totalmente por la fijación de leguminosas. Para lograrlo sin embargo, deberían utilizarse grandes

extensiones de tierras agrícolas con el único propósito de fijar N molecular.

El rendimiento de los cultivos obtenidos a fines del último siglo que se muestran en la tabla

6.17 (punto 3.3.1) fueron logrados bajo condiciones donde estaban disponibles escasamente, si es

que habían, fertilizantes inorgánicos. Los nutrientes usados por los vegetales fueron reciclados en una

gran extensión, usándose extensivamente estiércol y residuos. En comparación con los estándares

modernos, los rendimientos obtenidos fueron miserablemente bajos. Para erradicar completamente el

uso de los fertilizantes minerales de la agricultura actual significaría lamentablemente retornar a aque-

llos bajos rendimientos de los cultivos, con todos sus indeseables consecuencias acompañantes.

Tabla 6.20. Rendimiento de trigo y patatas cultivados en rotación en los ensayos de Broadbalk
(Rothamsted, Inglaterra. Cooke, 1974).

Tratamiento 1973 1972 1971 1970

...... Trigo t ha-1 de grano ...
Ninguno 2.4 3.4 2.5 2.3
PK 3.1 4.2 2.6 2.5
PK + 144 kg N ha-1 3.9* 6.5 6.0 4.9
Estiércol de corral 5.7 8.0 6.9 5.9
Estiércol de corral + 96 kg N ha-1 4.3 6.9 4.9 5.6

 ....Patatas t ha-1 de tubérculos ..
Ninguno 13.5 10.8 7.8 12.6
PK 21.7 16.2 9.6 19.1
PK + 192 kg N ha-1 49.2 38.8 46.6 41.8
Estiércol de corral 47.1 40.2 36.2 43.8
Estiércol de corral + 96 kg N ha-1   48.8    41.4     49.4     49.1

Dosis: Estiércol de corral = 35 t/ha, PK = 73 kg P
2
O

5
, 110 kg K

2
O, 16 kg Na y 11 kg Mg por ha.

*. Volcada severamente en 1973; el rinde con solo 96 kg N/ha fue mejor, 6,0 t/ha

             Aplicación de Fertilizantes 303



Lectura GeneralLectura GeneralLectura GeneralLectura GeneralLectura General

ARNON, I.: Mineral Nutrition of Maize. International Potash Institute, Berne, 1975.

BANIN, A. and KAFKAFI, U. (ed.): Agrochemicals in Soils. Pergamon Press, Oxford, New York Sydney, Toronto,

Paris, Frankfurt, 1980.

BAULE, H. and FRICKER, C.: The Fertilizer Treatment of Forest Trees. BLV-Verlagsges. Munich, 1970 FINCK,

A.:(G) Fertilizer and Fertilizer Application. Verlag Chemie, Weinheim, New York, 1979.

GREENWOOD, D.J.: Fertilizer use and food production: world scene. Fertilizer Research 2, 33-51 (1981).

GREENWOOD, D.J., CLEAVER, T.J., TURNER, M.K., HUNT, J., NIENDORF, K.B. and LOQUENS, S.M.H.:

Comparison of the effects of nitrogen fertilizer on the yield, nitrogen content and quality of 21 different veg-

etables and agricultural crops. J. agric. Sci. 95, 471-485 (I980).

HERNANDO FERNANDEZ, V.: Fertilizers, Crop Quality and Economy, Elsevier Scientific Publishing Company,

1974.

HIGNETT, T.P.: Liquid fertilizer production and distribution. UNO, Second Interregional Fertilizer Symposium, Kiev,

Ukraine, 1971; New Delhi, India, 1971.

INTERNATIONAL POTASH INSTITUTE: Transition from Extensive to Intensive Agriculture with Fertilizers. 4th

Colloquium International Potash Institute, Bern (1969).

INTERNATIONAL POTASH INSTITUTE: Potassium in Tropical Crops and Soils. 10th Colloquium International

Potash Institute, Bern (1973).

INTERNATIONAL POTASH INSTITUTE: Potassium Research-Review and Trends. Int. Potash Inst., Bern, 1978.

LEWIS, D.A. and TATCHELL, J.A.: Energy in UK agriculture. J. Sci. Food Agric, 30, 449-457 (1979).

OERTLI, J.J.: Controlled-release fertilizers. Fertilizer Research 1, 103-123 (1980).

PETER, A. v.: Fertilizer use in developing countries. Buntehof Colloquium, Hannover (1987).

SLACK, A.V.: Chemistry and Technology of Fertilizers. John Wiley and Sons, New York, London, Sydney, 1967.

SOCIETY of the SCIENCE of SOIL and MANURE, Japan: Proc. of the International Seminar on Soil Environment

and Fertility Management in Intensive Agriculture. c/o National Institute of Agricultural Sciences Tokyo, 1977.

TERMAN, G. L.: Volatilization losses of nitrogen as ammonia from surface-applied fertilizers, organic amendments

and crop residues. Adv. Agron. 31, 189-223 (1979).

VETTER, H.: Wieviel dungen? OLG-Verlag, Frankfurt, 1977.

WETSELAR, R. and FARQUHAR, G.D.: Nitrogen losses from tops of plants. Adv. Agron. 33, 263-302 (1980).

304 Aplicación de Fertilizantes



Nitrógeno 305

NITROGENONITROGENONITROGENONITROGENONITROGENO

77777.1 .1 .1 .1 .1 Nitrógeno en SueloNitrógeno en SueloNitrógeno en SueloNitrógeno en SueloNitrógeno en Suelo
       y su Disponibilidad       y su Disponibilidad       y su Disponibilidad       y su Disponibilidad       y su Disponibilidad

77777.1.1. .1.1. .1.1. .1.1. .1.1. Aspectos generalesAspectos generalesAspectos generalesAspectos generalesAspectos generales

El nitrógeno es uno de los elementos mas ampliamente distribuido en la naturaleza. Está pre-

sente en la atmósfera, hidrósfera y litosfera. Como puede verse en la tabla 7.1 la atmósfera es el

principal reservorio de nitrógeno (Delwiche 1983).

Tabla 7.1. Cantidades de N en varias esferas terrestres (Delwiche 1983).

Atmósfera N2 2.8 x 108
Atmósfera N2O 1.3 x 102
Litósfera, N orgánico 5.7 x 107
Litósfera, N inorgánico 1.4 x 107
Hidrósfera N orgánico 2.4 x 104
Hidrósfera  N inorgánico 7.1 x 103
Suelos N orgánico 1.25 x 104
Suelos N inorgánico 1.15 x 104
Plantas terrestres 5.7 x 102
Plantas marinas 1.5 x 101
Animales terrestres 1.4 x 101
Animales marinos 1.4 x 101

     Atomos gramos N x 1012
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El suelo contiene solo una fracción minúscula del N de la litosfera, y de este N del suelo, solo

una muy pequeña fracción está disponible directamente para las plantas. Esto ocurre principalmente

en la forma de iones NO3- y NH4+. El nitrógeno es un elemento muy móvil que circula entre la

atmósfera, el suelo y los organismos vivos. Muchos procesos y factores están implicados en el ciclo del

N. Algunos son físico-químicos y otros biológicos. Los principales destinos del N en la naturaleza son

mostrados en la Figura 7.1.

7.1.2 Fijación biológica del nitrógeno7.1.2 Fijación biológica del nitrógeno7.1.2 Fijación biológica del nitrógeno7.1.2 Fijación biológica del nitrógeno7.1.2 Fijación biológica del nitrógeno

El proceso mas importante por el cual se fija el N desde la forma molecular estéril e inorgánica

de la atmósfera, convirtiéndose a la forma orgánica se llama fijación del nitrógeno. Este se efectúa por

un número diferente de microorganismos de suelo. La bioquímica e importancia de este proceso fue

discutido en el punto 3.3.3. El N también puede fijarse por el proceso Haber-Bosch en el cual el N2 y el

H2 reaccionan juntos frente a bajas temperaturas y presión para producir amoníaco.

N2 + 3H2 <—> 2NH3

Esta es la base de la producción de fertilizantes nitrogenados. Aunque cantidades crecientes de

N atmosférico son fijados por éste y otros medios químicos, las cantidades fijadas son mucho mas

pequeñas que las cantidades totales fijadas naturalmente por los microorganismos. De acuerdo a

Chatt (1976), la fijación biológica total a escala mundial está en el orden de los 17.2 x 107 toneladas

anuales, que representa cerca de cuatro veces la cantidad total fijada por la industria química. Esto

Figura 7.1 Ciclo del N en la naturaleza.
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significa que la fijación biológica del N contribuye sustancialmente al suministro de N a los cultivos. La

cantidad de N2 fijado puede variar de un sitio a otro, dependiendo mucho de los factores edáficos tales

como pH del suelo, P disponible, potasio, la presencia de metales pesados y regímenes de humedad

del suelo. La Tabla 7.2 muestra los niveles actuales del N ganados por la fijación biológica en diferentes

ecosistemas (Hauck 1971). La fijación es mas bien lenta en tierras arables, pero en las pasturas,

bosques y en menor extensión en los campos arroceros, la fijación biológica de nitrógeno provee una

importante fuente de N para las plantas. La fijación biológica de N en ríos y lagos también aparenta ser

bastante alta.

Solamente los procariontes son capaces de fijar (asimilar) nitrógeno molecular. Once de 47

familias de bacterias y seis de ocho familias de Cianofíceas son capaces de fijar N2 (Werner 1980).

Algunas de estas especies que fijan N2 viven libremente y otras viven simbioticamente. Dentro del

primer grupo, entre las mas importantes están los miembros del género Azotobacter, Beijerinckia,

Spirillum y Enterobacter; importantes fijadores de N2 de las Cianofíceas pertenecen a los géneros

Nostoc y Anabaena. Las cantidades de N asimilado por estas especies es generalmente bajo, dentro

del rango de 5 a 10 kg de N ha-1. Existen sin embargo excepciones, ya que en investigaciones en

especial de Döbereiner et al (1972) han revelado que bajo condiciones tropicales pueden fijarse por

ciclo de cultivo entre 60 a 90 kg de N ha-1. En algunos casos las bacterias fijadoras de N2 viven en la

rizósfera  o eventualmente en la superficie radicular de las plantas y en los espacios intercelulares de

las células de la epidermis de las raíces (Nishizawa et al, 1983). Se supone que el mucílago excretado

por las células de las raíces puede favorecer  el  desarrollo  de   bacterias   fijadoras   de  N2.  Esta

estrecha relación entre la planta huésped, que provee materia orgánica a la bacteria, y ésta que puede

suministrar  nitrógeno   fijado (NH3 ó N orgánico)   a la planta huésped   se llama rizocenosis.  Las

interrelaciones   entre  la  planta  huésped  y  las  bacterias  son   muy   específicas.   Döbereiner   (1983)

reportó   en   un   útil   trabajo   de   revisión   que   de   31   cultivares   o   ecotipos   de   Paspalum

notatum   solo   un   cultivar   (cv. batatais)   se   asoció   con   Azotobacter   paspali.   Esta   asociación

(rizocenosis)   puede   ser muy  eficiente, fijando entre  60  a  90  kg  de   N ha-1 año-1.   Además   del

Azotobacter,   dos   especies   de Azospirillum, A. liporferum y A.brasilense han atraído mucha aten-

ción. Las especies C-4 como maíz, sorgo, y otras forrajeras tropicales son principalmente infectadas

por A.lipoferum, mientras que las especies C-3 como trigo, cebada, centeno, avena y arroz son princi-

palmente infectadas por el A.brasilense. El Azospirillum igual que el Azotobacter es un aeróbico obliga-

do. Algunas aislaciones de Azospirillum pueden usar NO3- para respirar y son por lo tanto,

denitrificadores.

Tabla 7.2 Ganancia de N por fijación biológica N2 (Hauck 1971).

    Rangos en valores reportados
Ecosistema kg de N ha-1 año-1

Tierras arables 7 - 28
Pasturas (no leguminosas) 7 - 114
Pasturas (mixtas con leguminosas) 73 - 865
Bosques 58 - 594
Arrozales 13 - 99
Aguas 70 - 250
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La inoculación de cultivos con especies de Azospirillum puede mejorar la nutrición nitrogenada

de las plantas huésped. Pueden obtenerse así ganancias de nitrógeno en el orden de 20 a 80 kg/N/ha

(Döbereiner, 1983). Sin embargo, por el momento la inoculación con bacterias fijadoras de N2 no

siempre han sido exitosas. Millet y Feldman (1984) por ejemplo reportaron que la inoculación de trigo

con A.brasilense resultó de un incremento de rendimiento de solo el 8 %.

Parece   posible   que la   rizocenosis entre las bacterias fijadoras de N2 y las plantas cultivadas

puede   desarrollarse   con   tasas   de   fijación   de   nitrógeno   que   sean   de   significancia

económica.  Como   ya  se  mencionó   anteriormente,  sin  embargo,   es  posible  que  exista una

extrema   especificidad  entre  la bacteria  y  la  planta  huésped.  En la búsqueda científica  por  una

asociación  eficiente  de  bacterias   pueden  encontrarse   aislamientos   de   bacterias   que realizan

una alta tasa de fijación de N, tolerantes a NO3- y NH4+ en los suelos, y sin propiedades denitrifica-

doras. Estos pre-requisitos son necesarios para el uso agrícola, ya que además del N obtenido por la

fijación de N2, puede ser necesaria la aplicación de fertilizantes nitrogenados para obtener rendimien-

tos satisfactorios de los cultivos.

La eficiencia fijadora del N2 de estas bacterias depende mucho de las condiciones ambientales.

La mayoría de las bacterias discutidas arriba son muy sensibles a condiciones de pH bajos y condicio-

nes altas de concentración de O2. Tasas máximas de fijación de N2 se han obtenido a altas temperatu-

ras de suelo (33 °). La capacidad potencial de fijación de las bacterias libres es por lo tanto mas alta en

condiciones tropicales y subtropicales.

Las especies de Cianofíceas juegan un rol muy importante en los campos arroceros. La algas

verde-azules Anabaena azollae fijadoras de N, viven en asociación con el helecho acuático Azolla

pinniata. Watanabe et al, (1977) reportaron que al cultivar esta asociación de Azolla-Anabaena junto

con arroz, pueden atraparse cantidades considerables de N y consecuentemente usadas para el culti-

vo de arroz. En algunos casos donde no se aplicó fertilizante nitrogenado, se estimó que las algas

verde-azules fijaban hasta 30 kg de N ha-1 en una sola cosecha. Los mismos investigadores fueron

capaces de obtener 22 cosechas de Azolla con un total de 465 kg de N ha-1 fijado por año (Watanabe

et al, 1980).

Debido a que el nivel de carbohidratos solubles puede limitar frecuentemente la fijación de N2

por las bacterias libres, parece posible que esto puede ser la causa de la evolución de algunas especies

de microorganismos que viven en simbiosis con las plantas superiores. Los dos tipos mas importantes

de simbiosis, donde el N reducido es provisto por una bacteria y el carbono orgánico por la planta

huésped, son la simbiosis con el Rhizobium y la simbiosis con especies de Actinomyces. En ambos

casos se forma nódulos en las raíces. Los nódulos radiculares desarrollados por Actinomyces son

llamados actinorhizas (Quispel, 1983). El mas conocido de tales nódulos radiculares son aquellos del

aliso, Alnus glutinosa. Las Actinorhizas se encuentran en el orden de las Frankia y ocurren en varias

familias que no están cercanamente relacionadas taxonómicamente entre sí (Betulaceae, Casuarina-

ceae, Myriaceae, Rosaceae, Eleagneaceae, Rhamnaceae, Coriariaceae, Datiscaceae). El «Proceeding of

the International Symposium de Frankia y Actinorhizal Plants» ha sido recientemente publicada en

«Plant and Soil», Vol. 87 (1985). La capacidad fijadora de N de esta clase de simbiosis puede ser

considerable. Daly (1966) reportó que bajo condiciones favorables la especie Actinomyces alni que

vive en simbiosis con el aliso (Alnus rugosa) fijaba cerca de 150 kg de N ha-1 año-1. Tales tasas altas

de fijación de N pueden obviamente tener una importante influencia en la economía de N de los suelos

de bosques asociados con el aliso.
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En agricultura las especies de Rhizobium que viven simbióticamente con las leguminosas son

muy importantes como fijadoras de N. Buenos densidad de plantas de trébol y alfalfa donde la fijación

de N2 es muy activa pueden fijar entre 100 y 400 kg de N ha-1 por año. De acuerdo a Stewart (1967)

hay cerca de 12.000 especies conocidas de leguminosas que son huéspedes de bacterias Rhizobium.

Cerca de 200 de éstas leguminosas son especies cultivadas. El gran número enfatiza la importancia

mundial de las leguminosas y su potencial fijador de N. Se conocen seis especies diferentes de Rhizobium

que se listan junto a sus plantas huéspedes en la tabla 7.3. Existe una marcada especificidad de la

planta huésped para las especies de Rhizobium. Para que la fijación sea eficiente, es importante que

las leguminosas sean infectadas con las especies apropiadas de Rhizobium. Rhizobium trifolii por

ejemplo es capas de inducir nodulación en las raíces de Medicago y Vicia, pero estos nódulos son

incapaces de efectuar la fijación de N2 (Bjälfve, 1963).

La infección de las plantas huésped con bacterias de Rhizobium comienza con el contacto entre

el Rhizobium y el pelo radicular de la planta huésped. El reconocimiento entre ambos se alcanza por las

reacciones entre la lecitina y los azúcares que unen las proteínas presentes en el plasmalemma de las

células radiculares, con los azúcares presentes en las paredes celulares del Rhizobium (Bauer, 1981).

Ese mecanismo de reconocimiento se cree que es mas bien específico. Se forma así un hilo de infec-

ción por invaginación y a través de este hilo la bacteria migra hacia dentro del córtex radicular. A su

salida la bacteria es encerrada por material de la pared celular del hilo de infección. A medida que pasa

el tiempo, sin embargo, el material de la pared celular se descompone permitiendo que la bacteria

penetre en las células del córtex por endocitosis. Estas células infectadas se multiplican así también

como sus orgánulos tales como las mitocondrias, ribosomas y retículo endoplasmático. La bacteria es

embebida por una vacuola que se separa del citoplasma de la célula huésped por una membrana

(Quispel 1983). La bacteria en sí mismo también es encerrada por una especie de sobre de membrana

(ver figura 7.2). El espacio entre ambas membranas se llama espacio intersimbiótico, que se supone

contiene la leghemoglobina que funciona como transporte y regulador de O2 (ver punto 3.3.3.). La

bacteria se desarrolla a un bacteroide que es mucho mas grande que la bacteria; su contenido en DNA

es varias veces mayor que el de la bacteria. La característica mas importante del bacteroide es que

contiene nitrogenasa, una enzima que efectúa la asimilación del N molecular (ver punto 3.3.3). Como

se mencionó antes, la infección de la célula huésped está asociada con el crecimiento de la célula,

debido a que se infectan numerosas células corticales, el tejido completo se extiende para producir la

bien conocida apariencia de nódulo. No todas las células del córtex se infectan, ocurriendo simultá-

neamente células enriquecidas con bacteroides y otras ausentes de bacteroides. Se han publicado

revisiones muy útiles sobre la infección y nodulación (Bauer, 1981; Quispel, 1983). La foto 7.1 muestra

la nodulación de raíces de Phaseolus y Orithopus.

Tabla 7.3 Especies de Rhizobium y sus huéspedes vegetales mas importantes.

   Especies Plantas huéspedes

R. meliloti Melilotus, Medicago
R. trifolii Trifolium
R. leguminosarum Pisum, Vicia
R. phaseoli Phaseolus
R. japonicum Glycine
R. lupinii Lupinus
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Figura 7.2. Presentación esquemática del citoplasma de la célula huésped, infección de vacuola y

bacteroide Rhizobium.

La   cantidad   de   N2   asimilado   por   bacterias   de   Rhizobium   dependen   en   gran   parte

de   las   condiciones   nutricionales.   La   mayoría   de   las   especies   de   Rhizobium   son   sensibles

a   pH bajos   en   el   medio   edáfico.   La   nodulación, tamaño   y   número   de   nódulos   son

favorecidos   por   Ca2+ (Lowther   y   Loneragan, 1968), mientras   que   altas   concentraciones  (> 1

mM)   de nitrato, nitrito, NH4+  y   urea   restringen   la   nodulación (Raggio y Raggio, 1962), Subba-

Rao y Vasantha (1965). Resultados mas recientes sugieren que estos compuestos nitrogenados indu-

cen   concentraciones   de   NH4+   en   las   raíces   que   bloquean al gen responsable de la síntesis

de nitrogenasa  (Tubb 1974), el sistema de enzimas mas importante para la fijación de N2. General-

mente se conoce que la fijación de N2 por el Rhizobiun es estimulada en las plantas huéspedes bien

suministradas con fosfato y potasio (Gukova y Tjulina, 1968; Wu et al, 1969; Mengel et al, 1974). El

cobalto y molibdeno son también esenciales para todos los microorganismos fijadores de nitrógeno

(Bond, 1970).

Los nódulos son ricos en aminoácidos solubles en comparación con otros órganos vegetales. El

suministro de aminoácidos desde los nódulos se relaciona mas cercanamente con el ciclo de vida de la

planta huésped. A los primeros días desde la infección de las raíces de una leguminosa, la bacteria es

completamente dependiente de la planta huésped, y los aminoácidos sintetizados se usan para el

desarrollo de los bacteroides. En estados posteriores, sin embargo, la mayor parte de los aminoácidos

sintetizados son transportados a la planta huésped. Esta transferencia termina mas bien abruptamente

al final del estado de floración. Los nódulos radiculares suministran así a la planta con aminoácidos

durante el estado de crecimiento vegetativo. La intensidad de este suministro depende en gran parte

de la tasa de fotosíntesis y en el suministro de carbohidratos a los nódulos de las raíces desde la planta

huésped (Lindstrom et al, 1952; Bach et al, 1958; Bethlenfalvay y Phillips, 1978; Feigenbaum y Mengel,

1979).

Además de la fijación biológica, algo del N2 atmosférico se fija por descargas eléctricas en la

atmósfera (rayos) que resultan en una oxidación del N2. Las cantidades ganadas de esta forma, son

mas bien pequeñas, y se cuentan solo unos pocos kg de N-NO3- ha-1 por año bajo condiciones de

climas templados. En los trópicos esta cantidad es un poco mas alta, pero no mas de 10 kg de N ha-

1 año-1.

Citoplasma de la célula del huésped

Membrana del peribacteroide

Espacio intersimbiótico
(vacuola de infección)

Membrana externa del bacteroide

Bacteroide
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Foto 7.1 Nodulación de raíces de Phaseolus vulgaris (izquierda) y Orithopus sativa (derecha). Abajo

sección transversal de un nódulo en una raíz joven de Alnus glutinosa (Foto: Becking) Cortesía de

Bayerische Landesanstalt für Acker- und Pflanzenbau.
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7.1.3 Amonificación7.1.3 Amonificación7.1.3 Amonificación7.1.3 Amonificación7.1.3 Amonificación

La fijación de N es solo uno de los principales procesos biológicos que influyen en el ciclo del N

y la disponibilidad de éste en el suelo. Además, la proteólisis, amonificación, nitrificación y denitrifi-

cación son procesos adicionales controlados por la actividad microbiana. La materia orgánica del suelo

contiene N en forma amino (proteínas) y en forma de compuestos N heterocíclicos (bases nitrogenadas

de los ácidos nucleicos). La liberación de N-amino de la materia orgánica se llama proteólisis y la

reducción de N-amino a NH3 se llama amonificación. Este proceso se presenta sistemáticamente

como sigue:

N edáfico orgánico ->RNH2 + CO2 + productos adicionales + energía

RNH2 + H2O —>NH3 + ROH + energía

En   ambos   procesos   se   libera   energía   que es utilizada por los microorganismos

heterotróficos que efectúan la reacción. Estos   microorganismos   requieren C  orgánico   como   fuente

energética. De   acuerdo   con   Barber   (1971)   el   grueso  de   la   microflora   del   suelo   es capaz

de efectuar las reacciones descritas arriba. La mineralización del N orgánico del suelo no está limitada

así por la posible falta de microorganismos, pero puede retardarse por factores que afectan su activi-

dad tales como las bajas temperaturas y deficiencias o excesos de agua. El NH4 resultante  de  la

amonificación puede fácilmente oxidarse a NO2- y NO3- si está disponible O2 y  contribuyen  otros

factores  ambientales.

7.1.4 Nitrificación7.1.4 Nitrificación7.1.4 Nitrificación7.1.4 Nitrificación7.1.4 Nitrificación

La oxidación biológica del amonio a nitrato se conoce como nitrificación. Es un proceso en dos

etapas. Primero se oxida el amoníaco a NO2- que a su vez es posteriormente oxidado a NO3-. El

proceso   es   mediado   por   bacterias   autotróficas, en   otras   palabras   por   bacterias   que

obtienen   energía   de la oxidación de sales inorgánicas y usan el CO2 como fuente de C. Están

implicados, dos grupos de bacterias muy especializadas, uno en la oxidación del NH4+ a NO2-, y otro

en la oxidación del NO2- al NO3-. Son conocidos varios géneros y especies autotróficas de oxidantes

del NO2- y del amonio. Los géneros oxidantes del amonio incluyen Nitrosomas, Nitrosolobus, y

Nitrosospira. Todos han sido aislados  de  una gran  variedad  de  suelos  incluyendo  suelos  de

experimentos  de  largo  duración  en  Rothamsted, Inglaterra y de suelos ácidos de té de Bangladesh

y Sri Lanka (Walker, 1976). Es interesante destacar que Nitrosomonas se ha encontrado solo en suelos

que recibieron estiércol de corral y otras excreciones animales, mientras que el Nitrosolobus fue indis-

tintamente encontrado en cualquier suelo. Esa observación indica sugestivamente que en muchos

suelos el Nitrosolobus juega un papel mucho mas importante que el Nitrosomonas (Bhuija y Walker,

1977). El nitrito producido por los autótrofos oxidantes del amonio son rápidamente oxidados a nitra-

tos por especies de Nitrobacter. Tanto los oxidantes del amonio como los oxidantes del nitrito son

obligadamente aeróbicos. En suelos inundables la oxidación del NH4+ se ve restringida. Las bacterias

nitrificantes prefieren un pH de suelo neutro o levemente ácida. En la tabla 7.4 se observa que en

condiciones de pH bajo se produce una depresión sustancial de la oxidación microbiana del NH4+

(Munk, 1958).



Nitrógeno 313

Los dos procesos de la oxidación del NH4+ a NO3- toma lugar como sigue:

2NH4+ + 3 O2 —> 2 HNO2 + 2 H+ + 2 H2O

2HNO2 +   O2 —> 2 NO3- + 2 H+

Netos 2 NH4+ + 4 O2 --> 2 NO3- + 4 H+ + 2 H2O

Tabla 7.4. Velocidad de nitrificación del NH4+ en relación al pH del suelo (20 mg de N-NH4+
agregados al suelo; Munk, 1958).

Duración de la mg de N-nitrato formado/100 g de suelo
        incubación en días           pH 4,4                   pH 6,0

14 1,78 8,0
21 2,30 12,0
35 4,72 21,4

Figura 7.3.Relación entre la oxidación microbiana del NH4+, formación de nitratos y pH del suelo

(Duisberg y Buehrer, 1954).
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La ecuación neta muestra que la nitrificación está acoplada con la liberación de H+, resultando

en una acidificación del medio edáfico. Las relaciones entre la oxidación del NH4+, cambio de pH y

formación de NO3- están bien demostrados en experimentos de Duisberg y Buehrer (1954), estando

los principales resultados presentados en la figura 7.3. En el período de incubación de 14 días casi todo

el NH4+ se oxidó a NO3- con una concomitante caída del pH del suelo. Luego de una semana de

incubación se observó un pico del contenido de NO2- desapareciendo luego debido a la actividad de

los Nitrobacter. Generalmente el NO2- no se acumula en el suelo debido a que el NO2- formado es

rápidamente oxidado por los Nitrobacter. Pero los oxidantes de amonio y de nitratos obviamente fun-

cionan en serie. El amonio es rápidamente convertido en NO3- siempre y cuando estén presentes en el

suelo condiciones satisfactorias para las bacterias nitrificadoras, como fue el caso presentado en la

Figura 7.3. El suelo utilizado fue uno fértil, calcáreo, franco-arenoso con un pH de 7,8; el experimento

fue efectuado en laboratorio y con óptimas condiciones de humedad y temperatura. En el campo la

nitrificación a menudo ocurre a una tasa mas baja como ya se mencionó. En suelos de pH bajo y en los

suelos inundados, la nitrificación está restringida y aún completamente inhibida. Bajo estas condicio-

nes el suelo puede acumular N-NH4+. La nitrificación también disminuye en los suelos muy secos. La

temperatura tiene un efecto marcado en la amonificación y nitrificación. De acuerdo a los hallazgos de

Beck (1983), la nitrificación alcanza su óptimo a 26 ° mientras que el óptimo para la amonificación es

tan alta como 50 °. Esta diferencia resulta en una distribución característica del NH4+ y NO3- en los

suelos en relación a las temperaturas, que se muestran en la Figura 7.4. Así en suelos tropicales, aún

bajo condiciones de pH neutro, el NH4+ puede acumularse como resultado de una baja velocidad de

nitrificación.

Los nitrificadores oxidan tanto el NH4+ liberado por la amonificación como el NH4+ aplicado como

fertilizante. El NH4+ del fertilizante es también convertido en nitrato. La velocidad a la cual ocurre esta

transformación depende de las condiciones ambientales prevalecientes de suelo (Gasser y Iordanou,

1967). En la práctica se dan casos a menudo donde se aplica al suelo N-NH4+ pero el cultivo lo

absorbe principalmente como N-NO3-.

Figura 7.4. Efecto de la temperatura de incubación en el porcentaje de nitrificación, contenido de

NH4+, y de NH4+ + NO
3-
 en un suelo arable (Beck, 1983).
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7.1.5 Denitrificación7.1.5 Denitrificación7.1.5 Denitrificación7.1.5 Denitrificación7.1.5 Denitrificación

Muchas especies de bacterias encontradas en los suelos son capaces de reducir nitratos y

nitritos a gases (NO, N2O, N2) que luego son liberados en la atmósfera. Esta reducción disimilatoria es

conocida como denitrificación y está representada de acuerdo a las siguientes secuencias de reduc-

ción:

NO3- --> NO2- —> NO —> N2O —> N2

Las bacterias denitrificadoras que efectúan estas reacciones son esencialmente aeróbicas obli-

gados excepto por la habilidad de usar NO3— en ausencia de oxígeno (Focht 1978). El nitrato actúa en

lugar del O2 como un aceptor terminal de electrones producido durante la respiración anaeróbica.  La

cantidad de N que pueden ser perdidos en la reacción del suelo por denitrificación pueden variar

enormemente. De acuerdo a Allison (1966) estas pérdidas de N gaseoso pueden oscilar desde 5 a 50

% del total de N aplicado. Aún en suelos arables de N algunas pérdidas ocurren debido a la denitrifica-

ción pueden ocurrir debido que a menudo el O2 no está uniformemente distribuido a lo largo de todo

el suelo y algunas partes del perfil son anaeróbicas (Woldendorp 1968). La denitrificación es promovi-

da por un alto contenido de humedad del suelo pH del suelo neutro y altas temperaturas, y bajo nivel

de difusión del O2 así como presencia de materia orgánica soluble y nitrato.

Así en suelos arenosos bien aireados las tasas de nitrificación son generalmente mas bajas que

en suelos arcillosos (ver tabla 7.5). Dilz y Woldendorp (1960) encontraron que las pérdidas de denitrifica-

ción son relativamente altas cuando están presentes en el medio edáfico abundantes raíces vivas. Se

supone que los exudados de la raíz estimulan a las bacterias denitrificadoras y por lo tanto aumentan

las pérdidas de denitrificación. Esto es sostenido por los hallazgos de Trolldenier (1973), quien observó

experimentando en solución de cultivo con arroz, que una creciente actividad microbiana en la rizósfera

resultaba de una disminución del contenido de O2 en el medio radicular y así mejoraba las condiciones

para la denitrificación. Como ya se mencionó los suelos arroceros son particularmente susceptibles a

la denitrificación, dado que son esencialmente anaeróbicos (Ponnamperuma 1965).

Las pérdidas de denitrificación pueden ser mas de lo que generalmente se asume. En ensayos

extensivos de campos con cebada refiriéndose a las transformaciones de N en sistemas de suelo-

planta, Kowalenko y Cameron (1977) han concluido que el fertilizante nitrogenado sin recuperar podría

en gran parte atribuirse perdidas como denitrificación. Usando fertilizante nitrogenado marcado con N-

15 se demostró que la recuperación total del fertilizante nitrogenado en el cultivo en el suelo llegó al 69

% un año y otro al 54 % de la aplicación original. El restante 31 y 46 % sin recobrar respectivamente,

Tabla 7.5 Perdida de nitrógeno debido a la denitrificación de varios tipos de suelo bajo
pasturas permanentes (de acuerdo a Dilz y Woldendorp 1960).

Tipo de suelo  Perdida de N en % del N aplicado

Arenoso 11 - 25
Arcilloso 16 - 31
Turbosos 19 - 40
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representaría la denitrificación. Las tasas de denitrificación fueron máximas en primavera y a principios

de verano, coincidiendo con los máximos niveles de absorción de los cultivos. La aplicación de un

inhibidor de nitrificación «N-Serve» tuvo escasa influencia en las pérdidas de N denitrificación. Riga et

al (1980) y Kjellerup y Dan Kofoed (1983) también encontraron que en condiciones de campo una gran

cantidad de N perdido puede atribuirse a la denitrificación antes que a la lixiviación, siempre y cuando

no hayan sido aplicadas cantidades excesivas de N. De acuerdo a Werner (1980) la denitrificación

juega un rol principal en los ciclo del nitrógeno a escala global. Esto se muestra en la Tabla 7.6 que

provee datos de circulación de N entre la atmósfera y el suelo.

Generalmente el escape de N gaseoso del suelo hacia la atmósfera es observado como una

pérdida del nutriente y por lo tanto indeseable. Por otro lado cantidades considerables de NO3- son

probablemente denitrificadas cuando drenan a las partes mas profundas del perfil del suelo, de modo

tal que disminuye la transferencia de este nutriente al agua de las napas (Kolenbrander, 1972). La

denitrificación puede así jugar un efecto beneficioso para prevenir la polución de las aguas con NO3-.

La posibilidad que el oxido nitroso pueda actuar como un polutante atmosférico ha atraído una

considerable atención en años recientes. La hipótesis ha avanzado en el sentido que el oxido nitroso

proveniente de la denitrificación de los suelos y de las aguas naturales se libera en la atmósfera pasan-

do luego a la estratosfera, donde puede conducir a una destrucción parcial de la capa de ozono. Esta

capa protege a la tierra de la dañino radiación ultravioleta del sol. Internacionalmente se ha expresado

que el uso creciente de fertilizantes nitrogenados pueden aumentar los niveles de N2O en la atmósfera,

por la denitrificación derivada de estos fertilizantes, y por lo tanto inducir a la destrucción del escudo de

ozono. Este tema ha sido revisado por Bremner (1978) que concluye que no parecen tener asidero los

reclamos que indiquen que el uso creciente de fertilizantes nitrogenados está destruyendo la capa de

ozono. Como argumento importante a favor de este punto de vista es el hecho que no se ha compro-

bado un aumento en la concentración de N2O en la atmósfera paralela al aumento creciente del uso de

fertilizantes nitrogenados.

7.1.6 Inhibidores de la nitrificación7.1.6 Inhibidores de la nitrificación7.1.6 Inhibidores de la nitrificación7.1.6 Inhibidores de la nitrificación7.1.6 Inhibidores de la nitrificación

Productos inhibidores de la denitrificación fueron desarrollados en años recientes para evitar

pérdidas mayores de NO3- como resultado de la dentrificación o lixiviado. Estos inhibidores bloquean

la oxidación del NH3 a NO2- por varias especies de Nitrosomonas, Nitrosocystus, y Nitrosospira (Bhuija

y Walker 1977; Soriano y Walker, 1973). Algunos de los mas importantes inhibidores con sus fórmulas

se listan seguidamente.

Tabla 7.6 Circulación global entre el N del suelo y el N atmosférico (Werner, 1980) en 106 t/año.

         Ganancias Perdidas

Producción industrial     46 Denitrificación      200-300
Fijación biológica 100-200  Volatilización de NH3   165
Precipitación NO3-/NO2-     60
Precipitación NH3    140
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Nitrapirina (2-cloro-6-[triclorometil]piridina) = N-Serve

ST (2-sulfanilamida-triazole)

Terrazol (5-etoxi-3-triclorometil-1,2,4 tiadizole)

AM = 2-amino-4-cloro-6-trimetilpyrimidina

KN3 (Azida potásica)

2,5-Diclorofenil succínica amida

Diciandiamida (H2N - C - NH - C = N)

NH

Las fórmulas de algunos de estos compuestos se muestran seguidamente

 Terrazol

2,5-Diclorofenil succínica amida

(2-cloro-6-[triclorometil]piridina) = N-Serve

AM = 2-amino-4-cloro-6-trimetilpyrimidina
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La   nitrapirina   es   el   inhibidor   de   la   nitrificación   mas   profusamente   investigado   (Huber

et  al, 1977).   Los inhibidores   bloquean la acción microbiana del N-NH4 a NO2- evitando así la

formación   de nitratos. Se  previene  por lo  tanteo  la perdida de  N por lixiviación  o  denitrificación.

Touchton   et al (1978)   al   estudiar   el   comportamiento   de la nitrapirina   en   diferentes   suelos,

encontró   que   este   compuesto   químico   es   mas   bien   inmóvil   en   el suelo  y e specialmente

unido  a  la materia  orgánica.  La degradación de la nitrapirina depende del grado en el cual está

absorbido  en  los  coloides  del  suelo. Así, la tasa de degradación fue mas alta en un suelo arenoso

con bajo contenido de materia orgánica que en un suelo franco-arcilloso, rico en humus. La degrada-

ción de la nitrapirina procedió a una tasa mas alta en los suelos de pH neutro que en los suelos mas

ácidos.

De acuerdo a Touchton et al (1978) el período de media vida de la degradación de la nitrapirina

es cerca de 4 semanas, pero puede diferir dependiendo de las condiciones de suelo y la actividad

microbiana de suelo. Deberían evitarse las acumulaciones en el suelo de nitrapirina y de su principal

producto metabólico (6-cloro-ácido picolínico) ya que ambos productos pueden ser absorbidos por las

plantas y ser tóxicos para ellas. Una curva típica de la degradación de nitrapirina se muestra en la

Figura 7.5 del trabajo de Touchton et al (1978).

El AM (2-amino-4-cloro-6-trimetilpirimidina) es soluble en agua y NH3 líquido y no en solven-

tes orgánicos. Si se aplica en cantidades de 5 a 6 kg/ha puede absorberse por los coloides del suelo

(Slangen y Kerkhoff, 1984).

La dicianamida también es conocida como un inhibidor de la denitrificación. Puede producirse

en el suelo mediante la degradación de la cianamida cálcica (Rathsack, 1978). Recientemente se han

encontrado inhibidores naturales tales como Neem que ocurre en semillas de Azadiracta indica y

Karanjin el que está en las semillas, hojas, y corteza de la Pongomia glabra. Tales inhibidores naturales

pueden volverse importantes en países subdesarrollados donde el costo de los agroquímicos es alto

(Slangen y Kerkhoff, 1984).

Los inhibidores de la nitrificación son aplicados principalmente en el otoño junto con fertilizan-

tes amoniacales. Numerosos experimentos de campo llevados a cabo en Indiana (USA) sobre un

período de 5 años han demostrado resultados favorables de la nitrapirina cuando se aplicaba junto con

el NH4+-N de la urea en el otoño. Esta aplicación de N en el otoño daba la misma ganancia de

rendimiento en grano como una aplicación dividida de N (en otoño y primavera) sin nitrapirina. La

aplicación de nitrapirina no solamente redujo las perdidas de N sino también resultó en un suministro

mas uniforme de N a las raíces de las plantas y un contenido proteico mas alto en el grano (Huber et al,

1980). Efectos favorables de esta clase han sido también reportados por Hendrickson et al (1978a),

Huberet et al (1977), y Sommer y Rossig (1978). Por otra parte Hendrickson et al (1978b) encontró que

en suelos arenosos el efecto de la nitrapirina fue mas bien muy fugaz. En experimentos con patatas

aplicando amonio, el N se lixivió a las capas mas profundas de suelo, siendo muy pobre el contacto

entre la nitrapirina y el amonio. En este caso la aplicación de nitrapirina deprimió el rendimiento de

tubérculos. Un trabajo muy útil de revisión sobre inhibidores de la nitrificación ha sido publicado por

Slangen y Kerkhoff (1984).
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7.1.7 Fijación del amonio7.1.7 Fijación del amonio7.1.7 Fijación del amonio7.1.7 Fijación del amonio7.1.7 Fijación del amonio

En contraste con el NO3- que es mas bien móvil en el suelo y difícilmente absorbido por las

partículas del suelo el amonio se absorbe por las negativas del suelo a causa de las propiedades

cationicas. En particular puede estar unido selectivamente a minerales de arcilla 2:1, tales como illita,

vermiculita y montmorillonita. Este proceso se llama fijación del NH4+, y es análogo a la fijación del K+

que se ha descrita con mayor detalle en la página 430. El amonio y el K compiten así por los mismos

sitios selectivos dentro de la estructura de la arcillas. Bartlett y Simpson (1967) reportaron que la

fijación de fertilizantes potásicos disminuyó por aplicaciones de NH4+. De acuerdo a los investigado-

res Sippola et al (1973) en suelos finlandeses, las vermiculitas fijan amonio aún en cantidades mas

grandes que K+. A causa de esta fijación los suelos ricos en arcillas 2:1 a menudo contienen fijadas

cantidades apreciables de NH4+, pudiendo oscilar entre 2000 a 3000 kg de N ha-1 (Scherer y Mengel,

1979). Al analizar un gran número de muestras de suelo Bremner (1959) encontró que cerca del 5 al 6

% del N total en los horizontes superiores de suelo estaban presentes en la forma de NH4+ fijado

mientras que en las porciones mas profundas del perfil, donde el contenido de arcilla era mas alto, la

proporción de NH4+ fijado llegaba hasta un 20 % o mas aún.

Generalmente se sostiene que el llamado NH4+ fijado puede intercambiarse por el K+, siendo

poco disponibles para las raíces de las plantas. Sin embargo, resultados recientes de Kowalenko y

Cameron (1978) y de Mengel y Scherer (1981), han puestos algunas dudas sobre esta presunción.

Kowalenko y Cameron (1978), en experimentos donde usaron N-15, encontraron que el fertilizante

amoniacal se fijaba rápidamente después de la aplicación, pero en estados posteriores del ciclo de

crecimiento, fue absorbido por el cultivo. En experimentos de Mengel y Scherer (1981) entre 100 y 300

kg de N ha-1 del amonio fijado fue liberado durante el período de crecimiento y entró en el ciclo del N

del suelo. El NH4+ liberado fue en especial alto en las capas mas profundas del suelo (60 a 100 cm) y

la liberación ocurrió durante el principal período de crecimiento. Al final del período de crecimiento se

Figura 7.5. Disminución en el contenido de nitrapirina en el suelo luego de una aplicación (Touchton et

al, 1978)
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observó   un   aumento   de l  a fijación de NH4+. Scherer (1980)   encontró   que   suelos   loésicos   en

especial mostraban un grado de reciclado del amonio fijado relativamente alto mientras que el recicla-

do   del  amonio   en   suelos   de   origen basálticos fue despreciable. Van Praag et al. (1980) también

observó una alta tasa de liberación del   NH4+   fijado   por   suelos   loésicos.   Keerthisinghe   et  al

(1984)  al   investigar   la   capacidad   de   tres suelos arroceros para liberar NH4+ de las interláminas

de las arcillas, encontró una liberación neta entre 80 a 100 kg de N ha-1 en un suelo franco-arcillo-

limoso durante el período de cultivo de arroz. En definitiva es la composición mineral de la arcilla de los

suelos la que juega un rol principal al determinar la extensión de la fijación y liberación de NH4+ (ver

pág 430).

Como resultado de los procesos de absorción y fijación, la movilidad del NH4+ en estos suelos

es esencialmente mas baja que la del NO3- (Dam Kofoed y Kjellerup 1970) y por esta razón el N es

principalmente lixiviado en forma de NO3- y solo una parte muy pequeña bajo la forma de NH4+. El

promedio de concentración de NO3- que contienen en general las aguas de drenaje es cerca de 100

veces mas alta que la de NH4+ (Williams 1970). En la solución de suelo la concentración de NO3- es

usualmente mas alta que la concentración de NH4+ excepto en suelos ácidos.

7.1.8 Asimilación y liberación de nitrógeno7.1.8 Asimilación y liberación de nitrógeno7.1.8 Asimilación y liberación de nitrógeno7.1.8 Asimilación y liberación de nitrógeno7.1.8 Asimilación y liberación de nitrógeno
                                                  inorgánicoinorgánicoinorgánicoinorgánicoinorgánico

La aplicación de fertilizantes nitrogenados aplicados al suelo también implica varias reacciones

de reciclado que ocurre en el medio edáfico. Por ejemplo, al aplicar urea al suelo esta se fracciona en

NH4+ y CO2 por la enzima ureasa (ver punto 6.1.4). El NH4+ resultante puede ser absorbido por las

plantas ó los microorganismos, adsorbido o fijado por las partículas del suelo u oxidado a NO3-. El

NO3- originado por esta forma o aplicado al suelo directamente puede ser lixiviado, denitrificado o

absorbido por las plantas. Gasser et al (1967) en experimentos con (NH4)2SO4 marcado con N-15

aplicado a suelos arenosos, encontró que cantidades apreciables de fertilizante nitrogenado fue absor-

bido por los microorganismos inmediatamente después de la incorporación de los fertilizantes. En

estados mas tardíos este N fue liberado volviéndose disponible para las plantas. Experimentos de

Stanford et al (1970) también mostraron que el fertilizante de N es incorporado mas bien rápidamente

en varias fracciones del N orgánico del suelo. El fertilizante aplicado de N puede por lo tanto suminis-

trarse a los cultivos de una forma tanto directa como indirecta, liberándose por mineralización de

compuestos orgánicos de N.

La  cantidad  de  N  fijada por inmovilización microbiana del N amoniacal   han   sido   reportados

por un número de considerable  de  autores.  Myers  y   Paul (1971)   por   ejemplo  encontraron  valores

en  el   rango   de   20   a   40 kg   N/ha   que   aumentaron   entre  7   y 15   kg N/ha   por   la   aplicación

de  paja.  Datos   precisos   que   distingan   entre   la   inmovilización   de   nitrógeno   y   liberación

como microbios, son sin embargo  escasos, así como los minerales de arcilla que  pueden  fijar  y

liberar NH4+.

La inmovilización y mineralización del nitrógeno orgánico en el suelo son opuestos en su efec-

to. La tasa neta de liberación del N inorgánico de estos dos procesos es de importancia suprema para

la nutrición del cultivo. Inhibir la asimilación microbiana por fumigación o irradiación mejora la disponibi-

lidad de N a las plantas superiores (Jenkinson et al, 1972). Generalmente la tasa neta de liberación de
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N inorgánico (NO3-, NH4+) es mas alta cuando la relación C/N de la materia orgánica del suelo es baja

(Quastel, 1965). Esto significa que cuanto mas rico en N sea la materia orgánica mas grande es la

posibilidad que el N se mineralice. La tasa de mineralización es alta en general en suelos que son

regularmente fertilizados con compost o estiércol (Diez y Hege, 1980) o residuos cloacales (Fürstenfeld

y Németh, 1984). Tasas altas de mineralización también se dan cuando se han aplicado   fertilizantes

nitrogenados   en   exceso.   Esto   ha   sido   reportado   por   Weller (1983)   que   encontró   que   en

quintas   que  habían   recibido   altos   niveles   de  fertilizantes   nitrogenados   en   un   período de

varios años (150 kg/N/ha) la tasa de mineralización de N estuvo en el orden de 100 a 200 kg de N/ha.

Mucho del NO3- producido así, fue lixiviado hacia las capas inferiores de suelo. La mineralización

estuvo considerablemente impedida durante los períodos secos. Generalmente los suelos fértiles es-

tán caracterizados por altas tasas de mineralización. Así Winner et al (1976) reportó que el suelo donde

se había cultivado remolacha azucarera, mineralizaba cerca de 100 kg de N durante la primavera y el

verano.

De acuerdo a Stadelmann et al (1983) el N fácilmente mineralizable se origina principalmente

de la biomasa, las cantidades de N mineralizado oscilan entre 1.2 a 7.4 % del total de N orgánico del

suelo. Beck (1983) encontró una interrelación significativa entre la biomasa del suelo y la tasa de

mineralización del N (r = 0.96), un hallazgo en el que se enfatiza la importancia de la biomasa para la

mineralización de N. La liberación de N inorgánico por la fracción de (ácidos húmicos, ácidos fúlvicos)

se supone que es muy baja (Haider y Farooq-E-Azam 1983) y es probablemente no demasiado rele-

vante para la nutrición vegetal. Las aplicaciones de paja contribuyen a una marcada disminución en la

mineralización neta de N (Scherer y Mengel 1983).

7.1.9 Nitrógeno de la solución de suelo7.1.9 Nitrógeno de la solución de suelo7.1.9 Nitrógeno de la solución de suelo7.1.9 Nitrógeno de la solución de suelo7.1.9 Nitrógeno de la solución de suelo

A causa de los numerosos procesos que afectan el ciclo del N en el suelo, la concentración de

N disuelto en la solución del suelo puede cambiar considerablemente en períodos cortos. Esto se da

particularmente para NO3-N. En condiciones favorables para la nitrificación se da una aumento del

contenido de NO3-N en la solución de suelo. Así en primavera cuando aumenta la temperatura y la

aireación  del  suelo,  aumenta  también   la   concentración   de NO3- en la solución de suelo

(Harmsen, 1959). Cuando la demanda del cultivo es alta, sin embargo, el NO3-   es rápidamente

absorbido por las raíces, (Page y Talibudeen, 1977). White y Greenham (1967) reportaron que en

quintas con cobertura de praderas solo se encontraron bajas cantidades de NO3- mientras que en

suelos similares bajo barbecho, el contenido de NO3- en el suelo aumentaba hasta el verano, luego el

NO3- era lixiviado a las capas mas profundas del suelo por las lluvias estivales. Los niveles de nitratos

en la solución de suelo pueden oscilar entre 20 a 30 mM luego de una fertilización nitrogenada. En

suelos fértiles  oscila entre 2 a 20 mM dependiendo  de la   tasa   de   mineralización o absorción por

las plantas. Usualmente el contenido de NO3- en la solución del suelo es de mayor importancia en la

nutrición   nitrogenada   de   los   cultivos. En experimentos de campo Bartholomew (1971) encontró

que la recuperación de fertilizantes marcados con N-15 por el maíz, estuvo muy relacionada con la

cantidad total de precipitaciones que cayeron durante el período experimental; altas recuperaciones se

encontraron en condiciones mas bajas de lluvias. Estos hallazgos son consistentes con observaciones

que dicen que en períodos secos el NO3- se acumula en las capas superiores del suelo (Page y Talibudeen,

1977). A niveles bajos de humedad de suelo, la disponibilidad de NO3- se reduce (Mengel y Casper,

1980).
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7.2  Nitrógeno en Fisiología7.2  Nitrógeno en Fisiología7.2  Nitrógeno en Fisiología7.2  Nitrógeno en Fisiología7.2  Nitrógeno en Fisiología

7.2.1 Generalidades7.2.1 Generalidades7.2.1 Generalidades7.2.1 Generalidades7.2.1 Generalidades

La materia seca de las plantas contiene entre 2 a 4 % de N. Esta cantidad aparenta ser mas bien

baja en comparación con el contenido de C, que está en el orden del 40 %. Sin embargo el N es

indispensable para los elementos constituyentes de numerosos compuestos orgánicos de importancia

general (amino ácidos, proteínas, ácidos nucleicos). Las plantas superiores son los principales contri-

buyentes de grandes cantidades de N que son continuamente convertidos de la forma inorgánica a la

forma orgánica. Las fuentes inorgánicas mas importantes implicadas en esta conversión son el NO3-

y el NH4+.

7.2.2 Absorción7.2.2 Absorción7.2.2 Absorción7.2.2 Absorción7.2.2 Absorción

Tantos las formas de NO3- como NH4+ pueden ser absorbidas y metabolizadas por las plantas.

El nitrato es a menudo la fuente preferencial como nutriente para los cultivos pero depende mucho de

las especies vegetales y otras condiciones ambientales discutidos mas abajo. Los cultivos arables

principalmente absorben el NO3- y aún cuando los fertilizantes de NH4+ son aplicados, a causa de

que la oxidación microbiana del NH4+ en el suelo. La tasa de absorción de NO3- generalmente es

generalmente muy alta ya que las plantas requieren altas cantidades de N. Es ahora establecido que en

los procesos de absorción existe tanto un componente de influjo y uno de eflujo (Deane-Drummond y

Glass 1983a). El influjo de NO3- es un proceso activo  con el NO3- moviéndose en contra de un

gradiente electroquímico y dependiente de la concentración de NO3- del medio externo. El eflujo de

NO3- fue pensado que era pasivo, una «pérdida» de NO3- resultante del NO3- que se movía a favor del

gradiente electroquímico (Morgan et al 1973). Los hallazgos de Deane-Drummond y Glass (1985a) con

plantas de cebada y Deane-Drummond (1985) con Chara corallina células indicaba sin embargo, que

el eflujo de NO3- es un proceso efectuado por un transportador, dependiendo de la concentración

interna del NO3- y por lo tanto la reducción de NO3- y traslocación. De acuerdo a Deane-Drummond y

Glass (1983a) el eflujo de NO3- puede definirse como la tasa resultante de absorción neta. Esto es

evidente en experimentos que muestran que el NH4+ puede deprimir la absorción de NO3- por

estimulación del eflujo del NO3- (Deane-Drummond y Glass 1983b), Deane-Drummond (1985). Si la

absorción de NH4+ es un proceso activo es todavía una pregunta sin contestar.

Un numero de reportes indican que tantos las formas de N es dependiente de las temperaturas,

tasas de absorción son deprimidas por bajas temperaturas (Zsoldos 1972), Clarkson y Warner 1979).

Clarkson y Warner (1979) concluyeron que cuando los iones son suministrados en concentraciones

iguales al raigrass NH4+ es absorbido mas fácilmente que el NO3- a bajas temperaturas. Los autores

discuten los resultados haciendo la aseveración que bajo las temperaturas europeas la mayor parte de

la absorción de N por los cultivos cereales es usualmente terminada antes que el suelo haya alcanzado

la temperatura de 12 grados (Hay 1976). Claramente bajo tales condiciones la forma preferencial de

suministro debería ser de N-NH4+. Porque el N-NH4+ es absorbido mas rápidamente especialmente a

bajas temperaturas no es claro todavía. Clarkson y Warner (1979) sugieren que puede ser atribuible a

los cambios físicos en las diferentes partes de las membranas celulares mas que a diferencias en

temperaturas sensibles en los dos procesos de transporte. Ganmore-Neumann y Kafkafi (1983) al

cultivar frutillas en solución de cultivo a diferentes temperaturas encontraron que a temperaturas mas
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altas en la solución (32 grados) las plantas morían cuando solo se le suministraban NH4+, mientras

que ha temperaturas mas bajas (10 a 17 grados) el N-NH4+ no era dañino. Contenidos de azúcares

solubles y almidones en las raíces de las plantas crecidas a altas temperaturas eran muy bajas. Los

autores sin embargo sugieren que los efectos tóxicos de N-NH4+ fue relacionado al bajo contenido de

carbohidratos de la raíz.

La diferencia mas importante entre la absorción del NO3- y absorción del NH4+ es en la sensi-

bilidad del pH. La absorción de N-NH4+ toma un lugar mejor en medios neutros y se deprime cuando

el pH cae. La inversa es cierta para la absorción de NO3-, la absorción mas rápida ocurre a pH mas

bajos (Rao y Rains 1976). Estos investigadores sugirieron que la reducción del NO3- a valores de pH

alto puede verse un efecto competitivo de los iones OH- suprimiendo el sistema de transporte de la

absorción de NO3-. Michael et al (1965) estudiaron la absorción de N-NH4+ y NO3- de varias especies

vegetales y encontraron que en experimentos de corto plazo ambas formas de N son absorbidas a

plazas iguales hasta un pH de 6.8. A pH 4, sin embargo, la absorción de NO3- es considerablemente

mas alta que la de N-NH4+ como puede ser vista en la tabla 7.7. La absorción del N-amoniacal puede

ser fuertemente influida por el estado de carbohidratos de las plantas. Altos niveles de carbohidratos

en las plantas favorecen la absorción de N-NH4+ probablemente por mejorar la provisión de asimila-

ción de NH3 por la provisión de esqueletos carbonados y energía (Kirkby y Hughes 1970), Michael et al

(1970). La absorción de nitratos puede ser competitivamente deprimida por el N-NH4+, como muestra

Minotti et al (1969) y Blandel y Blanc (1974) usando plantas jóvenes de trigo. La absorción de N-NH4+

por otra parte no es afectada por el NO3- (Mengel y Viro 1978).

El amonio gaseoso puede ser también absorbido por las plantas superiores por los estomas (ver

punto 6.1.4). La absorción neta depende de la presión parcial de NH3 en la atmósfera. Farquhar et al

(1980) reportaron que en Phaseolus vulgaris la absorción neta de NH3 fue cero a baja presión parcial

atmosférica de 0.25 MPa a 26 grados. Aumentar la presión parcial de NH3 aumentó la absorción neta

y bajando la presión parcial resultó en una pérdida de NH3 de la planta. La fuente de liberación de NH3

todavía no es clara. De acuerdo a experimentos de Hooker et al (1980) con plantas de trigo, las pérdi-

das de NH3 fue mas alta a estados mas avanzados que en estadios mas tempranos de crecimiento.

Estos autores sugieren sin embargo, que la liberación de NH3 resultan de una descomposición de

proteínas en hojas senescentes. Debido a que la liberación de NH3 es altamente dependiente de la

temperatura, la fotorespiración también puede ser una fuente potencial de NH3 (ver página 164).

El N-amoniacal puede ser tóxico para el crecimiento de las plantas. la toxicidad resulta princi-

palmente del (NH3) amoníaco que afecta el crecimiento de las plantas y el metabolismo a niveles de

baja concentración a los cuales el N-NH4+ no es peligroso. La distribución de NH4+ y NH3 en solucio-

nes acuosas es descrita por las relaciones de equilibrio siguientes:

Tabla 7.7 Absorción de NO3- y NH4+ marcados por plantas jóvenes de cebada en relación al
pH del medio radicular (Michael et al, 1965).

6.8 34.9 33.6
4.0 26.9 43.0

mg de N/maceta
              pH  NH4+   NO3-

 NH3(aq) <—>NH4+ + OH-
 NH3 (aq) = NH3 disuelto en agua
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La ecuación muestra que el NH3 (acuoso) su concentración depende mucho del pH del medio

de modo tal que la toxicidad de N-NH4+ es controlado así por el pH (Benett 1974). La relación es

ilustrada en la Figura 7.6 donde el N-NH4+ activado es graficada contra el pH. La concentración

incipientemente tóxica NH3 (acuoso) es cerca de 0.15 mM y la concentración letal es cerca de 6.0 mM.

La combinación del pH y NH4+ actividad que producen estos niveles son mostrados en la Figura.

Es claro que los efectos tóxicos de N-NH4+ resultante del NH3 (acuoso) probablemente puedan

ocurrir a pH mas elevados. El NH3 (aq) particularmente afecta el desarrollo radicular. Bennett y Adams

(1970) reportaron que las raíces de plantines jóvenes de algodón fueron dañadas con concentraciones

bajas de NH3 tales como 0.2 mM. La germinación de las semillas puede ser afectada por concentracio-

nes bajas de NH3 (Barker et al 1970). El mecanismo de toxicidad de NH3 todavía no son bien entendi-

dos. Bennett (1974) sugiere que el NH3 (aq) puede ser tóxico a causa de que puede atravesar las

membranas celulares. Este punto de vista es soportado por datos experimentales de Heber et al (1974),

quien mostró que las membranas externas de los cloroplastos son impermeables al NH4+ pero permi-

tían la difusión del NH3 (aq). Este puede explicar el efecto tóxico del N-NH4+ por la acción del NH3 (aq)

en desacoplar la fosforilación de la membrana tilacoide de los cloroplastos (Fibbs y Calo 1959). Tam-

bién hay evidencias que el NH3 (aq) inhiben la respiración (Vines y Wedding 1960). El NH4+ también

puede ser tóxico para el crecimiento de las plantas particularmente en medios muy ácidos. Los creci-

mientos de tallos y raíces fueron afectados (Maynard y Barker 1969).

A valores de pH ácidos a neutros muchas especies vegetales toleran altos niveles de N-NH4+ a

causa de que la concentración mas alta de H+ deprime la concentración de NH3 (aq). Un número de

Figura 7.6. Concentración letal y concentración incipiente de toxicidad del NH3 (acuoso) en relación

con el pH y actividad del N-NH4+ (Bennett, 1974).

Concentración letal de 6,0mM NH3 (aq)

Concentración tóxica incipiente de NA3 (aq) = 0,15 mM

Actividad del NH3 (aq) - N, mM
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especies cultivadas puede por lo tanto crecer bien a niveles de N-NH4+ hasta varias mM siempre y

cuando el pH esté en la región de 4 a 6. Esto ha sido demostrado para un cierto número de cultivos

incluyendo trigo (Blondel y Blanc 1973), Breteler y Smith (1974), remolacha azucarera (Breteler 1973),

y arroz (Dijkshoorn y Ismunadjy 1972). En el caso del arroz se demostró que el N-NH4+ era la fuente

preferencial.

Tasas de absorción mas altas de N fueron observadas por Blondel y Blanc (1973) cuando

estaban presentes tanto las formas de N-NH4+ como N-NO3-, como fuentes en la solución nutritiva.

Esta observación es consistente con reportes iniciales de Drouineau y Blanc (1961), quienes demostra-

ron que agregar N-NH4+ a cultivos suministardos solo con N-NO3- resultaron en altas tasas de creci-

miento. Datos similares fueron reportados por Cox y Reisenauer, (1973) a partir de experimentos de

cultivo en solución nutritiva diluida. El efecto benéfico del N-NH4 en combinación con el N-NO3 en el

crecimiento necesita porbarse usando técnicas precisas de cultivo en solución fluyente, que han sido

desarrolladas y aplicadas a estudios de absorción de NO3- por Clement et al, (1978). Porqué el N-NH4

tiene esta acción promotora del crecimiento no es bien conocida. Sin embargo, dado que la reducción

del NO3- al NH3 requiere energía, puede suponerse que al suplir el N como NH
4,
 la energía es conser-

vada y dirigida a otros procesos metabólicos, incluyendo la absorción de iones y el crecimiento. Tam-

bién es posible que el NH4 a bajas concentraciones estimule la reducción del NO3. Las posibles razo-

nes del efecto benéfico de bajas concentraciones de NH4 han sido discutidas por Kirkby (1968) y

Kirkby y Hughes (1970).

La urea se convierte a N-NH4 por la ureasa en el suelo (ver punto 7.3.4). Puede también ser

absorbida directamente por las plantas, aunque la tasa de absorción  aparenta ser mas baja en relación

a la del nitrato. La tabla 7.8 muestra datos de girasol cultivado en solución acuosa. Se obtuvieron

rendimientos mas altos con 2 mM de NO3 que con el tratamiento de 8 mM de urea. El suministro de

urea no solo resultó en una absorción mas baja de N sino también en disturbios del metabolismo de

proteínas y una pronunciada acumulación de asparagina (Kirkby y Mengel, 1979). Hentschel (1970), al

estudiar con Phaseolus vulgaris la absorción de N-NH4 y urea con N marcado también reportó que la

urea se absorbía a una tasa mas baja que el N-NH4. Un cierto numero de revisiones han tomado el

tema de la absorción de diferentes formas de nitrógeno y sus efectos en el crecimiento y el metabolis-

mo (Raven y Smith, 1976; Haynes y Goh, 1978; Kirkby, 1981).

Tabla 7.8. Influencia de la forma y nivel de nutrición nitrogenada en el rendimiento, porcen-
taje de N y absorción de N por plantas de girasol (Kirkby y Mengel, 1970).

Concentración de N Rendimiento Contenido de Absorción Total
en la sol.nutr.mM g MS/24 pl. N en % de MS de N mg/24 pl.

2 Nitrato    25.4     5.80 1.473

2 Urea                         11.6     3.30 384

4 Urea                         14.9     5.67 696

8 Urea                         17.1     5.79 987
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7.2.3 Fracciones Nitrogenadas7.2.3 Fracciones Nitrogenadas7.2.3 Fracciones Nitrogenadas7.2.3 Fracciones Nitrogenadas7.2.3 Fracciones Nitrogenadas

El reciclado del nitrógeno en las plantas se caracteriza por tres pasos principales. El primer paso

consiste de la conversión de N inorgánico en compuestos orgánicos nitrogenados de bajo peso molecular.

Los detalles y los diversos procesos involucrados en este paso ya se han discutido en el punto 7.1.8.

En el segundo paso, tiene lugar la síntesis de compuestos nitrogenados de alto peso molecular. Estos

compuestos incluyen proteínas y ácidos nucleicos. Los compuestos nitrogenados orgánicos de bajo

peso molecular y particularmente los aminoácidos sirven como bloques de construcción para estas

reacciones de síntesis. El tercer paso representa la ruptura de las macromoléculas que contienen N por

las enzimas hidrolizantes. Estos tres pasos en el reciclado del N representan el camino entre las tres

fracciones N principales involucradas en metabolismo nitrogenado:  N inorgánico de bajo peso molecular,

Compuestos orgánicos nitrogenados, y compuestos orgánicos nitrogenados macromoleculares.

Los tres fracciones están influidas por la nutrición y en particular por el suministro de N.

Incrementando el nivel de nutrición nitrogenada resulta en un aumento general en todas las fraccio-

nes, pero la extensión a la cual ocurren estas difieren entre sí. Hay mucha evidencia experimental que

demuestra que ante altas aplicaciones de fertilizantes nitrogenados, el contenido de compuestos amino

solubles (aminoácidos libres, aminas, amidas) aumenta considerablemente, mientras el contenido de

proteínas solo aumenta en una limitada extensión. Este hallazgo también se muestra en la tabla 7.9,

que además también demuestra que hubieron escasas diferencias si N fue aplicado al suelo en forma

de NO3- o de NH4+ (Mengel y Helal, 1970). La tabla 7.9 también muestra que el contenido de glutamato

en particular respondió al aumento de suministro nitrogenado. El glutamato y  la glutamina son los

primeros dos primeros aminoácidos sintetizados durante el proceso de asimilación de NH3.  El glutamato

y el aspartato, así como sus amidas, también se acumulan cuando se aplican a las plantas altos

niveles de N inorgánico. Bajo tales condiciones, el N inorgánico obviamente está siendo asimilado una

tasa más alta que lo que se utilizan los aminoácidos en la síntesis  proteica. Deficiencias de metales

pesados (Possingham, 1956) o condiciones salinas (Pluenneke y joham, 1972) puede también resultar

en una acumulación de compuestos aminosolubles en tejidos vegetales. Las plantas que sufren defi-

ciencias de potasio muestran con demasiada frecuencia aumentos de aminoácidos solubles y en algu-

nos también aumentan los contenidos proteicos (Hsiao et al, 1970). De acuerdo con Koch y Mengel

(1974) tales aumentos en los contenidos proteicos bajo deficiencia de K resultan de una disminución

en la tasa  de crecimiento.

Tabla 7.9. Efecto de aplicación nitrogenada en fracciones nitrogenadas en la parte aérea de
trigo de primavera al macollaje  (Mengel y Helal, 1970). Valores relativos entre paréntesis.

Dosis de N N Proteico  N Aminosoluble Glutamato
          ....... en Mol x 103/ 100 g MF ....

0 30.5 (100) 0.358 (100) 0.033 (100)

0.6 como N-NH4 37.2 (122) 1.005 (283) 0.354 (100)

0.6 como N-NO3 39.2 (128) 1.398 (392) 0.450 (1360)

g N/macero
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En  el  material  vegetal   el   N   proteico   es   por lejos la mayor fracción y comprende cerca de

80 al 85 % del total de N. El nitrógeno de los ácidos nucleicos participa en cerca del 10 % y el N

aminosoluble cerca del 5 % del N total en el material vegetal. Muchos cultivos se realizan esencial-

mente para producir proteínas  vegetales. En el material vegetativo, las proteínas son principalmente

enzimo proteínas, mientras que en las semillas las principales fracciones proteicas son proteínas de

almacenamiento.  En relación a la función de las proteínas es necesario distinguir entre de enzimo

proteínas, y las proteínas estructurales.  El nitrógeno es también un elemento esencial de diversas co-

enzimas.  El contenido proteico de los órganos vegetativos así como los tejidos de almacenamiento

puede también estar influidos por el suministro de nitrógeno.  Este tema ya se ha discutido en el punto

5.1.3.

7.2.4 T7.2.4 T7.2.4 T7.2.4 T7.2.4 Translocaciónranslocaciónranslocaciónranslocaciónranslocación

El N absorbido por las raíces de las plantas es translocado por el xylema a las partes superiores

de la planta. La forma en que ocurre la translocación del N  depende del metabolismo  radicular y de la

fuente de N.  De acuerdo    con Martin  (1970) casi todo el N-NH4 absorbido es asimilado en el tejido

radicular   y   redistribuido   como   aminoácidos.  El N-NO3   puede   translocarse   inalterado   a   los

retoños y hojas pero éste depende del potencial de reducción de nitratos en las raíces (ver punto 3.3.3).

Los   nitrato y aminoácidos son así las principales formas en que el N se transloca en el sistema

vascular de plantas superiores. Generalmente en la savia del xylema 70 a 80% de los aminoácidos

presentes son ricos en N, con una relación N/C mayor que 0.4. Se cree que la función de estas molécu-

las ricas en nitrógeno (glutamina, asparagina) es para transportar N con una mínima cantidad de C

(Pate 1971).

En la fijación de N2 por las leguminosas el principal producto transportado de asimilación

nitrogenada puede ser  la asparagina como en el caso de lupino blanco  (Atkins et al.    1975).  Por otra

parte para un grupo de especies leguminosas  que incluyen la soja, las ureidas, alantoína y ácido

alantoico representan la mayor parte del N transportado en el xylema después fijación de N2 (Streeter,

1979).  El nitrato está universalmente ausente en el floema independientemente de la forma de nutri-

ción nitrogenada, siendo los aminoácidos el medio de transporte del N en la retranslocación.

La translocación de nitrógeno es un proceso importante en la vida de las plantas.  Las hojas

jóvenes son alimentadas con aminoácidos hasta que han alcanzado la madurez (Milthorpe y Moorby,

1969). Burr et al, (1958)  al estudiar la absorción y distribución de N-NH4 marcado en plantas de caña

de azúcar, encontraron que el N marcado más elevado ocurrió en las hojas con la tasa más alta de

crecimiento.  Las hojas mas viejas mostraron la menor parte del N marcado absorbido. La intensidad

del metabolismo nitrogenado y particularmente la tasa de síntesis  proteica, parece controlar la absor-

ción de N por las diferentes partes de la planta.

Cuando el suministro de nitrógeno desde el medio edáfico es inadecuado, el N de las hojas más

viejas se moviliza para alimentar los órganos más jóvenes de la planta. Por esta razón, las plantas que

sufren de deficiencia de N muestran primero los síntomas de deficiencia en el hojas más viejas. En

tales hojas las proteína se han hidrolizado (proteólisis) y los consiguientes aminoácidos se han

redistribuidos a las brotes y hojas más jóvenes.  La proteólisis resulta en un colapso de los cloroplas-

tos, que resulta en una disminución del contenido de clorofila. De aquí que el amarillamiento de las

hojas más viejas es el primer síntoma de una inadecuada nutrición nitrogenada.
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7.2.5 Síntomas de deficiencia de nitrógeno7.2.5 Síntomas de deficiencia de nitrógeno7.2.5 Síntomas de deficiencia de nitrógeno7.2.5 Síntomas de deficiencia de nitrógeno7.2.5 Síntomas de deficiencia de nitrógeno

El  diagnóstico  visual   de   deficiencia   nutricional   provee uno de los medios mas valiosos

para evaluar las condiciones nutritivas de un cultivo. Es practicado exitosamente solo por expertos, ya

que requiere mucha experiencia.  Los síntomas visuales son solamente la consecuencia de  un distur-

bio metabólico y causas diferentes pueden resultar en síndromes muy similares. Este también es el

caso de la deficiencia de N.  Está fuera del objetivo de este libro mostrar en detalle los síntomas de

deficiencia de los diferentes cultivos. Monografías muy útiles y descriptivas, con ilustraciones y fotos

en color se han publicado por Bear et al, (1949), Bergmann y Neubert (1976), Bergmann, (1983);

Wallace (1961) y  Chapman (1966) para diversos cultivos y por Baule y Fricker  (1970) para árboles

forestales.

La   deficiencia de nitrógeno se caracteriza por una tasa de crecimiento muy pobre.  Las plantas

permanecen pequeñas, los tallos tienen una apariencia ahilada, las hojas son pequeñas y las más

viejas con frecuencia caen prematuramente.  El crecimiento radicular es afectado y en particular la

ramificación disminuye.   La   relación   raíz/tallo   aumenta   sin   embargo,   por la deficiencia de

nitrógeno.   Como   ya   se   señaló,   la  deficiencia de nitrógeno resulta en un colapso de los

cloroplastos  así como también en un desajuste del desarrollo de los mismos (Thomson y  Weier,

1962). De aquí que las hojas con deficiencia de nitrogenados, muestran una clorosis que en general

esta más bien  uniformemente distribuido en toda la hoja.  La necrosis de las hojas o partes de la hoja

ocurren más bien tarde y en una etapa  severa de la deficiencia.  En lo que a esto respecta la deficien-

cias de N difiere fundamentalmente de la de K y de la de Mg, donde los síntomas comienzan en las

hojas más viejas, pero que las manchas cloróticas y necróticas se localizan y aparecen en una etapa

más bien temprana.  Los síntomas de deficiencia de Fe, Ca, S son también similares a los de las

deficiencia nitrogenadas, estando caracterizadas por hojas amarillentas y verde-pálidas.  En estas

deficiencias, sin embargo, los síntomas ocurren primero en las hojas más jóvenes.  Estas observacio-

nes más generales pueden utilizarse para un primer medios de distinción entre las diversas deficien-

cias nutrientes.

Las   plantas    que sufren de deficiencia nitrogenada maduran antes y frecuentemente se

reduce la etapa de crecimiento vegetativo. Esta senescencia temprana se relaciona probablemente

con el efecto del suministro de N en la síntesis y translocación de citoquininas.  De acuerdo con las

investigaciones de Wagner y Michael (1971), la síntesis de citoquininas se deprime cuando es la

nutrición de N es inadecuada.  Debido a que estas fitohormonas promueven crecimiento vigoroso y

retienen la planta en un estado más juvenil, la deficiencia de  citoquininas bien puede resultar en

senescencia.

La deficiencia de nitrógeno en cereales se caracteriza por pobre macollaje; se reducen tanto la

cantidad de espigas por unidad de área como también la cantidad de granos por espigas. Los granos

son pequeños, pero frecuentemente con un relativamente alto contenido proteico, debido a una disminu-

ción en la absorción de carbohidratos  en los granos, durante las etapas posteriores de llenado de los

granos.
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7.3. Aplicación 7.3. Aplicación 7.3. Aplicación 7.3. Aplicación 7.3. Aplicación      dedededede      F F F F Fertilizantesertilizantesertilizantesertilizantesertilizantes
               Nitrogenados Nitrogenados Nitrogenados Nitrogenados Nitrogenados      y y y y y      ProducciónProducciónProducciónProducciónProducción

                                        de de de de de      CultivosCultivosCultivosCultivosCultivos

7.3.7.3.7.3.7.3.7.3.1 1 1 1 1 GeneralidadesGeneralidadesGeneralidadesGeneralidadesGeneralidades

Existe un general acuerdo, en que de todas las enmiendas de nutrientes que se hacen a los

suelos, la aplicación de fertilizantes nitrogenados es la que ha tenido por lejos los efectos  más importantes

en términos de aumentos de la productividad de los cultivos. Esto es verdad para las mas variadas

condiciones  en todo el mundo.  Numerosos experimentos de campo llevados a cabo en el pasado han

demostrado que para muchos suelos, el N es el factor limitante del crecimiento más importante.

7.3.2 Respuesta a la aplicación de nitrógeno7.3.2 Respuesta a la aplicación de nitrógeno7.3.2 Respuesta a la aplicación de nitrógeno7.3.2 Respuesta a la aplicación de nitrógeno7.3.2 Respuesta a la aplicación de nitrógeno

Aunque los cultivos responden generalmente a los fertilizantes nitrogenados, este no siempre

es el caso. La respuesta al N depende de condiciones de suelo, la especie en cultivo en particular  y el

suministro del nutriente a la planta en general.  Con respecto a los suelos, la respuesta N es general-

mente menor cuanto más alto es el contenido de N del suelo (Wehrmann y Scharpf, 1979).  En

ausencia de respuesta, el N residual y/o la tasa de descomposición microbiana de N de la materia

orgánica del suelo es probablemente adecuada para satisfacer las demandas del cultivo.  La relación

entre respuesta al fertilizante N, y materia orgánica del suelo  fue considerada en experimentos de

campo por Mölle y Jessen (1968).  Estos investigadores encontraron que en  suelos arenosos bajo las

condiciones climáticas húmedas del Norte de  Dinamarca, niveles de aplicación N entre 90 a 135 kg N

ha-1 para cebada resultaba en óptimos retornos económicos. En suelos de turba, ricos en N orgánico,

sin embargo, tasas de 45 kg de N ha-1 fueron suficientes para obtener rendimientos óptimos.  Pueden

también esperarse altas tasas de liberación de N si se incorpora al suelo una pradera. Lo mismo se

verifica para cultivos que siguen a un cultivo de leguminosa en la  rotación.  En ambas situaciones la

aplicación de N es generalmente innecesaria.  Los suelos cultivados en zonas húmedas tropicales

también presentan una alta tasa de liberación de N de suelo en los primeros años de cultivo.  Durante

este período los suelos no responden a aplicaciones de N (AGBLE, 1973).  La aplicación de N sin

embargo, en los años siguiente se vuelve crecientemente necesaria a medida que el N orgánico del

suelo se agota gradualmente.  Un caso extremo de liberación de N se ha informado en Israel, donde se

drenó un pantano. Los suelos resultantes de este tratamiento tenían entre 20 y 80 % de materia

orgánica.  La mineralización de esta materia orgánica fue extremadamente alta,  acumulándose canti-

dades en el orden de 500 kg de N-nitrato/ha/año en la capa superior del suelo. Es evidente que bajo

tales condiciones los tratamientos con  N habrían sido  superfluos (Giskin y Majdan, 1969).  Similares

tasas de nitrificación se dan cuando disminuye el nivel de agua freática de los suelos de turba. Este

ejemplo fue informado por van Diest (1977) de suelos de turba (moor) en los Países Bajos.  Para

aumentar la capacidad de retención de nutrientes de estos suelos orgánicos el nivel freático disminuyó

desde 25 a 75 cm debajo de la superficie de suelo.  Esto resultó en tasas de mineralización N cercanas

a 1000 kg de N ha-1, cerca de la mitad de las cuales fue absorbida por la hierba. El N restante fue

lixiviado o denitrificado.
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Los suelos orgánicos representan solamente una fracción pequeña de los suelos cultivados del

mundo. Por esta razón la respuesta al N puede esperarse en la gran mayoría de los suelos, siempre que

otros factores de crecimiento no sean limitantes. Uno de los factores de crecimiento más importantes

en lo que a esto respecta es el agua disponible.  Las respuestas a la aplicación de N son limitadas

cuando la disponibilidad  hídrica está restringida (Eck, 1984). Esta relación ya se ha mencionado en el

unto 5.2.4 (Shimshi, 1969).  La Tabla 7.10 con información de   Lenka y Dastane, (1970)  también

indica que un régimen óptimo de agua resultó en la respuesta más alta al N en arroz-cáscara.  Bajo

condiciones áridas las respuestas a los fertilizantes de N dependen ampliamente de la precipitación

anual y su distribución, a menos que se riegue. La respuesta al N también depende del suministro al

cultivo con otros nutrientes.

Esta relación ha estado establecido por un cierto número de investigadores.  La Tabla 7.11

muestra un ejemplo de esta clase (Gartner, 1969).  Sin aplicaciones de P y K la respuesta del rendi-

miento a niveles crecientes de N fue más pequeña que cuando se aplicaron cantidades adecuadas de

P y K. Además estos datos también demuestran que la respuesta a la aplicación de P y K  fue mayor

con un suministro abundante de N.

Como ya se ha mencionado en el Capítulo 6, los cultivares de alto potencial de rendimiento en

particular responde a los fertilizantes nitrogenados. Estos no solo se cumple en algunos cereales como

el arroz, sino también para otros cultivos como maíz y sorgo.  Se muestra en la Figura 7.7 las respues-

tas al N de diferentes cultivares de sorgo.

Tratamiento de Irrigación Rendimiento de grano    Arroz-cáscara
      60 kg N ha-1    120 kg N ha-1

......t ha-1 .......

Tabla 7.10.  Efecto de la sumergencia del suelo en el rendimiento de arroz en dos aplicacio-
nes de N (Lenka y Dastane, 1970).

Saturación a capacidad de campo 2.93 3.95
Sumergencia a 5 cm 3.94 5.40
Sumergencia a 10 cm 3.94 5.26

Tabla 7.11 Efecto de crecientes niveles de nitrógeno en relación a aplicaciones de  fosfato y
potasio en el rendimiento de forrajes (Gartner, 1969).

Tratamiento fertilizante    Rendimiento
N P K      t de MS/ha

....... kg/ha ......

112 -  - 5.54
112 25  - 5.60
112 - 88 5.54
112 25 88 6.12

224 -  - 7.51
224 50  - 7.12
224 - 176 8.24
224 50 176 8.80

448 - - 8.65
448 100 - 9.13
448  - 352 11.35
448 100 352 12.35
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La eficiencia de uso del fertilizante nitrogenado es muy dependiente de factores tales como el

abastecimiento de agua y la presencia de otros nutrientes vegetales en el suelo.  De acuerdo a Craswell

y Godwin (1984), quienes consideraron este tema en una útil revisión distinguen entre eficiencia

agronómica, recuperación aparente de nitrógeno y eficiencia fisiológica del fertilizante N:

Eficiencia agronómica = Rinde de granoF - Rinde de granoC
kg-1

      Fertilizante N aplicado

Recuperación aparente de N = N AbsorbidoF - N AbsorbidoC
x 100 %

      Fertilizante N aplicado

Eficiencia fisiológica =  Rinde de granoF - Rinde de granoC

 N AbsorbidoF - N AbsorbidoC

En estas ecuaciones los sub-índices F y C denotan el «cultivo fertilizado» y el «control sin

fertilizar» respectivamente.  Una alta eficiencia agronómica se obtiene si el  incremento de rendimiento

por unidad de N aplicada es alto. Este es generalmente el caso cuando el suelo tiene un bajo N

disponible y los niveles de aplicación N no son demasiado altos.  Una recuperación satisfactoria se

logra si el fertilizante aplicado no se pierde (lixiviación, denitrificación) o se fija al suelo, sino mas bien

es ampliamente absorbido por el cultivo.  En general niveles de recuperación cercanos al 50 % se

obtienen en la agricultura práctica, pero también se han encontrado valores mucho más altos y más

bajos (Craswell y Godwin, 1984).  Una alta eficiencia fisiológica de uso del N se logran en cultivos de

cereales cuando una alta proporción del N absorbido se utiliza en la formación de granos.  Para la

producción de 1 t de granos de trigo se requieren cerca de 30 kg de N, 12 kg estarán presentes en los

granos, 6 kg en las raíces y 6 kg en la paja.  Una eficiencia fisiológica mas alta ocurrirá cuando se

producen 33 kg de grano por cada kg N absorbido por el cultivo.

Figura 7.7. Efecto del nivel de aplicación de N en el rendimiento de grano de sorgo para un cultivar local

y moderno (De, 1974).
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7.3.3 Niveles de aplicación de fertilizante nitrogenado7.3.3 Niveles de aplicación de fertilizante nitrogenado7.3.3 Niveles de aplicación de fertilizante nitrogenado7.3.3 Niveles de aplicación de fertilizante nitrogenado7.3.3 Niveles de aplicación de fertilizante nitrogenado

El   nivel   de N   que debería aplicarse a un cultivo depende largamente de la especie cultivada

en particular y las condiciones prevaleciente en el suelo. Generalmente la cantidad de N absorbida por

un buen cultivo durante el período de crecimiento   sirve   como un lineamiento general para evaluar el

nivel apropiado de aplicación de N (kg de N ha-1). Estas cantidades están listadas para varios cultivos

en la Tabla 6.2.  Cuando la tasa de liberación   de   N   inorgánico de la materia orgánica del suelo es

alta, la necesidad de aplicación de N está en niveles más bajos. Por otra parte, para suelos pobres,

bajos en N disponible, las cantidades a aplicar de N debería ser superiores a la cantidad total de N

absorbido.

La aplicación de paja a los suelos aumentan generalmente la inmovilización del fertilizante

nitrogenado   (Terman  y  Brown, 1968).   Esto   conduce   frecuentemente   a   una   depresión   en   el

rinde   de   los cultivos (Amberger y Aigner, 1969), aunque el efecto puede contrarrestarse por una

aplicación   adicional de N.  Los ensayos de campo de Schmidt y Unger (1968) han demostrado que

esta aplicación debería  ser del orden de 1 kg de N por cada 100 kg de paja aplicados. En suelos

arroceros, la incorporación de paja al suelo no se encontró   que   afectara   los   rendimientos

(Williams  et al, 1972).

Las tasas óptimas de aplicación de N también dependen de la precipitación invernal, como se

observó en experimentos de campo que Van Der Paauw (1962) llevó cabo en un cierto número de años

en los Países Bajos.  En inviernos moderados con alta precipitación, cantidades considerables de N se

lixivian fuera del suelo.  Para mantener los niveles de rendimiento habituales, esta pérdida debe com-

pensarse con aumentos de aplicación del fertilizante N en la primavera.

A largo plazo, la remoción del N del suelo ya sea como productos vegetales, o por la denitrificación,

tiene que balancearse por un adecuado retorno como fertilizante N. Las grandes cantidades de N

pueden fijarse por asociaciones de leguminosas y Rhizobium. Esta razón, las praderas de leguminosas

como   alfalfa   o trébol no se fertilizan habitualmente N (Doll, 1962).  Al contrario, una aplicación de N

puede hasta deprimir los rendimientos, ya que el N inhibe la fijación y favorece el crecimiento de

malezas.  En las asociaciones de gramíneas y leguminosas, las aplicaciones favorecen a las primeras,

que son  capaces de competir mejor por nutrientes y otros factores de crecimiento. Las pasturas

mixtas de trébol y gramíneas por lo tanto  no   son   tratadas   con   fertilizantes de N, si   la   proporción

de   leguminosas   es   adecuada   para   satisfacer   las   demandas   de   la pradera.   Cuando la

proporción   de   leguminosas   es   muy   baja,  sin   embargo, el tratamiento de fertilización

nitrogenada está generalmente recomendado. En Dinamarca Dam Kofoed y Sondergaard Klausen

(1969) encontraron que niveles entre 150 y 300 kg N ha-1 por año dieron los mejores resultados en

praderas donde el trébol estaba en proporciones muy bajas o ausente. Donde las condiciones favore-

cen el crecimiento de leguminosas, rendimientos muy altos de forraje pueden obtenerse sin fertilizan-

tes de N. Estas es el caso de grandes áreas de praderas de Nueva Zelandia (Walker et al, 1954). Altos

rindes de forraje sin fertilizante N pueden también obtenerse en Europa con tréboles moderno (McEwen

y Johnston, 1984).

Los cultivos leguminosos anuales frecuentemente responden a tratamientos de fertilización

con N. Fertilizar soja con N se ha vuelto muy común.  Normalmente éste se aplica en el momento de la

siembra para obtener un rápido crecimiento  del cultivo joven. Bhangoo y Albritton, (1972) encontraron

en experimentos de campo que niveles de 112 kg ha-1 aumentaron los rendimientos de soja entre un
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10 y 15 %.  Hulpoi et al, (1971)  recomiendan 60 kg N ha-1 para este cultivo, sembrado en suelos

chernozem en Rumania. Las habas (Vicia faba) y las lentejas también responden a niveles bajas de N

(36 kg N ha-1), como informan Hamissa (1974)  y Scherer y Danzeisen (1980).

Aplicación   excesiva   de  N  puede   ser   perniciosa   para el cultivo.  Como ya se ha

mencionado   (ver   punto   5.3.2)   un   nivel alto  de   nutrición N durante  los   últimos   meses   de

crecimiento   de   la   remolacha   azucarera   reduce   la   calidad   de   las   raíces.   En   los   cereales

puede   resultar   en vuelco.   Para  reducir la   susceptibilidad  al vuelco se ha vuelto una práctica

común en Europa Central aplicar productos químicos que reducen la  altura  de  los cereales  (ver

punto 5.1.6).

Excesivas aplicaciones de N pueden estimular diversas  enfermedades fungosas en el cultivo

(Trolldenier, 1969). Los ejemplos de esta clase son la roya castaño (Puccinia hordei) en cebada, man-

cha castaña de la hoja (Helminthosporium oryzae) en arroz (Hak, 1973) y Fusarium  graminearum en

trigo (Bunescu et al, 1972).  El efecto de la enfermedad puede ser especialmente severo, si la porvisión

de K y P al cultivo es baja.  Por otra parte dos enfermedades de  maíz  Pseudomonas syringae (mancha

chocolate) y Helminthosporium  turcicum (tizón de hoja de maíz) aparentar reducirse por altas niveles

de aplicación de N (Karlen et al, 1973).

7.3.4 F7.3.4 F7.3.4 F7.3.4 F7.3.4 Fertilizantes Nitrogenadosertilizantes Nitrogenadosertilizantes Nitrogenadosertilizantes Nitrogenadosertilizantes Nitrogenados

Los fertilizantes simples más comunes de N se listan en la Tabla 7.12.  Para la mayoría de los

fertilizantes el N-N03- y el N-NH4+ son el transporte de N.  Este también es el caso para los fertilizantes

mezcla y compuestos. El NH4+ es parcialmente  adsorbido en los coloides del suelo y sus  tasa de

absorción son generalmente menores que las de NO3+ bajo condiciones de campo. Por esta razón la

mayoría_de las cultivos no responden como rápidamente a los fertilizantes de NH4+ en cuanto a los

aplicados como NO3+. Los fertilizantes de nitrato se conocen por producir una rápida respuesta en la

planta.  En la mayoría de los casos, sin embargo, la diferencia entre ambos tipos de fertilizantes tiene

una menor importancia. Así Huppert y Buchner, (1953) evaluando numerosos experimentos de campo

llevados a cabo en Alemania, encontraron que no hubo diferencias mayores en las respuestas de

rendimiento si los cultivos se habían  abonado con NO3+ o NH4+.  Solo en suelos más ácidos el NO3+

fue superior al NH4+.  Widdowson et al, (1967) informaron que el nitrato de calcio Ca(NO3)2 dio

mayores rendimientos de grano de cebada que el sulfato de amonio (NH4)2SO4 en tres cuartos de

todos los experimentos llevados a cabo en suelos de texturas livianas o medianas en Inglaterra.  La

diferencia de rendimiento sin embargo, no fue muy grande.  Las pérdidas nitrogenadas por denitrifica-

ción y lixiviación puede ser más altas con NO3+ que con aplicaciones de NH4+. En la tabla 7.13 la

recuperación de N en una rotación de tres años se muestra de un trabajo de Riga et al, (1980).  El

experimento compara la recuperación de N de 100 kg de fertilizante N marcado (N-15) que se suminis-

tró ya sea como NO3+-N ó NH4+-N en el primer año de la rotación.  El nitrógeno fue dado en aplicacio-

nes divididas tanto en 2 como 3 dosis iguales.  Como puede verse en la tabla, las pérdidas de N (N sin

recuperar) fue más alto con una aplicación de NO3+ que con NH4+ y con 2 más que con 3 divisiones.

La aplicación de NH4+ resultó en una cantidad más alta de N incorporada al suelo.  Cerca de la mitad

del N aplicado fue absorbido por el trigo en el primer año mientras que la absorción por los cultivos

siguientes, avena en el 2do. año y dos cortes de maíz para forraje en el 3er. año, fue  comparativamente

baja.
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Altas perdidas de NH3 por otra parte pueden ocurrir en suelos alcalinos debido a la volatiliza-

ción del NH3 (ver punto 6.1.4).  Tales suelos deberían por lo tanto abonarse con NO3+ y no con urea

o fertilizantes que contengan NH4+. Las pérdidas de N de los suelos pueden ser altas como resultado

de la denitrificación (ver punto 3.1.5).  Estos suelos deberían por lo tanto no recibir fertilizantes que

contengan NO3+. Aquí se recomiendan urea y fertilizantes con NH4+. Deberían incorporarse bien en

el suelo.

El sulfato de amonio fue un fertilizante muy importante en el pasado,  pero su consumo relativo

ha declinado cada vez más en los años recientes.  En buena parte fue reemplazado por la urea, que

tiene un contenido de N más alto y se maneja mas fácilmente en forma de solución (ver punto 6.2.3).

El nitrato de amonio es una sal explosiva y por esta razón su uso directo  como fertilizante está

prohibido en algunos países.  Este fertilizante N de grado más bien alto se utiliza ahora frecuentemente

en la preparación de fertilizantes líquidos. A causa del riesgo de incendio sin embargo, el nitrato de

amonio frecuentemente se mezcla con caliza.  Esta mezcla es segura y fácil de manejar y se llama

nitrato de amonio calcáreo. Es un fertilizante bien conocido de aplicación directa al suelo que debido al

contenido de Ca previene o demora la acificación del suelo.  El cloruro de amonio es de importancia

Tabla 7.12. Principales fertilizantes nitrogenados.

Fórmula      % de N

Sulfato de Amonio NH4)2SO4 21
Cloruro de Amonio NH4Cl 26
Nitrato de Amonio NH4NO3 35
Nitrato de Amonio calcáreo NH4NO3 + CaCO3 27
Nitrosulfato de Amonio NH4NO3.(NH4)2SO4 26
Nitrato de Potasio KNO3 14
Urea CO(NH2)2 46
Cianamida Cálcica CaCN2 21
Amoníaco Anhidro NH3 82

kg N ha-1

Tabla 7.13 Destino del N marcado aplicado en forma de NO3+ o NH4+ en un experimento de
aplicación dividida, con 2 o 3 aplicaciones iguales dadas en el primer año a un experimento
de rotación. Nivel de fertilizante aplicado: 100 kg N ha-1 (Riga et al, 1980).

Forma y Tipo    N absorbido    Maíz x 2         N suelo al     N perdido
          número                                      Avena                               final test       de sin
       aplicaciones              1er año        2do año      3er año                                   recuperar

3 x NO3 57.4 1.31 2.02 8.1 31.2
2 x NO3 46.7 1.27 1.54 8.2 42.3
3 x NH4 64.1 1.70 2.74 13.4 18.5
2 x NH4 45.6 1.70 2.74 14.1 35.9
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menor.  De acuerdo a Cooke (1972) es apropiado para suelos arroceros, donde el uso de   (NH4)2SO4

resulta en producción del indeseable sulfuro. El nitrosulfato de amonio es una doble sal de nitrato de

amonio y sulfato de amonio fabricado al neutralizar ácidos nítrico y  sulfúrico con NH3.  El producto es

fácil de manipular y almacenar. Su consumo, sin embargo, ha disminuido en los últimos años.  El

nitrato de potasio contiene 44 % de K2O además de N.  Este fertilizante se utilizado frecuentemente en

pulverizaciones foliares. Lo misma se verifica para urea, que también se utiliza en gran parte como

fertilizante líquido (ver punto  6.2.3).

La cianamida cálcica contiene N en forma de amida y de cianuro. Este  fertilizante tiene un  color

oscuro ya que también contiene  algo de C, que se forma durante el proceso de producción.  La

cianamida cálcica  es soluble en agua.  Como se muestra a continuación se convierte en el suelo a

urea, que luego se divide en NH3 y CO2.

Este proceso de conversión necesita agua. Por esta razón la respuesta del cultivo a aplicaciones

de cianamida cálcica se retrasa en condiciones de suelos secos. Durante el proceso de conversión en

el suelo pueden formarse productos tóxicos intermedios. Generalmente la cianamida cálcica se aplica

antes de la siembra y se incorpora bien en el suelo.  Las sustancias tóxicas intermediarias son un buen

control de malezas e inhibidores de la nitrificación. La cianamida es un fertilizante N de reacción lenta.

La diciandiamida formada durante la degradación de la cianamida cálcica retarda  la amonificación de

la urea y también la oxidación del NH4-N.  El efecto del fertilizante nitrogenado es así retrasado (Rathsack,

1978).  Durante el proceso de conversión también se forma Ca(OH)2, que tiene un efecto favorable en

el pH y la estructura del suelo en suelos acídicos.

La aplicación de anhidro NH3 ya se ha discutido en el punto 6.2.3. El inconveniente principal de

este fertilizante N de alto  grado es el equipo especial  necesario para su transporte y aplicación.

Numerosos ensayos de campo han demostrado que el NH3 anhidro produce respuestas muy similares

a los fertilizantes sólidos (Dam Kofoed et al, 1967). En suelos de texturas pesadas y bajo condiciones

climáticas más continentales, el NH3 anhidro puede también aplicarse sin riesgos de pérdida de N por

lixiviación (Korensky y Neuberg, 1968). En estos suelos el riesgo de pérdidas por lixiviación solamente

ocurren, si el NH4+ se  oxida a NO3- en gran parte.  Esta oxidación microbiana depende ampliamente

de las temperaturas de suelo en otoño y invierno.  Así bajo condiciones climáticas de inviernos mode-

rados de alta precipitación la aplicación de NH3 anhidro u otros fertilizantes pueden conducir a pérdi-

das sustanciales de N debidas a lixiviación de nitratos (Dam Kofoed et al, 1967). Estas pérdidas de N

Cianamida Ca Cianamida
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durante el invierno son probablemente la principal razón porque el NH3 anhidro aplicado en el otoño

frecuentemente resulta en rendimientos mas bajos que los obtenidos por aplicaciones de primavera

(Roussel et al, 1966).

En la última década se han desarrollado  fertilizantes nitrogenados de liberación retardada con

el objeto de disminuir las pérdidas por lixiviación que resultan del uso de fertilizantes más solubles, y

para proveer una fuente más duradera de  N disponible. Los fertilizantes de N de liberación lenta más

comunes son polímeros de urea-formaldehído, isobutilidin  diurea,  crotonilidin diurea y urea o nitrato

de amonio recubiertos con azufre. La disponibilidad de las formas recubiertas con azufre depende en

las condiciones físico-químicas del suelo  que influyen en la solubilidad mientras que la  disponibilidad

del urea-formaldehído y  de la isobutilidin diurea  están controlado por la actividad microbiana en el

suelo.  Las condiciones del suelo que promueven la actividad microbiológica también tienden a realzar

el crecimiento de los cultivo.  La liberación de N de estos fertilizantes así sigue generalmente el patrón

de requerimientos de N del cultivo.

En la descomposición de estos fertilizantes orgánicos de liberación prolongada la urea  es

liberada por hidrólisis (Figura 7.8).  Luego esta se divide por la ureasa en NH3 y CO2.  El amoníaco

puede luego oxidarse a nitrito y nitrato por la nitrificación (ver p.7.1.4).  De acuerdo a Hadas y Kafkafi

(1974), la tasa de descomposición de la urea-formaldehído es controlada por la temperatura.  Estos

autores encontraron que las constantes de velocidad de descomposición para el proceso global fue

varias veces  más altas a 24 ° y 34 ° en comparación con una temperatura de 14 °. A esta temperatura

la ruptura se retrasa particularmente durante las  primeras semanas después de la aplicación.  La

recuperación de nitrógeno, medida por la proporción de N  absorbido por cultivo en relación al total de

N aplicado, es generalmente pobre por estos fertilizantes de liberación lenta en comparación con

fertilizantes convencionales de N solubles de agua (Dam Kofoed y Larsen, 1969; Allen et al, 1971).

Stählin (1967) por ejemplo al evaluar butiledin diurea en praderas, encontró que una aplicación de 500

kg N ha-1 por dos años dieron solo rendimientos muy pobres al 2do. año.

Figura 7.8. Reacciones de descomposición de un fertilizante de N de liberación lenta (isobutiledin

diurea).

+ +

+

Isobulidin diurea Aldheido isobutírico Urea

Ureasa
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Una desventaja adicional de los fertilizantes de N de liberación lenta es su alto costo por unidad

de peso de N en comparación con los fertilizantes ordinarios de N.  Hay informes, sin embargo, favora-

bles en la literatura respecto a la aplicación de fertilizantes de liberación lenta.  Este tópico ha sido

considerado por   Oertli (1980)   en un trabajo de  revisión ( ver punto 6.1.3).  En la actualidad los

fertilizantes de N de liberación retardada son solamente una propuesta viable para uso en horticultura

y para céspedes de golf.  Aquí un alta dosis de aplicación de N puede realizarse en una única vez con

estos materiales de lenta actuación sin ningún riesgo para las plantas.  El mismo nivel de N aplicado en

forma de materiales solubles resultarían en severos daños.  Esta es la ventaja principal de estos fertilizan-

tes de liberación lenta, que pueden realizarse en una única aplicación.
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EL AZUFREEL AZUFREEL AZUFREEL AZUFREEL AZUFRE

88888.1 .1 .1 .1 .1 Azufre del sueloAzufre del sueloAzufre del sueloAzufre del sueloAzufre del suelo

El azufre ocurre en el suelo en formas inorgánicas y orgánicas.  En la mayoría de los suelos el S

orgánico provee el principal reservorio de S (REISENAUER et al. 1973 , SCOTT Y ANDERSON  1976 ).

En suelos de turba, éste puede constituir casi el 100 % de total de S. El S orgánico de suelo puede

dividirse en 2 fracciones. El azufre unido al carbono, y el que no está ligado al carbono. Esta última

fracción está constituido por sulfatos fenólicos, colinas así como lípidos (FRENEY Y STEVENSON  1966

).  El S unido al carbono incluye el S de aminoácidos aunque parecen contabilizar menos de la mitad de

esta fracción (WHITEHRAD  1964 ).  La relación C:N:S en la materia orgánica de suelo tiene aproxima-

damente la proporción 125:10:1.2 (FRENEY  1961 ). Las formas inorgánicas de S en suelo consisten

principalmente de SO
4

2-. En suelos de regiones áridas pueden acumular cantidades altas de sales

como CaSO
4
, MgSO

4
 y NaSO

4
. Bajo condiciones húmedas, sin embargo, los SO

4

2-  están presentes ya

sea en la solución  del suelo o estan absorbidos a los coloides del suelo. El SO
4

2- en la solución de suelo

está en equilibrio con la formas de la fase sólida. Los  factores que influencian la retención de SO
4

2-  en

el suelos han sido considerados en detalle por REISENAUER et al. 1973 .  Los sulfatos como los

fosfatos son adsorbidos a los sesquióxidos y a los minerales de arcillas, aunque la fuerza de retención

de los sulfatos no es tan fuerte como las del fosfato. De acuerdo a ENSMINGER (1954) la capacidad de

adsorción de fosfatos sigue el siguiente orden : Al
2
O

3
 > Caolinita > bauxita > turba > limonita >

hematita > aluminio hidratado > goetita. La capacidad de adsorción de sulfatos de los minerales de

arcilla sigue la siguiente secuencia: caolinita > illita > bentonita (CHAO et al 1962). La fuerza de

adsorción del sulfatos disminuye a medida que aumenta el pH del suelo. Así MARTINI y MUTTERS,

1984 encontraron correlaciones significativas entre el pH del suelo y el contenido de sulfato intercam-

biable en suelo de la Planicia Costera y del Piedemonte de Carolina del sur. También se verifico una

clara relación entre el contenido de arcilla del suelo y el contenido de sulfato intercambiable, aumen-

tando el contenido de sulfato intercambiable con el aumento del contenido de arcilla.  Del trabajo de

SCOTT  1976  en suelos del Noreste de Escocia la adsorción de sulfatos parece depender más del Fe

activo que del aluminio.
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Bajo condiciones de inundación, el S inorgánico ocurre en formas reducidas como FeS, FeS
2

(Pirita) y H
2
S. El contenido de S del total de suelos en regiones templadas está en el rango de 0.005 a

0.04 % de S (SIMON-SYLVESTRE  1969 ). Los niveles totales del suelo dependen del contenido de

materia orgánica así como también de las condiciones climáticas. Bajo condiciones húmedas cantida-

des altas de SO
4

2-  se filtran hacia horizontes sub-superficiales, mientras que en situaciones áridas los

SO
4

2-  se acumulan en las capas superiores de suelo. Los suelos de las regiones templadas poseen

generalmente cantidades más altas en S cuanto más materia orgánica contienen. Así de acuerdo con

investigaciones de GRUNWALDT  1969  el contenido de S de diversos tipos de suelos disminuyen

según la siguiente secuencia:

    Suelos calcáreos orgánicos > Turba > Suelos Pantanosos >     Suelos podzólicos gris castaños > Podzoles

La fracción de S orgánico de suelo se vuelve disponible para las plantas por la actividad

microbiana. En este proceso de mineralización se forma H
2
S que bajo condiciones aeróbicas sufren

rápidamente una auto-oxidación para convertirse en SO
4

2-. En medios anaeróbicos, sin embargo, el

H
2
S se oxida a S elemental por bacterias quimiotróficas del azufre (Beggiatoa, Trhiothrix). Las mismas

bacterias pueden también oxidar S a H
2
SO

4
 bajo condiciones aeróbicas. El S elemental también es

oxidado por bacterias quimiotróficas del género Thiobacillus. El proceso global puede expresarse en

términos químicos así:

2H
2
S + O

2
 -> 2H

2
O + 2S + 510 kJ

2S + 3O
2 
+ 2H

2
O -> 2H

2
SO

4
 +1180 kJ

neto : 2H
2
S + 4O

2
 -> 2H

2
SO

4
 + 1690 kJ

La oxidación del S resulta así en la formación de H
2
SO

4
. Ocurre así un consecuente incremen-

to de la acidez de suelo. El mismo proceso también explica la acidificación resultante de la adición de

S elemental para suelos. Este tratamiento se utiliza a veces para deprimir el pH de suelos alcalinos. En

un modo similar a la reacción descripta anteriormente  el FeS puede oxidarse biológica y químicamente

a S elemental (SCHOEN y RYE  1971 ) de acuerdo con la ecuación:

FeS + H
2
O + 1/2 O

2
 -> Fe (OH)

2
 + S

Bajo condiciones de suelo reducidas (suelos inundados, suelos arroceros) el H
2
S es el produc-

to final más importante de la degradación anaeróbica del S. Se forman además sulfuros orgánicos,

como el metil- y butil sulfuros, que como el H
2
S se caracterizan por un olor desagradable. Las bacterias

fotosintéticas verdes y moradas pueden oxidar el H
2
S a S utilizando el H, del H

2
O para el transporte

fotosintético de electrones. Cuando este proceso se restringe, el H
2
S puede acumularse en niveles

tóxicos y así limitar el crecimiento de las plantas. En parte el efecto pernicioso del H
2
S puede ser

aliviado por la adición de sales ferrosas que forman el FeS difícilmente solubles (CONNELL y PATRICK

1969 ). La reducción de sulfato bajo condiciones anaeróbicas se produce principalmente por bacterias

del género Desulfovibrio (PONNAMPERUMA  1972 ). Estas bacteria utiliza el oxígeno del SO
4

2- como

un aceptor terminal de electrones.

Los procesos de conversión de S en suelos están mostrado en Figura 8.1. Bajo condiciones

reductora se produce H
2
S. Algo del H

2
S puede liberarse a la atmósfera y perderse del sistema edáfico.

Las condiciones aeróbicas del suelo cambian los procesos a favor de la formación de SO
4

2-. Como este
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ion es relativamente móvil en el suelo, algo del SO
4

2- puede perderse por lixiviación. El sulfato es la

forma en que plantas absorben S del medio de suelo. Dentro de la planta misma una parte del sulfato

es absorbido se reduce y se convierte a formas orgánicas (ver punto 3.3.3.). El S orgánico presente en

los remanentes de materiales vegetales muerto en el suelo también está involucrado en el ciclo del S

como se muestra en la Figura 8.1. Una revisión útil del ciclo de S en relación a nutrición de suelo y

planta ha sido presentado por WHITEHEAD  1964 .

8.2 Azufre en Fisiología8.2 Azufre en Fisiología8.2 Azufre en Fisiología8.2 Azufre en Fisiología8.2 Azufre en Fisiología

8.2.1 Absorción y translocación8.2.1 Absorción y translocación8.2.1 Absorción y translocación8.2.1 Absorción y translocación8.2.1 Absorción y translocación

Las plantas absorben S principalmente en forma de SO
4

2-. En el rango de pH al cual las raíces

están normalmente expuestas, la absorción no es muy sensible a los cambios de pH.  HENDRIX  1967

encontró la tasa más alta de absorción a pH 6.5 en plantas de frijoles. Los otros nutrientes escasamen-

te afectan la absorción de SO
4

2- por las células vegetales. El selenato, sin embargo, está muy relaciona-

do químicamente con el SO
4

2-, y deprime sustancialmente la absorción de SO
4

2- (LEGGETT y EPSTEIN

1956 ).  Esto indica que las dos formas iónicas compiten probablemente por el mismo sitio de trans-

porte. El mecanismo real de absorción no está completamente entendido. NISSEN (1971) supone que

existe solo un único mecanismo de absorción, siendo que la selectividad de la misma depende mucho

de la concentración de SO
4

2- prevaleciente en la solución nutritiva.  Esto aún necesita una elucidación

posterior (ver p. 3.1.9). De acuerdo con investigaciones de ANSARI y BOWLING (1972) con girasol, el

SO
4

2- se absorbe y transloca en contra de un gradiente electroquímico, sugiriendo que la absorción de

SO
4

2- es un proceso activo a ( ver p. 3.1.6).  LIN (1981) al estudiar la absorción de sulfato por protoplastos

de raíces de maíz y segmentos de raíces de maíz encontraron que al absorción de sulfato fue promo-

vido por una disminución del pH de la solución externa. el autor sugiere que el sulfato fue absorbido

Figura 8.1. Ciclo del azufre en la naturaleza.

S orgánico
del suelo

Condiciones
anaeróbicas

S elemental

Sulfato

Condiciones
aeróbicas
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principalmente por vía de un co-transporte H+/SO
4

2-o un antiporte OH-/SO
4

2- (ver p. 3.1.5). Se supone

que las proteínas de transporte localizadas en el plasmalena son las responsables por el proceso de

absorción de sulfatos.

El sulfato se trasloca principalmente en un dirección hacia arriba (acrópeta) y la capacidad de

plantas superiores para mover S en dirección hacia abajo (basípeta) es relativamente pobre. En experimen-

tos de cultivo en solución con trébol BOUMA (1967) encontró que como resultado de interrupción del

suministro de SO
4

2- (transferencia en una solución libre de SO
4

2-) el S en las raíces y peciolos fue

translocado hacia las hojas más jóvenes. El S de las hojas más viejas, sin embargo, no contribuyó al

suministro de S a los tejidos más jóvenes.  Esto demuestra que no se da una translocación en contra

de la corriente de transpiración.

Existen ahora considerable evidencias que demuestran que las plantas puede utilizar SO
2

atmosférico como parte de su necesidad de S.  FALLER et al, (1970) cultivando diversas especies

vegetales en cámaras de crecimiento con concentraciones definidas de SO
2
 en la atmósfera como

única fuente de S, encontró que el crecimiento estuvo reducido solo en el tratamiento donde el SO
2

estuvo ausente.  El efecto beneficioso del SO
2
  para aliviar la deficiencia de S ha sido informado

también por COWLING y LOCKYER (1976).  Una vez que el SO
2
 se absorbe a traves del estoma, se

distribuye en toda la planta, habiéndose detectado en diversas fracciones de S, tales como proteínas,

aminoácido  y sulfatos (DE CORMIS, 1968).

8.2.2. Funciones metabólicas del azufre8.2.2. Funciones metabólicas del azufre8.2.2. Funciones metabólicas del azufre8.2.2. Funciones metabólicas del azufre8.2.2. Funciones metabólicas del azufre

La asimilación (reducción) del SO
4

2-  ha sido descrito en el punto 3.3.6. Normalmente, el S

reducido se incorpora rápidamente a una molécula orgánica, siendo la cisteína la primera molécula

estable. El grupo SH (sulfidril o  thiol) de la cisteína puede transferirse a la  fosfohomoserina para

formar cistationina, que se divide para producir  homocisteína.  Este compuesto a su vez puede con-

vertirse a metionina por un grupo de transferencia CH
3
.  De acuerdo a WILSON et al.  1978 , las plantas

pueden producir también H
2
S del SO

4

2- si se suminstran cantidades muy altas de sulfatos.

La cisteína y  la metionina son los aminoácidos de S más importantes en las plantas, donde

se dan tanto como aminoácidos libres o constituyendo bloques de proteínas. Una de las funciones

principales de S en las proteínas o  los polipéptidos es la formación de  enlaces disulfuros entre las

cadenas de polipéptidos. La síntesis de la cistina dipeptida a partir de dos  moléculas de cisteíne

ilustran la formación de un  enlace disulfuro (S-S- enlace) a partir de dos grupos SH.

Cisteína Cistina
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En un modo análogo la formación de un enlace disulfuro puede servir como un cruce covalente

entre dos cadenas de polipéptidos  o entre dos puntos en una única cadena. Así se estabiliza la

estructura polipéptida  (ver Figura 8.2).  La formación de un enlace disulfuro  en polipéptidos y proteí-

nas es una función escencial de la bioquímica del S, ya que estos puentes S-S contribuyen a la

conformación de enzimo proteínas. La calidad panadera también se relaciona con los enlaces disulfuro

ya que es responsable de la polimerización de la glutelina.  Un grado de  polimerización de la glutelina

más alto mejora la calidad panadera (EWART, 1978).  Una función adicional esencial de los grupos SH

en el metabolismo, es su participación directa en reacciones enzimáticas, aunque no todos grupos SH

libres en las enzimas son activos.

Como se muestra en la ecuación anterior la cistina se forma por la oxidación (liberación de H)

de dos moléculas de cisteína.  Toda la reacción sirve como un sistema redox que puede absorber o

liberar átomos de H dependendiendo de las condiciones metabólicas prevalecientes. Bajo condiciones

reductoras (exceso de H o de coenzimes reducidas) el equilibrio cambia a favor de la formación de

cisteína  mientras que bajo condiciones oxidantes  se forma cistina. El sistema funciona así como

donante de H o un aceptor de H.   El sistema redox glutationa es análogo al  sistema cisteína/  cistina.

El glutatione es un  tripeptido  consistente en glutamil  (= residuo del ácido glutámico),  cistenil (=

residuo de cisteína) y  mitades de glicina ( ver fórmula en página anterior). El grupo reactivo del sistema

es el grupo SH de la mitad cistenil que forma un enlace S-S con el grupo SH de otra molécula de

glutatione. Debido a su mayor solubilidad en agua, el sistema redox  glutatione juega un papel más

importante en el metabolismo que el sistema  redox cistina/cisteína.  El glutatione reducido sirve como

un  regulador de sulfidrilos que mantiene reducidos los residuos de proteínas de cisteíne. La forma

oxidada de glutatione  puede estar reducida por el NADPH (ver fórmula en la siguiente página)

El grupo SH del ácido lipoico también participa en  reacciones redox en un modo similar (ver

fórmula).  El ácido lipoico es una coenzima involucrada en la decarboxilación oxidativa de alfa-keto

ácidos.

Figura 8.2. Enlaces S-S de una cadena polipéptida.

Amino acilo
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Un grupo importante de compuestos que contienen S son las ferredoxinas (un tipo no hemo

de ferroproteínas de azufre).  Estas proteínas de bajo peso molecular contienen una alta proporción de

unidades de cisteíne, y un número igual de átomos de S y Fe, además del S contenido en las unidades

de cisteína y metionina de la cadena proteica.  El arreglo espacial detallado de los átomos de S y Fe no

ha no sido aún elaborado.  Sin embargo, parece que estos átomos de S y Fe están vinculados juntos y

que esta combinación está vinculado a su vez a la cadena proteica a través de los átomos de S de  la

cisteína (ver Figura 3.18 p. 3.2.2).  Esta configuración confiere un potencial redox altamente negativo,

el más negativo conocido para un compuesto biológico. La forma oxidada se reduce aceptando un

electrón expulsado de la clorofila en las reacciones lumínicas de la fotosíntesis. La forma reducida es

probablemente la fuente final del poder reductor para la reducción del CO
2
 en las reacciones a oscuras

de la fotosíntesis (ver p. 3.2.2.).  También sirve un donante de electrón en la reducción del sulfato (p.

3.3.6), la reducción del N
2
 (p. 3.3.3) y la síntesis del glutamato (p.3.3.4).

El azufre es un elemento de la CoA y de las vitaminas biotina y  tiamina.

La biotina está asociada con la fijación de CO
2
 y  reacciones de descarboxilación, aunque no

parecen ser el grupo prostético de enzimas de fijación de CO
2
 (ROBINSON  1973 ).

El azufre es un elemento esencial del anillo tiazólico, que es un componente de la vitamina

tiamina. La tiamina puede existir como una vitamina libre o como tiamin-pirofosfato. En contraste con

los tejidos animales, las plantas contienen tiamina generalmente en forma de vitamina libre (ROBINSON

1973 ). Se conoce poco del papel de la tiamina en las plantas.   La tiamin-pirofosfato actúa como una

coenzima en la descarboxilación del piruvato a acetaldehído y la oxidación de los alfa-keto ácidos

(LEHNINGER  1975 ). La base de estas reacciones es la habilidad del anillo tiazólic de tiamin   pirofosfato

para unir y activar grupos aldehído.

Biotina

Tiamin - pirofosfato
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Tiamina (Vitamina B)

Coenzima A (Co A - SH)

En la coenzima A (CoA) el sitio activo de la molécula es el grupo SH.  Puede reaccionar con

ácidos orgánicos de acuerdo con la ecuación

De este modo el grupo SH se vuelve esterificado con el grupo acil  de un ácido orgánico. La

coenzime A sirve así como un transportador de grupos acil.

El acetil CoA se forma cuando la CoA reacciona con ácido acético.  Este es un ejemplo impor-

tante de un ácido activado  de este tipo y obra un papel muy significativo en los ácidos grasos y el

metabolismo lipídico.



Muchas especies vegetales contienen cantidades pequeñas de compuestos volátiles de S.

Estos son principalmente di o poli sulfuros. En las cebollas son las responsbles del efecto lacrimogeno.

El principal compuesto en los ajos es el dialil-disulfuro.

El aceite de mostaza que ocurre principalmente en las Crucíferas son de significancia agrícola

particular.  De acuerdo con  FOWDEN  (1967) aminoácidos tales como el glutamato, aspartato o la

serina, son precursores del aceite de mostaza.  El principal camino de síntesis está esbozado abajo:

La estructura general del aceite de mostaza mostrada anteriormente explica que el S ocurre

en dos formas diferentes.  Está presente en la forma de un grupo sulfuril y también como S reducido

que vincula la mitad de glucosa con el resto de la molécula (enlace S glicosidico).  El catión X+ es

generalmente potasio.  El término químico correcto para los aceites de mostaza es aceite de mostaza

glucosido  o glucosinolatos.  Al hidrolizarse los glucosinolatos   dan isotiocianatos  (R - N = C = S),

glucosa y sulfato.  El radical ‘R’ en la fórmula varía para los diferentes aceites de mostaza:
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Sinigrina (Brassica nigra)

Glucotropaeolina (Tropaeolum majus)

Gluconasturtuna (Nasturtium officinale)

Glucobarbarina (Reseda luteola)

Gllucosinalbina (Sinapsis alba)
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Las especies vegetales en que ocurren principalmente estos glucosinolatos están citados

entre paréntesis. Los contenidos mas altos de S que se encuentran generalmente en las Crucíferas son

ampliamente atribuibles a estos compuestos.

El contenido de S total en los tejidos vegetales están en el orden de 0.2 a 0.5 % de materia

seca. ULRICH et al, (1967) al estudiar la absorción y el contenido de S en alfalfa (Medicago sativa) en

cultivos en solución, encontró que en el rango inadecuado de suministro de S, al aumentar el suminis-

tro de sulfato solamente aumentó el contenido orgánico de S sin aumentar el contenido de sulfato.

Tan pronto como la demanda de S de la planta se satisfizo, el contenido de S como sulfato aumentó

mientras que el contenido de S orgánico permaneció relativamente constante.   Esta relación se mues-

tra en la Figura 8.3 de datos de DELOCH (1960)  en girasol.  Estos resultados demuestran que el S

absorbido en exceso a lo demandado por la planta para la síntesis de compuestos orgánicos de S se

almacena como SO
4
-S.  En especies vegetales capaces de sintetizar aceites de mostaza, los compues-

tos orgánicos de S, antes que el SO
4

-2, son las principales formas de almacenamiento. De acuerdo con

MARQUARD et al, (1968) el contenido de aceite de mostaza en estas plantas dependen muy estrecha-

mente del suministro de S.  Las plantas bien suministradas con S poseen altos contenidos de aceites

de mostaza.  El aumento de la aplicación de S puede realzar la concentración de aceite de mostaza

hasta después que el máximo crecimiento se ha logrado.  Durante la senescencia, las proteínas son

hidrolizadas (proteólisis) y el S de los aminoácidos liberados puede frecuentemente oxidarse a SO
4

2-

(MOTHES  1939).   En este aspecto el S orgánico difiere fundamentalmente del N orgánico, que no

puede oxidarse a NO
3
- en los tejidos vegetales.

Con la excepción de las especies vegetales que contienen S glicósidos, el grueso del S orgá-

nico consiste en proteínas de S en forma de residuos cisteinil- y metionil.  Como proteínas tienen una

composición definida, la relación N/S de las proteínas varía ligeramente y están en el orden de 30/1 a

40/1 (DIJKSHOORN y VAN WIJK 1967).  Relaciones N/S algo similares fueron encontradas por RENDIG

et al, (1976) en proteínas de plantas jóvenes de maíz.  Las proteínas y cloroplasto-proteínas asociadas

con  ácidos nucleicos, sin embargo, tienen relaciones N/S mas bajas, ya que estas proteínas son

comparativamente ricas en S (ver Tabla 8.1).

Tabla 8.1. Relaciones N/S de varias proteínas vegetales (DIJKSHOORN y VAN WIJK 1967).

Proteína       Relación N/S

Gliadina (granos) 33 / 1

Albúmina (Granos) 28 / 1

Globulina (granos) 67 / 1

Cloroplasto proteína 15 / 1

Nucleoproteínas 18 / 1
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8.2.3. Deficiencia y to8.2.3. Deficiencia y to8.2.3. Deficiencia y to8.2.3. Deficiencia y to8.2.3. Deficiencia y toxicidad de Azufrexicidad de Azufrexicidad de Azufrexicidad de Azufrexicidad de Azufre

Como elemento esencial de proteínas, la deficiencia de S resulta en una inhibición de la

síntesis proteica. Si los aminoácidos de S (cisteína, metionina) que son bloques constructivos esencia-

les de proteínas, son deficientes, las proteínas no pueden sintetizarse.  Por esta razón los aminoácidos

que no contienen azufre se acumulan en los tejidos de las plantas deficientes en S (LINSER et al,

1964). COLEMAN (1957) observó que principalmente se acumulan asparagina, glutamina y arginina.

Este hallazgo es consistente con los resultados de EPPENDORFER (1968), que encontró una acumu-

lación de amidas en la fracción amino soluble de retoños de cebada que padecían un suministro

inadecuado de S. De acuerdo con los hallazgos de RENDIG et al. (1976), la acumulación de  N

amidas en plantas de maíz deficiente en S, está asociada con niveles bajos de azúcares.   Estos

contenidos bajos de azúcares son el resultado de una pobre actividad fotosintética, de plantas cloróticas

deficientes en S.  De la discusión precedente no sorprende que el contenido proteico de plantas

deficiente de S esté deprimido. Este hecho no solamente se sostiene para materiales vegetativos de

plantas sino también para los granos de los cereales.  Así tanto  EPPENDORFER et al, (1968) como

COIC et al (1963)  han informado que los granos de cebada deficiente de S y trigo contienen menos

metionina y cisteína que los encontrados en cereales bien suministrados con S. La relación «N

orgánico/S orgánico» es por lo tanto considerablemente más alta en tejidos vegetales deficientes en

S (70/1 a 80/1) en comparación con tejidos vegetales normales. Esta relación puede servir como una

guía indicativa de si las plantas están siendo suministrado adecuadamente o no con S.  Otra caracterís-

tica de los tejidos deficientes en S es la acumulación de NO
3
-N. La influencia de la deficiencia de S en

los compuestos de carbohidratos de S y N en plantas está resumidos en los resultados de ERGLE y

EATON  1951  mostrados en la Tabla 8.2.

En los cultivos de cosecha las deficiencias de azufre y de nitrógeno son a veces difíciles de

distinguir.  En esta instancia el análisis foliar puede ser muy valioso. En plantas deficientes de S los

Fig. 8.3 Influencia de niveles crecientes de SO
4
 en S total, sulfato y S orgánico, en hojas de girasol.
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niveles de SO
4
-S son muy bajos mientras que  se acumulan N amidas y NO

3
-N. Esto contrasta

marcadamente con la deficiencia de N donde los niveles de N solubles están deprimidos y los niveles

de SO
4

2- son normales.

En plantas que padecen deficiencia de S la tasa de crecimiento del cultivo se reduce. Gene-

ralmente se afecta más el crecimiento de los retoños que el de la raíz. Frecuentemente las plantas

son rígidas y quebradizas y los tallos quedan muy delgados. En las Crucíferas la extensión lateral de

la lámina de hoja se restringe dejando las hojas más bien estrechas.  Se afecta la formación de

cloroplastos y de acuerdo a KYLIN (1953) puede hasta ocurrir la descomposición de cloroplastos en

los casos severos.  En contraste con la deficiencia de N,  los síntomas cloróticos   ocurren primero en

las hojas más jóvenes mas recientemente formadas (MAINARD 1979).  Estos muestra que los teji-

dos más viejos no pueden contribuir sustancialmente al suministro de S de hojas más jóvenes, que

obviamente dependen principalmente del S absorbido por las raíces.  ULRICH et al, (1967) describie-

ron así los síntomas de deficiencia de S en alfalfa: Los síntomas de deficiencia de azufre aparecieron

primero en la parte superior de las plantas de alfalfa.  Las hojas se volvieron de un color verde claro

a un amarillo claro, frecuentemente seguidas por un amarillamiento pronunciado.  Con el tiempo,

todas las hojas en la planta se volvieron de color amarillo claro a amarillo. El desarrollo de la clorosis

observada en alfalfa también se verifica para muchas otras especies vegetales.  En Lolium multiflo-

rum  ULRICH y HILTON (1968) encontraron entrenudos reducidos en plantas deficientes de S.

Las plantas son comparativamente insensibles a altas concentraciones de SO
4

2- en el medio

nutritivo. Solo en casos donde las concentraciones de SO
4

2- están en el orden de 50 mM, como por

ejemplo en algunos suelos salinos, el crecimiento de las plantas se afecta adversamente. Los sínto-

mas frecuentes son una reducción en la tasa de crecimiento y un color verde oscuro de las hojas,

que no son específicos del exceso de S y son más bien típicos de plantas afectada por exceso de

sales (ver p.  4.4.1).  Siempre y cuando se provea SO
4

2- y Cl- en concentraciones iso-osmóticas, el

SO
4

2-  es frecuentemente más pernicioso que la salinidad de Cl (Henckel y Solovyov, 1968; Meiri et al,

1971).

Altas concentraciones de SO
2
 en la atmósfera pueden ser tóxicas para las plantas. De

acuerdo a SAALBACH (1984) los niveles críticos de SO
2
 para plantas anuales son de 10 ug SO

2
. Para

Tabla 8.2 Efecto de la concentración de sulfatos en el medio nutritivo en el porcentaje de
peso seco de carbohidratos, compuestos de azufre y nitrógeno en hojas de algodón (ERGLE
y EATON, 1951).

SO4   Peso S Sulfato S-Organico Azucar Nitrato N organ N Proteina
agreg. Fresco          %        %      total          N %     ico sol.     %

0.1 13 0.003 0.11 0.0 1.39 2.23 0.96
1.0 50 0.003 0.12 0.0 1.37 2.21 1.28
10 237 0.009 0.17 1.5 0.06 1.19 2.56
50 350 0.10      0.26 3.1 0.00 0.51 3.25
200 345 0.36      0.25 3.4 0.10 0.45 3.20
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árboles forestales y otras especies perennes es cerca de la mitad de ese valor. La concentración de

SO
2
 de la atmósfera es generalmente de 10 a 40 ug m-3. En áreas industriales, sin embargo,  se han

registrado concentraciones varias veces más altas que estos niveles normales. Las causas de la

toxicidad  de SO
2
  han sido investigadas por SILVIUS et al, (1975).  El dióxido de azufre absorbido por

las hojas se disuelve en la superficie húmeda del  mesófilo celular de las cavidades estomatales (ver

Figura 4.6, p. 4.2.5).  El resultante ácido sulfuroso se disocia aumentando los niveles de H+, HSO
3
- y

SO
3

2-. Los iones sulfato se producen por una reacción en cadena de radicales libres y se asimilan (ver

p.3.3.6).  De los hallazgos de SILVIUS et al, (1975) aparenta que una razón mayor para explicar el

efecto tóxico del SO
2
 es que en niveles altos de exposición, pueden acumularse gases de SO

2
 y

aniones de S (HSO
3
- y SO

3

2-), desacoplando la  fotofosforilación (ver p.3.2.4).  Otros efectos perni-

ciosos incluyen la disrupción de las membranas de los cloroplastos, como resultado del tratamiento

con SO
2
 (WELLBURN et al. 1972; PUCKETT et al, 1973). En regiones industriales, niveles altos de

SO
2
 en la atmósfera ha resultado en la erradicación de ciertas especies de líquenes.

8.3 Azufre en la Nutrición de Cultivos8.3 Azufre en la Nutrición de Cultivos8.3 Azufre en la Nutrición de Cultivos8.3 Azufre en la Nutrición de Cultivos8.3 Azufre en la Nutrición de Cultivos

8.3.1 Balance de Azufre8.3.1 Balance de Azufre8.3.1 Balance de Azufre8.3.1 Balance de Azufre8.3.1 Balance de Azufre

Aunque el contenido de S en plantas de cultivo están en el mismo orden que el contenido P,

la aplicación de S no juega generalmente un papel importante como la fertilización con P. Esto se

debe al hecho que el SO
4

2- no está unido tan fuertemente (fijado) a las partículas de suelo como el

fosfato, quedando así más disponibles para las raíces de las plantas. Además cantidades sustancia-

les del S absorbido por los cultivos se originan de la atmósfera o de fertilizantes que contienen S

junto con el nutriente principal que se aplica, por ejemplo  sulfato de potasio o sulfato de amonio.

Las cantidades de S originarias de la atmósfera depende de la distancia al mar, las precipitaciones y

las emisiones de SO
2
 en el humo.  Así la atmósfera en áreas altamente industrializadas contienen

generalmente más SO
2
.   que en las áreas mas alejadas.

Parte del SO
2
 atmosférico se disuelve en la lluvia que cae y de esta forma penetra en el

suelo, donde se oxida a SO
4

2- . Este proceso puede contribuir a una acidificación del suelo en una

marcada extensión.   Las cantidades de S atmosférico suministradas a los suelos disminuyen con la

distancia del mar (ver  p. 6.6.6).  Por esa razón, los suelos de las regiones marítimas están gene-

ralmente bien suministrados con S.  DAM KOFOED y FOGH (1968)  informaron que en Dinamarca

un promedio de 8 a 15 kg de S/ha/año se suministra al suelo por la precipitación. De acuerdo con

RIEHM y QUELLMALZ (1959)  al menos la misma cantidad de S en forma de SO
2
 se absorbe direc-

tamente por cultivos bajo condiciones donde las altas concentraciones de SO
2
 se presentan en la

atmósfera.   Estas cantidades son más que el doble del requerimiento de S de la mayoría de los

cultivos (ver Tabla 6.10).  Estas cifras indican la alta contribución del S atmosférico a los suelos en

las regiones marítimas e industriales.

Por otra parte grandes cantidades de SO
4

2- pueden lixiviarse cuando las precipitaciones son

elevadas. El S lixiviado frecuentemente excede por lejos las cantidades absorbidas por los cultivos.

En experimentos de largo plazo con lisímetros PFAFF (1963)  encontró que en suelos de textura
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media se lixiviaron cerca de 130 kg de S/ha/año. La planilla de balance del S a partir de estas investiga-

ciones se presentan en la tabla 8.4.   Puede verse que las cantidades de S suministradas por precipita-

ción y por fertilizante fueron inferiores que las cantidades de S absorbidas por los cultivos y lixiviadas

por el agua de lluvia.  Como el contenido de S de los suelos no disminuyó significativamente durante

el período experimental, PFAFF (1963) supone que el déficit de S, de 41 kg de S/ha/año fue cubierto

por absorción directa de la atmósfera.  Como los experimentos fueron llevados a cabo en un área

industrial, ésta parece una suposición muy razonable. En años recientes, la contaminación atmos-

férica de SO
2
 por el humo ha estado mucho más estrictamente controlada que  en años previos.  La

cantidad de S disponible para los cultivos a partir de la atmósfera se reducido así.  De los resultados

mostrados en la Tabla 8.4 aparecería por lo tanto que grandes regiones de suelos cultivados puede

bien haber cambiado desde una situación positiva a un balance negativo de S. La situación se

agrava por el hecho que el consumo de fertilizantes que contienen sulfato está decreciendo,

particularmente el uso de sulfato de amonio y superfosfato simple.

8.3.2. Aplicación de Azufre8.3.2. Aplicación de Azufre8.3.2. Aplicación de Azufre8.3.2. Aplicación de Azufre8.3.2. Aplicación de Azufre

En regiones lejanas del mar y de las industrias, el suministro inadecuado de S y la deficien-

cia de S en los cultivos no son poco comunes. Hace 40 años atrás STOREY y LEACH (1933) observa-

ron deficiencias de S en plantaciones de té en Malawi, y la deficiencia se conoció como «tés amari-

llos».  La deficiencia de azufre se reconoce ampliamente ahora en muchas partes del mundo, inclu-

yendo Africa, Australia, Nueva Zelandia y los E.U. Las aplicaciones de azufre a los cultivos se han

vuelto muy comunes.

La deficiencia de azufre en maní en la zona de sabana de Ghana fue informada por AGBLE

(1974).  McLACHLAN y DE MARCO   (1968) obtuvieron respuestas notables a aplicaciones de sulfato

en  pasturas en Australia. WALKER y ADAMS (1958) llevando a cabo experimentos de campo en

suelos deficientes de S en Nueva Zelandia observó competencia entre gramíneas y tréboles por el S.

En el tratamiento sin S casi todo el SO
4

2- disponible fue absorbido por los pastos y la fijación del N

por los tréboles asociados fue despreciable. Aplicaciones de azufre de alrededor de 17 kg S/ha en

combinación con fertilizante Nitrogenado adecuado resultó en un crecimiento extraordinario del

trébol, así como altos rendimientos de materia seca y de N recuperado por las gramíneas. El trata-

miento de S más alto también resultó en una absorción nitrogenada extremadamente alto por  el

forraje, que fue cerca de tres veces más alto que la dosis de fertilizante Nitrogenado aplicado.  Este

experimento demuestra el papel esencial de S al promover crecimiento y fijación N por las legumino-

sas.

Tabla 8.3. Planilla de balance de azufre de cultivos de un área industrial bajo condiciones
de Europa Central (PFAFF, 1963).

Suministro al suelo kg S/ha/año  Perdidas del suelo kg S/ha/año

Fertilizantes        62 Remoción por los cultivos  23
Precipitación       50 Lixiviación 130

112 153

Déficit: 41 kg S/ha/Año
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El requerimiento total de S de los diferentes cultivos depende de la producción del material

vegetal así también como de la especie cultivada. Cultivos con una alta producción de material

orgánico como caña de azúcar, maíz y pasto bermuda tienen una alta demanda por S que está en el

orden de los 30 a 40 kg de S/ha/año (ver Tabla 6.2).  Un requerimiento alto de S es también caracte-

rístico de cultivos ricas en proteínas (alfalfa, tréboles) y particularmente de las Crucíferas. Así el

requerimiento de la colza es cerca de 3 veces más alto que el de los cereales. Las Crucíferas necesi-

tan una cantidad apreciable de S para la síntesis de los aceites de mostaza. Por esta razón respon-

den significativamente al suministro de S cuando este es inadecuado.   El requerimiento de S de los

diferentes cultivos también se refleja en el contenido de S de sus semillas y granos, tal como se

muestra en la tabla 8.5 (DELOCH, 1960).

Los fertilizantes más importantes que contienen S son el yeso, superfosfato simple, sulfato de

amonio, sulfato de potasio, y sulfato de potasio y magnesio. Los fertilizantes recubiertos con azufre

(ver p.302) también contribuyen al suministro de S a las plantas.  Las aplicaciones de yeso (CaSO
4
.2H

2
O)

se utilizan frecuentemente en casos donde los suelos son absolutamente deficientes en S. McLACHLAN

y  DE MARCO (1968) informaron que la eficiencia del yeso es más alto cuando el tamaño de los

gránulos es mas pequeño. Las dosis aplicadas generalmente están en el rango de 10 a 50 kg de S/ha.

En regiones con altas precipitaciones de primavera la aplicación se recomienda para evitar lixiviación

por las lluvias invernales.
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99999.1 .1 .1 .1 .1 Fósforo del SueloFósforo del SueloFósforo del SueloFósforo del SueloFósforo del Suelo

99999.1.1. .1.1. .1.1. .1.1. .1.1. Fracciones de Fósforo y minerales fosfatadosFracciones de Fósforo y minerales fosfatadosFracciones de Fósforo y minerales fosfatadosFracciones de Fósforo y minerales fosfatadosFracciones de Fósforo y minerales fosfatados

El fósforo en los suelos ocurre casi exclusivamente en forma de ortofosfatos.  El contenido total

se da en un rango entre 0.02 a 0.15% de P.  Una cantidad bastante sustancial de este P está asociado

con la materia orgánica de suelo (Williams, 1959) y en suelos minerales la proporción de P orgánico

oscila entre 20 a 80% del total de P.  Mandal (1975) informó que en suelos arroceros del Oeste de

Bengala el P orgánico representaba en promedio cerca del 35 % del P total del suelo.  En suelos

minerales vírgenes el contenido de P orgánico depende mucho de la edad del suelo. Esto se ilustra en

la Figura 9.1.

En esta figura la distribución de fracciones de P del suelo en una cronosecuencia  de suelos

desarrollados en Nuevo Zelandia (WALKER y SYERS, 1976).  Puede verse que la proporción de P

orgánico en el perfil de suelo alcanza un máximo y luego disminuye lentamente.   Para la mayoría de

los suelos minerales,  se considera a las apatitas los principales minerales que contienen fosfatos, de

que derivan las otras fracciones de suelo que contienen P. En el diagrama estas fracciones derivadas de

P se muestran como «fosfato inorgánico no-ocluído» y «fosfato inorgánico ocluído».  La fracción no-

ocluída contiene fosfato en solución, fosfato  adsorbido a las superficies de las partículas de suelo y

algunos minerales de fosfato.  El fosfato ocluído se mantiene en los minerales de Fe y Al, frecuente-

mente en la cobertura de los hydroxi compuestos de Fe.  La figura 9.1 también demuestra que se

pierde del suelo una cantidad apreciable de fosfato durante la pedogénesis. Esto es el  resultado por

lejos de la translocación del P soluble fuera del perfil de suelo.  Cuando uno considera la escala de

tiempo involucrada, sin embargo, se observa que la tasa anual de pérdida de fosfatos es extremada-

mente baja (ver punto 6.1.3).

C
AP

ITU
LO

 9



356 Fósforo

Está fuera del propósito de este libro describir las diversas formas de fosfato de suelo y las

interrelaciones entre estas formas.  Consideradas simplemente desde el punto de vista de la nutrición

vegetal, son importantes tres fracciones principales del fosfato del suelo;

1.   El fosfato en la solución de suelo

2.   El fosfato fácilmente disponible ó lábil

3.   El fosfato indisponible.

Estas tres fracciones están representadas esquemáticamente en la Figura 9.2.  La primera

fracción se define claramente y es el fosfato disuelto en la solución de suelo. La segunda fracción es el

fosfato sólido que se mantiene en la superficies de las partículas, de modo que está en rápido equilibrio

con el fosfato de la solución de suelo. La cantidad de esta fracción puede determinarse por medio de

intercambio isotópico y se denomina fosfato fácilmente disponible (ver punto 2.4.5).  La tercera frac-

ción es el fosfato indisponible o insoluble. El fosfato en esta fracción puede liberarse solo muy lenta-

mente en a la fracción mas soluble.

Se han realizado muchos intentos para relacionar fosfato el fosfato indisponible con minerales

específicos de suelo.   Tales investigaciones, sin embargo, se complican por el hecho que muchos

fosfatos de suelo contienen impurezas, que influyen en su solubilidad y  por lo tanto en su capacidad

de intercambiar iones  fosfatos con la solución de suelo.   En muchos suelos, con pH > de 7, particu-

larmente en suelos calcáreos, la apatita  se considera el fosfato inorgánico más importante, mientras

que en suelos de pH mas bajo, las formas adsorbidas y ocluídas de fosfato son las principales fraccio-

nes de P inorgánicos.

Figura 9.1.  Cambios de las fracciones de fosfato del suelo durante  la pedogénesis (Walker y Syers,

1976).  Los suelos de diferentes edades desarrolladas del mismo material parenteral (cronosecuencia).
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Algunos minerales importantes de fosfatos de suelo se presentan en la Tabla 9.1. Sus

solubilidades son conocidas en sistemas bien definidos.  Sin embargo, esta información es de escaso

uso practico para definir la solubilidad de los fosfatos de suelo (Larsen, 1967), debido a la compleja

naturaleza propia del sistema suelo. La mayoría de los minerales de fosfato contienen impurezas, que

pueden influenciar considerablemente su solubilidad. Así, la hidroxi apatita con impurezas de carbo-

nato tiene una solubilidad mucho más alta que la apatita pura (Khasawneh y Doll,  1978).   Antes se

creía que la strenguita y la variscita eran importantes fosfatos del suelo. La evidencia de Larsen (1967),

sugiere, sin embargo, que existen solamente bajo condiciones donde el pH es menor que 4.2 (Strenguita)

o 3.1 (Variscita). Estos dos minerales de fosfato por lo tanto parecen ser de importancia menor para la

mayoría de suelos agrícolas.

Figura 9.2. Representación esquemática de los 3 fracciones de suelo P importantes para nutrición de

planta.

Tabla 9.1. Importantes minerales de fosfatos del sueloImportantes minerales de fosfatos del sueloImportantes minerales de fosfatos del sueloImportantes minerales de fosfatos del sueloImportantes minerales de fosfatos del suelo.

Hidroxi apatita Ca
5
(PO

4
)
3
OH

Fluorapatita Ca
5
(PO

4
)
3
F

Fosfato dicálcico CaHPO
4

Fosfato tricálcico Ca
3
(PO

4
)
2

Variscita AlH
2
PO

4
(OH)

 2

Strenguita FeH
2
PO

4
(OH)

 2

P en solución

P lábil P no lábil
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9.1.2 A9.1.2 A9.1.2 A9.1.2 A9.1.2 Adsorción de los Fdsorción de los Fdsorción de los Fdsorción de los Fdsorción de los Fosfatos, desorciónosfatos, desorciónosfatos, desorciónosfatos, desorciónosfatos, desorción
          y mineralización          y mineralización          y mineralización          y mineralización          y mineralización

La  fracción  de   fosfatos fácilmente disponible consiste principalmente en fosfatos de Ca

solubles y fosfatos adsorbidos a la superficie de los minerales de arcilla. De los fosfatos adsorbidos solo

la fraccion mononuclear se considera que es facilemtne dispinible, ya que la fraccion binuclear se

adhiere muy fertemetne a   la supereficie   adsorbentes   del suelo (Okajuima et al 1983). La fracción

lábil está en equilibrio rápido con el fosfato   de la solución   de   suelo.  La relación entre la   cantidad

de fosfato  adsorbido  y la concentración de fosfato de la solución de suelo equilibrada puede describir-

se   aproximadamente    por   una   isoterma    del  tipo Langmuir (ver Figura 2.5) (Parfitt, 1978).  El

grado de inclinación de la curva que es una medida de la capacidad de reguladora de fosfato o poder

regulador, y expresa la relación entre cantidad (Q) e intensidad (I) (ver punto 2.3.5), pueden variar

considerablemente entre los diferentes suelos.  Generalmente  los suelos arenosos se caracterizan por

una curva plana mientras que los suelos ricos en minerales de arcilla y sequióxidos la curva es muy

inclinada.

Un factor importante  que influye la inclinación de la curva es el pH del suelo, ya que los aniones

son adsorbidos más fuertemente cuando el pH del suelo es bajo.  A medida que el pH del suelo

aumenta los iones OH- (HCO
3

-) son capaces de intercambiarse con  el fosfato adsorbido y liberarse en

la solución de suelo a traves de un proceso conocido como desorción.  El efecto del pH en la adsorción

de fosfato se ha descrito recientemente en «Andosols» por Kawai (1980). Los alófanos son la mayor

fracción de arcilla en estos suelos y adsorben muy fuertemente los fosfatos. Algunos de los resultados

de Kawai se presentan en la Figura 9.3.  La gráfica muestra el P adsorbido ploteado contra el porcen-

taje de Al amorfo de 14 suelos.   Es   obvio que la i  nclinación   de   la   gráfica   de   adsorción de

fosfatos fue mayor a pH 4.5 que a pH 7.0.  En otras palabras para un aumento determiando de Al

amorfo, la adsorción de P fue mayor a pH 4.5 que a pH 7.0.   La  figura muestra además la relación

lineal entre la adsorción de fosfato y la cantidad de Al amorfo en estos Andosoles.  En los suelos en que

los fosfatos son la principal fraccion adsorbida, la disponibilidad de fosfato aumentará levantando el

pH del suelo. Esto se ha demostrado en experimentos en macetas por Hagemann y Müller (1976).

Oxidos de hierro adsorben fosfatos más fuertemente que los minerales de silicatos como las arcillas.

Se supone que los fosfatos así  adsorbidos por óxidos de hierro forman una estructura cristalina.  La

adsorción no- específica de nitratos estabiliza la adsorción de fosfatos en la superficie de los óxidos

férricos.

La adsorción de fosfatos a partículas de suelo no es usualmente un proceso de adsorción ideal,

sino más bien una combinación de adsorción y precipitación (Larsen, 1967).  Así los carbonatos de Ca

adsorbe fosfatos que luego son lentamente convertidos a apatita (Parfitt, 1978 ).  De este modo algo

del fosfato lábil está  continuadamente volviéndose indisponible y transfierendose a la fracción de

fosfatos insoluble. Este proceso de envejecimiento de fosfato es especialmente rápido en suelos ácidos

con una alta capacidad de adsorción. La adsorción depende no solo en el tipo de materiales adsorbentes

sino también de la superficie especifica (Lin et al, 1983). así el material recientemente precipitado tiene

una capacidad de adsorción  de fosfatos mas alta que el material mas cristalino. Esto se demuestra en

la tabla 9.2 del trabajo de Burnham y López-Hernandes (1982). El índice de adsorción (= x/10g C) ha

sido calculado por Bache y Williams (1971) de la cantidad de P adsorbido  por 100 g de suelo y la

correspondiente concentración de P (C, mmol P L-1) en la solución de equilibrio.
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Burnham y López-Hernandes (1982) al estudiar la capacidad de adsorción de fosfatos de 290

muestras de suelo de diferentes áreas, encontró que en general los Inceptisoles son fijadores mas

fuertes de fosfatos que los Oxisoles, de éstos se piensa que si bien tienen un alto poder fijador de

fosfatos, solo adsorben fosfatos en altas cantidades si fueran ricos en sesquióxidos dispersos y mine-

rales de arcilla. Las lateritas endurecidas (concreciones de sesquióxidos) son relativamente pobres en

adsorción de fosfatos (ver tabla 9.2). Los Entisoles y Spodosoles poseen también baja capacidad de

adsorción de fosfatos, mientras que la capacidad de adsorción de los Histosoles es prácticamente

Figura 9.3. Adsorción de fosfatos en 13 Andosoles en relación al Aluminio amorfo y al pH (Kawai,

1980).

Tabla 9.2 Capacidad de adsorción de fosfatos de varios materiales Capacidad de adsorción de fosfatos de varios materiales Capacidad de adsorción de fosfatos de varios materiales Capacidad de adsorción de fosfatos de varios materiales Capacidad de adsorción de fosfatos de varios materiales (Burnham y López-Hernandes
(1982)

Material adsorbente       Indice de adsorción
(x/10 g C)

Al(OH)
3
 amorfo recientemente preparado 1236

Oxido Fe hidratado amorfo recientemente preparado           848
Oxido Fe formado en condiciones naturales    453
Oxido Fe hidratado envejecido    111
Concreciones de Oxides de Fe (Laterita endurecida)      21
Goetita cristalina        0
Gibsita cristalina        0
Calcita (CaCO

3
)      46
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Al amorfo
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nula. Cantidades sustanciales de fosfatos adsorbidos pueden encontrarse en suelos calcáreos, donde

la adsorción de fosfatos se efectúa principalmente por los óxidos de Fe (Schwertmann y Schiek, 1980,

Ryan et al 1985).

Además de la adsorción de fosfato, la formación de precipitados de baja solubilidad (Fosfatos

de Al, Fe y Ca) pueden deprimir la disponibilidad de fosfatos.  La precipitación de fosfatos de Ca es

promovida por altas concentraciones de Ca2+ en la solución de suelo y por condiciones de alto pH.   Un

suelo de pH alto puede así estar asociado con efectos dramáticamente opuestos en disponibilidad de

fosfatos. Por una parte, la precipitación de fosfatos de Ca se favorece mientras que por otro se favorece

la desorción del fosfato P adsorbido.  Para evaluar la disponibilidad de fosfatos del suelo es pertinente

conocer cual de estos procesos, precipitación de fosfatos de Ca o desorción de fosfatos es de mayor

importancia.  En general los suelos ricos en óxidos de Al y de Fe así como en minerales de arcilla, la

desorción de fosfatos  parece ser el proceso dominante, mientras que en suelos pobres arenosos, en

suelos calcáreos, y especialmente en suelos orgánicos, la precipitación de fosfatos juega un papel

mayor.

Bajo condiciones anaeróbicas la cobertura de óxidos alumino férricos de los fosfatos ocluídos

puede quebrarse por la reducción del FeIII a Fe2+ soluble, resultando en un aumento del fosfato dispo-

nible.

La descomposición de materia la orgánica es un proceso adicional, que influencia la adsorción

de fosfato tanto directamente como indirectamente.  La materia orgánica del suelo contiene P de modo

que la mineralización de  materia orgánica libera fosfato en la solución de suelo.   El fosfato liberado de

este modo está involucrado en el equilibrio entre los iones fosfato libres y los adsorbidos.  La ruptura

por la actividad microbiana de la materia orgánica del suelo está asociada con un aumento de la

producción de CO
2
, que aumenta posiblemente la solubilidad de los fosfatos del suelo.

La mayoría de los fosfatos orgánicos del suelo se presentan en forma de ésteres inositol-fosfato,

inositol hexafosfatos y en un menor grado el de inositol tri- y tetrafosfatos. Algunos de estos fosfatos

orgánicos se producen por las plantas superiores, la mayoría sin embargo, están sintetizados por los

microorganismos (Dalal, 1977).  Los inositol fosfatos son fáciles de adsorberse y quedar así menos

disponibles según sea mas alta la capacidad de adsorción de fosfatos del suelo.

P inorgánico

Fosfatasa

Inositol hexafosfato Inositol pentafosfato
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El proceso definitivo por medio del cual los fosfatos orgánicos se vuelven disponibles es por la

ruptura del fosfato inorgánico por medio de una reacción fosfatasa.  El principio de esta reacción es la

hidrólisis como se muestra en la ecuación anterior.  La enzima fosfatasa es producida por las raíces de

plantas superiores así como por numerosos microorganismos (Aspergillus, Penicillium, Mucor, Rhizopus,

Bacillus, Pseudomonas).  Las fosfatasas son enzimas que «mineralizan» fosfatos de las fitinas, ácidos

nucleicos y fosfogliceratos.  De acuerdo con Sentenac et al. (1980 ) las paredes celulares de la raíz

poseen una alta actividad de fosfatasa. Lo resultados de Helal y Sauerbeck (1984) también muestran

que la actividad fosfatasa y la velocidad de reciclado del P orgánico es mucho mas alta en la rizósfera

de raíces de maíz que en el resto del volumen de suelo. También se ha sugerido que la actividad

fosfatasa de las micorrizas puede tener un rol en la habilidad de estos organismos para movilizar el P

del suelo (Dalal, 1977).  La actividad microbiana depende mucho de la temperatura y es más alto en el

rango de 30 a 45 °C.  Por esta razón los fosfatos orgánicos son de mayor importancia en la nutrición

vegetal bajo condiciones climáticas tropicales que en comparación con condiciones templadas. Dalal

(1977), en un útil trabajo de revisión enfatiza que la solución de suelo también contiene cantidades

apreciables de fosfatos orgánicos, pero que son solo débilmente disponible para las plantas, creyéndo-

se que sean de origen coloidal.

9.1.3 Fósforo en solución e interacciones9.1.3 Fósforo en solución e interacciones9.1.3 Fósforo en solución e interacciones9.1.3 Fósforo en solución e interacciones9.1.3 Fósforo en solución e interacciones
          con las raíces          con las raíces          con las raíces          con las raíces          con las raíces

La cantidad de fosfato presente en la solución de suelo es muy baja en comparación con  el

fosfato adsorbido.  El fosfato adsorbido excede al fosfato de la solución de suelo por un factor entre

102 y 103.  La concentración de fosfato en la solución de suelo misma es muy diluida y en los suelos

arables fértiles está en el orden de 10-5 a 10-4 M (Mengel et al. 1969, Hossner et al. 1973). Esto es

equivalente a cerca de 0.3 a 3 ppm de P. Los iones que contienen P más importantes de la solución

de suelo son HPO
4

2- y H
2
PO

4-
.  La relación entre estas dos especies iónicas en la solución de suelo es

dependiente del pH.   Altas concentraciones de  H+ cambian el equilibrio a la forma más protonada

de acuerdo con la ecuación:

HPO
4

2- + H+  «  H
2
PO

4

-

Figura 9.4. Relación entre H
2
PO

4

- y HPO
4

- en relación al pH.
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La figura 9.4 muestra que a pH 5, el HPO
4

2- está casi ausente mientras que a pH 7 ambas

especies iónicas de fosfatos se presentan en proporción bastante parecida.

A medida que las raíces empujan y buscan su camino en dirección al suelo se ponen en

contacto con el fosfato de la solución de suelo.  Siempre que las raíces tengan una alta demanda de P

-y este es generalmente el caso para las plantas en crecimiento- el fosfato se absorbe por las raíces a

una alta velocidad y la solución de suelo en la vecindad directa de la raíz se vacía de fosfato. Este

agotamiento crea un gradiente entre la concentración de fosfato cerca de la superficie de raíz y la

concentración de fosfato en el resto del volumen de suelo (Olsen y Watanabe, 1970), el gradiente de

concentración regula la velocidad de difusión del fosfato hacia las raíces de las plantas (ver punto

2.3.3).  La importancia de la difusión de fosfato en el suministro de fosfatos a las plantas ha sido

demostrado por Bhat y Nye (1974) en experimentos que mostraban que el grado de agotamiento de P

alrededor de raíces de cebolla se corresponde bastante bien con los cálculos de difusión de P. El flujo de

masa también puede tener su función en el transporte de fosfatos hacia las raíces de las plantas (ver

punto 2.3.3).  Normalmente, sin embargo, su contribución es mínima ya que la concentración de

fosfatos de la solución de suelo es muy baja (Bole 1973).

Los experimentos de Sanders y Tinker (1973) han demostrado que la infección de las raíces

por hongos micorrizales endotróficos  pueden estimular el crecimiento de la planta incrementando la

tasa de absorción de fosfatos. Un ejemplo de los efectos dramáticos que pueden obtenerse están

mostrados en la Foto 9.1. Las raíces de cebolla que están infectados con hongos micorrizales endotróficos

absorbieron fosfatos a una tasa considerablemente más alta por longitud de unidad de raíz que las

raíces no infectadas.  Si este efecto está provocado simplemente por la mayor superficie absorbente de

la asociación de raíz-hongo, permitiendo así un aumento en el volumen explorado de suelo para fosfato

de suelo, no está firmemente establecido. Cress et al. (1979) investigando la cinética de la absorción de

P en raíces de tomate micorrizadas y no micorrizadas ha informado que el factor principal que contri-

buye al aumento de la absorción por las raíces micorrizales fue una mayor afinidad aparente para el P

en los sitios absorbentes de las hifas de las micorrizas.  Estos resultados pueden explicar las observacio-

nes de Cooper y Tinker (1978) donde se observo una pobre correlación entre el transporte de P de las

hifas y el número y longitud de hifas  involucrada.  Un mecanismo de afinidad de sitio parece ser así

una explicación plausible.

De acuerdo a Bowen (1973) las hifas de las micorrizas son capaces de crecer bien aún en

condiciones de bajo potencial hídrico del suelo. Esto puede ser de particular importancia par la movili-

zación de fosfatos  bajo condiciones de suelos seco. Altos contenidos de fósforo disponible en el suelo

deprime el desarrollo de las micorrizas (Mosse, 1973). Este efecto esta relacionado a altos niveles de

carbohidratos en las raíces, que es alto en plantas deficientes de P (Jasper et al, 1979). resultados mas

recientes de Graham et al (1981) trabajado con platas de sorgo han demostrado que la liberación de

azucares y especialmente aminoácidos es mucho mas alta de as raíces de plantas deficientes de P que

de las raíces de plantas bien suministradas con fosfatos. La liberación de C  orgánico estuve cercanamente

relacionada a la colonización de raíces con micorrizas vesículo-arbusculares. Este ejemplo muestra

que el desarrollo de las micorrizas depende en gran parte del suministro de nutrientes  orgánicos por

parte de la planta huésped.

La influencia de exudados de raíz en la solubilidad de fosfatos en la vecindad de las raíces ha

atraído considerable atención.  Ahora se ha establecido que cantidades relativamente grandes de C
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asimiladas en la fotosíntesis son transferidas desde las raíces al suelo circundante (ver punto 2.3.7).

Barber y Martin (1976) encontraron por ejemplo que 20 % de los fotosintatos de plantines de trigo

fueron liberados al suelo y una fracción significativa del material consistía en quelatantes ácidos. Tales

agentes quelatantes orgánicos puede intercambiarse con el fosfato adsorbido a la superficie de las

partículas, y de ese modo liberar los fosfatos para que sean absorbidos por las plantas.  Esta parece ser

una probable explicación de los hallazgos de Brewster et al. (1976) que observaron zonas de agota-

miento de fósforo alrededor de raíces de colza mucho más profundas y más amplias que las predichas

por mediciones independientes en plantas y suelo. Moghimi et al.   (1978) aislaron 2 keto-gluconatos

de la rizósfera de raíces de trigo en cantidades que pueden solubilizar cantidades considerables de

fosfatos de la hidroxiapatita.  Tal quelato liberado desde pelos radiculares y raíces puede proveer un

medio muy eficiente de solubilizar fosfatos. El tema ha sido recientemente discutido por Nye (1977,

1979).

Foto 9.1Foto 9.1Foto 9.1Foto 9.1Foto 9.1 Infección de raíces con hongos micorrizales endotróficos  y absorción de fosfatos.

A. A. A. A. A. Respuesta de cebolla cultivada en un
suelo deficiente de a la fertilización
fosfatada e inoculación con hongos
micorrizales endotróficos. Izquierda, ferti-
lizadas con fosfato.  Centro, inoculadas con
hongos micorrizales endotróficos. Dere-
cha, control.
B.B.B.B.B. Infección endomicorrizal de cebolla por
Glomus mosseae. El córtex de la raíz está
llena de hifas, algunas de las cuales po-
seen vesículas (v). Una hifa externa (eh)
está adherida, entrando en la raíz en el
punto señalado.
CCCCC. Una espora germinada (S) del hongo
endomicorrizal Glomus macrocarpa. Una
de las hifas producidas en la germinación
ha entrado en una raíz cercana de trébol
(ep) para establecer una infección interna.
Se ven vesículas externas (v).
(Fotos: SANDERS).

a

b

c
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Otra influencia importante de las raíces en la disponibilidad de fósforo es el efecto de inducir

cambios de pH en la rizósfera.  El pH en la superficie de raíz puede diferir tanto como en una unidad

respecto del resto del suelo (ver Nye, 1977). Tales diferencias de pH son producidas por tasas diferen-

ciales de absorción de cationes y aniones y asociadas con eflujos de OH- o H+ . Aquí la forma de

nutrición nitrogenada juega un papel importante.  En plantas suministradas con NO
3

- que es la forma

usual de nutrición nitrogenada en suelos agrícolas, la absorción aniónica excede la absorción catiónica

y iones OH- ó HCO
3

- son liberados por las raíces (ver punto 3.1.10). El ph de la rizósfera es así más

alcalino que el del suelo circundante. Por otra parte, plantas suministradas con NH
4
-N o N

2
 molecular

(fijación simbiótica de N
2
) absorbe más cationes que aniones, liberando H+ al suelo, y la rizósfera es

más ácida (Kirkby, 1981).  Estas diferencias en comportamiento pueden influir la absorción de P por las

plantas ya que la solubilidad del P en el suelo es altamente dependiente del pH.  Para los suelos donde

el fosfato es la principal fracción adsorbida, un aumento en el pH de la rizósfera debería conducir a una

desorción del fosfato del suelo y por lo tanto a un aumento en la disponibilidad de fosfatos. Donde los

fosfatos de Ca dominan, como en los suelos calcáreos y alcalinos, sin embargo, el fosfato soluble

disminuirá por el aumento del pH del suelo. En los suelos abonados con fertilizantes que contienen

apatita, una disminución del pH de la rizósfera conduce a la solubilización del fertilizante (Aguilar y Van

Diest, 1981).

9.2 F9.2 F9.2 F9.2 F9.2 Fosforo en Fisiologíaosforo en Fisiologíaosforo en Fisiologíaosforo en Fisiologíaosforo en Fisiología

9.2.1 Absorción y translocación9.2.1 Absorción y translocación9.2.1 Absorción y translocación9.2.1 Absorción y translocación9.2.1 Absorción y translocación

Las raíces de las plantas son capaces de absorver fosfato de soluciones de concentraciones

muy bajas de fosfato (Lonergan y Asher, 1967). Generalmente el contenido de fosfato de las células de

raíz y la savia del xylema es cerca de 100 a 1000 veces más altas que la de la solución de suelo.  Esto

demestra que el fosfato es abosrbido por las células de planta en contra de un agudo gradiente de

concentración. La absorción es así activa.  Como ya se discution en el punto 3.1.5 la absorcion de

fosfato  es considerado mediada por un co-transporte de H+. (Ullrich-Eberius et al, 1981). Un ATPase

localizado en el plasmalema bombea H+ hacia el apoplasto  para protonar el hipotético transportador de

fosfatos. Debería esperarse así que la actividad del ATPase tenga cierto impacto en la absorción de

fosfatos, en concordancia con la cercana relación observada entre la respiración radicular y la absor-

ción de fosfatos, que básicamente relaciona la provisión de ATP respiratoria a la ATPase. Adicional-

mente, el co-transporte H+ debería promoverse por un pH bajo en el medio externo, una observación

hecha por un cierto numero de autores (Hendrix, 1967; Hai y Laudelout, 1966; Ullrich-Eberius et al

1981). En un interesante trabajo Sentenac y Grignon (1985) reportaron que el pH en el apoplasto no

solo controla la concentración de H
2
PO

4

- sino también el mecanismo de absorción. A la misma concentra-

ción de H
2
PO

4

- en el apoplasto (2.5 mM), la absorción de fosfato a pH 4 fue tres veces mas alta que a

pH 6. Los resultados son consistentes con el punto de vista que un transportador protonado o un

antiporte H
2
PO

4
/HCO

3

- funciona en la absorción de fosfato. La capacidad para la absorción activa difiere

entre especies vegetales y aún entre cultivares de las misma especie. Barber y Thomas (1972) encon-

traron por ejemplo considerables diferencias en la tasa de absorción de fosfato por diversos cultivares

de maíz.  Los autores suponen que la capacidad de las plantas en absorber fosfato está arreglada

genéticamente.  Similares hallazgos en eficiencia por el P han sido informados para genotipos  de otros

cultivos incluyendo el sorgo (Brown et al.  1977).  En la práctica agrícola la eficiencia por el P puede ser



un activo cuando el P es limitado.  Por otra parte Brown et al. (1977) observaron que estos genotipos

eficientes por el P pueden también ser una responsabilidad cuando están expuestos a deficiencias de

Fe o Cu ya que el uso más eficiente de P hacen a las planta más susceptibles a deficiencias de Fe o Cu.

Es dudoso si los compuestos orgánicos de P son absorbidos por las raíces de las plantas en

gran parte. De acuerdo con investigaciones por Roux (1968), el P presente en polifosfatos fue absorbi-

do por plantas jóvenes de cebada solo después de hidrolizarse a la forma ortofosfato.

El fosfato absorbido por las células de las plantas se ve rápidamente involucrado en procesos

metabólicos. Así Jackson y Hagen (1960) informaron que después de un período de solo 10 minutos

siguientes a la absorción, 80 % del fosfato absorbido fue incorporado a compuestos orgánicos. Los

fosfatos orgánicos formados en este corto tiempo consistió principalmente en hexosa fosfatos y uridin

difosfato.  El fosfato es muy móvil en la planta y puede ser translocado  en dirección hacia arriba o

hacia abajo. Así Clarkson et al. (1968) encontraron que el fosfato absorbido por segmentos de raíces

basales de plantas de cebada fue translocado a la punta de raíz así como a la parte superior de la

planta. Las hojas jóvenes son suministradas no solo por fosfato absorbido por las raíces, sino también

con fosfato originado de hojas más maduras (Bouma, 1967). En los experimentos de Morard (1970)

con alforfón en solución de cultura, el fosfato fue translocado inicialmente a las hojas más jóvenes.

Después algunos días, sin embargo, ocurrió una re-translocación y el fosfato fue transportado parcial-

mente a las hojas más maduras. Este movimiento hacia abajo ocurre principalmente en el floema.

Maizel et al. (1956) sugieren que la fosforilcolina  es el transportador principal de P en el transporte del

floema.  Información más reciente de Hall y Baker (1972)  demuestra que el P inorgánico está también

presente en la savia del floema  en concentraciones sustanciales, indicando así que el P inorgánico

juega un papel principal en el transporta del floema (ver Tabla 4.4).

9.2.2 Fracciones de P y funciones metabólicas9.2.2 Fracciones de P y funciones metabólicas9.2.2 Fracciones de P y funciones metabólicas9.2.2 Fracciones de P y funciones metabólicas9.2.2 Fracciones de P y funciones metabólicas

El  fosfato   ocurre  en las plantas  en  forma  inorgánica como ortofosfato y en una menor

extensión como pirofosfato.  Las  formas  orgánicas de  fosfato  son  compuestos   en  que  el

ortofosfato es  esterificado  con   grupos  oxhidrilo  de  azúcares  y  alcoholes  o  enlazados  por  unpiro-

fosfato ligado a  otro grupo  fosfato.  Un  ejemplo  típico de un  ester fosfato  es  la fructuosa -6- fos-

fato.
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Fructosa - fosfato
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Tales fosfatos orgánicos (azúcares y alcoholes fosforilatados) son principalmente compues-

tos intermediarios del metabolismo.  El fosfato está también unido a compuestos lipofílicos,

particularmente en derivados fosfatidil (fosfolípidos).  La lecitina es un ejemplo típico de esta clase.

Como puede verse en la fórmula, el P está unido en un enlace diester.  Tales compuestos

tienen una mitad hidrofóbica en el radical ácido graso y una mitad hidrofílica en el grupo fosfato.  Los

compuestos de este tipo, por ejemplo lecitina y fosfatidil  etanolamina, son componentes esenciales de

las membranas biológicas (ver punto  3.1.2).

El compuesto más importante en que grupos fosfato estén vinculados por enlaces pirofosfatos

es la adenosin trifosfato (ATP).  La fórmula y algunas propiedades de esta coenzima han sido ya

descritas en el punto 3.1.4.  El enlace pirofosfato es un enlace rico en energía que en la hidrólisis libera

30 kJ Mol-1.  La energía absorbida durante la fotosíntesis, o liberada durante la respiración o por

ruptura anaeróbica de carbohidratos es utilizada en la síntesis del enlace pirofosfato del ATP.  De esta

forma la energía puede llevarse a diversos procesos endergonicos como la absorción activa de iones y

la síntesis de diversos compuestos orgánicos.  Generalmente en estos procesos hay una reacción

inicial de fosforilación.  Esto implica la transferencia del grupo fosforil del ATP a otro cmompuesto,

como se muestra en el siguiente ejemplo:

En esta reacción el compuesto fosforilado se carga con energía (reacción primaria) quedando

habilitada para participar de posteriores procesos metabólicos.

Fosfatidil
Lecitina

Adenosina

Adenosina

Compuesto fosforilado
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Es aparente que la exclusiva función del fosfato en el metabolismo es la formación de enlaces

pirofosfato que permiten la transferencia de energía.  La uridin trifosfato (UTP), citidin  trifosfato (CTP)

y guanosin trifosfato (GTP) son compuestos análogos al ATP.  La uridin trifosfato se requiere para la

síntesis de sacarosa y callose, la CTP para la síntesis de fosfolípidos, y el GTP para la formación de

celulosa.  Todo estos nucleotidos  trifosfates  (ATP, UTP, GTP y CTP) están también involucrados en la

síntesis de ácido ribonucleico (RNA).  Para la síntesis del ácido deoxiribonucleico (ADN) se requiere la

«forma deoxi» del nucleotido trifosfato.  En la «forma deoxi»  la ribosa del nucleotido está sustituido por

una deoxiribosa.  La estructura de ADN y RNA se muestra en la Figura 9.5.

El grupo fosfato puentea en los ácidos nucleicos, la ribosa (RNA) o la deoxiribosa (ADN) con

otra ribosa o deoxiribosa por dos enlaces éster.  El ADN es el transportador de información genética y

las diversas formas de RNA funcionan en la síntesis proteica.  Estos pocos comentarios de los fosfatos

orgánicos indican el papel universal y esencial del fosfato no solamente en las plantas sino también en

todos los demás organismos vivientes.

Figura  9.5.Figura  9.5.Figura  9.5.Figura  9.5.Figura  9.5. Sección de ADN y RNA, mostrando el enlace éster  fosfato en C-3 y C-5 de la ribosa o

deoxiribosa respectivamente.

Sección de ARN Sección de ADN
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Otro compuesto orgánico de P es la fitina. Estas ocurren principalmente en las semillas.  El

ácido fítico es un ester hexafosfórico de inositol (ver fórmula en punto 9.1.2).  La fitina en semillas de

las plantas ocurren como sales de Ca y Mg del ácido fítico y se forman durante la formación de las

semillas. Inmediatamente después de la polinización hay así un aumento en el transporte de P hacia

las semillas jóvenes en desarrollo.  El fósforo en la fitina de las semillas es considerado como una

reserva de P. Durante la germinación de la semilla el P de la fitina se moviliza y se convierte a otras

formas de fosfatos necesarias en el metabolismo de las plantas jóvenes.

Los fosfatos nucleicos están presentes principalmente en el núcleo, los fosfato azucares do-

minan en el citoplasma, los fosfolípidos en los cloroplastos y los fosfatos inorgánicos en las vacuolas

(Bielesky y Ferguson, 1983). El fosfato vacuolar es considerado una reserva que suministra al citoplas-

ma con fosfato cuando es necesario. De esta forma el nivel de fosfato en el citoplasma se mantiene

constante, y de acuerdo a Rebeille et al, (1984) está en el orden de 5 a 6 mM. Bajas concentraciones de

fosfato inorgánico citoplasmático deprimen el crecimiento y a una concentración de 0.3 mM de fosfato

inorgánico o mas bajo el crecimiento está completamente inhibido (Rebeille et al, 1984). El nivel de

fosfato inorgánico citoplasmático  puede elevarse al aumentar la actividad de la fosfatasa. De acuerdo

a Matile (1978) la actividad de la fosfatasa está localizada principalmente en la vacuola, pero puede

transferirse al citoplasma en condiciones de deficiencia de fosfatos (Bielesky, 1973). El fosfato inorgá-

nico en el citoplasma tiene una función reguladora al influir la actividad de varias enzimas por ejemplo,

la fosfofructokinasa. La concentración de fosfato inorgánico en los cloroplastos y las mitocondrias es

comparativamente alta y en el orden de 10 mM (Bielesky y Ferguson 1983). La actividad de la ADP-

glucosa pirofosforilasa, que es una enzima clave en la síntesis del almidón en los cloroplastos y los

amiloplastos, es deprimida por el fosfato inorgánico (Preiss, 1982). Una alta importación de fosfato

inorgánico vía el translocador de fosfatos en el cloroplasto (ver punto 4.3.4) deprime por lo tanto, la

síntesis de almidón y promueve la exportación del fosfoglicerato y triosa fosfatos desde el cloroplasto.

La reserva de fosfatos en las semillas y frutas está en la fitina mientras que en los tejido

vegetativos en el fosfato inorgánico en las vacuolas. En los hongos este rol lo cumplen los polifosfatos.

En las planta deficientes de P bajan principalmente los niveles de fosfato inorgánico de tallos y hojas,

y especialmente del fosfato de la fitina de las semilla y frutos. Estas relaciones se muestran en la tabla

9.3 del trabajo de Michael (1939.

Tabla 9.2. Efecto del suministro de P en el contenido de diversas forEfecto del suministro de P en el contenido de diversas forEfecto del suministro de P en el contenido de diversas forEfecto del suministro de P en el contenido de diversas forEfecto del suministro de P en el contenido de diversas formas de P en hojas demas de P en hojas demas de P en hojas demas de P en hojas demas de P en hojas de
espinaca y granos de avenaespinaca y granos de avenaespinaca y granos de avenaespinaca y granos de avenaespinaca y granos de avena (Michael, 1939).

Suminsitro de P Fosfolípidos Acidos Nucleicos Fitina Inorganico
  .................. P en o/oo .................

Granos de avena
Inadecuado            0.22 2.1 0.05 0.5
Adecuado              0.22 2.4 0.5 1.3

Hojas de espinaca
Inadecuado            1.1 0.9 — 2.2
Adecuado              1.1 0.9 — 18.0
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9.2.3 Deficiencia de Fósforo9.2.3 Deficiencia de Fósforo9.2.3 Deficiencia de Fósforo9.2.3 Deficiencia de Fósforo9.2.3 Deficiencia de Fósforo

Las plantas que padecen de deficiencia de P tienen un crecimiento retardado y la relación

de peso seco entre la parte aérea/raíz es generalmente baja. En cereales el macollaje es afectado. Los

árboles de fruto muestran tasas reducidas de crecimiento de los nuevos retoños, y frecuentemente

el desarrollo y la apertura de los nuevos brotes florales es insatisfactoria. La formación de frutos y

semillas es particularmente disminuido en plantas que padecen de deficiencia de P. Así la deficiencia

de P conduce a obtener cosechas deficientes, los rendimientos no solo son bajos sino también los

frutos y semillas de baja calidad.

Generalmente los síntomas de deficiencia P aparece en las hojas más maduras, que poseen

frecuentemente un color verde oscuro. Los tallos de muchas plantas de especies anuales que pade-

cen de deficiencia de P se caracterizan por una coloración rojiza originada de una mayor síntesis de

antocianinas. Las hojas de los árboles frutales deficientes de P se tiñen frecuentemente de colores

oscuros. Tales hojas caen prematuramente. De acuerdo con Besford, (1978) trabajando con hojas de

pepino, la actividad de la fosfatasa puede utilizarse como una medida sensible para estimar la condi-

ción de nutrición fosfatada, una actividad más alta se encuentra en las hojas pobremente suminis-

tradas con P.

Los contenidos P de plantas deficientes P son generalmente bajos, cerca de 0.1 % de P o

menos en la materia seca. Los cereales y pasturas adecuadamente suministrados con fosfatos tie-

nen contenidos de P entre 0.3 y 0.4 % de P en la materia seca, durante la etapa de crecimiento

vegetativo. Generalmente el contenido P es más alto en plantas más jóvenes o bien en los órganos

de la planta. Así el contenido de P en la paja madura de cereales es más bien bajo (0.10 a 0.15 % de

P en la materia seca), mientras que en semillas y granos, se han encontrado contenidos P que están

en el rango de 0.4 a 0.5 % de P en la materia seca. Estos ejemplos muestran que durante la forma-

ción de granos y semillas una considerable cantidad de P se transloca desde las hojas y tallos hacia

las semillas o granos.

Niveles extremadamente altos de fosfatos en el medio radicular pueden deprimir el creci-

miento. En experimenta de cultivo en solución por ejemplo, Loneragan y Asher (1967) encontraron

que a tasas muy altas de absorción de fosfatos estuvieron asociados con tasas de crecimiento

reducidas en algunas especies vegetales (Erodiuni, trébol, hierba de plata). Tales efectos pueden

bien depender del efecto retardador del fosfato en la absorción y translocación de algunos micronu-

trientes incluyendo el Zn, Fe y Cu.

Desde los tempranos épocas en que se aplican fertilizantes minerales a los suelos, la fertiliza-

ción con fosfato ha sido siempre importante. Sin duda vastas áreas de tierras potencialmente aptas

9.3. El Fósforo en la Nutrición9.3. El Fósforo en la Nutrición9.3. El Fósforo en la Nutrición9.3. El Fósforo en la Nutrición9.3. El Fósforo en la Nutrición
        de Cultivos        de Cultivos        de Cultivos        de Cultivos        de Cultivos

9.3.1. Disponibilidad de Fósforo y requerimientos9.3.1. Disponibilidad de Fósforo y requerimientos9.3.1. Disponibilidad de Fósforo y requerimientos9.3.1. Disponibilidad de Fósforo y requerimientos9.3.1. Disponibilidad de Fósforo y requerimientos
           de los cultivos           de los cultivos           de los cultivos           de los cultivos           de los cultivos
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son aún pobres para la agricultura debido a la deficiencia de P. Debe recordarse que los fosfatos en los

suelos pueden rápidamente volverse indisponibles para las plantas, y que el P es el más inmóvil de los

principales nutrientes vegetales.

El término «fosfato disponible» se utiliza frecuentemente para indicar una fracción de P del

suelo que puede ser utilizado por las plantas. Este término, sin embargo, es muy vago y se refiere

generalmente en referencia a los métodos de extracción de suelo que están frecuentemente asociados

a la variación de las respuestas de los cultivos (ver punto 2.4.2) (Werner, 1969). De la discusión del

fósforo del suelo (punto 2.3.5) es claro que en general la disponibilidad de fosfatos para las plantas

pueden ser evaluado midiendo la concentración de fosfato en la solución de suelo y la habilidad del

suelo para mantener la concentración en la solución de suelo (capacidad reguladora de fosfato). Con-

centraciones cerca de 10-4 M de fosfato en la solución de suelo se consideran como altas y representan

un alto nivel de fosfato disponible de suelo. Concentraciones de fosfato cerca de 10-6 M en la solución

de suelo son generalmente demasiado bajas para suministrar P adecuadamente a los cultivos. Las

concentraciones óptimas de fosfato en la solución de suelo difieren probablemente segun los cultivos

individuales, los sistemas de cultivo y los sitios en particular.

La cantidad de P presente en la solución de suelo, aun en suelos con un nivel de fosfato

disponible bastante alto, está apenas en un rango entre 0.3 a 3 kg de P/ha. Como los cultivos en activo

crecimiento absorben cantidades de fosfato cercanas a 1 kg de P/ha por día, es claro que el fosfato de

solución de suelo debe ser repuesto varias veces por día debido a la movilización del fosfato

inmediatemnte disponible. Este fosfato disponibel es más o menos idéntico al fosfato intercambiable

isotopicamente (ver punto 2.4.5). La cantidad de esta fracción presente en la capa arable de suelo (20

cm) está en un rango entre 150 a 500 kg P/ha . La tasa de desorción es más alta en suelos con una

capacidad reguladora de P más alta. Por esta razón tales suelos son capaces de regular mejor la

concentración de fosfato de la solución de suelo durante la estación de cultivo (Williams, 1970). De

acuerdo con información experimental de Olsen y Watanabe (1970) la concentración de P de la solu-

ción de suelo y la capacidad reguladora de fosfato son los parámetros más importantes que controlan

el suministro de fosfato a las raíces de las plantas. La concentración óptima de P de la solución de

suelo puede ser así baja, si la capacidad reguladora de fosfato es alta y vice versa. Esta relación ha sido

confirmada por investigaciones de Holford (1976) que calculó los requerimientos de fertilizante de P en

relación a la concentración de P de la solución de suelo y la capacidad reguladora de fosfato.

Los suelos donde se favorece una fuerte fijación de fosfato (adsorción por sesquióxidos y

minerales de arcilla) frecuentemente requieren muy altas aplicaciones de fertilizantes fosfatados para

aliviar los efectos de la fijación. Según sea el poder regulador de fosfato, deben aplicarse dosis creciente-

mente altas. En estos suelos de fuerte poder de fijación de fosfato, también se recomienda la correc-

ción del pH, ya que la adsorción de fosfatos es especialmente alta a bajos niveles de pH (ver punto

2.1.4). Si la cantidad de fosfatos disponibles de suelo están en un rango normal, la dosis requeridas de

aplicación de fosfatos debería corresponder a la cantidad de P extraída por las cosechas. Como algo del

fosfato disponible se vuelve indisponible (ver punto 2.1.4), las dosis de aplicación de P deberían estar

entre 10 y 50 % más altas que la cantidad de P absorbida por el cultivo (ver Tabla 6.2). Las dosis

aplicadas a los cultivos generalmente oscilan entre 20 y 80 kg de P/ha según la especie cultivada y las

condiciones del suelo. Los cultivos con altas tasas de crecimiento y que producen grandes cantidades

de material orgánico, tienen una demanda mayor. Esto se aplica para el maíz, la alfalfa, la producción

intensiva de forraje, patatas y remolacha azucarera. Además todos los sistemas intensivos de cultivos

de campo tienen una demanda relativamente alta de fosfato. El fósforo es particularmente importante
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para las leguminosas, posiblemente por su influencia en la actividad de la bacterias Rhizobium. Por lo

tanto para las pasturas mixtas es importante que los niveles de P deben mantenerse altos para que

persistan las especies leguminosas. Si el suministro de P a los cereales es inadecuado durante las

etapas tempranas de desarrollo, resultará en una reducción en la cantidad de espigas por unidad de

área y por lo tanto en una disminuición en los rendimientos.

En los árboles frutales la deficiencia de P resulta en un deterioro en el establecimiento de los

frutos. El desarrollo de los frutos también se restringirá, y en general se cosecharán solo frutos peque-

ños y de baja calidad. Además se retrasa la maduración de los frutos (Penningsfeld y Kurzmann 1966/

67). Un amplio suministro de fosfato a las patatas favorecen la esterificación de fosfatos en el almidón

de los tubérculos de patata, mejorando así la calidad del almidón (ver punto 5.3.2).

9.3.2 F9.3.2 F9.3.2 F9.3.2 F9.3.2 Fertilizantes Fertilizantes Fertilizantes Fertilizantes Fertilizantes Fosfatadososfatadososfatadososfatadososfatados

Los fertilizantes simples de fósforo que se utilizan en la actualidad difieren entre si en su

composición y solubilidad química como puede verse en la Tabla 9.3. El superfosfato se produce por el

tratamiento de fosfato de roca molido con ácido sulfúrico. El proceso da como resultado una mezcla de

Ca(H
2
PO

4
)
2
 y yeso (CaSO

4
). En la manufactura del superfosfato triple, se utiliza el ácido fosfórico en

lugar del ácido sulfúrico y el consiguiente producto es el Ca(H
2
PO

4
)
2
. Los fosfatos mono y diamónico se

hacen añadiendo NH
3
 al ácido fosfórico. Las escorias básicas (Ca

3
(PO

4
)
2
.CaO + CaO. SiO

2
) son un sub-

producto de la industria siderúrgica. En este proceso el P originario de minerales que contienen P, se

unen al CaO y a los silicatos durante la fundición.

Por esta razón las escorias básicas también contienen Ca como óxido y silicatos. Además

también se presentan el Mg y algunos metales pesados (Fe, Zn, Cu). El fosfato de Rhenania se produce

por una desintegración del fosfato de roca con Na
2
CO

3
 y sílice en un horno rotativo a temperaturas

cercanas a 1250  °C. El principal constituyente de este fertilizante de P son el CaNaPO
4
 y el Ca

2
SiO

4
 en

Tabla 9.3. Fertilizantes Simples de FosfatoFertilizantes Simples de FosfatoFertilizantes Simples de FosfatoFertilizantes Simples de FosfatoFertilizantes Simples de Fosfato

Nombre Composición química Solubilidad Contenido
 de P

2
O

5

Superfosfato Ca(H
2
PO

4
)
2
+CaSO

4
Agua 18-22

Triple Superfosfato Ca(H
2
PO

4
)
2

Agua 46-47
Fosfato Monoamónico NH

4
H

2
PO

4
Agua 48-50

Fosfato Diamónico (NH
4
)
2
HPO

4
Agua 54

Escorias Básicas (Thomas) Ca
3
P

2
O

8
.CaO+CaO.SiO

2
Ac.Cítrico 10-22 %

Sinterfosfato (Rhenania) CaNaPO
4
.Ca

2
SiO

4
    NH

4
Ac.Cítrico 25-29 %

Fosfato de roca molida Apatita Soluble 29 %
Fundido fosfato Mg Fosfato de Ca-Mg Ac.Cítrico 20 %
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una mezcla de estructuras cristalinas. Otros fertilizantes más recientemente desarrollados están basa-

dos en el ácido superfosfórico (polifosfatos) que ya han sido considerados en el punto 6.2.3.

Los fertilizantes de P solubles en agua, las escorias básicas, y el fosfato de Rhenania son

fertilizantes fosfatados apropiados para la mayoría de los tipos de suelo. Los fosfatos de roca difieren

ampliamente en su valor de fertilizante según sea su origen. Las apatitas cristalinas duras son muy

insolubles y casi inútiles como materiales fertilizantes. Los fosfatos de roca mas fácilmente meteorizables

del Norte de Africa y de otras partes, sin embargo, pueden utilizarse como fertilizantes bajo condicio-

nes particulares. Numerosos experimentos de campo en Inglaterra han provisto  evidencias de rendi-

mientos y respuestas satisfactorias obtenidos a base de fosfatos de roca en suelos ácidos, particular-

mente cuando se aplican en praderas, campos naturales y ciertas variedades de coles (Cooke, 1966).

Los efectos residuales de fosfatos de roca han sido generalmente menores que aquellos de fertilizantes

fosfatados de mayor solubilidad. Van der Paauw (1965) llevando a cabo experimentos de campo en el

suelos arenosos orgánicos en Holanda, informó que el valor del fosfato de Gafsa (un fosfato de roca

fácilmente meteorizable) difirió considerablemente y fue de menor efectividad en suelos con alta capa-

cidad de fijación de P. La eficiencia de P de este fertilizante dependió mucho según cuánto aumentó el

fosfato soluble en agua en el suelo. El fosfato de roca fue particularmente efectivo en suelos con un pH

menor a 4.3. Resultados similares fueron informados por Scholler et al. (1975) de un ensayo de campo

a largo plazo en Austria. En el suelo ácido (pH 5.5) la aplicación de fosfato de roca dio rendimientos

comparables a la aplicación de superfosfato. En los dos otros sitios (pH 6.6 y 7.3) el rendimiento del

tratamiento de fosfato de roca fue entre 20 y 40 % menor que el de superfosfato.

Bajo condiciones tropicales, donde los fosfatos solubles se lixivian fácilmente en suelos áci-

dos arenosos, la aplicación de fosfatos de roca puede ser muy útil. Experimentos con caña de azúcar

en Hawaii mostraron que el fosfato de roca es tan efectivo como el superfosfato (Ayres y Hagihara,

1961). Los efectos favorables del fosfato de roca en el crecimiento de trigo, soja, frijoles y maíz también

han sido observados en India (Mandal, 1975). Maloth y Prasad (1976) cultivando caupí (Vigna sinensis)

en un suelo alcalino (pH 8.4) encontró que 200 kg P
2
O

5
/ha en forma de fosfato de roca dio el mismo

aumento de rendimiento que 100 kg P
2
O

5
/ha en forma de superfosfato. En este suelo en particular, los

cereales no respondieron al fosfato de roca indicando que el efecto de este fertilizante también depen-

de de la especie cultivada. De acuerdo con Khasawneh y Doll (1978) que trataron la cuestión de la

aplicación del fosfato de roca en un útil trabajo de revisión, las diferencias en las respuestas de los

cultivos están relacionadas con la demanda de Ca2+ por los cultivos. Las especies con un alto requeri-

miento de Ca2+ promueven la disolución de los fosfatos de roca ya que éstas representan una gran

demanda de Ca2+. En un modo análogo los suelos con un alto potencial de adsorción de Ca2+ favorecen

la disolución del fosfato de roca. Los cultivos eficientes en la explotación de fosfato de roca son:

Lupinos, alforfón, tréboles, mostaza, acelga, colza y col, mientras que algodón, y la mayoría de los

cereales son menos eficientes en el uso de fosfato de roca. La aplicación económica de fosfatos de roca

parcialmente acidulada también está restringida para suelos de bajos pH. El término ‘parcialmente

acidulada’ indica que solo una parte del total de fosfato del fertilizante es soluble en agua siendo el

resto principalmente apatita, que solo es soluble, si el pH del suelo es suficientemente bajo. Así en

suelos con una reacción ligeramente ácida o neutra, la fracción apatita del fertilizante parcialmente

acidulado es difícilmente disponible para las plantas. Terman et al. (1964) informó que la respuesta de

rendimiento de materiales parcialmente acidulados correspondieron a su porcentaje de fosfato soluble.

Resultados similares fueron obtenidos por Hammond et al. (1980) en experimentos de invernadero

con maíz. Estos autores encontraron que en un suelo franco limoso con un rango de pH entre 4.8 y

5.4, las rocas fosfatadas parcialmente aciduladas fueron superiores a las rocas fosfatadas no aciduladas

pero inferiores al superfosfato o superfosfato triple.
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Aunque la solubilidad de fosfato de las diversas formas de fertilizantes no difiere tanto como

en fertilizantes simples fosfatados, existen diferencias en la solubilidad de fosfato y en efectividad.

Estos se vuelve muy evidentes cuando los fertilizantes fosfatados se aplican a suelos con bajos niveles

de fosfato. De numeros experimentos de campo llevados cabo en India Mahapatra et al. (1973) concluye-

ron que la respuesta al P fue más alta con superfosfato, seguida por el nitrofosfato ‘ODDA’ y menor con

el nitrofosfato ‘PEC’. Las abreviaturas “ODDA” y “PEC” refieren a diferentes procesos tecnológicos con

que se producen estos nitrofosfatos.

El comportamiento de fertilizante P en el suelo también depende de la composición química

del fertilizante. Los fertilizantes fosfatados solubles en agua, por ejemplo, los superfosfatos, reaccionan

rápidamente disolviéndose cuando se incorporan al suelo.  EN los suelos ácidos y levemente ácidos el

rápidamente se adsorbe por los sesquióxidos y minerales de arcilla o ambos. En los suelo calcáreos los

fosfatos de Ca mas insolubles se forman de acuerdo al as siguiente ecuaciones:

Ca (H
2
PO

4
)
2
 + 2 Ca2+  ñ 2CaHPO

4
 + 2 H+

Fosfato mono cálcico Fosfato Di-cálcico

3CaH
2
PO

4
 + Ca2+  ñ Ca

4
H(PO

4
)
3
+ 2 H+

Fosfato octo-cálcicos

CaH(PO
4
)
3
 + Ca2+ + H

2
O  ñ Ca

5
(PO

4
)
3
OH+ 2 H+

Hidroxi apatita

La secuencia de reacciones muestra que el Ca2+  promueve la formación de fosfatos ricos de

Ca mientras que el H+ promueve el efecto contrario. Estas reacciones proceden más rápidamente

cuando el superfosfato se aplica en una forma pulvurulenta, ya que el contacto de superficie entre el

fertilizante y el suelo es mayor Por esta razón, los superfosfatos y la mayoría de los demás solubles se

aplican en forma granulada.

La estructura cristalina de las escorias básicas es compleja. El material es metaestable y su

solubilidad aumenta a medida que el contacto superficial entre el fertilizante y el suelo aumenta. las

escorias básicas son por lo tanto más solubles en forma pulverizada que en forma granulada. Lo

mismo se aplica a los fosfatos de roca y los sinter fosfatos. Los silicatos pueden aumentar la disponibi-

lidad  de fosfatos reemplazando al fosfato adsorbido (Scheffer y Scheffer, 1984).

9.3.3 Aplicación de F9.3.3 Aplicación de F9.3.3 Aplicación de F9.3.3 Aplicación de F9.3.3 Aplicación de Fosfatoosfatoosfatoosfatoosfato

Como la movilidad del fosfato en el perfil de suelo es comparativamente baja, la absorción del

fertilizante fosfatado depende mucho del crecimiento y la morfología de las raíces del cultivo conside-

rado.  Esto se demostró en los resultados de Page y Gerwitz (1969) que examinó la absorción de

fosfatos marcado aplicados a diferentes profundidades del suelo.  Se encontró que las plantas de

lechuga absorbieron fosfato principalmente de la capa de suelo superior ( 0 a 18 cm), mientras que las

de zanahoria absorbieron una proporción apreciable de la zona de profundidad entre los 30 y 40 cm. En

este cultivo el 10 % del total P absorbido fue originado de una profundidad de suelo más profunda que

100 cm.  De estos resultados puede verse que es de importancia incorporar los fertilizantes fosfatados

al suelo, siendo especialmente el caso cuando se utilizan fosfatos escasamente solubles en agua. Para

suelos muy bajos en fósforo disponible, la aplicación de fertilizante fosfatados localizado es frecuente-
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Los fertilizantes fosfatos pueden aplicarse en cualquier momento del año, siempre y cuando

la capacidad de fijación de fosfato del suelo no sea demasiado alta.  Cuando este sea el caso, los

fertilizantes a base fosfato solubles, deberían aplicarse preferentemente en primavera.  De esta forma

se  reduce la fijación del fertilizante fosfatados a un mínimo permitiendo al cultivo una mejor oportuni-

dad de competir con el suelo por una mejor utilización del P.  En los suelos donde los niveles de fosfato

disponibles son adecuados, aplicación de fosfato puede estar hecho cada dos años sin correr riesgos

de depresiones de rendimientos (Prausse, 1968).  Las dosis de aplicación de fosfatos, sin embargo,

debería ser equivalentes a la suma de dos tratamientos anuales. Todos los tratamientos de fertilizantes

fosfatados deberían tener en cuenta el requerimiento relativamente alto de fósforo de la mayoría de los

cultivos en etapas iniciales de crecimiento  (ver Tabla 2.12).

En la mayoría de los suelos minerales la movilidad del fosfato es más bien baja de modo que

los fertilizantes fosfatados se lixivian escasamente en las capas más profundas del suelo (ver punto

6.1.3).  Por esta razón, no hay riesgo de pérdida de fertilizante fosfatados por lavado cualquiera sea el

momento del año de aplicación del fosfato mineral al suelo.  Para suelos orgánicos, sin embargo, se

han observado movimientos de fertilizante fosfatado a capas más profundas de suelo (Munk, 1972).
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mente superior a la aplicación al voleo. La colocación del fertilizante fosfatado asegura que una concentra-

ción más alta de fertilizante se pone en contacto con un volumen de suelo más limitado.  El fertilizante

es así capaz de saturar en mayor grado la capacidad de adsorción de fosfatos del suelo. La concentra-

ción de fosfato en la solución de suelo es así más alta en la zona de localización. El efecto beneficioso

de aplicaciones localizadas en comparación con aplicaciones al voleo ha sido informados por un cierto

número de autores (Prummel, 1957; Locascio et al, 1960; Ryan 1962; Reith, 1972; ver también punto

6.2.4).
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POTPOTPOTPOTPOTASIOASIOASIOASIOASIO
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1010101010.1.1. .1.1. .1.1. .1.1. .1.1. Minerales del potasio y su meteorizaciónMinerales del potasio y su meteorizaciónMinerales del potasio y su meteorizaciónMinerales del potasio y su meteorizaciónMinerales del potasio y su meteorización

El promedio de K contenido en la corteza terrestre está en la orden de 2.3%. Una gran parte de

este K está unida a minerales primarios o están presentes en los minerales de arcilla secundarios que

conforman ampliamente la fracción de arcilla del suelo, con tamaños de partícula inferiores a 2 µm. Por

esta razón los suelos ricos en arcilla son también generalmente ricos en K (Acquaye et al, 1967;

Gardner, 1967; Kaila, 1967) y engendran suelos que frecuentemente tienen mas de 4 % de K total. El

contenido de arcilla de un suelo en parte depende del material madre que lo genera, pero también está

considerablemente afectado por la pedogénesis. Los suelos maduros que hayan estado expuesto a

fuertes condiciones de meteorización son con frecuencia bajos tanto en contenido de arcilla como de

K. Así los suelos arenosos altamente meteorizados contrastan marcadamente con los suelos jóvenes

derivados de materiales volcánicos en los que los contenidos de arcilla y de K son generalmente alto

(Graham y Fox, 1971).

En un extenso trabajo de investigación que comprendieron mas de 1000 sitios en Europa

Central Laves (1978) encontró que los contenidos de K del suelo estuvieron estrechamente relaciona-

dos con el contenido de illitas y cloritas-Al, y en un menor grado al contenido de esmectitas. Los

contenidos de clorita e illita mas altos, asociados con bajos niveles de esmectitas fueron encontrados

en suelos castaños de áreas montañosas, mientras que en los suelos aluviales la situación fue al revés.

Aquí las esmectitas fueron dominante. Los suelos loésicos asumieron una posición intermedia. Los

suelos orgánicos frecuentemente tienen bajos contenidos de arcilla y de K. El nivel de K en los suelos

orgánicos está en el orden de 0.03 %, aunque la cifra puede variar algo entre las diferentes clases de

suelos orgánicos (Baden, 1965).
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La fuente principal de K+ para el crecimiento de las plantas en condiciones naturales viene de la

meteorización de minerales que contienen potasio. Los minerales más importantes se listan en la Tabla

10.1. En los feldespatos potásicos, el K está localizado en los intersticios de la estructura Si, Al-O del

cristal y mantenido estrechamente por enlace covalentes (Rich, 1968). La meteorización de los feldespatos

comienza en la superficie de la partícula. El potasio se libera inicialmente por el agua y los ácidos

débiles a una tasa más rápida que otros constituyentes. A medida que progresa la meteorización, sin

embargo, un residuo envolvente de Si-Al-O se forma alrededor del núcleo sin meteorizar. Esta capa

reduce la velocidad de pérdida de K+ del mineral y así la protege de una degradación intensiva posterior

(Rich, 1972). Los minerales del tipo de las micas y también los minerales secundarios silicatos 2:1

difieren fundamentalmente en su estructura de los feldespatos.  Por esta razón también difieren en sus

propiedades de liberar y ligar el K+. Las micas consisten en capas unitarias, cada una compuesta de

dos capas tetraédricas Si,Al-O entre las cuales hay una capa octahédrica M-O,OH, donde M es general-

mente un Al3+, Fe2+, Fe2+, o Mg2+. El ion potasio ocupa los espacios aproximadamente hexagonales

entre las capas unitarias y como consecuencia, la distancia entre las capas unitarias es relativamente

pequeña, por ejemplo 1.0 nm en las micas. El reemplazo de la entrecapa K+ no hidratada por especies

catiónicas hidratadas como el Na+, Mg2+ o Ca2+ expande el mineral, resultando en un aumento de la

distancia entre capas, por ejemplo a 1.4 nm en la vermiculita (ver Figura 10.1).

Figura 10.1 Capa unitaria y interláminas de mica y vermiculita

          CONTENIDO de K
2
O %

Tabla 10.1. Contenido de Potasio de algunos minerales principales y secunda-
rios de arcilla (Scheffer y Schachtschabel, 1976).

Feldespatos alcalinos 4 -15
Feldespatos de Ca-Na 0 - 3
Muscovitas ( K mica) 7-11
Biotitas (mica de Mg) 6 -10
Illitas 4 - 7
Vermiculitas 0 - 2
Cloritas 0 - 1
Montmorillonitas 0 - 0.5

Intercapa

Vermiculita
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Generalmente K+ de la estructura es vulnerable a la meteorización y puede difundirse hacia

fuera del mineral e intercambiarse por otra especie catiónica. Altas concentraciones de H+ (Newman,

1969) y bajas concentraciones de K+ en el medio favorecen la liberación neta de K+ no intercambiable

(K+ interlaminar). De acuerdo con v. Reichenbach (1972), este K+ se libera en un proceso de inter-

cambio asociado con la difusión en que el K+ adsorbido en las posiciones «i» de la zona interlaminar,

es reemplazado por otras especies catiónicas. Si la especie reemplazada es un catión grande (Na+,

Mg2+, Ca2+) entonces el K+ intercambiado resulta en una expansión del mineral de arcilla y a la

formación de zonas de cuevas (ver Figura 10.2.). La formación de una zona de desgarre o de cuña es

típica de las micas meteorizadas y resultan de la disolución de la capa de silicatos que siguen a la

liberación de K+ interlaminar (Rich, 1968). La brecha consiguiente ampliada entre los dos capas del

mineral favorece la difusión del K+ reemplazado fuera del mineral. Así Jackson y During (1979) han

demostrado ese tratamiento previo del suelo con Ca2+, resultado en una expansión del mineral de

arcilla y un aumento en la desorción de K+. De acuerdo a Farmer y Wilson (1970) esta clase de

meteorización convierte a las micas en 2.1 minerales secundarios de arcilla, illita y vermiculita,

siendo la secuencia de reacciones como sigue: Micas (~ 10 % K )® hidromicas (6-8 % K) ® minerales

de transición (~3 % K) ® Vermiculita o montmorillonita ( < 2 % K) (Schroeder, 1976).

La tasa de liberación de K+ por meteorización depende de no solo del contenido de K de un

mineral en particular. También está  afectada por aun ligeras diferencias estructurales entre los mine-

rales. Así la biotita, un mineral ferromagnésico si bien generalmente más bajo en contenido de K que

la muscovita, libera K a una tasa más rápida porque se meteoriza más rápidamente. Lo mismo se

verifica para los feldespatos de Ca que se degradan a una tasa más alta que los feldespatos de K

(Duthion, 1966). De acuerdo con Rich (1968) la illita y otros minerales 2:1 que contienen áreas simila-

res a la mica son las fuentes más importantes de K de los suelos.

Figura 10.2. Modelo de una capa expansible de silicatos con interláminas, una zona cavernosa, p-,

e- y posiciones i- (Rich, 1968).
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10.1.2 Fijación de P10.1.2 Fijación de P10.1.2 Fijación de P10.1.2 Fijación de P10.1.2 Fijación de Potasiootasiootasiootasiootasio

A medida que continúa el agotamiento del K+ de las intercapas de los minerales, la tasa de

liberación se vuelve progresivamente más lenta. Los sitios interlaminares se agotan de K+ aunque

retienen aún una selectividad muy alta para el K+ respecto a los iones bivalente (Raman y Jackson,

1964). El agregado de K+ a tales minerales resultan en una fuerte adsorción del K+ a estas posiciones y

causan una contracción del mineral (Graham y Lopez, 1964). Este proceso se llama fijación potásica.

La contracción resulta en una reducción en la distancia unitaria entre capas a cerca de 1 nm. Las zonas

con estructura de vermiculita en biotitas y muscovitas meteorizadas, caracterizados por uno distancia

entre capas de 1.4 nm así vuelven a tener 1 nm de espacio de las micas cuando se agregan fertilizantes

con K+ (ver Figura 10.1).

El grado al cual ocurre la fijación de K+ depende de varios factores incluida la densidad de carga

del mineral, la extensión de la zona de borde, el contenido de humedad, la concentración de K+ y la

naturaleza y concentración de los cationes competidores en el medio edáfico. La fijación tiende a ser

alta cuando la carga negativa por unidad de capa de silicatos (densidad de carga) es alto. Cuando esto

ocurre el ion positivo K+ se mantiene muy fuertemente en las capas cargadas negativamente. Si la

zona de cuña está limitada al borde de la partícula, solo pueden fijarse pequeñas cantidades de K+. Sin

embargo, si la zona penetra profundamente en el mineral, pueden retenerse cantidades considerables

de K+. Algunos minerales tales como micas meteorizadas, vermiculitas e illitas fijan K+ tanto bajo

condiciones húmedas como secas, mientras que las esmectitas solo fijan K+ bajo condiciones mas

secas. Por esta razón la fijación es frecuentemente más alta en condiciones de suelo secos que en

suelos húmedos (Schroeder, 1955). Como el radio iónico del NH
4

+ es muy similar al del K+, aquel

también puede fijarse por minerales expandidos 2:1 de arcilla (Bartlett y Simpson, 1967). El amonio

puede también intercambiar para arreglado K+. Lo mismo se verifica para el H+ (Rich y Black, 1964). Así

tanto las especies iónicas, NH
4

+ como H+, pueden competir con el K+ para los sitios de fijación obligada.

Esto significa que la fijación de K+ no es generalmente tan importante al restringir la disponibilidad de

K+ a las plantas en suelos ácidos (pH < 4.5) como en suelos agrícolas encalados. El poder de fijación de

los minerales 2:1 de arcilla siguen generalmente la secuencia vermiculita > illita > esmectita.

La fijación de potasio es de considerable importancia en práctica agrícola ( ver punto 10.3.2).

Las cantidades de fertilizante K+ que por este modo quedan no disponibles pueden ser muy altas.

Generalmente la capacidad de fijación K+ es más alta en las capas de suelo más profundas debido a

que contienen mas arcilla. Así Arifin et al. (1973) encontraron niveles de fijación de K+ tan altos como

1000 a 2000 mg de K/100 g arcilla en el horizonte de B de suelos agrícolas importantes en la región

sureña de EE.UU.

10.1.3 A10.1.3 A10.1.3 A10.1.3 A10.1.3 Adsorción y movilidad de Pdsorción y movilidad de Pdsorción y movilidad de Pdsorción y movilidad de Pdsorción y movilidad de Potasiootasiootasiootasiootasio

El contenido de arcilla del suelo no solo es de importancia para la liberación y fijación del K+,

sino también influye considerablemente en la movilidad del K+ en el suelo. El ion potasio se adsorbe por

los minerales de arcilla en los sitios obligados, que difieren en selectividad. Para los minerales 2:1 de

arcilla, como illitas, vermiculitas y micas meteorizadas, pueden distinguirse tres sitios diferentes de

adsorción (Figura 10.2) (Schouwenburg y Schuffelen, 1963). Estos son: los sitios en superficies planas

( posición-p), sitios en los bordes de las capas (posición-e) y sitios en el espacio interlaminar (posición-
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1). La especificidad de estos tres sitios obligados para el K+ difieren considerablemente (Beckett y

Nafady, 1967; Ehlers et al, 1967). Como ya se lo esbozó en el punto 2.1.3, esta especificidad obligada

del K+ en relación a otros cationes, puede expresarse en términos cuantitativos por el coeficiente de

Gapon. Esta será más alta cuanto mayor sea la especificidad del sitio obligado para K+. De acuerdo con

Schuffelen, 1971) los tres sitios diferentes obligados del K+ para la illita tienen los siguientes coeficien-

tes de Gapon:

posición-p:  2.21 (mM/l)-½

posición-e:  102 (mM/l)-½

posición-i: Infinito (mM/l)-½

El coeficiente de Gapon puede calcularse de concentraciones molares (M) o milimolares (mM).

Como los valores numéricos pueden diferir entre las dos formas de expresión, las unidades siempre

deberían plantearse. Los coeficientes mostrados anteriormente están basados en concentraciones

mM y se refieren para el intercambio K/Mg, comparando así la especificidad del sitio obligado para el K+

con el de Mg2+. Valores del mismo orden de magnitud también han sido informados por Duthion

(1966) para el intercambio K/Ca. Las diferencias considerables entre el coeficiente de Gapon para los

tres sitios obligados del K+ demuestran la inmensa distinción entre sitios para la selectividad del K+. La

selectividad obligada para el K+ por la materia orgánica y las arcillas del tipo kaolinítico son similares a

los sitios posición-p (Ehlers et al, 1968). Aquí el enlace K es relativamente débil, de modo que el K+

absorbido fácilmente puede reemplazarse por otros cationes, y en particular por Ca2+ y Mg2+. La posi-

ción-i tiene la mayor especificidad para K+. Estos sitios obligados explican ampliamente la fijación de K+

en suelos.

Está claro así que el comportamiento del K+ en los suelo es muy dependiente del contenido y del

tipo de minerales de arcilla que presentan. Las tasas de movilidad y difusión de potasio son generalmente

bajas en suelos ricos en sitios obligatorios específicos para K+. Lo mismo se verifica para la lixiviación

del K+ (ver punto 6.1.3). Bajo condiciones climáticas templadas estas cantidades son apenas aproxi-

madamente de 8 kg de K/ha/año (Vömel, 1965/66; Coppenet, 1969). En suelos orgánicos y en suelos

arenosos las tasas de lixiviación de K+ pueden ser considerablemente más altas (Dam Kofoed y Lindhard,

1968; Giskin y Majdan, 1969). Las aplicaciones de potasio en estos suelos más favorecidos por la

lixiviación deberían por lo tanto llevarse a cabo en la primavera antes que en el otoño, para evitar

mayores perdidas de K+ por la lixiviación durante el invierno (En regímenes de precipitaciones del norte

de Europa, N. del T.). Los suelos ricos en minerales de arcilla del tipo de la kaolinita son pobres en sitios

obligados específicos de K+. Tales suelos ocurren extensivamente en regiones tropicales. Los proble-

mas asociados con la condición inherente     baja de K de estos suelos, están exacerbados por la

lixiviación excesiva resultante de altas condiciones de precipitación tropicales.

10.1.4 Fracciones de P10.1.4 Fracciones de P10.1.4 Fracciones de P10.1.4 Fracciones de P10.1.4 Fracciones de Potasiootasiootasiootasiootasio

El potasio de los suelos puede dividirse en tres fracciones: el potasio como elemento estructural

de los minerales de suelo, el K+ adsorbido en forma cambiable a los coloides de suelo como minerales

de arcilla y materia orgánica, y el K+ presente en la solución de suelo. La mayor parte la fracción mas

importante en cantidad es el K+ del suelo incorporado en las estructuras cristalinas de los minerales. El

K+ intercambiable y el llamado no-intercambiable comprende solo unos pocos puntos porcentuales del
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K+ del suelo. La fracción no intercambiable no puede reemplazado ser por el NH4 pero puede liberarse

durante los ciclos agrícolas. Consiste principalmente en K+ interlaminar y puede determinarse al ex-

traer el suelo con HNO
3
 1M (Pratt, 1965). En la tabla 10.2 se muestran las cantidades de K+ intercam-

biable (extraíble con CaCl
2
), K+ no intercambiable, K+ mineral y K+ total de un suelo franco arenoso y de

otro arenoso franco del trabajo de Martin y Sparks (1983).

Generalmente el porcentaje de K+ intercambiable decrece con respecto al K+ total a medida que

aumenta el contenido de arcilla.

Las principales relaciones entre las tres fracciones se muestran en la figura 10.3.

El potasio liberado por la meteorización de los minerales se disuelve en la solución de suelo.

Puede ser absorbido directamente por las raíces de las planta o adsorberse por los coloides del suelo.

Se establece así un equilibrio entre el K+ adsorbido y el K+ de la solución libre del suelo. El nivel de K+ en

la solución de suelo resultante de este equilibrio, depende mucho de la selectividad de los sitios de

adsorción. Si estas fueran específicas para K+, entonces la concentración de K+ en la solución de suelo

tiende a ser baja (Rezk y Amer, 1969). Si los sitios obligados son menos específicos para K+, la concen-

tración de K+ en la solución de suelo será generalmente más alta (Neméth et al, 1970). La concentra-

ción de K+ de la solución de suelo controla ampliamente la tasa de difusión de K+ hacia las raíces de las

plantas, y por lo tanto también la absorción de K+ por las plantas (Mengel y von Braunschweig, 1972;

During y Duganzich, 1979; Wanasuria et al, 1981). Además de la concentración de K+ de la solución de

suelo, la capacidad reguladora de K+ es un factor adicional importante que determina su disponibilidad

(ver punto 2.3.5).

Figura 10.3.Relaciones del Potasio en el suelo entre minerales de suelo y las raíces de las

plantas.

Tabla 10.2 Fracciones de K en un suelo franco arenoso y otro arenoso franco (Martin y Sparks,
1983).

K+ Interc. K+ No interc. K+ Mineral K+ Total
CaCl

2
HNO

3
1 M

Arenoso franco 1.72     2.20    37.6  41.5
Franco arenoso 1.15     2.09    31.3  34.5

K mineral
Captación

Temperización

Adsorción

Coloides minerales del suelo Solución Raíces de la planta
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Cuanto mas se agote la fracción intercambiable de K+, mayor será la contribución de la fracción

no intercambiable para el suministro de potasio a las plantas (Mengel y Wiechens, 1979).  Los suelos

derivados de loess son característicos por liberar considerables cantidades de K no intercambiable,
siendo una porción sustancial del K absorbido por los cultivos en estos suelos, originado de esta

fracción no intercambiable. Dado que la mayoría de los análisis de suelo no toman en cuenta la frac-

ción no intercambiable, se observan pobres correlaciones entre los valores analíticos de K intercambia-

ble y las respuestas de los cultivos al agregado de K, como ha sido observado por Kuhlmann y Wehrmann

(1984) para suelos loéssicos de Alemania. De acuerdo con Steffens y Mengel (1979), las gramíneas

son especialmente hábiles para aprovechar la fracción no intercambiable.

10.2 P10.2 P10.2 P10.2 P10.2 Potasio en Fisiologíaotasio en Fisiologíaotasio en Fisiologíaotasio en Fisiologíaotasio en Fisiología

El potasio es un elemento esencial para todos los organismos vivientes. Para la fisiología vege-

tal es el catión más importante no solo en relación a su contenido en los tejidos de las plantas, sino

también respecto a sus funciones fisiológicas y bioquímicas. Una característica principal del K+ es la

alta velocidad que es absorbido por los tejidos vegetales. Esta alta tasa de absorción depende de

membranas de alta permeabilidad relativa al K+, que probablemente resulten de las ionóforas presen-

tes en las membranas, las que habilitan una difusión facilitada (ver punto 3.1.3).  Esta alta permeabi-

lidad de membrana también conduce a un considerable eflujo de K+ desde la célula si la actividad

metabólica fuera suprimida (Mengel y Pflüger, 1972). La retención de K+ en la célula depende principal-

mente del potencial negativo de la célula. Si esa es disminuida, por ejemplo al afectar la respiración,

también decrece la capacidad de retención del K+. Además de esta absorción pasiva del K+ producida

por la actividad de la ATPase, también Cheeseman y Hanson, (1979) han proclamando una absorción

activa, quienes suponen que ésta juega un rol importante cuando existen bajas concentraciones de K+

(<0.5 mM) en el medio externo.

La alta permeabilidad de las membranas vegetales al K+ es un detalle único que es probable-

mente muy importante para varios procesos biológicos influidos por el K+: crecimiento meristemático,

estado hídrico, fotosíntesis y transporte a larga distancia.

La extrema movilidad del K+ a través de toda la planta es una consecuencia de la permeabilidad

de las membranas. La dirección del transporte del K+ principal es en general hacia los tejidos

meristemáticos. Frecuentemente K+ de órganos de la planta más viejos es redistribuido para tejidos

más jóvenes.

Esto puede observarse muy claramente en una investigación de Greenway y Pitman (1965) con

plantas jóvenes de avena. Los principales resultados se muestran en la tabla 10.3. Puede verse que la

importación de K+ desde la hoja mas madura fue apenas más alto que la exportación de K+. El K+

exportado fue redistribuido a la 2da. y a las hojas más jóvenes. Es así obvio que las hojas más jóvenes

son alimentadas con K+ originado de los tejidos mas maduros.

La mayor parte del K+ se absorbe principalmente durante la etapa de crecimiento vegetativo.

Para los cereales esto significa que durante el período desde el macollaje hasta la emergencia de las

10.2.1 Absorción y translocación10.2.1 Absorción y translocación10.2.1 Absorción y translocación10.2.1 Absorción y translocación10.2.1 Absorción y translocación
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espigas, la tasa de absorción de K es particularmente alta.  La alta tasa de absorción de K induce a

pensar que es un fuerte competidor por la absorción de otras especies catiónicas (ver punto 3.1.8). Las

tasas de absorción aumentan en particular cuando la absorción de K es baja (Grimme et al, 1974). Por

otra parte la absorción de K y la retención en las células vegetales también son competitivamente

afectadas por el H+, Ca2+, Mg2+ y Na+ (Gärtel 1955; Elzam y Hodges, 1967).

La concentración del K en el citoplasma esta en el rango de 100 mM y  asi entre 5 y 10 veces

mas alta que la concentración de K en la vacuola (Flowers y Lauchli, 1983). La savia del floema

también es rica en K+ que el catión mas abundante presente cuya concentración se acerca a la encon-

trada en el citoplasma (ver tabla 4.4). Como las sustancias disueltas del la savia del floema pueden

translocarse tanto hacia arriba (acropetamente) como hacia abajo (basipetamente) en la planta, el

transporte de larga distancia del K+ puede tener lugar rápidamente. Los órganos vegetales alimentados

preferentemente con la savia floemática, como las hojas jóvenes, tejidos meristemáticos y frutos car-

nosos (manzanas, uvas) son por lo tanto, altos en K+ (Cassagnes et al, 1969). La función de K+ en la

savia del floema no está completamente clara. De acuerdo con un hipotético esquema propuesto por

Ben Zioni et al, (1971), el K+ en la savia del floema es el principal que contrarresta al malato, el que es

transportado desde los retoños hacia la raíz, y respirado. En el proceso de la respiración los equivalen-

tes aniónicos del malato son transferidos al HCO
3

- los cuales son liberados desde las raíces hacia el

medio nutritivo. Los iones nitrato puede entonces ser absorbidos en el intercambio, y translocarse

hacia arriba en la savia del xylema junto con el ion K+, que actuaron originalmente como el ion de

contra-carga para el movimiento hacia abajo del malato. La evidencia de un mecanismo de recirculación

del K+ de esta clase ha sido recientemente informado para Ricinus Communis por Kirkby y Armstrong,

(1980). En esta especie, una fracción grande de las cargas negativas dejadas después de la reducción

del NO
3

- en las partes superiores es liberada como OH- desde las raíces en intercambio para el alto

exceso de aniones sobre la absorción de cationes. El mismo mecanismo posiblemente también sea

verdadero para muchas monocotiledóneas. En otras especies, sin embargo, por ejemplo el tomate, la

carga negativa de la reducción de NO
3

- en las hojas se transfiere a aniones de ácidos orgánicos que son

retenidos in situ en asociación con los cationes (Kirkby y Knight, 1977).

10.2.2 Crecimiento meristemático10.2.2 Crecimiento meristemático10.2.2 Crecimiento meristemático10.2.2 Crecimiento meristemático10.2.2 Crecimiento meristemático

El K+ está implicado en el crecimiento de los meristemas (Jacoby et al, 1973). El proceso de

crecimiento se inicia por un ATPase localizada en el plasmalemma, que bombea H+ fuera del citoplas-

ma en el apoplasto. La acidificación del apoplasto resulta en un aflojamiento del material de la pared

Tabla 10.3. Reciclado de potasio en plantas de avena en el estado de tercer hoja (Greenway y
Pitman, 1965).

Absorción Hoja mas madura 2da. hoja Hoja más Joven
desde  ............ µM de K/día ..........

De las raíces 1.9    2.7         2.0
De otros órganos vegetales  -1.6    0.7         1.3
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celular y en la activación de las enzimas hidrolizantes (Hager et al, 1971).  El aflojamiento de la pared

celular es un pre-requisito  para la expansión celular. La liberación del H+ depende mucho de la presen-

cia de K+ en el apoplasto, dado que la absorción concomitante de K+ resulta en una despolarización del

potencial del plasmalemma, que a su vez favorece la liberación del H+ efectuado por la ATPase.

Las fitohormonas que están implicadas en el crecimiento de los tejidos meristemáticos son

mejoradas en su efecto por el K+. Así Cocucci y Dalla Rosa (1980) encontraron un efecto sinergístico de

entre el K+ y el ácido indolacético (IAA) en el crecimiento de coleóptilos de maíz. Similares resultados

han sido reportados por Dela Guardia y Benlloch (1980) en la influencia del ácido giberélico en el

crecimiento de plantas jóvenes de girasol. Green (1983) también reportó que el efecto de las citoquininas

en el crecimiento de cotiledones de pepino fue mucho mayor por el efecto del K+. Estos ejemplos

indican que el K+ juega un rol crucial en el crecimiento meristemático. El crecimiento pobre de las

plantas, observados bajo condiciones de deficiencia de K+, está obviamente relacionada al efecto del K+

en el ATPase localizado en el plasmalemma de los tejidos meristemáticos. Hay evidencias que este

efecto del K+ es el mas sensible de todos los efectos del K sobre el metabolismo (Scherer et al, 1982).

10.2.3 Régimen Hídrico10.2.3 Régimen Hídrico10.2.3 Régimen Hídrico10.2.3 Régimen Hídrico10.2.3 Régimen Hídrico

El potasio es de máxima importancia para la condición hídrica de las plantas. La absorción de

agua en células y tejidos es con frecuencia,  la consecuencia de la absorción activa de K+ (Läuchli y

Pflüger, 1978). Greeen y Muir (1978) informaron que la expansión de cotiledones de plantas de pepino

estuvo estrechamente relacionada con su suministro de K+ Mengel y Arneke, (1982) encontraron que

el turgor ( ... ) de células de hojas jóvenes de Phaseolus vulgaris dependía de su contenido de K+. En el

tratamiento con bajos niveles de K+, el turgor fue de 0.5 MPa, que fue significativamente menor que el

turgor del tratamiento con alto suministro de K+, que ascendió a 0.7 MPa. En el tratamiento con bajo

K+, la tasa de crecimiento, el tamaño de las células, y el contenido de agua de los tejido fueron reduci-

dos. De los resultados de este experimento se concluyó que en los tejidos jóvenes el K+ es indispensa-

ble por obtener un óptimo turgor celular, que a su vez se requiere para la expansión de las células.

Las menores pérdidas de agua de las plantas bien suministradas con K+ se debe a una reduc-

ción en la tasa de transpiración (Brag, 1972), la que depende no solo del potencial osmótico de las

células del mesófilo sino que también está controlado en gran parte por la apertura y cierre de los

estomas. Las investigaciones de Fisher y Hsiao, (1968) y de Humble y Hsiao, (1969) han revelado que

el K+ juega un papel significativo en la apertura y cierre de los estomas. Evidencias convincentes de

esta relación han sido provistas por los estudios de análisis con sonda de electrones de Humble y

Raschke (1971). Utilizando esta técnica ha sido posible medir el contenido de K+ de las células guardia-

nas, de estomas abiertos y cerrados. La figura 10.4 muestra el resultado de este experimento. Puede

verse que el contenido de K+ en las células guardianas cuando están abiertas es considerablemente

más alto que cuando están cerradas. Bajo condiciones de luz las células guardianas producen abun-

dante ATP, en fosforilación fotosintética, pudiendo sostener así el mecanismo activo de absorción de K+

con energía suficiente (Humble y Hsiao, 1970). El potasio por lo tanto se acumula en las células

guardianas en concentraciones considerables y la consiguiente elevada presión de turgor causa la

apertura del estoma. La figura 10.4 muestra también que los aniones inorgánicos (Cl-,H
2
PO

4

-) no acom-

paña la absorción el K+ en gran parte. El anión que balancea las cargas del acumulado K+ es en gran

medida debida al malato. Este se produce probablemente a través del carboxilación de fosfoenol piruvato

(PEP) (ver punto 3.2.6).
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El mecanismo de cierre y apertura de los estomas depende totalmente del flujo de K+ (Penny y

Bowling, 1974). Por esta razón las plantas no suministradas adecuadamente con K+ son afectadas en

su actividad estomatal (Terry y Ulrich, 1973). En la mayoría de las especies vegetales este mecanismo

de apertura y cierre es absolutamente dependiente del proceso específico de absorción de K+. Otros

cationes univalentes son generalmente incapaces de reemplazar al K+ en esta función específica

(Trolldenier, 1971), excepto en algunas especies por ejemplo Kalanchoe marmorata donde el Na+ es

efectivo. Una revisión de la acción de los estomas ha sido presentado por Raschke (1975).

10.2.4 F10.2.4 F10.2.4 F10.2.4 F10.2.4 Fotosíntesis y translocación de fotosintatosotosíntesis y translocación de fotosintatosotosíntesis y translocación de fotosintatosotosíntesis y translocación de fotosintatosotosíntesis y translocación de fotosintatos

Peoples y Koch (1979) han informado un claro efecto del K+ en la tasa de asimilación de CO
2
.

Sus investigaciones revelaron que el K+ no influyó directamente los fotosistemas I ó II, sino más bien

promovió la nueva re- síntesis de la enzima ribulosa bifosfato carboxilasa. El potasio también disminu-

yó la resistencia a la difusión del CO
2
 en el mesófilo. Parte de la información mas importante de esta

investigación se da en la Tabla 10.4 que muestra que el aumento en asimilación del CO
2
 fue paralelo a

un aumento en la fotorespiración y a una disminución de la respiración nocturna. Estos efectos

contrastantes del K+ en la asimilación de CO
2
 por una parte, y por otra en la respiración en la oscuridad,

también han sido informado por Jackson y Volk (1968), y Barankiewicz (1978).  Resultados experi-

Figura 10.4. Contenido de iones en células guardianas de estomas abiertos y cerrados (Humble y

Raschke, 1971).
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mentales de Demmig y Gimmler (1983) indicaron que el K+ estimula la actividad de la ribulosa bifosfato

carboxilasa. Estos autores han encontrado que en cloroplastos aislados en la luz absorbieron conside-

rables cantidades de K+. Altas concentraciones de K+ (100 mM) en el medio externo indujeron a pH

óptimo de mayor rango para la enzima RuBP carboxilasa, en comparación con bajas concentraciones

de K+ (10 mM). Así a altas concentraciones de K+ la tasa de asimilación de CO
2
 fue casi el doble que la

tasa observada a bajas concentraciones. Este efecto de la concentración de K+ en el pH óptimo para la

RuBP carboxilasa se muestra en la figura 10.5.

Figura 10.5. pH Óptimo del ribulosa bifosfato a concentraciones de K+ de 10 y 100 mM (Demmig y

Gimmler 1983).

Tabla 10.4 Efecto del K+ en la asimilación de CO
2
, foto-respiración, y respiración nocturna

(Peoples y Koch, 1979).

K+ en hojas Asimilación CO
2

Fotorespiración Respiración Nocturna
% K en MS       mg/dm2/h    dpm/dm2/h       mg/dm2/h

   1.28      11.9      4.00 7.56
   1.98      21.7                         5.87 3.34
   3.84      34.0      8.96 3.06

El potasio también es conocido por tener un efecto beneficioso en la fotofosforilación, que ha

sido observado por Watanabe y Yoshida, (1970), Hartt (1972) y Pflüger y Mengel (1972). Overnell

(1975) así como Weller y Höfner (1974), reportaron que estimula la  producción de O
2
 fotosintético.

Estas observaciones respaldan el punto de vista que el K+ tiene una influencia directa en el transporte

de electrones en la cadena de transporte fotosintético de e-. Puede suponerse que el movimiento de K+

en los espacios tilacoides en el estroma de los cloroplastos, que ocurren en la luz (ver punto 3.2.3)

deberían despolarizar la membrana tilacoide, que a su vez debería favorecer el flujo de e- en la cadena

de trasporte (Mitchell, 1966).
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La despolarización de la plasmamembrana por la absorción de K+ podría también ser la razón de

la influencia  que tiene el K+ de promover la carga del floema. Malek y Baker (1977) suponen que el K+

está directamente implicado en la carga del floema.

Numerosos autores han mostrado que el K+ realza la translocación de fotosintatos. El típico

efecto del K+ se muestra en la Tabla 10.5 de datos de Hartt (1969). El potasio promueve no solo la

translocación de fotosintatos recién sintetizados sino que tiene también un efecto beneficioso en la

movilización del material almacenado. Koch y Mengel (1977), así como Seçer (1978), encontraron que

en trigo de primavera el K+ aumentó la movilización de las proteínas almacenadas en hojas y tallos,

promovió también la translocación de compuestos de degradación nitrogenados hacia los granos.

Hartt (1970) así como Mengel y Viro (1974) han mostrado que el efecto de K+ en la translocación de

fotosintatos no es una consecuencia de una más alta tasa de asimilación de CO
2
.  Un interesante

trabajo de revisión sobre el efecto del K+ en la traslocación de fotosintatos has sido publicado por Lang

(1983) quien opina que el K+ es responsable tanto de la carga como de la descarga del floema, y por lo

tanto tiene una considerable influencia en el transporte del floema.

10.2.5 A10.2.5 A10.2.5 A10.2.5 A10.2.5 Activación de Enzimasctivación de Enzimasctivación de Enzimasctivación de Enzimasctivación de Enzimas

La principal función del K+ en bioquímica es la activación de diversos sistemas enzimáticos

(Evans y Sorger, 1966). En la mayoría de los casos el K+ es el catión más eficiente para efectuar esta

activación. La  figura 10.5 muestra  un  típico   ejemplo de   una   enzima activada  por cationes

univalentes.

La   enzima,   un   sintetasa   del   almidón   de  maíz   dulce,   fue   activada   más   fuertemente

por   K+, seguida    por   Rb+,   Cs+   y  NH
4

+. La activación por  Na+ fue   muy   pobre   y   el   Li+  tuvo

apenas   efecto. Con  varias   enzimas,  la   activación por NH
4

+ o Rb+   es   tan eficiente   como   la

activación   por   K+.   Esto es de interés teórico, ya que los tamaños de estas tres especies iónicas son

casi los mismos cuando están hidratados. La activación parece estar así relacionada con el tamaño del

ion activador. En todas plantas, sin embargo, ni el NH
4

+ o el Rb+ pueden sustituir al K+ en las enzimas

activadoras, ya que son tóxicos en las concentraciones requeridas (El-Sheikh y Ulrich, 1970; Morard,

1973)..

Tabla 10.5. Translocación de fotosintatos marcados con C-14 en caña de azúcar con bajo y
alto suministro de K (Total marcado: 100%). (Hartt, 1969).

% del total marcado
+ K  - K

 Hoja alimentada 54.3 95.4
Vaina de la hoja alimentada 14.2 3.9
Unión de la hoja alimentada 9.7 0.6
Hojas y uniones arriba de la hoja alimentada 1.9 0.1
Tallo debajo de la junta de la hoja alimentada 20.1 0.04
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Experimentos in vitro han demostrado que una máxima activación del K+ se obtiene dentro

del rango de concentración de 40 a 80 mMK. Si esto también es verdadero para condiciones in vivo

es dudoso porque in vivo los metabolitos puede influir la actividad de las enzimas por efectos

alostéricos. Se cree que el citoplasma de las células tiene una tendencia a mantener las concentra-

ciones de K+ cerca de 100 mM (Glass y Siddiqi, 1984). La concentración citoplasmática de K+ que es

regulada por el K+ de las vacuolas es probablemente responsable de la activación de varios tipos de

enzimas presentes en el citoplasma (Wyn Jones y Pollard, 1983)

El hallazgo que compuestos de bajo peso molecular, como aminoácidos y azúcares, pueden

acumularse en plantas pobremente suministradas con K+, es probablemente no una consecuencia

directa de actividad de la enzima afectada, sino más bien de un inadecuado suministro de energía

(ATP). Una escasez de energía puede inducir una demora en la síntesis proteica, que a su vez puede

afectar indirectamente la actividad de la enzima debido a una carencia de proteínas de la enzima.

Esto ha sido demostrado para la nitrato reductasa por Pflüger y Wiedemann (1977) y para la ribulosa

bisfosfato carboxilasa por Peoples y Koch (1979).

Severas deficiencia de K+ conducen a la síntesis de aminas tóxicas, como la putrescina y la

agmatina (Smith y Sinclair, 1967). De acuerdo con Smith y Garraway (1964) la agmatina se produce

por la descarboxilación de la arginina:

Figura 10.6. Efecto de especies catiónicas univalentes en la actividad de la sintetasa del almidón

aislada de maíz dulce (Nitsos y Evans, 1969).
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La agmatina puede así convertirse en carbamilputrescina  que es hidrolizada a putrescina y

ácido carbámico:

  Carbamilputrescina                  Ácido carbámico Putrescina

Se conoce desde hace un tiempo que estas reacciones son promovidas cuando los niveles de

pH celulares son bajos (Smith y Sinclair, 1967) como ocurren probablemente bajo condiciones de

deficiencia de K+. Ahora está establecido que otros regímenes nutricionales que generan H+ en los

tejidos vegetales incluyendo nutrición con NH
4

+, exposición al SO
2
 y también suministro de ácidos,

también aumentan las concentraciones endógenas de la diamina putrescina (Priebe et al, 1978; Young

y Galston, 1983).

10.2.6 Reemplazo de P10.2.6 Reemplazo de P10.2.6 Reemplazo de P10.2.6 Reemplazo de P10.2.6 Reemplazo de Potasio por Sodiootasio por Sodiootasio por Sodiootasio por Sodiootasio por Sodio

La cuestión de si el Na+ puede reemplazar al K+ en los procesos fisiológicos de las plantas no

solamente es de interés académico sino también de importancia práctica en relación al uso de fertilizantes

(ver punto 10.3.4). En procesos menos específicos, como aumentar el turgor celular, es posible algún

reemplazo. La extensión a la que puede ocurrir una sustitución depende mucho, sin embargo, en el

potencial de absorción del Na+. Este difiere considerablemente entre especies vegetales (Marschner,

1971). La Tabla 10.5 muestra el potencial de absorción de Na+ de diversas cultivos. Para las especies

«alto» y «medio», el efecto favorable del Na+ es importante en el crecimiento de la planta. Este es

particularmente el caso para las especies Beta (El-Sheikh y Ulrich, 1970). En estas especies el Na+

contribuye al potencial osmótico de la célula, teniendo así un efecto positivo en el régimen hídrico de

las plantas. Los efectos beneficiosos del Na+ en el crecimiento de las plantas son particularmente

observables cuando el suministro de K+ es inadecuado (Hylton et al, 1967), Amin y Joham (1968). La

Tabla 10.7 muestra ese ejemplo para arroz (Yoshida y Castaneda, 1969). En el rango más bajo de

concentraciones de K+, el Na+ aumentó los rendimientos de grano, mientras que a la concentración

más alta de K+, el Na+ indujo una ligera depresión del rendimiento. Bajo condiciones de campo no han

sido observadas deficiencias de Na+ en plantas de cultivo. Wooley (1957), sin embargo, tuvo éxito al

inducir síntomas de deficiencia de Na+ en tomates bajo invernáculo. De acuerdo con Brownell y

Crossland, (1972), el Na+ es un nutriente esencial para algunas plantas C-4. El efecto del Na+ en el

crecimiento de las plantas han sido considerado en trabajos por Marschner, (1971) y Jennings, (1976).
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Las respuestas al Na pueden diferir entre genotipos. En experimentos con tres genotipos de

remolacha azucarera Marschner et al (1981) observó que la sustitución de la mitad del K+ en el medio

nutritivo por Na+ aumentó el peso seco de las plantas y la concentración de sucrosa en los tejidos de

almacenamiento en los tres genotipos. Sin embargo, cuando el 95 % del K fue reemplazado por el Na,

fueron obtenidas respuestas muy variadas.
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Las especies vegetales y cultivares difieren considerablemente en su habilidad para utilizar el K+

(Asher y Ozanne, 1967, 1977) y en años recientes, nuevos cultivares han sido desarrollados, y que son

altamente eficientes en el uso del K+. Esta eficiencia se ha definido en función de la producción de

materia seca por peso unitario de K+ absorbido (Makmur et al. 1978). Gerloff (1976) encontró en un

grupo de cultivares de Phaseolus que la retranslocación de K+ en la planta es también importante para

la eficiencia de uso del K+.

10.2.7 Deficiencia de P10.2.7 Deficiencia de P10.2.7 Deficiencia de P10.2.7 Deficiencia de P10.2.7 Deficiencia de Potasiootasiootasiootasiootasio

La deficiencia de potasio no resulta inmediatamente en la presencia de síntomas visibles. Hay

en principio solo una reducción en la tasa de crecimiento (hambre oculto), y luego posteriormente se

da una clorosis y eventualmente necrosis. Estos síntomas comienzan generalmente en las hojas más

maduras, debido al hecho que estas hojas suministran con K+  a las hojas más jóvenes. De acuerdo

con investigaciones de Pissarek (1973) con colza y de Morard (1973) con sorgo, los síntomas de

Tabla 10.6. Potencial de absorción de sodio para diversos cultivos (Marschner, 1971).

Alto Medio Bajo          Muy  Bajo

Remolacha forrajera Coles          Cebada         Alforfón
Remolacha Azucarera Coco           Lino           Maíz
Mango Algodón        Mijo           Centeno
Espinaca Lupinos        Colza          Soja
Acelga Avena          Trigo
Remolacha de Mesa Patata

Caucho
Nabos

Tabla 10.7 Efecto de concentraciones crecientes de potasio en el rendimiento de grano de
arroz, en presencia o ausencia de altos niveles de Na en la solución nutritiva (Yoshida y
Castaneda, 1969).

Concentración Rendimiento de grano, g/maceta
    de K mM  - Na                      + 43 mM Na

0.025 4.6 11.0
0.050 6.9 19.9
0.125 26.4 46.6
0.250 63.3 67.3
1.25 67.5 75.9
2.50 90.8 87.6
5.00 103.6 92.6
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deficiencia de K+ son primero vistos en la 2ª y 3º hojas mas maduras, y no en las extremas. En la

mayoría de la especies vegetales la clorosis y la necrosis comienzan en los márgenes y puntas de las

hojas (maíz, cereales, árboles frutales) (Foto 10.1), pero en algunas especies como el trébol, manchas

necróticas irregularmente distribuidas ocurren en las hojas (Foto 10.2).

Las plantas que padecen de deficiencias de K+ muestran una disminución en el turgor, y bajo

estrés hídrico se vuelven fácilmente flojas. La resistencia a la sequía es por lo tanto pobre (Pissarek,

1973) y las plantas afectadas muestran una mayor susceptibilidad al daño por heladas, ataques fungosos

y condiciones salinas. En las plantas deficientes de K+ se observa  frecuentemente un desarrollo anor-

mal de tejidos y orgánulos celulares. De acuerdo con Pissarek (1973) un inadecuado suministro de K+

resulta en una reducida tasa de crecimiento del cambium en tallos de colza (Brassica napus).

Foto 10.1. Síntomas de deficiencia de K en ho-
jas maduras de colza.  (Foto: Pissarek)

Foto 10.2. Síntomas de deficiencia de K en tré-
bol blanco.

Foto 10.3. Microfotografía electrónica de la cutícula de una hoja de algodón bien alimentada con K+

(derecha) y otra pobremente suministrada con K+ (izquierda). Aumento x 1500.
(Foto: Sunxi y Rao Li-Hua).
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La formación de tejido xilemático y floemático se restringe mientras que el tejido cortical se

afecta solo en menor extensión. La lignificación de los haces vasculares fueron en general afectados

por la deficiencia de K+. Este efecto resulta probablemente en cultivos cosechas deficientes k+ más

susceptibles al vuelco. La deficiencia de K+ también resulta en un colapso de los cloroplastos (Pissarek,

1973) y de las mitocondrias (Kursanov y Vyskrejientzeva, 1966). Los síntomas de deficiencia de potasio

de diversas especies de plantas han sido descritos en detalle por Bussler (1964) y Ulrich y Ohki (1966).

10.3 P10.3 P10.3 P10.3 P10.3 Potasio en la Nutrición de Cultivosotasio en la Nutrición de Cultivosotasio en la Nutrición de Cultivosotasio en la Nutrición de Cultivosotasio en la Nutrición de Cultivos

10.3.1 Requerimientos y respuesta de los cultivos10.3.1 Requerimientos y respuesta de los cultivos10.3.1 Requerimientos y respuesta de los cultivos10.3.1 Requerimientos y respuesta de los cultivos10.3.1 Requerimientos y respuesta de los cultivos

Por miles de años el K presente naturalmente en el suelo fue virtualmente la única fuente de K+

para las plantas, de modo que los suelos bajos en K+ disponible eran infértiles. Hoy en día, los suelo

con niveles de K+ inadecuado son frecuentemente corregidos por el uso de fertilizantes. En sistemas de

cultivo intensivo en particular, se emplean altas niveles de aplicación. Para mantener el nivel de fertili-

dad de un suelo, la cantidad de K+ absorbida por los cultivos  (kg de K/ha) y que se pierde por lixiviación

deberían al menos balancearse por la fertilización potásica. Solo en los sistemas agrícolas altamente

desarrollados con niveles superiores de rendimientos, sin embargo, que la cantidad de K+ devuelta al

suelo es igual o en exceso a la que se retira por las cosechas. Esto significa que en muchos casos las

reservas de K del suelo son explotadas.

Las cantidades de K+ retiradas del suelo por diversas cultivos son listadas en la Tabla 6.2. La

Tabla da alguna indicación de los niveles de K que deberían aplicarse, siendo un rango normal entre 40

a 250 kg de K/ha/año. La cantidad de K+ retirada de un suelo depende mucho del nivel de rendimiento

asi como de la tasa de lixiviación de K+. Las cifras de la Tabla 6.2 por lo tanto proveen solo una base

simplificada de trabajo para elaborar recomendaciones de fertilización, ya que la absorción es altamen-

te dependiente de la disponibilidad de K+. Donde la disponibilidad es pobre, la absorción de K+ por los

cultivos del suelo es también baja, dando rendimientos bajos e insatisfactorios. Bajo tales condiciones,

las recomendaciones de fertilización basadas en un promedio de la absorción total de K+ para un

cultivo en particular no satisfacerá las necesidades del cultivo ni aumentarán la fertilidad del suelo. Una

situación inversa ocurre cuando los suelos son altos en K+ disponible. Aquí las aplicaciones de fertili-

zantes basadas en la absorción del cultivo puede resultar en una absorción más alta de K+ que la

necesaria para un máximo rendimiento y de allí también resulta en un desperdicio del fertilizante.

El nivel de K+ disponible en el suelo que pueda considerarse óptimo, no puede expresarse en

términos generales, ya que depende del cultivo así como de las condiciones de clima y suelo. V.

Braunschweig (1978) llevando a cabo numerosos ensayos de campo en Alemania Occidental encon-

tró que los niveles de K+ soluble en lactato necesitan ser más altos en suelos ricos en arcilla. Loué

(1979) al evaluar más de 300 ensayos de campo llevados a cabo en Francia, informó que las aplicacio-

nes de K+ resultaban en marcadas respuestas de rendimiento de grano si el contenido de K+ intercam-

biable eran menores de 80 ppm. En suelos de texturas medias con niveles menores de 160 ppm de K+

intercambiable solo se obtuvieron pequeños aumentos de rendimiento de grano siguiendo a una aplica-

ción de fertilizante potásico.
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En general los pastos y cereales responden menos favorablemente a una aplicación de K+ que

las dicotiledóneas, especialmente patatas y legumbres (Van der Paauw, 1958), Schön et al, 1976).

Estos últimos cultivos requieren niveles más altos de K+ disponible en el suelo. En suelos ricos en K+ no

intercambiable, esta fuente puede utilizarse por los cultivos en algún grado (Singh y Brar, 1977; George

et al, 1979). En el largo plazo, sin embargo, esta fuente también se agotará y los rendimientos de los

cultivos gradualmente disminuirán (v. Boguslawski y Lach, 1971).

Para evaluar los requerimientos de K+ de los cultivos también es importante considerar la longi-

tud total del período de crecimiento. Los tomates y la remolacha azucarera absorben por ejemplo cerca

de la misma cantidad de K+ que la caña de azúcar, por unidad de área por año. En los dos cultivos

anteriores, sin embargo, el período de crecimiento es solo de 120 días mientras que en caña de azúcar

el período de crecimiento puede extenderse en todo el año (Nelson, 1968). Esto indica que cultivos con

la misma absorción total puede tener una demanda propia y diferente de K (absorción/tiempo unitario).

El requerimiento también varía en dependencia del grado de crecimiento, la tasa más alta de absorción

frecuentemente es durante la etapa vegetativa. En patatas por ejemplo, 50 % del total K+ es absorbido

en el primer tercio del período de crecimiento. En los cereales también, el K+ se necesita particularmen-

te durante el crecimiento vegetativo, y las aplicaciones de K+ durante la etapa reproductiva difícilmente

afectan los rendimientos de grano (Chapman y Keay, 1971).

Otro factor importante para determinar la absorción de K+ por los cultivos es el tipo de sistema

y extensión radicular. Está bien demostrada la competencia que ocurre entre leguminosas y gramíneas

para la absorción de K+. Cuando estas especies crecen juntas, en el campo la absorción de K+ es

considerablemente mayor por las gramíneas y en condiciones de bajos niveles de K+ puede conducir a

la desaparición de las leguminosas de la pradera. Esta competencia fue estudiada por Lambert y Linck

(1964) utilizando sistemas de raíces intactas de alfalfa y avena suministradas con K-42. Cuando se

utilizó el sistema radicular completo, 91% del K+ marcado fue encontrado en la avena y solo 9% en la

alfalfa. Sin embargo, cuando el K-42 fue aplicado separadamente a segmentos de raíz intactos de

alfalfa y avena, apareció más K marcado en la alfalfa que en la avena. Estos resultados indican la

morfología de la raíz (longitud, número de pelos radiculares) y probablemente también potencial indi-

vidual de absorción de K+ (poder de absorción de K+) de las especies de cultivo parecen ser importantes

factores que influyen la competencia entre especies por el K+.

Al pasar de unas sistema de cultivo extensivo a uno intensivo, las respuestas a los fertilizantes

de K no son frecuentemente observadas en los primeros años de aplicación (Anderson, 1973). Este

efecto es particularmente marcado en las regiones más áridas, donde no se observan casi perdidas de

K+ por lixiviación. Las reservas de potasio acumulado en las capas superiores de suelo son frecuente-

mente suficientes para suministrar las necesidades del cultivo en los primeros años de cultivo intensi-

vo. Sin embargo tan pronto como estas reservas se agotan debido a los mayores requerimientos de K+

por los mas altos rendimientos de cultivo y por el cultivo continuo, las respuestas a la fertilización con

K pueden esperarse. La información de la Tabla 10.7. de experimentos de campo en Africa Oriental

muestran tal ejemplo donde en el primer ciclo de dos años, la respuesta al suministro de fertilizante de

K fue pobre o hasta negativa, mientras que en el segundo ciclo de dos años fue observado un efecto

beneficioso para la mayoría de los cultivos (Stephens, 1969).

La respuesta de la absorción de K+ por los cultivos depende en gran parte del nivel de nutrición

de N. En general cuanto mejor esté el cultivo suministrado con N, mayor será el aumento de rendimien-

to debido al K+ (Gartner, 1969; Heathcote, 1972). Por otra parte, el N aplicado solo se utiliza completa-

mente para la producción del cultivo cuando el suministro de K es adecuado.
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Tabla 10.8. Aumento de rendimientos por fertilizantes potásicos en los 1ro. y 2do. ciclo de
cultivo (Stephens, 1969).

                                       Aumento de rendimiento

                                  1º Ciclo  2º Ciclo

                                        ............. kg/ha ...........

Maíz - 30               138

Algodón 10 46

Batatas 1050 1800

Frijoles 13 12

Mijo y Sorgo - 84 85

10.3.2 Suelos Deficientes y fijación de K10.3.2 Suelos Deficientes y fijación de K10.3.2 Suelos Deficientes y fijación de K10.3.2 Suelos Deficientes y fijación de K10.3.2 Suelos Deficientes y fijación de K

La deficiencia de potasio ocurre muy comúnmente en varios tipos diferentes de suelos. Puede

aparecer donde el K se ha lixiviado como por ejemplo en suelos arenosos, suelos ácidos o en suelos

altamente lixiviados lateríticos (Anderson, 1973). Los suelos orgánicos y turbas son también bajos en

K. Ocasionalmente, también, el K es deficiente en suelos que han sido extensa e intensivamente

cultivados y en aquellos que fijan K+ en forma no- reemplazable (Ulrich y Ohki, 1966). En estos suelos

los estudios en cultivos continuo sin suplementación con K son de particular interés. En suelos orgá-

nicos y en suelos arenosos generalmente pobres en minerales que liberan K y por lo tanto en K+ no

intercambiable, los niveles de rendimiento caen rápidamente año a año a mediad que se agota el K+

intercambiable. Finalmente se obtienen cosechas muy pobres. Con suelos más ricos en minerales que

liberan K, los rendimientos no caen rápidamente. Donde los factores ambientales también causan

fluctuaciones de rendimiento año a año, las ligeras depresiones de rendimiento resultantes del agotamien-

to con K+ son más difíciles de observar. Como se señaló al principio sin embargo, los minerales que

liberan K no proveen una fuente inagotable y con el tiempo la tasa de liberación de K+ no intercam-

biable disminuye. En suelos donde el K+ se origina principalmente desde minerales 2:1 de arcilla, el

agotamiento de K+ de estos minerales aumenta el potencial de fijación de K+. Cuanto más mineral se

agote más alta se convierte la capacidad de fijación. Con el tiempo la liberación de K+ se vuelve extre-

madamente baja y ocurren  disminuciones notables de rendimiento. Para obtener rendimientos satis-

factorios de tales suelos, se requieren altas dosis de fertilizante debido a la fijación de K+ por los

minerales de arcilla expandidos (ver punto 10.1.2).

Para suelos donde la vermiculita es el mineral arcilla dominante, cantidades enormes de K+

pueden fijarse. En un suelo asi, franco arcillo arenoso de Michigan en los EE.UU, Doll y Lucas (1973)

informaron que fue fijado cerca del 92% del fertilizante potásico aplicado. La producción de tomate

aumentó por aplicaciones de hasta 1600 kg de K/ha. Informes similares fueron realizados en otras

partes de los EE.UU así como en el valle del Danubio en Alemania (Schifer y Siebold, 1972).

Resultados típicos de aplicaciones de fertilizantes potásicos en suelos que fijan K+ son mostra-

dos en la Tabla 10.8. Puede verse que la respuesta del maíz fue más espectacular que la del trigo de

primavera (Burkart, 1975). La información de la Tabla también indica que algunas dosis tan altas como

300 kg de K
2
O/ha dieron solo ligeras respuestas y se necesitó hasta 900 kg de K

2
O/ha para obtener

máximos rendimientos de grano.
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10.3.3 Enfermedades10.3.3 Enfermedades10.3.3 Enfermedades10.3.3 Enfermedades10.3.3 Enfermedades

El potasio no solo influye en la producción de cultivos realzando el crecimiento y los procesos

de síntesis. También es altamente importante al aumentar la resistencia a las enfermedades de mu-

chos especies cultivadas. En maíz por ejemplo putrefacción y el vuelco (o acame) del tallo son general-

mente más serios cuando los suelos son bajos en K en relación a otros nutrientes (Hooker, 1966;

Krüger, 1976). Este efecto beneficioso del K+ en la prevención del vuelco también se observa en otros

cereales (Trolldenier, 1969). En trigo también se ha observado una menor incidencia de oídio polvorien-

ta provocado por el hongo Erysiphe graminis en parcelas tratadas con potasio adicional (Glynne, 1959).

Algunas otras enfermedades de cultivo menos frecuentes en plantas bien suministradas con K+ inclu-

yen: Mancha castaña en arroz provocado por Ophiobolus miyabeanus, roya castaña en cebada infec-

tada con Puccinia hordei y marchitez por Fusarium en plátanos resultante del Fusarium oxysporum

(Goss, 1968). De acuerdo con las observaciones de Baule (1969) árboles forestales adecuadamente

suministrados con K+ son también más resistentes a enfermedades de hongos. La naturaleza de la

acción de K+ al controlar la severidad de las enfermedades de las planta aún no está bien entendido.

Puede relacionarse en parte con el efecto del K+ al promover el desarrollo de paredes exteriores mas

gruesas en células epidérmicas evitando así el ataque de enfermedades (Trolldenier y Zehler, 1976).

Además como ya se indicó el metabolismo vegetal es muy influido por el K+. Es posible por lo tanto que

algunas enfermedades pueden favorecerse por cambios en el metabolismo asociados con bajos conte-

nidos de K en la planta. El efecto del K+ en la resistencia a enfermedades en plantas de cultivo ha sido

bien revisado por Goss (1968).

10.3.4 F10.3.4 F10.3.4 F10.3.4 F10.3.4 Fertilizantes y su aplicaciónertilizantes y su aplicaciónertilizantes y su aplicaciónertilizantes y su aplicaciónertilizantes y su aplicación

El potasio se suministra a los cultivos como fertilizante directo o en forma de compuestos. El

fertilizante más ampliamente utilizado y mas barato es el cloruro de potasio (KCI) que también se

conoce comercialmente como muriato de potasio. Este fertilizante contiene cerca de 50% de K (60% de

K
2
O). Además de este grado más alto también están en el mercado otros tipos fertilizantes de grado

mas bajo (41% K y 33% K, ó 58% de K
2
O y 40% de K

2
O). Estas formas contienen cantidades sustancia-

les de NaCl y son por lo tanto apropiadas para cultivo natrofílicos (remolacha azucarera, col, avena).

Tabla 10.9. Efecto de aplicación de fertilizante de potasio en el rendimiento de grano en dos
K sitios de fijación (Burkart, 1975).

Nivel de K Dornwag                 Weng
kg K

2
O/ha Trigo      Maíz  Maíz          Trigo

1972       1973        1972          1973
      .................. t ha-1 ........................

  0 3.27       2.48           5.34           4.83
300 3.96       3.88           5.63           4.62
600 6.16       5.04           8.66           5.07
900 4.48       5.48           9.37           5.20
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Cuando se agrega al suelo, el KCI se disuelve en la solución de suelo dando iones K+ y Cl-. El sulfato de

potasio (K
2
SO

4
) contiene algo menos K, cerca de 43% K (52% de K

2
O) y es mas caro debido a costos de

producción más altos. El nitrato de potasio (KNO
3
) 37% K (44% de K

2
O, 13% de N), y metafosfato de

potasio (KPO
3
) 33% K (40% de K

2
O, 27% de P)  son  de importancia relativamente menor. Otro fertilizan-

te potásico es el sulfato doble de potasio y magnesio (K
2
SO

4
, MgSO

4
). Este contiene 18% K (22% de

K
2
O) y 11% de Mg (18% de MgO) y es útil donde se requiere Mg2+ además del K+. La kainita de

magnesio (MgSO
4
+ KCI+ NaCl) es un fertilizante de baja calidad K 10% K (12% de K

2
O), 3.6% Mg (6%

de MgO) y 18% de Na (24% de Na
2
O). Este se utiliza principalmente en Alemania y los Países Bajos para

pasturas.

Con la excepción del metafosfato y el silicato de potasio todos son fertilizantes solubles en

agua. Son por lo tanto muy similares en disponibilidad de modo que las diferencias entre si son

resultado del efecto fertilizante de los aniones acompañantes. En algunos casos la aplicación de azu-

fre, magnesio, o sodio puede ser agronomicamente beneficioso y debería elegirse el fertilizante mas

apropiado. Algunos cultivos son sensibles a altas cantidades de cloruros. Estas especies clorofóbicas

incluyen el tabaco, uvas, árboles frutales, algodonero, caña de azúcar, patatas, tomates, fresas, pepi-

nos y cebollas. Es preferente tratar estos cultivos con sulfato de potasio. Para patatas, el uso de sulfato

más bien que cloruro resulta generalmente en contenidos más altos de almidón (ver Tabla 5.14) . El

efecto de KCI fue comparado con el K
2
SO

4
 en el crecimiento y rendimiento de uvas (Vitis vinifera) y bien

demostrado por Edelbauer, (1976) en un experimento de solución de cultivo. La información más

interesante de esta investigación está mostrado en la Tabla 10.10. El efecto depresivo de cloruro

también tuvo una influencia negativa en el contenido de azúcar del jugo mientras que el contenido

ácido del jugo fue difícilmente afectado por la nutrición variable cloruro/sulfato (Edelbauer, 1977).

Haeder, (1975) encontró que el cloruro afecta la translocación de los fotosintatos de las partes superio-

res de la planta a los tubérculos.

La mayoría de las cultivos de campo no son sensibles al cloruro y por esta razón se tratan

generalmente con muriato de potasio. La palma aceitera y los cocoteros hasta parecen tener requeri-

mientos de cloruro (Von Uexküll, 1972). El nitrato de potasio se utiliza principalmente para pulveriza-

ción en árboles frutales y cultivos hortícolas. El metafosfato de potasio y el silicato de potasio se

utilizan en casos donde es aconsejable que la solubilidad sea baja para evitar altas concentraciones en

la vecindad de las raíces. Debido a los altos precios de estos fertilizantes de baja solubilidad solo son

utilizados ocasionalmente en cultivos hortícolas.

Tabla 10.10. Efecto de varias relaciones de nutrición cloruro/sulfato en el rendimiento de
uvas (Edelbauer, 1976).

Solución nutritiva     Rendimiento uvas Peso racimos Nº racimos

KCI me/l K
2
SO

4
 me/l         g/maceta g                    /maceta

4.0  - 111 58.9    1.89
2.5 1.5 149 70.5    2.10
1.0 3.0 252 84.2    3.00
- 4.0 254 91.3    2.78
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Los fertilizantes potásicos se aplican generalmente al voleo (Reith, 1972) y solo en suelos con

bajos niveles de K+ disponible o con una alta capacidad de fijación de K se recomienda la aplicación en

bandas.  Utilizando esta técnica la capacidad de fijación de K+ puede saturarse un volumen restringido

de suelo y dentro de esta zona de exceso de K+ está disponible para la absorción. En experimentos con

maíz Welch et al. (1966) observaron que las respuestas al fertilizante en bandas fue hasta 4 veces

mayor que un tratamiento al voleo. También es oportuno aplicar fertilizantes potásicos en suelos que

fijan K+ justo antes de la siembra del cultivo y luego complementar posteriormente para reducir el

tiempo de contacto entre el fertilizante de K y los minerales de fijación de K+. Cuanto  mayor sea el

tiempo de contacto mayor cantidad de fertilizante K+ será fijado.

En suelos de textura fina el movimiento vertical de K+ en el perfil de suelo es restringido. Este

efecto puede afectar el suministro de fertilizante de K+ a las raíces de algún cultivo en particular. Por

ejemplo Budig (1970) encontró viñedos que sufrían deficiencias de K+ aunque la capa superior de suelo

era rica en K+ disponible. Sin embargo, las capas de suelo más profundas (40 a 60 cm), donde las

raíces del viñedo extraen principalmente sus nutrientes, estaban agotadas de K+. En esos casos están

recomendadas aplicaciones profundas de fertilizantes potásicos.

Perdidas elevadas de K+ se pierde por lixiviación ocurren solamente en suelos arenosos, suelos orgáni-

cos y suelos con kaolinita como principal mineral de arcilla (ver punto 6.1.3). Estos suelos deberían

tratarse con fertilizantes de K+ justo antes de la siembra o plantación del cultivo para evitar excesivas

perdidas de K+ por lixiviación en períodos lluviosos (precipitaciones invernales, ó estación lluviosa).

Para algunos cultivos se recomiendan aplicaciones divididas bajo condiciones de alta lixiviación.

Un comprensivo libro (cerca de 1200 páginas) en todos los aspectos del «Potasio en Agricultu-

ra» ha sido recientemente editado por Munson (1985).
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El contenido medio de Ca presente en la corteza terrestre asciende a cerca de 3.64%. Es por lo

tanto mayor que la mayoría de los otros nutrientes vegetales (ver Tabla 11.1.). El calcio en el suelo

ocurre en diversos minerales primarios. Estos incluyen Alumino-silicatos  que poseen Ca, como

feldespatos y amfiboles, fosfatos y carbonatos de Ca. Estos últimos son particularmente importantes

en suelos calcáreos y se presentan generalmente como calcita (CaCO
3
) o dolomita (CaCO

3
.MgCO

3
). Las

diversas formas de apatita  que ocurren en el suelo incluyen formas más conocidas de fosfatos de Ca

(ver punto 9.1.1). El contenido de Ca de los diferentes tipos de suelo varían dependiendo ampliamente

principalmente en el material parenteral y el grado al cual la temperización y la lixiviación ha influido en

el desarrollo del suelo. Los suelos derivados de piedras calizas o yeso, y rendzinas jóvenes, son  suelos

generalmente ricos en Ca, con altos contenidos de CaCO
3
, en el rango de 10 a 70 % de Ca. Sin

embargo, la capa superficial de suelos desarrollados sobre calcitas, pueden tener bajos contenidos de

Ca donde la lixiviación ha sido excesiva.  Los suelos antiguos, altamente meteorizados y lavados

desarrollados bajo condiciones húmedas, tienen generalmente bajos contenidos de Ca. Dos ejemplos

típicos de tales suelos son los podzoles de la zona templadas y las lateritas de los trópicos húmedos.

En condiciones más áridas, altos contenidos de Ca en las capas superiores de suelo pueden ocurrir en

forma de acumulaciones de yeso  (CaSO
4
.2H

2
O).
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Los minerales que contienen calcio juegan un papel importante en la pedogénesis. Así los

suelos derivados de materiales parenterales que contienen Ca como basalto y dolerita contienen general-

mente cantidades más altas de minerales secundarios de arcilla. Los suelos desarrollados sobre calci-

ta, dolomita y yeso pertenecen principalmente al grupo de suelos llamados rendzinas.  Estos suelos

poco profundos contienen cantidades apreciables de CaCO
3
 y por esta razón son de reacción alcalina.

Un suelo de pH alto y presencia de Ca2+ favorece la formación de complejos Ca-humato y explican el

color oscuro de este tipo de suelo.

La meteorización de los minerales primarios que contienen Ca depende considerablemente de

la formación de H+ en el suelo. Los iones hidrógeno y probablemente también agentes quelatantes,

atacan el Ca de la estructura de lattice de los minerales, provocando así  la disolución del mineral y

liberando el Ca2+. Estos procesos de temperización junto con la liberación del Ca2+ de sitios de intercambio

de los coloides de suelo por el H+ explican las considerables cantidades de Ca lixiviado bajo condicio-

nes climáticas húmedas. La tasa de lixiviación de Ca2+ aumenta con la precipitación anual y con el

contenido de minerales que contiene Ca en el suelo. Las cantidades de Ca lixiviado bajo condiciones

templadas están en el rango de 200 a 300 kg de Ca/ha  ver punto 6.1.3).

La meteorización de los carbonatos es muy dependiente de la producción de CO
2
 en el suelo. La

calcita (CaCO
3
) es un mineral más bien insoluble, siendo su solubilidad apenas del orden de 10 a 15

mg Ca por litro (cerca de 0.3 mM). En presencia de CO
2
, sin embargo, se forma el Ca (HCO

3
)
2
 que es

mucho más soluble.

                                                                                                                                                                                                                                                                                             CaCO
3
+ CO

2
+ H

2
O ® Ca (HCO

3
)
 2

En suelos que contienen CaCO
3
 libre, la formación de Ca(HCO

3
 )

2
 es uno importante medio por

medio del cual tiene lugar la lixiviación del Ca. Sin embargo, aun en suelos que no contienen CaCO
3
,

algo de Ca(HCO
3
)
2
 puede lixiviarse, ya que el bicarbonato puede también producirse por la separación

del ácido carbónico contenido en el agua de lluvia o del ácido carbónico producido por la respiración

del material orgánico del suelo.  Los iones hidrógeno producidos en la disociación, pueden liberar Ca2+

por meteorización  o por el intercambio de 2 H+ por 1 Ca2+ de las arcillas coloidales. Esta explicación

aclara en parte por qué los agregados de materiales orgánicos a los suelos aumenta el lixiviado de Ca.

O 46.46 91.77 H 0.14 0.06
Si 27.61 0.80 P 40.12 -
Al 8.07 0.76 C 0.09 0.01
Fe 5.06 0.68 Mn 0.09 -
Ca 3.64 1.48 S 0.06 -
Na 2.75 1.60 Cl 0.05 0.04
K 2.58 2.14 Br 0.04 -
Mg 2.07 0.56 F 0.03 -
Ti 0.62 - Resto de los

Elementos 0.52 0.10

TABLA 11.1. Composición química promedio de la corteza terrestre hasta una profundi-
dad de 16 km

Elemento       % peso   % volumen  Elemento      % peso % volumen



     Calcio 403

Durante la descomposición de la materia orgánica hay un aumento en la liberación de CO
2
 y por lo

tanto en la formación de ácido carbónico en el suelo.

En términos cuantitativos, sin embargo, la formación de NO
3

- parece jugar un papel más

importante que el HCO
3

- al balancear el Ca2+ y el Mg2+ en el proceso de lixiviación de muchos suelos

(Larsen y Widdowson, 1968). Bajo condiciones naturales los NO
3

- se originan ampliamente de la

materia orgánica del suelo por los procesos de mineralización y nitrificación. La nitrificación es un

proceso oxidativo:

                                                2 NH
4

+ + 4 O
2
 ® 2 NO

3

- + 4 H+ + 2 H
2
O

Los iones hidrógeno producidos por este medio significan liberar Ca2+ por intercambio de los

coloides del suelo, en exactamente la misma forma que la liberación de Ca2+ inducida por el H+ surgido

de la disociación del ácido carbónico. La tasa de producción de H+ de la nitrificación, sin embargo, es

en general considerablemente mayor que por la disociación del ácido carbónico. El proceso de nitrifi-

cación  por lo tanto ejerce una mayor influencia en la acidificación del suelo y la lixiviación del Ca. En

condiciones donde ocurre la nitrificación, la aplicación de fertilizantes con NH
4
 tiene el mismo efecto en

la creciente acidificación del suelo y la lixiviación del Ca. Así en general por cada 100 kg (NH
4
)
2
SO

4
agregados al suelo, cerca de 45 kg de Ca serán retirados en el agua de drenaje (Russell, 1973).

Los factores que influyen en la tasa de nitrificación puede así también afectar los niveles de

NO
3

- y de Ca2+ en la solución de suelo. Así Walker (1946) observó aumentos casi equivalentes en los

niveles de NO
3

- y en la suma de Ca2+ y Mg2+ en la solución de suelo, cuando la temperatura de suelo

aumentó del invierno a la primavera. Hallazgos similares que informan esta equivalencia en liberación

han sido hechos por Larsen y Widdowson (1968). La disminución gradual de pH que ocurre en todos

los suelos en las regiones húmedas es principalmente debido a la mineralización del N orgánico y por

la formación de ácido carbónico como se describió anteriormente. Algunos suelos ricos en S orgánico

pueden también acidificarlos como resultado de la formación de H
2
SO

4
 (ver punto 2.2.5). El principal

proceso de formación de H+ en el suelo está mostrado en la Figura 2.14.

La acidificación de los suelos, sin embargo, no es solo una cuestión de mineralización o

aplicación de N-NH
4

+. Las raíces mismas, son capaces de excretar H+, pudiendo contribuir así a la

acidificación del suelo. Estas ocurren cuando plantas absorbe N-NH
4
 o en el caso de las leguminosas,

durante la fijación de N
2
. En general la acidificación también ocurre en el suelo  con el crecimiento y

producción de las plantas. Esto ha sido demostrado por un experimento de Mundel y Krell (1978)

llevado a cabo sobre un período de 17 años en un suelo aluvial de pradera con un bajo poder regulador.

Durante este período el pH del suelo bajó desde 7.0 a 5 o 4 en el suelo de los tratamientos con N mas

alto. Aunque el N fue aplicado como nitrato de amonio calcáreo, un fertilizante que como contiene

CaCO
3
, es alcalino, el pH del suelo y la saturación de bases de los coloides del suelo disminuyó. Esta

disminución fue relacionada con la tasa de aplicación de fertilizante como puede verse en la Figura

11.1. Al incrementar la tasa de aplicación de N disminuyó el pH del suelo.  Se supone que esta caída en

el pH del suelo fue principalmente debido a una nitrificación aumentada por el NH
4

+ aplicado.

En años recientes la acidificación del suelo ha aumentado en escala global debido a la preci-

pitación ácida. El quemado de un exceso de combustibles fósiles da a la formación de ácidos tales

como H
2
SO

3
, H

2
SO

4
, HNO

2
, y HNO

3
 que son devueltos desde la atmósfera a la tierra en precipitación

conocida como “Lluvia ácida” registrándose pH’s tan bajo como 2.4.  En contacto con el suelo estas
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lluvias ácidas destruyen rápidamente los minerales de suelo, bajando también el pH del suelo, siendo

por lo tanto considerada como un serio daño ecológico.

Durante la pedogénesis bajo condiciones de climas húmedos, la lixiviación del Ca como

nitrato y bicarbonato, y por lo tanto la acidificación ha contribuido considerablemente a la degrada-

ción de los suelos.  Este proceso pernicioso hace que gradualmente suelos fértiles se vuelvan esté-

riles, continua aún en muchos partes del mundo. Los suelos ácidos poseen no solo una pobre

estructura de suelo sino que también son frecuentemente bajos en Ca y Mg y contienen altas

cantidades de Al y Mn solubles, frecuentemente tóxicos para los cultivos (ver punto 2.2.5).

En la historia del hombre, es relativamente reciente que esta degradación gradual de los

suelos se ha evitado por la aplicación de materiales alcalinos. La aplicación de calcitas fue introduci-

do principalmente en el último siglo, habiendo mantenido y hasta mejorado la condición de fertilidad

de muchos suelos cultivados. Parece que la aplicación de materiales alcalinos a los suelos es un

medio esenciales para mantener el pH del suelo en un nivel óptimo. La calcita ó piedra caliza es el

material más importante  utilizado para este propósito.  La cuestión del encalado será discutida más

ampliamente en el punto 11.3.

11.1.2  A11.1.2  A11.1.2  A11.1.2  A11.1.2  Adsorción de Calcio y solución en suelodsorción de Calcio y solución en suelodsorción de Calcio y solución en suelodsorción de Calcio y solución en suelodsorción de Calcio y solución en suelo

Además de los minerales que contienen Ca en su estructura, una cantidad considerable de

Ca2+ está absorbido por los coloides orgánico e inorgánico del suelo. Este Ca2+  intercambiable es de

especial importancia en la estructura de suelo. Como ya se esbozó en el punto 2.2.2. el Ca2+ promueve

la floculación de los coloides  del suelo, mejorando así la estructura y la estabilidad de  los agregados

de suelo. Para suelos en que dominan, minerales de arcilla 2:1, cerca del 80% de la capacidad de

intercambio debería estar saturado con Ca2+  para mantener una satisfactoria estructura. Los suelos

donde la caolinita es el mineral de arcilla mas importante, está recomendado un porcentaje más bajo

de saturación de Ca2+ del orden del 20% (Broyer y Stout, 1959). Los sitios de adsorción de los coloides

inorgánicos no son muy selectivos para los iones Ca2+. Como la carga electrostática de Ca2+ es alta

debido a su divalencia y a un escudo de hidratación más bien delgado, el Ca2+ es absorbido relativa-

mente fuertemente por los diferentes tipos de minerales de arcilla del suelo. El enlace de adsorción del

Figura 11.1 Disminución del pH de la capa superior de suelo durante un período de 17 años en

relación a las dosis de aplicación de fertilizante nitrogenado (Mundel y Krell, 1978).
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Ca2+ en los coloides orgánicos y especialmente a los ácidos húmicos es más específico. Así en los

suelos chernozems y calcáreos de turba, ambos tipos de suelo contienen CaCO
3
, los ácidos húmicos

están presentes principalmente en forma de humato de Ca. El calcio absorbido en los coloides tiende a

equilibrarse con el Ca2+ de la solución del suelo.  De acuerdo con las investigaciones de Nemeth et al

(1970) en un grupo de tipos de suelo, hay una relación bastante lineal entre el Ca2+ intercambiable y el

Ca2+ de la solución de suelo bajo condiciones de equilibrio (ver Figura 11.2).

La mayoría de los suelos inorgánicos contienen niveles suficientes altos de Ca2+ en la solución

de suelo y sus sitios de intercambio está bastante bien saturados con Ca2+, para satisfacer adecuada-

mente las demanda de los cultivos. El encalado es así el medio principal para mejorar la estructura del

suelo y el pH. En suelos ácidos de turba, frecuentemente utilizados en horticultura, el contenido natu-

ral de Ca puede ser tan bajo que las plantas sufran deficiencias de Ca. En estos casos sería aconsejable

la aplicación de fertilizantes que contengan Ca.

11.1.3 Aspectos  Ecológicos11.1.3 Aspectos  Ecológicos11.1.3 Aspectos  Ecológicos11.1.3 Aspectos  Ecológicos11.1.3 Aspectos  Ecológicos

Los suelos difieren muy ampliamente en sus pH y contenidos de Ca. Este es particularmente

el caso en suelos sin cultivar.  Durante la evolución, las especies vegetales se han adaptado a estas

condición variables de pH y de Ca. Por esta razón ocurren diferencias notables de tolerancia entre

especies y entre variedades de una  misma especie. En este sentido, las especies pueden dividirse en

calcícolas y calcífugas.  Las calcícolas son típicas de la flora observada en suelos calcáreos mientras

que las especies calcífugas crecen en suelos ácidos, pobres en Ca. Ocurren diferencias bastante claras

en el metabolismo del Ca de estos dos grupos. Muchas de las especies calcícolas contienen niveles

altos de Ca intracelular y concentraciones altas de malato, mientras que las calcífugas son normal-

mente bajas en Ca soluble. Especies y hasta cultivares pueden diferir considerablemente en su capa-

cidad precipitar Ca2+. Se supone que esta precipitación es principalmente como oxalato de Ca. Otros

cristales que contienen Ca, cuya verdadera naturaleza tiene que establecerse, pueden formarse tam-

bién (Bangerth, 1979).

Clarkson (1965) comparó una especie calcícola y otra calcífuga de Agrostis en su respuesta al

Ca2+. Ambas especies fueron cultivadas en una solución nutritiva de pH 4.5 con concentraciones

crecientes de Ca2+. Sin embargo, Agrostis setacea que se encuentra generalmente en suelos ácidos

bajos en Ca, fue poco afectada en su crecimiento por el Ca adicional suministrado, mientras que

Agrostis stolonifera que se encuentra en sitios calcáreos, respondieron considerablemente a los trata-

mientos de Ca más altos. El mismo patrón fue observado en la absorción de Ca como se muestra en la

Figura 11.2.

El nivel de Ca en el suelo, sin embargo, no es el único factor de importancia en la cuestión

calcícolas - calcífugas, ya que los suelos calcáreos y ácidos difieren en otros aspectos. Los suelos

calcáreos son de pH más alto y contienen carbonatos. Son más ricos en nutrientes, el nivel de metales

pesados soluble es generalmente más bajo y además la actividad de las bacterias de la nitrificación y

fijadoras de nitrógeno es más alta. Así como los efectos de los niveles de Ca en sí mismos, todos estos

otros factores tienen un significado  en la ecología del crecimiento de las plantas en estos suelos. Un

ejemplo que muestra el significado de la solubilidad de metales pesados aumentado bajo condiciones

ácidas, se muestra del trabajo de Rorison (1960). Este observó que la incapacidad de la especie calcícola

Scabiosa columbaria para crecer bajo condiciones ácidas se originó en gran parte por su intolerancia al
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Al3+. Las plantas crecieron pobremente en un suelo con pH 4.8 pero en soluciones nutritiva hubo una

diferencia muy pequeña en crecimiento entre un pH 4.8 y otro 7.6. Cuando los niveles de Ca aumentan

sin inducir cambios de pH, como por la adición de CaSO
4
, no fueron observadas ninguna mejora en el

crecimiento de las plantas. La adición de Al3+ al tratamiento de solución nutritiva de pH bajo deprimió,

sin embargo, el crecimiento en un modo similar a las plantas que crecían en un suelo del mismo pH.

Otro importante aspecto en la cuestión calcícolas - calcífugas es la habilidad de diferentes

ecotipos para utilizar Fe. Hutchinson (1967) probó 135 especies diferentes de plantas en su susceptibili-

dad a la clorosis inducida por el encalado, por los altos niveles de CaCO
3
 en el suelo. Se observó que las

especies de plantas originarias de suelos ácidos fueron más susceptibles que aquellas de sitios calcáreos.

La clorosis inducida por el encalado es un desorden fisiológico caracterizado por un color verde claro a

amarillo de las hojas más jóvenes, que resulta de una abundancia de HCO
3

- en suelos calcáreos (Mengel

et al, 1984). Hutchinson (1967) también observó que la susceptibilidad de los ecotipos de suelos

ácidos a la clorosis inducida no se debió a la carencia de absorción de Fe por las raíces sino más bien

a la incapacidad de las raíces a metabolizar el Fe. La clorosis inducida por encalado puede ser frecuente-

mente un severo problema en cultivos realizados en suelos calcáreos (ver punto 13.3.2). Los aspectos

ecológicos de la nutrición vegetal han sido muy bien revisados por Epstein (1972). Un útil volumen en

relación con aspectos ecológicos de la nutrición mineral también ha sido editado por Rorison (1969).

Figura 11.2. Concentración de Ca en los retoños de Agrostis especies como una función de Ca en el

medio externo ( después CLARKSON[1965]).
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11.2 Calcio en Fisiología11.2 Calcio en Fisiología11.2 Calcio en Fisiología11.2 Calcio en Fisiología11.2 Calcio en Fisiología

11.2. 1 Absorción y translocación11.2. 1 Absorción y translocación11.2. 1 Absorción y translocación11.2. 1 Absorción y translocación11.2. 1 Absorción y translocación

Las plantas superiores frecuentemente contienen Ca en cantidades apreciables y general-

mente en el orden de 5 a 30 mg Ca/g de MS. Estos alto contenidos de Ca, sin embargo, son principal-

mente el resultado de altos niveles de Ca en la solución de suelo más bien que de la eficiencia del

mecanismo de absorción de Ca por las células de raíz. Generalmente la concentración de Ca2+ de la

solución de suelo es cerca de 10 veces más alta que la de K+. La tasa de absorción de Ca2+, sin

embargo, es generalmente menor que la del K+. Este bajo potencial de absorción de Ca2+ ocurre porque

el Ca2+ puede absorberse solo por las puntas mas jóvenes de la raíz, donde las paredes celulares de la

endodermis está aún sin suberizar (Clarkson y Sanderson, 1978). La absorción del Ca2+ puede también

ser competitivamente deprimida por la presencia de otros cationes como K+ y NH
4

+ los que son rápida-

mente absorbidos por las raíces (ver punto 3.1.8).

El contenido de Ca de las plantas es en gran parte controlada genéticamente y es poco

afectada por el suministro de Ca en el medio radicular, siempre y cuando la disponibilidad de Ca sea

adecuada para el crecimiento normal de las plantas. Esto ha sido muy bien demostrado por Loneragan

y Snowball (1969), que comparó el contenido de Ca de 18 especies diferentes creciendo en solución

nutritiva, con aquellas crecidos a campo. Como puede verse en la Figura 11.3, existieron pequeñas

diferencias en el contenido de Ca de una especie en particular si las plantas habían crecido en el suelo

o en solución de cultivo.

Figura 11.3   Relación entre el contenido de Ca en los topes de 18 especies de plantas crecidas en suelo

al contenido de Ca en los topes de la mismas plantas crecidas en solución de cultivo (Loneragan y

Snowball, 1969).
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La figura también muestra que se encontraron contenidos de Ca más bajos en

monocotiledóneas que en dicotiledóneas. La absorción por ambos grupos de plantas fue investigado

por los mismos autores utilizando solución nutritiva fluyente, en la que puede mantenerse un muy

bajo pero constante suministro de Ca2+. Los resultados se muestran en la Tabla 11.2. Las tasas máxi-

mas de crecimiento del raigras fue obtenido en una concentración de Ca mucho más baja que para

tomate (2,5 µM Ca2+ contra 100 µM Ca2+). El contenido de Ca correspondiente también fue mucho más

bajo en el raigrass (0.7% contra 1.29%) indicando así una demanda más alta por la planta de tomate.

Leguminosas y hierbas también mostraron tener una demanda más alta que los pastos. Ahora se

sostiene que en general la razón de esta mayor demanda de las dicotiledóneas por el Ca2+ está co-

nectado de un modo casual con la mayor capacidad de intercambio catiónico (CIC)  de las raíces así

tambien como en otras partes de las dicotiledóneas. En los tejidos de la planta la CIC está compuesta

en gran parte de grupos carboxílicos libres de las pectinas (ácidos poligalacturónicos) del sistema de

paredes celulares. Tanto en la absorción como en el transporte ahora se cree que un extensivo movi-

miento del Ca está asociado con los sitios de intercambio (Isermann, 1970; Van de Geijn y Petit, 1979).

Drew y Biddulph (1971) también observaron que después de la absorción del radioisótopo Ca-45 por

raíces de frijol, la mayor parte del Ca marcado estuvo en una forma intercambiable independiente del

metabolismo. Sus hallazgos son consistentes con el informe de Russell y Clarkson (1976) que el Ca2+

está restringido ampliamente del protoplasma, estando la actividad citoplásmica en el orden de 10-3 a

10-5 M (ver Clarkson y Hanson, 1980).

La absorción de Ca2+ por las raíces de las planta han sido extensivamente estudiadas por

Clarkson y colaboradores en experimentos que investigaron la habilidad de absorción y translocación

de diferentes partes de la raíz. La técnica utilizada ha sido exponer una pequeña sección de raíz de

plantas intactas, a un trazador radioactivo mientras se suministra el resto de la raíz de planta con la

misma solución de baño. Tales experimentos utilizando Ca-45 han revelado que en contraste con el

potasio y el fosfato, el transporte de Ca (y Mg) está restringido a un área justamente detrás del inicio

de la raíz. Esta diferencia de comportamiento entre nutrientes ha sido explicada en función de la

estructura de la raíz y particularmente en el desarrollo de la banda caspariana (ver Figura 4.6). A

medida que envejece la raíz, la endodermis se vuelve suberizada aunque la continuidad del simplasto

se mantiene a través del tabique endodermal por los plasmodesmata. Clarkson argumenta que

TABLA 11.2 Efecto de la concentración de calcio en solución nutritiva (µM) en las tasas de
crecimiento relativas y contenido de calcio en los retoños. (Loneragan et al, 1968; Loneragan y
Snowball, 1969).

    Suministro de Ca en µM
Especies 0.8    2.5    10    100     1000

Tasa de crecimiento relativa
Raygrass (Lolium perenne) 42    100    94     94       93
Tomate (Lycopersicon esculentum)   3     19    52    100       80

           mg Ca/g MS
Raygrass (Lolium perenne) 0.6    0.7   1.5    3.7      10.8
Tomate (Lycopersicon esculentum) 2.1    1.3   3.0  12.9      24.0

408 Calcio
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como el movimiento radial del Ca está limitado por la endodermis suberizada, el Ca2+ no se transpor-

ta efectivamente por el simplasto. El movimiento de Ca desde la corteza al tallo está por lo tanto

restringido al apoplasto o espacio libre, camino que es solamente asequible en raíces jóvenes no

suberizadas. En contraste el transporte de K+ y de fosfato ocurre a lo largo de toda la longitud de la

raíz ya que el movimiento tiene lugar a través del camino simplástico. Los resultados principales de

este trabajo se discuten por Russell y Clarkson (1976).

La importancia de las reacciones de intercambio en el movimiento del Ca2+ es particular-

mente clara de los estudios en órganos individuales de plantas, donde la correlación entre intensi-

dad de transpiración y absorción de Ca2+ es con frecuencia mucho menos cercana que para la planta

en general. En las hojas por ejemplo, el influjo de Ca disminuye marcadamente después madurez de

la hoja, aún cuando se mantenga una tasa de transpiración constante (Koontz y Foote, 1966). En

frutos se verifica el mismo fenómeno para el influjo del Ca2+. En plantas en crecimiento hay eviden-

cias que el Ca2+ se transloca preferentemente hacia el ápice de los brotes  aún cuando la tasa de

transpiración aquí es mucho más baja que en las hojas más maduras. Ahora parece probable que

este movimiento preferencial es inducido por la auxina ácido indolacético (AIA), que es sintetizada

en el ápice del brote. Se cree que durante el crecimiento, una bomba de flujo de protones estimulada

por el AIA, aumenta la formación de nuevos sitios de intercambio catiónico en las zonas de

elongamiento del ápice del brote, de modo que la punta en crecimiento se vuelve un centro de

acumulación de Ca. Esta relación ha sido investigada por Marschner y Ossenuerg-Neuhaus (1977)

utilizando el inhibidor de transporte de AIA: ácido 2,3,5 triyodobenzoico (ATIB). Sus resultados

indican una causal conexión entre la inhibición inducida por el ATIB del transporte del AIA y el efecto

inhibitorio del ATIB en la translocación del Ca hacia el ápice del brote. Bangerth (1979) sugiere que

el transporte basípeta del AIA fuerza al Ca2+ a ser translocado acropétalamente.

La tasa de translocación del Ca2+ hacia abajo es muy baja debido al hecho que el Ca2+ se

transporta en concentraciones muy pequeñas en el floema (Wiersum, 1979). Ríos y Pearson (1964)

De los hallazgos anteriores la absorción de Ca parece ser principalmente un proceso pasivo.

Lo mismo se sostiene para la translocación del Ca2+ dentro de la planta. El calcio en la savia del

xylema se transloca en dirección hacia arriba con la corriente de transpiración. Así en gran parte la

intensidad de transpiración controla la tasa de translocación de Ca2+ hacia arriba. Además de la

transpiración  la presión radicular juega un importante rol. Esto se verifica principalmente de noche

cuna la transpiración mas o menos disminuye y se detiene. La importancia de la presión radicular en

el transporte de Ca2+ en coles fue reconocida por Palzkill y Tibbits (1977) quienes mostraron que el

interior de la cabezas que transpiran menos, no eran capaces de obtener adecuadas cantidades de

Ca2+ a menos a menos que ocurriera un presión radicular. Una alta transpiración favorece el transpor-

te de Ca a las hojas exteriores a expensas de las hojas interiores.

El movimiento de Ca2+ en los haces del xylema sin embargo, puede no explicarse simple-

mente en función del flujo de masa ya que los iones Ca son absorbidos por células adyacentes y

también adsorbidos por aniones indifusibles en las paredes del xylema. De acuerdo con Biddulph et

al. (1961) el cilindro xylemático de tallos de frijol opera como una columna de intercambio para el

Ca2+, y de acuerdo con sus investigaciones « El flujo de masa en los haces fue inadecuado para

explicar los rápidos y profundos intercambios observados para este trazador « (Ca-45). Esta conclu-

sión es sostenida por los resultados de Isermann (1970), y Van de Geijn y Petit (1979) que encontra-

ron que el Ca2+ adsorbido en el tejido del xylema puede ser intercambiado por otra especie catiónica

y que tal intercambio favorece la translocación del Ca2+ hacia arriba.
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observaron que el transporte de Ca hacia abajo en algodoneros era inadecuado para sostener el

crecimiento radicular en la porción de solución nutritiva deficiente de Ca de un medio radicular

dividido. Una vez que el Ca se deposita en las hojas más maduras no puede movilizarse a los brotes

en crecimiento. Esto ha sido convincentemente demostrado por Loneragan y Snowball (1969) utili-

zando autoradiografías. Las plantas no fueron capaces de utilizar Ca2+ desde las hojas más maduras

hacia los tejidos meristemáticos de crecimiento, hasta que los síntomas de deficiencia de Ca fueron

observados en los brotes de crecimiento. Otro ejemplo que demuestra un pobre transporte de Ca en

el floema ha sido presentado por Marschner y Richter (1974). Estos investigadores suministraron a

segmentos de raíces intactas de plantines jóvenes de maíz con Ca2+ marcado. Se encontró que este

Ca se translocó exclusivamente hacia los órganos superiores de la planta y no hacia las puntas de la

raíz. Información parcial de este experimento se muestra en la figura 11.4.

Figura 11.4.  Distribución de Ca-45 en un plantines de maíz luego de su aplicación a una sección

específica de la raíz (Marschner y Richrer, 1974).

Goteo                                        11

Raíces                                   2029

Endosperma                            206

!er segmento de raíz, 3 cm       31

2do segmento de raíz, 3cm      16

3er segmento de raíz, 3 cm      17

4to segmento de raíz, 3cm       17

5to segmento de raíz, 3cm       15

6to segmento de raíz, 3cm       18

Segmento tratado, 3 cm       1782

!er segmento inferior, 3 cm       0,3

2do segmento inferior, 3 cm      0    

me Ca - 45 x 10 /12 plantas
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La razón por qué el Ca2+ se presenta en la savia del floema solo en concentraciones muy

pequeñas no se conoce realmente. Van Goor y Wiersma (1973) sostienen que el Ca2+ precipita como

fosfato de calcio en la savia del floema y no puede por lo tanto ser translocado. Si este fuera el caso,

sin embargo, podría esperarse que la translocación de ese fosfato también debería ser afectado. Esta

no ha sido observado, ni tampoco la acumulación de fosfato de Ca en el tejido del floema. Marschner

(1974) supone que los niveles extremadamente bajos de Ca2+ en la savia del floema resulta de una

acumulación de Ca en las células que rodean al floema. También sugiere la posibilidad de un bom-

beo de flujo específico de Ca localizado en las membranas de los elementos cribados, que puede ser

responsable de la remoción del Ca. Epstein (1973) ha propuesto que la exclusión del Ca2+ de tubos

cribados es parte de un proceso evolucionista donde el tubo cribado logra una condición relativa-

mente sin estructura, y que ésta le permite actuar en la transmisión de una solución fluente.

Como resultado de la baja concentración de Ca en el floema, todos los órganos de la planta

que son provistos ampliamente con nutrientes por la savia del floema son más bien bajos en Ca. Por

otra parte los contenidos de K de estos órganos son relativamente alto, debido a que el K+ se presenta

en la savia del floema en cantidades abundantes. Esta relación es particularmente evidente cuando los

contenidos de Ca y de K de las hojas son comparados con los mismos contenidos en frutos y tejidos de

almacenamiento. El suministro pobre de Ca2+ a frutos y órganos de almacenamiento puede resultar en

deficiencias de Ca en estos tejidos (ver punto 11.2.4).

11.2.2 Funciones Bioquímicas11.2.2 Funciones Bioquímicas11.2.2 Funciones Bioquímicas11.2.2 Funciones Bioquímicas11.2.2 Funciones Bioquímicas

La necesidad del Ca2+ para el crecimiento de la planta puede fácilmente demostrarse inte-

rrumpiendo el suministro de Ca2+ a las raíces. Su tasa de crecimiento será inmediatamente reducida y

después de algunos días las puntas de la raíz se vuelven castaños y gradualmente mueren. El calcio se

requiere para el elongamiento y división celulares (Burström, 1968). Hay muchas evidencias que la

secreción inducida por auxinas del H+ de las células meristemáticas esta relacionada a la presencia de

Ca2+ (Marmé, 1983). El calcio se requiere probablemente para la estabilización de las membranas

recientemente sintetizadas y brindando así efectuando un agudo gradiente de K+ entre el citoplasma y

el apoplasto (Campbell y Thomson, 1977). Este punto de vista es sostenido  por datos recientes de

Matsumoto y Yamaha (1984) quienes encontraron que  hambre de Ca de raíces de pepino resulto en

un a considerable disminución de la actividad de la plasmamembrana ATPase activado por el K+. De

acuerdo a Caldwell y Haug (1981) el Ca2+ se adsorbe a las grupos fosfatos cargados negativamente de

los lípidos de membrana (ver figura 3.20) y es probablemente de esta forma que restringe la permeabi-

lidad de las membranas a los solutos hidrofílicos.

Los estudios de sonda de microelectrones de Roland y Bessoles (1968) han revelado que el

Ca está localizado especialmente en la zona de frontera entre el citoplasma y pared celular, indicando

altos contenidos de Ca en el plasmalemma. El calcio puede ser retirado de las membranas por un

tratamiento con EDTA. Este tratamiento aumenta la permeabilidad de membrana en tal forma que

compuestos orgánicos e inorgánicos pueden difundir fuera de la célula pudiendo resultar un conside-

rable daño (Van Steveninck, 1965). El deterioro de la permeabilidad de membrana por deficiencia de

Ca, al igual que el efecto del EDTA, influye en la retención de compuestos celulares difusibles (Dickinson,

1967). Las membranas se vuelven resquebrajadas y a medida que progresa la deficiencia hay una

desintegración general de la estructura de las membrana (Marinos, 1962). En la planta completa, el

desorden ocurre primero en los tejidos meristemáticos como las puntas de la raíz, partes superiores de
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la planta y órganos de almacenamiento. Compuestos castaños de melanina resultantes de la oxida-

ción de polifenoles están asociado a los tejidos deficientes. Dekock et al. (1975) sostiene que en los

tejidos que contienen cantidades adecuadas de Ca, esta oxidación es inhibida por la quelación de

compuestos fenólicos por el Ca.

El papel del Ca2+ en estabilidad de membrana no solo es de importancia en la absorción de

iones (ver punto 3.1.7) sino también en otros procesos metabólicos. Los caracteres típicos distintivos

de senescencia por ejemplo, son similares a la deficiencia de Ca y pueden ser retardados por el Ca2+.

Los caracteres distintivos incluyen la ruptura del compartimiento celular y un aumento en la respira-

ción seguida por la pérdida de substratos respiratorios endógenos de la vacuola a las enzimas respira-

torias en el citoplasma (Bangerth et al, 1972). Poovaiah y Leopold (1973) han demostrado que la

senescencia en hojas de maíz puede suspenderse ya sea por la adición de Ca2+ o de citoquininas, y que

los efectos de estas sustancias son aditivos. Este papel del Ca2+ al retardar la senescencia también ha

sido indicado claramente en recientes hallazgos de Poovaiah (1979). La abscisión de hojas de frijol

provocado por la senescencia del tejido pulvinar fue dramáticamente retrasada por altos concentracio-

nes de Ca en el medio nutritivo. Otro aspecto de la importancia del Ca2+ en la estabilidad de las

membrana ha sido discutido por Marschner (1978). Este autor sugiere que el bajo contenido de Ca en

los órganos de almacenamiento inducen una alta permeabilidad de membrana, permitiendo la difusión

de sustancias disueltas en estos tejidos. Esto es obviamente de gran importancia en frutos y órganos

de almacenamiento que acumulan grandes cantidades de azúcares del floema.

La mayor parte del Ca presente en los tejidos de la planta está localizado en el apoplasto y en

las vacuolas. La concentración de Ca2+ del citoplasma es bajo, en el rango de 10-6 a 10-8 M (Marmé

1983). En el alga Chara Williamson y Ashley (1982) reportaron concentraciones citoplasmáticas Ca2+

en el orden de 10-7 a 10-6 M. El mantenimiento de esta baja concentración citoplasmática de Ca2+ es de

vital importancia para la célula de planta (ver Hanson, 1984), por ahora hay evidencias que el Ca2+

puede inhibir diversas enzimas localizadas en el citoplasma (Gavalas y Manetas, 1980). Lo mismo

también se cumple para los cloroplastos. La baja concentración de Ca2+ no solo debe mantenerse para

evitar la inhibición de la actividad de la enzima, sino también por la precipitación del fosfato inorgánico

como fosfato de Ca y la competencia con el Mg2+ por los sitios de unión (ver Hepler y Wayne, 1985). El

mantenimiento de la baja concentración de Ca2+ se logra por mecanismos que bombean Ca2+ fuera del

citoplasma en el apoplasto o en la vacuola. Parte del Ca2+ también es secuestrado por el retículo

endoplasmático y por las mitocondrias, orgánulos relativamente ricos en Ca2+.

La función más importante de Ca2+ citoplasmático puede ser entendida en relación a la

calmodulina, un polipéptido cuyo papel universal ha sido recientemente entendido (Cheung, 1980).

Existe ahora un acuerdo general que la calmodulina es ubicuo en células animales y vegetales siendo

una proteína esencial en las células eucarióticas. La calmodulina es un polipéptido que consiste en 148

aminoácidos, es estable al calor e insensible a los cambios de pH. Es capaz de unir cuatro iones Ca2+

formando una estructura compacta por cambio de conformación (ver Figura 11.5) y desplazando una

sección hidrofóbica de la cadena de polipéptidos. Esta parte hidrofóbica del complejo Ca-calmodulina

puede ser adsorbido por proteínas de enzima y puede activar enzimas por inducción alostérica. Un

grupo de enzimas son activadas incluyendo de este forma el nucleótido cíclico fosfodiesterasa, ciclasa

adenilata, ó Ca2+ unido a membranas, ATPase, NAD-Kinasa. De acuerdo a Veleuthambi y Poovaiah

(1984) la calmodulina activa la fosforilación de las proteínas soluble unidas a las membranas. Como la

Ca2+-ATPase efectúa la extrusión activa del Ca2+ a través del plasmalemma, cualquier aumento en la

concentración de Ca2+ en el citoplasma induce directamente la extrusión de Ca2+. Dado que el gradiente
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electroquímico para el Ca2+ entre el apoplasto y el citoplasma favorece el influjo pasivo de Ca2+ en el

citoplasma, se supone que existe una extrusión permanente del Ca2+ en el apoplasto o la vacuola, o

ambos. Recientes resultados de Mitsui et al. (1984) proveen evidencias de la síntesis de d-amilasa y su

secreción en el escutelo de semillas de arroz. Se creía que el aluminio interfería con la calmodulina y así

antagonizaba el efecto del Ca2+ (Siegel y Haug, 1983). La toxicidad de Al, como se describe en el punto

20.4 probablemente resulta a partir de esta interacción Ca/Al.

Las concentraciones de Calcio en las mitocondrias son mucho mas altas que en el citoplas-

ma. Marmé (1983) sugiere que las enzimas de las mitocondrias puede ser directamente activadas por

el Ca2+ sin ayuda de la calmodulina. Una enzima como tal que ocurra en la mitocondria es la glutamato

dehidrogenasa que efectúa la desaminación de los aminoácidos. Útiles artículos de revisión de la

calmodulina han sido realizado por Cheung, (1980), Marmé (1983) Klee et al. (1980), y Dieter (1984).

Existen evidencias que la respuesta de los tejidos de la planta a las bajas temperaturas puede

ser mediado por el influjo pasivo de Ca2+ desde el apoplasto al citosol. Pickard (1984) obtuvo una

aumento dramático en voltaje transigente en un tallo desprovisto de auxinas de guisante cuando se lo

congeló por un período de apenas un minuto. Se asegura que las bajas temperaturas activan canales

de catión dependientes del voltaje, de modo que la permeabilidad de la plasmamembrana al Ca2+

aumenta, moviéndose el Ca2+ pasivamente desde el apoplasto al citosol. Minorsky (1985) ha propues-

to que el Ca2+ juega un papel primario como un transductor fisiológico en las lesiones por congelamiento

a las plantas.

Figura 11.5. Calmodulina- una cadena de polipéptidos que consiste en 148 aminoácidos. El Ca2+ está

unido en  de 4 sitios.
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11.2.3 F11.2.3 F11.2.3 F11.2.3 F11.2.3 Formas y Contenidos de Calcioormas y Contenidos de Calcioormas y Contenidos de Calcioormas y Contenidos de Calcioormas y Contenidos de Calcio

El calcio ocurre en tejidos de planta, como Ca2+ libre y como Ca2+ adsorbido a iones indifusibles

como grupos carboxílicos, fosforílicos e hidroxi fenólicos. También se presenta en oxalatos, carbona-

tos y fosfatos de Ca. Estos compuestos frecuentemente ocurren como depósitos en las vacuolas de las

células. En las semillas, el Ca está presente predominantemente como sal del ácido inositol hexafosfórico

(ácido fítico). Como ya se indicó el Ca en la pared celular está asociado con grupos carboxílicos libres

de las pectinas y satura la mayor parte de estos sitios.

La interrelación entre el Ca «libre» y «ligado» es de importancia en la maduración del fruto.

Este proceso puede considerarse como un caso especial de senescencia y está asociado con un au-

mento en la producción de etileno. La síntesis del etileno está regulada por un sistema enzimático en

el complejo de membranas de la pared celular (por ejemplo, fuera del citoplasma). Esta producción

junto con un aumento en la permeabilidad de las membranas como resultado de una caída de Ca2+

fisiológicamente activo, pueden considerarse como pasos esenciales en la maduración  del fruto.

Además la maduración del fruto requiere de la remoción del Ca de la lamella intermedia. Esto está

correlacionado con un aumento en la actividad de la poligalacturonasa, la enzima responsable de

disolver los pectatos de la lamella intermedia y ablandar los tejidos. La participación del Ca en la

maduración se muestra en Tabla 11.3 que compara el contenido de Ca de dos cultivares de tomate, un

cultivar normal (Rutgers) y un cultivar mutante que no maduro (rin) en tres etapas después de la

antesis. En la tabla se muestra que durante la maduración del cultivar Rutgers Normal el Ca total

permaneció bastante constante pero hubo una marcada transformación de la fracción unida a la solu-

ble. En el caso del mutante rin no madurante el contenido total de Ca aumentó dramáticamente al igual

que la fracción ligada. Este hallazgo está de acuerdo con las observaciones de Lougheed et al. (1979)

que la maduración del fruto se deprime por el tratamiento con Ca y se estimula por la deficiencia de Ca

(Faust y Shear, 1969). Puede especularse que la concentración de Ca se mantiene baja en la savia del

floema de modo que el Ca2+ esté en un bajo nivel en frutos y órganos de almacenamiento de modo que

la maduración pueda tener lugar.

Tabla 11.3  Contenido de Calcio en tejido de pericarpio de tomates no madurante rin y de
Normal Rutgers en diferentes etapas del desarrollo del fruto (Poovaiah, 1979).

Días después Ca soluble Ca ligado           Ca soluble Ca ligado
    antesis                  rin                  Rutgers                  rin                    Rutgers
                           .............. µg Ca en g MS ...................

       40                   299                   349                    530                     562
       50                   412                   602                    667                     246
       60                   492                   622                  1357                     291

En plantas que son pobremente suministradas con Ca, una alta proporción del Ca de la planta

(> 50%) pueden localizarse en la fracción de pared celular o como oxalato (Mostafa y Ulrich, 1976;

Armstrong y Kirkby, 1979). Bajo tales condiciones las funciones esenciales del Ca2+ pueden afectarse

como en la estabilización de las membranas. En un estudio de genotipos de tabaco Brumagan y Hiatt

(1967) fueron capaces de demostrar que las diferencias en las respuestas a deficiencias de Ca fueron

al menos en parte relacionadas con diferencias en la formación de oxalato.
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11.2.4  Deficiencia de Calcio y11.2.4  Deficiencia de Calcio y11.2.4  Deficiencia de Calcio y11.2.4  Deficiencia de Calcio y11.2.4  Deficiencia de Calcio y
      Desórdenes Fisiológicos      Desórdenes Fisiológicos      Desórdenes Fisiológicos      Desórdenes Fisiológicos      Desórdenes Fisiológicos

Como ya se esbozó anteriormente la deficiencia de Ca se caracteriza por una reducción en el

crecimiento de los tejidos meristemáticos. La deficiencia puede ser observada primero en los brotes de

crecimiento y en las hojas más jóvenes. Estos se deforman y vuelven cloróticos y en una etapa más

avanzada ocurre necrosis en los márgenes de la hoja. Los tejidos afectados se vuelven blandos debido

a la disolución de la pared celular. Se producen sustancias castañas que se acumulan en los espacios

intracelulares y también en el tejido vascular, donde pueden afectar el mecanismo de transporte (Bussler,

1963).

Una deficiencia absoluta de Ca tal como se describe anteriormente, ocurre relativamente muy

rara vez, ya que los minerales suelos son muy ricos en Ca disponible. Una deficiencia indirecta de Ca,

resultante de un bajo suministro de Ca a los frutos y tejidos de almacenamiento, sin embargo, es un

desorden frecuentemente observado. Shear (1975) cita una lista de 35 de tales desórdenes relaciona-

dos al Ca en frutos y hortalizas. En manzanos, la enfermedad se denomina corazón (u hoyo) amargo,

ya que toda la superficie de la manzana es manchada con pequeñas puntos castaños necróticos (Foto

11.1). En tomates la enfermedad se conoce como putrefacción de la base del fruto y se caracteriza por

la ruptura celular en el extremo distal del fruto (Foto 11.1). Un desorden similar de deficiencia de Ca

ocurre en las sandías. Las deficiencias de Ca en hortalizas como corazón negro en apio, amarronamiento

interno de Brassica oleracea (Repollo de Bruselas), putrefacción de la punta del fruto en pimientos y

mancha cavernosa de las zanahorias han sido recientemente descritas por Maynard (1979) en un útil

trabajo de revisión. Todos estos tejidos son alimentados principalmente con Ca2+ por la corriente de

transpiración, que transloca el Ca2+ directamente desde la solución de suelo. Si la savia del xylema es

bajo en Ca2+, o la tasa de transpiración de los frutos es pobre, como ocurre bajo condiciones húmedas,

pueden suministrarse niveles inadecuados de Ca2+ a los frutos pudiendo resultar en síntomas de

deficiencias. La translocación del calcio en la savia del xylema puede deprimirse por la nutrición con

NH
4
, estrés hídrico y altas concentraciones salinas en el suelo. Estos factores han sido encontrados

como favorecedores de la ocurrencia de la putrefacción de la base del fruto en tomates.

El calcio sólo ser transportado desde la solución de suelo a las partes superiores de las planta

a través de las puntas radiculares (Russell y Clarkson, 1976). Cualquier factor que evite el crecimiento

de raíces nuevas (pobre aireación, bajas temperaturas, etc.) puede por lo tanto esperarse que limite la

absorción de Ca, induciendo así deficiencias. Esto puede explicar la observación que los desórdenes

relacionados al Ca frecuentemente ocurren en suelos adecuadamente suministrados con Ca, y donde

el clima parece ser un factor controlante (Scaife y Clarkson, 1978; Bangerth, 1979; Kirkby, 1979).

La importancia de mantener un nivel adecuado de Ca2+ en la savia xylemátcia es muy clara de

los resultados de Chiu y Bould (1976). Estos investigadores observaron que el estrés de Ca durante la

etapa de fructificación de tomates provocaron serias putrefacciones de la punta de frutos, mostrando

así que el Ca absorbido por las plantas antes de la fructificación no fue posteriormente disponible para

el desarrollo del fruto. Los resultados proveen además evidencias de la inamovilidad de Ca en el floema.

También indican además que los análisis de hojas para Ca no son un índice confiable para predecir

deficiencias de Ca en frutos. La ocurrencia de los desórdenes fisiológicos anteriormente descritos

dependen mucho del nivel de Ca en los frutos. En manzanas por ejemplo se ha encontrado una fuerte

correlación negativa entre la ocurrencia de hoyo amargos y contenido de Ca (Sharples, 1968).
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El crecimiento de frutos y tejidos de almacenamiento en el suelo, como maníes patatas y apio,

que no son suministrados por la corriente de transpiración, el Ca2+ tiene que ser absorbido directamen-

te del medio edáfico. De acuerdo con investigaciones de crecimiento de Skelton y Shear (1971) y el

rendimiento de frutos de maní (Arachis hypogaea) depende considerablemente de la disponibilidad de

Ca del suelo. Un suministro inadecuado de Ca causas un ennegrecimiento del corazón del apio. El

papel del Ca2+ en la fisiología de la planta y su importancia para la producción de cultivos ha sido

revisado por Foy (1974), por Marschner (1974) y por Bangerth (1979). La importancia del Ca en las

relaciones suelo-planta en condiciones tropicales y subtropicales fue considerado por Malavolta et al,

(1979).

Foto 11.1 Foto superior: Corazón amargo en manzanas, por cortesía del Dep. de Agric., Beltsville

EE.UU. (Foto: SHEAR)

Foto inferior: Putrefacción severa de la punta del fruto en tomate por cortesía del Macaulay Institute

for Soil Research, Aberdeen, Escocia.
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11.2.5 Estroncio11.2.5 Estroncio11.2.5 Estroncio11.2.5 Estroncio11.2.5 Estroncio

Los calcio y el estroncio (Sr) están estrechamente relacionados químicamente y en las plantas

muestran un comportamiento químico similar. La absorción y distribución de ambos elementos en la

planta son semejantes, pero no idénticas (Hutchin y Vaughan, 1968). Por ejemplo, en experimentos

con Pisum sativum, Myttenaere (1974) encontró que el Sr se deposita en una mayor extensión que el

Ca en las paredes celulares. Lo que es de mayor interés es que el Sr2+ no puede sustituir al Ca2+ en los

procesos fisiológicos. Altos contenidos de Sr en tejidos vegetales son tóxicos. Los síntomas de toxici-

dad aparecen primero en las hojas más maduras que se vuelven castañas y necróticas. La absorción

de Sr2+ es restringida por el Ca2+. El encalado puede reducir la absorción de Sr (Reissig, 1962). Por otra

parte, plantas con bajo contenido de Ca absorben Sr2+ a una tasa más alta (Balcar et al, 1969).

11.3   El Encalado y el Calcio en la11.3   El Encalado y el Calcio en la11.3   El Encalado y el Calcio en la11.3   El Encalado y el Calcio en la11.3   El Encalado y el Calcio en la
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11.3.1  El efecto del pH y del calcio11.3.1  El efecto del pH y del calcio11.3.1  El efecto del pH y del calcio11.3.1  El efecto del pH y del calcio11.3.1  El efecto del pH y del calcio

La aplicación de materiales para encalar como CaCO
3
, CaO o Ca(OH)

2
 en el suelo tiene dos

efectos. Suministra Ca2+ e induce un aumento en el pH debido a la reacción alcalina de estos compues-

tos.  Como ya se esbozó ya en el punto 2.2.5 la acidificación de suelos y las perdidas de Ca2+ por

lixiviacion van en paralelo bajo condiciones de climas húmedos.  Así la reacción alcalina de los mate-

riales de encalar son necesarias para neutralizar el H+ del suelo. El agregado de Ca2+ mejora la estruc-

tura de suelo. En principio el aumento de pH producido por los materiales de encalando puede también

inducirse por otros compuestos de naturaleza alcalina, como K
2
CO

3
, o Na

2
CO

3
. Estos compuestos, sin

embargo, no son de ninguna importancia para la mejora del pH en suelos ácidos bajo condiciones

prácticas.  Los efectos del pH del suelo en el rendimiento de los cultivos pueden diferir considerable-

mente para los diversas cultivos (ver Tabla 2.8). En un experimento de campo conducido por 50 años

llevado cabo en un suelo arenoso en Alemania, Kohn (1976) encontró el siguiente orden de sensibili-

dad a los rendimientos producidos en el tratamiento «sin encalar»: Remolachas forrajera > cebada >

avena > trigo > papas.  El centeno en contraste dio los más altos rendimientos en las parcelas no

encaladas.

El propósito principal del encalado de los suelos ácidos es reducir el Al soluble por precipita-

ción (ver Figura 2.11). En este aspecto los suelos ácidos tropicales son de particular interés, ya que

pueden contener altas concentraciones de Al soluble. Sims y Ellis (1983) al estudiar el efecto de la

aplicación de piedra caliza a un Ultisol rico en Al, encontró que el encalado reducía considerablemente

el Al intercambiable e incrementaba la disponibilidad y absorción de fosfato. Los parámetros de suelo

mas importantes influidos por el encalado se muestran en la Tabla 11.4 a partir de este trabajo.  Dos

niveles de encalado y un control fueron comparados, la dosis más baja de encalado que realizó la

neutralización del Al cambiable, fue un tercio de la máxima dosis de aplicación de caliza.

La absorción más alta de fosfato fue obtenida con la dosis mas baja de aplicación de caliza. El

encalado tuvo una clara influencia en el Al disponible, cationes intercambiables, pH del suelo, y dispo-
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Haynes 1984 también informó una disminución en Al extraíble  al aplicar Ca(OH)
2
; el silicato

de Ca, sin embargo, no logró este efecto.  La influencia del pH y el encalado sobre la adsorción de

fosfatos ya han sido considerados en el punto 9.1.2. Un útil trabajo de revisión que trata los efectos del

encalado en la disponibilidad de fosfatos ha sido publicado por Haynes (1982).

nibilidad de fosfatos. Los autores sugieren que los suelos deberían encalarse a un nivel necesario solo

para lograr la neutralización del Al.

Figura 11.6  Efecto de diversas medidas de mejoramiento aplicadas a un suelo salino en los rendi-

mientos relativos de diversas cultivos (Raikov, 1971).

Tabla 11.4. Efecto del encalado de un Ultisol en varios parámetros de suelo y en la absor-
ción de fosfato por cebada cultivada en macetas. (Sims y Ellis, 1983).

           Parámetro         Sin encalar                 Encalado (CaCO
3
)

          5.4 t ha-1           17.2 t ha-1

Al extractable mol kg-1 8.57 3.17 1.23
Al intercambiable mol kg-1 11.2 3.17 0
Saturación de Al % 74 9.8 0
pH KCl 3.37 3.61 6.76
Ca intercambiable % 1.85 18.8 54.4
Mg intercambiable % 0.85 0.7 0.1
K  intercambiable % 1.6 1.5 1.0
P disponible (Bray) mg kg-1 0.55 1.00 1.06
P absorbido mg P/maceta 4.76 7.02 5.93

H
en

o 
de

 v
ic

ia

G
ra

no
 d

e 
tri

go

G
ra

no
 d

e 
tri

go

R
em

ol
ac

ha

So
rg

o 
az

uc
ar

ad
o

pr
ic

ip
al

m
en

te
 g

ra
no

G
ra

no
 d

e 
tri

go

G
ra

no
 d

e 
tri

go

R
en

di
m

ie
nt

o 
re

la
tiv

o

1-  Testigo
2-  Cubierto con suelo
      (capa 12 a 15 cm)
3-  12 t/ha yeso



   Calcio 419

En los suelos en que un aumento de pH no es aconsejable, pero donde el Ca2+ es necesario

para una enmienda de la estructura de suelo, deberían aplicarse sales neutras de Ca. Tales suelos

son principalmente aquello afectados por sales, caracterizados por valores de pH neutros a alcalinos

y por un exceso de Na+. Este es principalmente adsorbido por los coloides  de suelo (ver Tabla 2.4).

La aplicación de sales neutras de Ca resulta en un reemplazo del Na+ adsorbido por el Ca2+,

incrementando así la saturación de los coloides del suelo con Ca2+ e induciendo la floculación. La sal

neutra de Ca mas importante utilizada para los suelos afectados por sales es el yeso (CaSO
4
.2H

2
O).

Las cantidades aplicadas dependen del grado de salinización. Generalmente se aplican cantidades

entre 15 a 40 t yeso/ha (Raikov 1971). El efecto de dos tratamientos en un suelo salino se muestra en

la Figura 11.5 (Raikov 1971). En un tratamiento se aplicó yeso y en el otro el suelo salino fue cubierto

con una capa de suelo no salina.  Los rendimientos de los cultivos obtenidos sobre un período de

varios años fueron comparados con un tratamiento de control, cuyos rendimientos relativos están

representado por «100» ( línea paralela al eje x en la Figura 11.5). El tratamiento con yeso resultó en

considerable aumento de rendimiento, en exceso de aquellos resultantes del tratamiento mas caro

que cubrió el suelo con otra capa de suelo. El tratamiento con yeso también mejoró la estructura del

suelo, y el suelo de las parcelas tratadas se volvieron mas oscuras en comparación con el tratamien-

to de control. Además el suelo fue mas fácil de cultivar y no se compactó, agrietó o retuvo agua en

la superficie. La aplicación de yeso no se refiere al encalado, pero como el efecto del Ca2+ es similar

en los suelos encalados, los tratamientos de encalar y enyesar están estrechamente relacionados.

11.3.2 Materiales para Encalado11.3.2 Materiales para Encalado11.3.2 Materiales para Encalado11.3.2 Materiales para Encalado11.3.2 Materiales para Encalado

La Tabla 11.4 muestra los materiales de encalar más importantes. El carbonatos son simple-

mente piedra caliza o yeso molidos. La incineración del carbonato de Ca a 1100°C resulta en una

disociación térmica:

CaCO
3
  ® CaO+ CO

2

La cal viva se produce de este modo. El óxido de Ca formado (CaO) reacciona rápidamente

con el agua formando así el hidróxido de Ca (cal hidratada o apagada).

CaO+ H
2
O ® Ca (OH)

2

En contacto con CO
2
 éste forma CaCO

3
.

Ca (OH)
2
+ CO

2
 ® CaCO

3
+ H

2
O

Así cuando la cal hidratada se expone a la atmósfera por un largo período de tiempo se

convierte gradualmente a carbonato de Ca por el CO
2
 atmosférico.

Material         Fórmula                Valor Neutralizador en CaO

Yeso o calcita CaCO
3

50%  CaO
Cal apagada Ca(OH)

2
70%  CaO

Cal viva CaO 85%  CaO

Tabla 11.4 Materiales de encalado
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Frecuentemente los materiales de encalar también contienen cantidades sustanciales de Mg

así como Ca. Incinerar caliza magnesiana consiste por ejemplo principalmente de CaO y MgO, y con-

tienen más que 5.5% de Mg.  La caliza magnesiana molida es una mezcla de CaCO
3
 y MgCO

3
 con un

contenido de 3% de Mg y más. Estos materiales que contienen Mg son utilizados particularmente para

encalar suelos ácidos deficientes en Mg.

.

El valor de un material para encalar depende de su «valor neutralizador», que se expresa en

función de su equivalentes en CaO. 100 kg de CaCO
3
 tiene el mismo efecto neutralizador que 56 kg de

CaO. Así el valor neutralizador de 100 kg CaCO
3
 es 56, mientras que 100 kg Ca (OH)

 2
 tiene un valor

neutralizar de 76.  Como el valor neutralizador está relacionado con la cantidad presente de carbonatos

o óxidos en el material de encalar, el MgCO
3
 o MgO también contribuyen a la eficiencia neutralizadora.

Generalmente todos los óxidos, carbonatos, y hasta silicatos son alcalinos en su reacción. Por esta

razón los silicatos de Ca presente en las escorias básicas y los sinterfosfatos (ver punto 9.3.2) tiene un

efecto neutralizador y son así de alguna importancia en el control del pH del suelo. En experimentos de

campo a largo plazo Schmitt y Brauer (1969) encontraron, que en parcelas suministradas regularmen-

te con el escorias básicas, el pH fue apenas ligeramente disminuido, mientras que en las  parcelas

tratadas con cantidades equivalentes de otro fertilizantes fosfatado el pH del suelo disminuyó desde

6.5 a 5.4 en un período de diez años.  Resultados similares han sido obtenidos por Roscoe (1960).

Algunos productos de desecho también son utilizados como materiales para encalar. Estos son princi-

palmente carbonatos. Los desechos de las ingenios azucareros tiene un valor neutralizador cercano a

20

11.2.3 Aplicación y reacción de la caliza en el suelo11.2.3 Aplicación y reacción de la caliza en el suelo11.2.3 Aplicación y reacción de la caliza en el suelo11.2.3 Aplicación y reacción de la caliza en el suelo11.2.3 Aplicación y reacción de la caliza en el suelo
Como ya mencionamos anteriormente el CaO reacciona rápidamente con H

2
O, formando

hidróxido de Ca que neutraliza directamente el H+ libre de la solución de suelo.

CaO        + H
2
O  ® Ca (OH) 2

Ca (OH)
2
   + 2 H+ ® Ca2+ + 2 H

2
O

Neto:    CaO + 2 H+        ® Ca2+ + H
2
O

Debido a la alta solubilidad del CaO o del Ca(OH)
 2
 estos compuestos actúan rápidamente en

comparación con el CaCO
3
. Así cuando se requiera un rápido cambio en el pH del suelo, o donde las

reacciones del suelo sean lentas, como en los suelos fríos y húmedos, la aplicación de CaO o cal

apagada (Ca(OH)
2
) está recomendada. El CaCO

3
 reacciona más lentamente.  Bajo condiciones ácidas

fuertes se disuelve relativamente rápido neutralizando el H+ del suelo.

CaCO
3
 + 2 H+  ® Ca2+ + H

2
O+ CO

2

Bajo condiciones debilmente ácidas o neutras la presencia de CO
2
 favorece la disolución del

CaCO
3
 formando bicarbonato de Ca que a su vez neutraliza el H+ del suelo:

CaCO
3
     + CO

2
 + H

2
O   ®  Ca (HCO

3
)
2

Ca(HCO
3
)
2
 + 2 H+        ®  Ca2+ + 2 CO

2
+ 2 H

2
O

Neto:    CaCO
3
 + 2 H+            ®  Ca2+ + CO

2
+ H

2
O
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Los silicatos de Ca en las escorias básicas y sinter fosfatos son aún más lentos que CaCO
3
 en

su reacción neutralizadora

CaSiO
3
 + 2 H+  ® Ca2+  + SiO

2
 + H

2
O

La tasa de disolución de los materiales de encalar también depende del tamaño de partículas.

Material finamente molidos reaccionan más rápidamente que los materiales gruesos debido a su ma-

yor área superficial (Barrows et al, 1968).

Generalmente las tasas de aplicación de los materiales de encalar están en el orden de 3 a 4

de CaO t ó 4 a 6 de CaCO
3
 ha-1, suministrado sobre la base de un ciclo de 3 a 5 años. Las cantidades

requeridas no solo dependen del pH (acidez actual) sino también de los coloides del suelo (acidez

potencial). Esta relación entre la cantidad de caliza requerida para obtener un nivel dado de pH en

diferentes suelos se muestra en la Figura 11.6 (Peech, 1961). Es evidente que para corregir el pH de

suelos ácidos mas pesados (alta capacidad de intercambio catiónico = CEC) tienen que aplicarse

cantidades de caliza particularmente altas.

La cal puede aplicarse en cualquier momento del año siempre y cuando la humedad del suelo

permita que el suelo se pueda trabajar. La cal no debería aplicarse con fertilizantes que contengan

NH
4

+, dado que el cambio de pH convierte el NH
4

+ a NH
3
 que se pierde parcialmente por volatilización.

NH
4

+ + OH- ® H
2
O+ NH

3
¬

Las clases y tipos de suelos difieren en el nivel óptimo de pH a que deberían cultivarse (ver

punto 2.2.5). A medida que aumenta el contenido de arcilla del suelo, el pH óptimo también aumenta.

Aumentar el pH de los suelos ácidos también es un medio de ofrecer condiciones más apro-

piadas para las bacterias del suelo.  Estas pueden influir diversos procesos como la fijación del N
2

microbiano, denitrificación del NO
3

- y mineralización del N orgánico del suelo. Kuntze y Bartels (1975)

reportaron que un pH de suelo demasiado bajo resultó en deficiencias de N del forraje como resultado

de inhibir la mineralización de N de la materia orgánica en suelos de turba.  Un cambio de pH que lo

aleje de las condiciones ácidas es acompañado frecuentemente por una mayor tasa de descomposi-

Figura 11.7  Relación entre la cantidad de piedra caliza requerida y el aumento de pH en varias clases

de suelo (Peech, 1961).
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ción de materia orgánica del suelo por microorganismos. En suelos arenosos, la materia orgánica

juega un papel esencial en la retención hídrica. Por esta razón el pH de estos suelos no debería ser

demasiado alto, para evitar una excesiva descomposición de la materia orgánica. El pH del suelo tiene

también una pronunciada influencia en la disponibilidad de diversos nutrientes de suelo (ver punto

2.2.5).

El encalado juega no solo un rol en el mejoramiento de las tierras agrícolas, sino también tiene

su importancia en la recuperación de tierras abandonadas desperdicio. Davison y Jefferies (1966) al

experimentar con materiales de desecho en la recuperación de terrenos adyacentes a una mina de

carbón encontraron que el encalado en combinación con la aplicación de fertilizante resultó en res-

puestas muy altas del crecimiento de Agrostis tenuis. Los autores sostienen que el aumento de pH

realzó la fijación de metales pesados que ocurrían en exceso en el material de desecho y que eran

fitotóxicos bajo condiciones de pH bajos.
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MAGNESIOMAGNESIOMAGNESIOMAGNESIOMAGNESIO

1212121212.1 .1 .1 .1 .1 Magnesio del sueloMagnesio del sueloMagnesio del sueloMagnesio del sueloMagnesio del suelo

El contenido de Mg en la mayoría de los suelos está generalmente en el rango de 0.05 % para

suelos arenosos y 0.5 % para suelos arcillosos. Niveles más altos se encuentran en suelos arcillosos

porque el Mg está presente en minerales ferromagnesianos, relativamente fácil meteorizables como la

biotita, serpentina, hornblende y olivina. Además está presente en minerales de arcillas secundarias

como clorita, vermiculita, illita y montmorillonita. Algunos suelos contienen Mg como MgCO
3
 o dolo-

mita (CaCO
3
.MgCO

3
). Regiones de suelos áridos o semi-áridos pueden contener grandes cantidades

de Mg como MgSO
4
.

La distribución del Mg en suelos, puede considerarse de la misma forma que la distribución de

K (ver punto 10.1.4), y se dividen en formas no intercambiables, intercambiables y solubles. Estas tres

formas están en equilibrio. Por lejos la mayor fracción del Mg en suelo está en forma no intercambiable

que incluye todo el Mg de los minerales primarios y la mayor parte del Mg en los minerales secunda-

rios de arcilla. Generalmente esta fracción no se considera de importancia en la liberación directa de

Mg a las plantas (Salmon y Arnold, 1963). Recientes evidencias sugieren sin embargo, que el Mg no

intercambiable de los suelos puede ser más disponible que el que se creía anteriormente. En los suelos

con altos contenidos de minerales de arcillas expandibles tanto el Mg estructural como interlaminar

puede estar disponible para las plantas (Christenson y Doll, 1973), aunque la tasa de liberación de este

Mg es baja en comparación con la demanda del cultivo. El Mg intercambiable está generalmente en el

orden del 5 % del Mg total y esta fracción junto con la del Mg soluble en agua es la de mayor importan-

cia en el suministro para las plantas. El Mg intercambiable constituye normalmente desde el 4 al 20 %

de la capacidad de intercambio catiónica. Normalmente es considerablemente menor que el Ca, que

está en el orden del 80 %, y más alto que el K, que puede estar cerca del 4 % (ver punto 2.2.2). El

magnesio en la solución de suelo, al igual que el Ca2+, se presenta en concentraciones bastante altas,
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frecuentemente entre 2 y 5 mM, aunque los niveles pueden variar considerablemente, habiéndose

informado de valores entre 0.2 a 150 mM (ver punto 2.3.4). Algo del Mg se encuentra asociado a la

materia orgánica del suelo, pero esta fracción es generalmente pequeña y menor al 1 % Mg total del

suelo.

El magnesio al igual que el Ca2+ se lixivia con relativa facilidad habiéndose observado cantida-

des del orden de 2 a 30 kg de Mg/ha/año (ver punto 6.1.3). La tasa de remoción depende considerable-

mente de la cantidad de minerales del suelo que contienen Mg, su tasa de meteorización, y la intensi-

dad de lixiviación, así como el Mg absorbido por plantas. En muchos suelos la liberación de Mg2+ por

meteorización es capaz de balancear la remoción por lixiviación. Frecuentemente en suelos arenosos

las pérdidas por lixiviación son predominantes. En tales suelos el subsuelo con frecuencia contiene

niveles más altos de Mg que en la parte superior del perfil. En una observación de 63 perfiles sin

cultivar en Suecia Willabder (1958) encontró un promedio de saturación con Mg de la capacidad de

intercambio en las capas superiores de suelo (0  a 20 cm) de 17 % (pH 5.4) mientras que en el subsuelo

(40 a 50 cm) encontró un 29 % (pH 5.8).

El nivel de Mg en los suelos depende en gran parte del tipo de suelo. Los suelos altamente

lixiviados y meteorizados como los podzoles y suelos lateríticos poseen generalmente bajos conteni-

dos de Mg. Por otra parte los suelos formados en sitios deprimidos, donde la infiltración de nutrientes

produjo una acumulación como en los suelos de pantano o suelos gleyzados, tienden a tener altos

contenidos de Mg. Lo mismo se aplica a suelos que son apenas ligeramente lixiviados como los

solonchak y solonetz, donde en general aparece MgSO
4
. El material parenteral juega también un im-

portante papel, y en general los suelos desarrollados a partir de rocas ricas en Mg, como el basalto,

peridotita y dolomita, suministran mas Mg. En un estudio de 55 suelos del Norte de Alemania Schroeder

y Zahiroleslam (1963) encontraron que el Mg total disminuía desde 0.5% en suelos de pantano a 0.05%

en podzoles en el siguiente orden: Suelos de pantano > Suelos Castaños Limosos > Suelos Castaños

Arenosos > Suelos de Castaños Podzólicos > Podzoles. Los suelos formados en serpentina tienen

altos contenidos de Mg. Tales suelos tienen una baja relación Ca/Mg en el complejo de intercambio,

pudiendo ocurrir deficiencias de Ca en la vegetación que crece en ella. La situación es complicada, sin

embargo, debida a que pueden presentarse niveles altos de metales pesados tóxicos especialmente Ni

y Cr. Además los suelos son frecuentemente deficientes en macronutrientes. Los suelos de serpentina

han sido discutidos por Krause (1958) y Epstein (1972). El comportamiento del magnesio en los suelos

así como su participación en la nutrición de las plantas ha sido considerado recientemente por Kirkby

y Mengel (1976).

12.2 Fisiología del Magnesio12.2 Fisiología del Magnesio12.2 Fisiología del Magnesio12.2 Fisiología del Magnesio12.2 Fisiología del Magnesio

El Magnesio se absorbe por las plantas por lo general en cantidades más bajas que el Ca2+ o

K+. El contenido de Mg en los tejidos vegetales está generalmente en el orden de 0.5% de la materia

seca. La pobre habilidad de las raíces para absorber Mg2+ en relación al K no esta probablemente

12.2.1 Absorción y translocación12.2.1 Absorción y translocación12.2.1 Absorción y translocación12.2.1 Absorción y translocación12.2.1 Absorción y translocación
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restringida al tejido radicular sino que se observa en otras partes de las plantas. La razón de este

comportamiento no es clara Puede especularse que el bajo potencial de absorción refleja la falta de

un mecanismo especial de absorción que transporte el Mg2_ a través de la membrana plasma ese

transporte es pasivo mediad  por las ionóforas ver tabla 3.1 donde el Mg se mueve ha favor de un

gradiente electroquímico. En este transporte la competencia de iones puede jugar un rol principal y

la absorción de Mg seriamente afectada por un exceso de otras especies catiónicas especialmente K

y NH4. Esta competencia puede conducir a una deficiencia de Mg pro las plantas. No solo la absor-

ción si no también la translocación de Mg de las raíces a las partes superiores de las plantas puede

restringirse por el K+ y el Ca (Schimanski 1981). Los nitratos tienen un a influencia benéfica en la

absorción de Mg2+. Los datos de Grimme et al (1974) también demostraron que pueden aparecer

altos contenidos de Mg en plantas suministradas con un bajo nivel de nutrición de K. Estos conteni-

dos de Mg más altos pueden no ser explicados simplemente en función de un «efecto de concentra-

ción», resultante  de  una  menor  tasa  de  crecimiento, sino  que  probablemente se origina

directamente de la absorción de Mg realzada a niveles bajos de nutrición potásica. Esta observación

está de acuerdo con los hallazgos de Leggett y Gilbert (1969) quienes informaron que el Mg absor-

bido por la soja y frijoles fue especialmente alto cuando la solución nutritiva estaba libre de K+.

Observaciones similares han sido también informadas por Hall (1971), que mostró que niveles ele-

vados de Mg en tejidos de tomate generan deficiencias de Ca. El nivel de Mg2+ en el medio nutritivo

es también importante en la relación a la absorción de Mn. Löhnis (1960) mostró en un grupo de

plantas que es posible evitar la aparición de toxicidad de Mn aumentando el nivel de suministro de

Mg. Evidencias de una disminución en la absorción de Mn por Mg también ha sido encontrado por

Maas et al, (1969). La absorción  de magnesio es frecuentemente baja en suelos ácidos. Esto resulta

no solo de la baja disponibilidad del Mg asociada con condiciones ácidas sino también relacionada

directamente con el bajo nivel de pH. De acuerdo a los experimentos de Grimme (1983) no es tanto

la concentración de H+ sino mas bien los niveles crecientes de Al lo que deprime la absorción de

Mg2+.

Aunque   altos   niveles   de   nutrición   potásica   frecuentemente   deprimen   la   absorción

total   de   Mg,   aumentar   el   suministro   de   K afecta   el   contenido   de   Mg   de   los   diferentes

órganos   de   las   plantas   en   una  variable  extensión. Puede   verse   de   la Tabla 12.1  que  al

incrementar el suministro de K  redujo  considerablemente  el   contenido   de   Mg   en   hojas   y

raíces de tomate. El contenido de Mg en frutos, sin embargo, aumentó levemente por niveles más

altos   de   K   en la   solución   nutritiva.   Esta   observación   no   fue   obviamente   accidental   ya

que  fue   encontrado   en   seis   cosechas   de   tomates   (Viro, 1973).   Linser   y   Herwig   (1968)

también   informaron   que   al   aumentar   el suministro de K resultó en un contenido más alto de

Mg en semillas de lino. Hallazgos similares han sido informado por Addiscott (1974) para patatas.

Es así aparente que el K+ promueve la translocación de Mg2+ hacia los frutos y tejidos de almacena-

miento.

En contraste con el Ca2+, el Mg2+ es muy móvil en el floema y puede ser translocada desde las

hojas maduras a las más jóvenes y ápices (Steucek y Koontz, 1970; Schimansky, 1973). Lo mismo

es verdadero para el K+. Como los fruto y tejidos de almacenamiento son altamente dependientes del

floema para su suministro de minerales, poseen niveles más altos de K y Mg que de Ca (ver Tabla

12.1).
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12.2.2 Funciones Bioquímicas12.2.2 Funciones Bioquímicas12.2.2 Funciones Bioquímicas12.2.2 Funciones Bioquímicas12.2.2 Funciones Bioquímicas

En los tejidos vegetales una alta proporción del total del Mg, frecuentemente mas de un 70 %,

es difusible y asociado con aniones inorgánicos y aniones de ácidos orgánicos como el malato y

citrato. El magnesio está también asociado con aniones indifusibles incluyendo a aniones como

oxalato y pectato (Kirkby y Mengel, 1967). Los granos de cereales contienen Mg como sales de ácido

inositol hexafosforico (ácido fítico). El papel más conocido de Mg es su ocurrencia en el centro de la

molécula de clorofila (ver Figura 1.4). La fracción del Mg total de la planta asociada con la clorofila,

sin embargo, es relativamente pequeña y solo en el orden de 15 a 20 % (Neales (1956). Aún en

plantas deficientes en Mg la cantidad no excede el 30% (Michael, 1941). Además su función en la

molécula de clorofila, el Mg2+ se requiere otros procesos fisiológicos. Un papel principal del Mg2+ es

actuar como cofactor en casi toda activación de enzimas de procesos de fosforilación.  El Magnesio

(Mg2+) forma un puente entre la estructura del pirofosfato del ATP o del ADP y la molécula de la

enzima (Figura 1.1). De acuerdo con Balke y Hodges (1975) la activación de ATPase por Mg2+ es

efectuada por esta función de puente. Además de las fosfoquinasas las dehidrogenasas así como la

enolase son también activadas por el Mg2+. En estas enzimas, sin embargo, la reacción del Mg no es

específica y el Mn2+ es con frecuencia el activador más eficiente.

Una reacción clave del Mg2+ es la activación de la ribulosa bisfosfato carboxilasa. Como ya se

describió en el punto 3.2.3., la luz inicia la importación del Mg2+ dentro del estroma del cloroplasto

en intercambio con H+, ofreciendo así condiciones óptimas para la reacción de carboxilasa. Esta

relación está ilustrada en la Figura 12.1 por Walker, (1974). El efecto favorable del Mg2+ en la asimi-

lación de CO
2
 y procesos relacionados como la producción de azúcar y almidón, son probablemente

la consecuencia de la activación de ribulosa bisfosfato carboxilasa descrita. De acuerdo a Barber

Tabla 12.1 Efecto del suministro creciente de K en el contenido de cationes de diversos
órganos de plantas de tomate (Viro, 1973).

 Tratamiento K  Na      Ca     Mg
mM K/l solución   .......  en % de MS .......

Hojas
2 0.5    0.40    4.7    0.61
10 3.3    0.19    4.2    0.27
20 4.2    0.18    3.3    0.15

Raíces
2 0.2    0.36    3.9    0.33
10 2.2    0.25    3.2    0.31
20 2.4    0.13    3.3    0.26

Frutos
2 1.6    0.10    0.09   0.07
10 2.5    0.07    0.08   0.08
20 2.7    0.06    0.07   0.09



(1982) el Mg2+ es el catión mas importante que neutraliza los aniones indifusibles de la membrana

tilacoide.

Generalmente  cuando  las   plantas   son deficientes en Mg, la proporción   de   N   proteico

disminuye   y   aumentos la del N no proteico (Haeder y Mengel (1969). A   partir de   esto   puede

concluirse   que   la   deficiencia   de   Mg inhibe   la   síntesis   proteica.   Esta   no   resulta   de   la

carencia   de   síntesis   de un aminoácido en particular, como por ejemplo en el caso deficiencia de S

( ver punto 8.2.3). El efecto probablemente es provocado por la separación de las ribosomas en sus

sub-unidades   en   ausencia   de   Mg2+, Watson (1965).   El   magnesio   parece  estabilizar   las

partículas   ribosomales en la configuración necesaria para la síntesis proteica y se cree que tiene un

efecto   estabilizador   similar   en   la matriz del núcleo. De acuerdo con Wunderlich (1978) esto se

logra por un efecto de puenteo del Mg2+ en los aniones indifusibles vecinos. La transferencia de amino

acils del amino acil tRNA a la cadena de polipéptidos también está probablemente activado por el Mg2

Magnesio 429

Figura 12.1 Secuencia hipotética de eventos en la activación por la luz y el Mg2+ de la RuBP

carboxilasa (Walker 1974).
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12.2.3 Deficiencia de Magnesio12.2.3 Deficiencia de Magnesio12.2.3 Deficiencia de Magnesio12.2.3 Deficiencia de Magnesio12.2.3 Deficiencia de Magnesio

Los síntomas de deficiencia de magnesio difieren entre las especies de plantas aunque apare-

cen algunas características generales. Como ya se mencionó el Mg2+ es móvil en la planta y la deficien-

cia comienza siempre en las hojas más maduras, ya que luego se mueve a las hojas más jóvenes.

Ocurre un amarillamiento internerval o clorosis y en los casos extremos las áreas se hacen necróticas.

La Foto 12.1 muestra síntomas de deficiencia de Mg en una hoja de remolacha azucarera. Esta apa-

riencia es típica de un grupo de varias dicotiledóneas incluyendo uvas, frijoles, patatas y tomates.

Frecuentemente en remolacha azucarera la deficiencia puede confundirse  con el virus amarillo. Otra

característica particular de plantas expuestas a fuerte luz solar es su apariencia general marchita, que

recuerda a la deficiencia de K, donde el contenido hídrico de la planta está disturbado (ver punto

10.2.7). Las hojas individuales que padecen deficiencia de Mg, sin embargo, son rígidas y quebradi-

zas, y las venas intercostales están retorcidas. Las hojas deficientes en Mg con frecuencia caen prema-

turamente. En cereales y monocotiledóneas en general, la apariencia de la deficiencia de Mg es dife-

rente. Como en el caso del dicotiledóneas, el metabolismo de agua y carbohidratos de la planta tam-

bién está afectado, y la deficiencia comienza en las hojas más maduras. Con los cereales, sin embargo,

la base de la primeras hojas muestran pequeñas manchas verde oscuras, de acumulación de clorofila

que se destacan contra el color pálido amarillo del resto de la hoja. En etapas más avanzadas de

deficiencia, las hojas se ponen más cloróticas y franjeadas. La necrosis ocurre particularmente en las

puntas de las hojas. Los síntomas son iguales para el trigo, avena, centeno y también para maíz en las

etapas iniciales. A medida que las plantas se desarrollan, las hojas de maíz asumen una apariencia

más moteada.

Foto 12.1 Síntomas de deficiencia de Mg en una hoja de remolacha azucarera.
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Los efectos de la deficiencia de Mg en cambios ultraestructurales han sido investigado por un

número de autores. Las diferencias mas marcadas ocurren en la estructura de los cloroplastos como

pudiera esperarse. En Phaseolus vulgaris el grana está reducido en número, son irregulares en forma

y la compartimentación granal está reducido o ausente. En algunos casos se acumulan granos de

almidón (Thomson y Weir, 1962). Chevalier y Huguet (1975) al estudiar el efecto de la deficiencia de

Mg en la ultraestructura de cloroplastos de hojas de manzana encontraron que el inadecuado suminis-

tro de Mg2+ resultó en una deformación de la estructura lamellar. Obviamente el Mg2+ se requiere para

la estabilización de las tilacoides. Las plantas que sufren de deficiencia de Mg2+ son no solo pobres en

clorofila, sino que también que  disminuye el contenido de carotenoides. Las mitocondrias fueron

también afectados por la deficiencia de Mg2+ estando subdesarrollado el cristae. Estos síntomas de

desorganización ultraestructural preceden a los síntomas visuales de deficiencia de Mg. Las concen-

traciones In vivo de clorofila y así también como las concentraciones de Mg son considerablemente

más altas en los cloroplastos que en toda la célula (Hewitt y Smith, 1975). No sorprende por lo tanto

que la clorosis sea frecuentemente el primer síntoma de deficiencia de Mg.

En tejidos foliares el valor umbral para la ocurrencia de síntomas de deficiencia está en la región

cercana a 2 mg de Mg/g de materia seca, aunque este valor depende de varios factores, incluyendo las

especies. Ward y Miller (1969) observaron síntomas de deficiencia de Mg en hojas de tomate cuando

el contenido de Mg cayó por debajo de 3 mg Mg /g de materia seca. Plantas inadecuadamente sumi-

nistradas con Mg2+ frecuentemente muestran una demora en el inicio de la fase reproductiva. Una

descripción detallada de síntomas de deficiencia en muchos cultivos y el nivel de Mg en diferentes

plantas bajo varias condiciones pueden obtenerse de datos de Embleton (1966).

12.3 Magnesio en la Nutrición de Cultivos12.3 Magnesio en la Nutrición de Cultivos12.3 Magnesio en la Nutrición de Cultivos12.3 Magnesio en la Nutrición de Cultivos12.3 Magnesio en la Nutrición de Cultivos

Las cantidades de Mg absorbidas por algunos cultivos importantes se muestran en la Tabla

6.2. Para cultivos de campo la absorción promedio está en un orden cercana a 10 a 25 kg de Mg ha-1

ha año -1 y en general la absorción de cultivos de raíz es cerca del doble de la de los cereales. La

remolacha azucarera, papas, fruto y cultivos de invernáculos  son particularmente susceptibles de

mostrar deficiencias de Mg. En años recientes la importancia del Mg como fertilizante ha aumentado.

Previamente el Mg fue estuvo aplicado inadvertidamente como una impureza junto con los demás

fertilizantes. La alta pureza de fertilizantes utilizados hoy día determina que, tal fuente de aplicación de

Mg al suelo ya no existe mas. Los mayores rendimientos resultantes de aplicaciones más altas de

fertilizantes que no contienen Mg también han resultado en una mayor demanda de Mg a los suelos.

Los niveles mas altos de K+ o de NH
4

+ como ya se mencionó restringen la absorción de Mg2+ por

plantas. Por estas razones la deficiencia de Mg en los cultivos se está convirtiendo ahora comunes así

como las aplicaciones de Mg más frecuentes. Las deficiencias ocurren particularmente en suelos

ácidos húmicos altamente lixiviados o en suelos arenosos que han sido aplicadas altas dosis de enca-

lado. En algunos casos las deficiencias de Mg ocurren en suelos altos en K. La importancia del antago-

nismo iónico en relación a la absorción de Mg ya ha sido destacado. La presencia de altas concentra-

ciones de K, NH
4

+ y Ca2+  o combinaciones d e estos iones restringe la absorción de Mg2+. En suelos

12.3.1 Requerimientos de los Cultivos12.3.1 Requerimientos de los Cultivos12.3.1 Requerimientos de los Cultivos12.3.1 Requerimientos de los Cultivos12.3.1 Requerimientos de los Cultivos
                                                            y niveles críticosy niveles críticosy niveles críticosy niveles críticosy niveles críticos
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ácidos el Al soluble se considera que deprime seriamente la absorción de Mg2+ (Grimme, 1983) mien-

tras que en suelos calcáreos el mimo efecto se realiza por un exceso de Ca2+soluble.  A partir de esta

discusión es claro que la presencia y altas concentraciones de H+, K+ y Ca2+ en el entorno radicular

puede influir considerablemente la absorción del Mg2+ por los cultivos. La disponibilidad de magnesio

también depende de la humedad del suelo, ya que bajo condiciones de suelos mas secos la difusión

del Mg2+ hacia las raíces pueden ser muy afectada (Grimme, 1973).

Numerosos experimentos se han llevando a cabo para investigar las relaciones de Mg entre el

suelo y las plantas bajo condiciones deficientes de Mg. Prince et al. (1947) concluyó que, si el Mg

constituye menos que el 6% de la capacidad de intercambio, los cultivos muestran probablemente

respuesta a Mg2+. En experimentos con remolacha azucarera Tinker (1967) obtuvo respuestas en

suelos con capacidades de intercambio catiónico de 5 a 10 me/100 g suelo cuando contenían menos

de 0.2 a 2 me Mg /100 g de suelo ( 2 a 4% de la capacidad de intercambio o 24 ppm Mg cambiable).

Recientemente se ha informando sobre el mismo cultivo, con base a un relevamiento de 60 experimen-

tos de campo Draycott y Durrant (1971), se ha sugerido un valor límite de 35 ppm de Mg2+ intercam-

biable y 0.4 mg de Mg /g materia seca foliar, como un nivel crítico por encima del cual no se obtienen

ninguna respuesta de rendimiento al agregado de fertilizante con Mg. En un artículo publicado por el

servicio de asesoría agrícola del Reino Unido, la aplicación de Mg está recomendada para todo cultivo

producido en suelos con menos de 25 ppm de Mg intercambiable y para cultivos susceptibles cuando

este sea menor de 50 ppm (N.A.A.S., 1968). Anteriormente estos niveles de aplicación de Mg era solo

necesarios cuando los niveles de K sean altos, cuando pueda ocurrir hipomagnesemia en animales, o

cuando se produzcan cultivos de invernáculos y frutales. Estos hallazgos concuerdan bastante bien

con la información reportada en una revisión por Doll y Lucas (1973). Mejores respuestas a los fertili-

zantes con Mg se han encontrado en general en suelos arenosos.  Así Dam Kofoed y Hojmark (1971)

informaron que en suelos arenosos en Dinamarca, la remolacha forrajera, coles y patatas todas las

respuestas de rendimiento fueron altas con aplicaciones de Mg. El efecto fue menos espectacular en

cereales. Deficiencias leves de Mg en cereales durante el crecimiento vegetativo no siempre resulta en

reducciones de rendimiento. Disminuciones de rendimientos si ocurren sin embargo cuando los sínto-

mas de deficiencias están presentes en la hoja bandera o hojas espiga (Pissarek (1979). Las relaciones

entre el contenido de Mg en brotes de avena  al momento de la elongación de la caña y los rendimien-

tos finales de granos e muestran en la figura 12.2

Figura 12.2. Relación entre el rendimiento relativo de grano de avena a la madurez y el contenido de

Mg de los brotes al comienzo de la elongación de las caña. (Pissarek, 1979).
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Altherr y Evers (1975) aún encontraron respuestas de crecimiento a la fertilización con Mg en

abeto, creció en un suelo de arenisca bunter en Alemania. Las deficiencias de magnesio en abeto

cultivados en sitios de granitos ácidos y filitas también fue reportado por Zech y Popp (1983). Las

acículas necróticas estaban caracterizadas por puntas amarillas. El contenido de Mg de estas acículas

amarillas fue de 0.25 a 0.27 mg Mg g-1 de materia seca, teniendo las acículas verdes un contenido mas

del doble de Mg. La aplicación de sulfato de potasio y magnesio al suelo resultó en un reverdecimiento

de las hojas afectadas. El daño en los árboles forestales, ahora ampliamente distribuido en Europa

Central y anteriormente atribuido a la lluvia ácida, aparenta relacionarse al contenido de K así como al

de Mg en las acículas de los árboles afectados (Huettl, 1984). Zöttl y Mies (1983) observaron que las

acículas de abeto expuestas a la luz eran mas susceptibles al amarillamiento mientras que las hojas

creciendo a la sombra permanecían verdes. En las acículas amarillas los cloroplastos estaban severa-

mente dañados. Un análisis de las acículas reveló que las hojas amarillas tenían contenidos

significativamente mas bajos de Mg y de Zn mientras que los contenidos de los otros elementos no fue

muy afectado (ver tabla 12.2). Los autores sostienen el punto de vista que en las acículas expuestas a

la luz del sol, los foto-oxidantes pueden destruir los cloroplastos y la clorofila, que a su vez suponen un

incremento en el lixiviado del Mg de las acículas. Los árboles de abeto con acículas amarillas bajas en

Mg ocurrían especialmente en suelos bajos en Mg intercambiable. Zöttl y Mies (1983) sugieren que en

tales sitios, el Mg lixiviado de las acículas por la lluvia no puede compensarse exitosamente por la

absorción de Mg2+

12.3.2 F12.3.2 F12.3.2 F12.3.2 F12.3.2 Fertilizantes de Magnesioertilizantes de Magnesioertilizantes de Magnesioertilizantes de Magnesioertilizantes de Magnesio

Tabla 12.2. Contenido de algunos elementos en acículas verdes y amarillas de cuatro
años de edad de Picea abies (Zöttl y Mies 1983)

Verdes   Amarillas                  Verdes   Amarillas
       mg g-1 MS           m mg g-1 MS

N 10.2 10.0 Mn 515 784
P 2.31 2.45 Fe 99 84
K 8.1 9.6 Zn 40 24*
Ca 3.19 3.39 Cu 2.9 4.4
Mg 0.64 0.22* Pb 1.53 1.86
S 1.74 1.5 Cd 0.09 0.07

* Diferencias significativas en relación a las acículas verdes.

Los principales fertilizantes utilizados de Mg y su contenido aproximado de Mg se muestran en

la Tabla 12.2. El magnesio se suministra en la mayoría de los casos como carbonato, óxido o sulfato.

En general los fertilizantes a base de sulfato son más rápidamente efectivos que los fertilizantes de

carbonato pero también son más caros (Jung y Dressel, 1969). Las aplicaciones de calizas dolomíticas

son particularmente útiles en suelos ácidos que necesitan encalarse regularmente. La descomposición

de la dolomita también está ayudado por un bajo pH del suelo. En suelos más neutros el MgSO
4
 por

ejemplo la kieserita es más apropiada, particularmente en suelos arables donde se requieren rápida-

mente altos niveles de Mg.



434 Magnesio

Las diversas formas de MgSO
4
 difieren considerablemente en su solubilidad. Las sales Epsom

MgSO
4
.7.H

2
O aunque son más caras, son más solubles que la kieserita (MgSO

4
.H

2
O). Esta tiene un

significado práctico. Ya que como lo señala Cooke (1972), mientras que pueden necesitarse 500 kg/ha

de MgSO
4
 como kieserita aplicada al suelo para evitar la deficiencia de Mg en tomates, el problema

puede controlarse por 35 kg/ha en pulverización de sal de Epsom (MgSO
4
.7.H

2
O) disuelta en 400 l de

agua, aplicado varias veces durante el ciclo de cultivo.  Fertilizantes que contienen solo pequeños

porcentajes de Mg como kainita, escorias básicas y algunos fertilizantes de PK y NPK, son útiles para

mantener el nivel de Mg del suelo. En algunos casos donde se sospecha de deficiencia de Mg, son

preferidos fertilizantes de Mg de grado más alto (ver Tabla 12.3). Otro fertilizante de Mg no incluido en

el grupo de sulfato o carbonato es el fosfato magnésico-amónico. Este es una sal apenas soluble

utilizada en horticultura, particularmente en plantas jóvenes valiosas, sensibles a otras formas de

tratamiento de Mg. Los valores relativos de los diferentes fertilizantes de Mg, así como el uso de otras

fuentes de Mg incluyendo estiércol, escorias básicas y materiales de encalar han sido totalmente

discutido por Cooke (1972). Las tasas de aplicación de Mg en suelos arenosos están en el rango de 80

a 160 kg MgO/ha. Estas tasas han resultado en aumentos de rendimiento sustanciales de diversos

cultivos de campo sobre suelos arenosos en Dinamarca (Dam Kofoed y Hojmark (1971). Las patatas en

particular muestran en general una marcada respuesta al tratamiento de Mg (Jung y Dressel, 1969).

La aplicación de Mg también es importante para las pasturas en relación a la nutrición animal. El

manejo intensivo de praderas resulta con frecuencia en pasturas con contenidos bajos de Mg disponi-

ble, que no satisface la demanda de las vacas de ordeño, resultando que los animales pueden sufrir

tetania de la hierba (hipomagnesemia).

Tabla 12.2 Fertilizantes minerales de magnesio

    % de MgO

Piedra caliza magnesiana (carbonato de Mg) 5-20
Cal viva molida magnesiana (óxido de Mg) 10-33
Kieserita ( MgSO

4
.H

2
O) 27

Sal de Epsom (MgSO
4
.7 H

2
O) 16

Sulfato de potasio y magnesio (K
2
SO

4
. MgSO

4
) 11

Magnesita (MgCO
3
) 45
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1313131313.1 .1 .1 .1 .1 Hierro del SueloHierro del SueloHierro del SueloHierro del SueloHierro del Suelo

El hierro comprende cerca de 5% del peso de la corteza terrestre e invariablemente está presen-

te en todos los suelos (ver Tabla 11.1). La mayor parte de Fe del suelo se da generalmente en el

estructuras cristalinas de numerosos minerales. Los minerales primarios donde se presenta el Fe se

incluyen los silicatos  ferromagnesianos, como la olivina, augita, hornblenda y biotita. Estos minerales

junto con la micas-biotita constituyen la principal fuente de Fe en las rocas ígneas. Los principales

óxidos de Fe que ocurren en muchos suelos incluyen la hematita (Fe
2
O

3
), ilmenita (FeTiO

3
), y magne-

tita (Fe
3
O

4
). En las rocas sedimentarias los óxidos de Fe y la siderita (FeCO

3
) son en general la forma

principal de Fe más común. El hierro puede también estar presente en las estructuras cristalinas de

minerales secundarios de los suelos y es un elemento esencial de un gran grupo de minerales de

arcilla. A medida que procede la meteorización, el Fe se presenta originalmente en los minerales mas

fácilmente meteorizables ferromagnésicos primarios, aparece en los minerales de arcillas illíticas.  La

alta estabilidad de los óxidos primarios de Fe indica que durante la meteorización oxidativa  los óxidos

de Fe se acumularon como hidróxidos en la fracción arcilla. Así en suelos en una avanzada etapa de

meteorización oxidativa como en los lateríticos, predominan en perfil estos óxidos junto con los óxidos

de Al y la kaolinita (Oades, 1963).  De acuerdo a Chen y Barak (1982) la solubilidad de lo óxidos/

hidróxidos de Fe disminuye de acuerdo ala siguiente secuencia: Fe(OH)3 amorfo > Fe(OH)3 en suelos

> g-Fe
2
O

3
 maghemita > g-FeOOH lepidocrocita >  s-Fe

2
O

3
 hematita > s-FeOOH goetita.

El contenido de Fe soluble en los suelos es extremadamente bajo en comparación con el conte-

nido de Fe total. Las formas inorgánicas solubles incluyen Fe3+, Fe(OH)
2

+, FeOH2+ y Fe2+. En los suelos

bien aireados, sin embargo, el Fe2+ contribuye poco al Fe inorgánico soluble total, excepto en suelos de

pH muy alto. La solubilidad del Fe está controlado en gran parte por la solubilidad de los hidróxidos Fe

(III). Estos aumentan los niveles de Fe3+ y su especies hidrolizadas (Lindsay, 1972):

C
A

P
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U
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 1

3
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     Fe3+ + 3OH- « Fe ( OH)
3
 ( sólidos )

El equilibrio está muy desplazada a favor de la precipitación como Fe(OH)
3
 y es altamente

dependiente del pH, disminuyendo la actividad del Fe3+ al incrementar el pH. A un nivel más alto de pH

la actividad del Fe3+ en solución disminuye 1000 veces por cada aumento de una unidad de pH. En

este rango de alto pH (7-9) se forman Fe(OH)
2

+, Fe(OH)
3
 y Fe(OH)

4

-. El nivel de solubilidad alcanza un

mínimo en el rango de pH entre 7.4 y 8.5 (Lindsay y Schwab, 1982). Los  suelos ácidos son así

relativamente más altos en Fe inorgánico soluble que en los suelos calcáreos donde los niveles pueden

ser extremadamente bajos. Esto bien puede contribuir a la deficiencia de Fe en el crecimiento de los

cultivos en estos suelos.

Cuando los suelos se inundan tiene lugar la reducción del Fe3+ a Fe2+ acompañada por un

aumento en solubilidad de Fe. La reducción se produce por el metabolismo anaeróbico bacteriano.

Este proceso de reducción del Fe es de particular importancia en los suelos arroceros donde pueden

observarse altas concentraciones de Fe2+. Estos niveles pueden con frecuencia producir efectos tóxi-

cos en las plantas de arroz, efecto conocido como bronceado. En los suelos expuestos a condiciones

anaeróbicas, la relación de actividades entre Fe3+ / Fe2+ puede ser un importante parámetro en relación

al crecimiento de los cultivos. Esta relación puede ser evaluada midiendo el potencial redox de acuerdo

con la ecuación:

aFe3+

E = 0.77 + 0.059 log
aFe2+

Bajo condiciones de suelos anaeróbicos son favorecidos los procesos de reducción. Los hidróxidos

de Fe aumentan los niveles de Fe2+ (Ponnamperuma, 1972) de acuerdo con la ecuación

Fe (OH)
3
+ e-+ 3H+ ® Fe2+ + 3 H

2
O

De esta ecuación es evidente que la reducción de Fe3+ Fe2+ está asociada con el consumo de

H+ y consecuentemente con un aumento del pH. El caso inverso se observa cuando aumenta la

aireación del suelo, acompañando la oxidación del Fe2+ a Fe3+ por una caída del pH.

Con frecuencia pueden observarse diferencias en el potencial redox en el mismo perfil. En las

capas de suelo más profundas que están menos aireadas, la fracción de Fe2+ respecto del Fe soluble

total es frecuentemente más alta que en los horizontes superiores. Las observaciones de Wiklander

y Hallgren (1949) por ejemplo muestran que hasta una profundidad de 2 m cerca del 90% del Fe

soluble se presentaba como Fe2+. El potencial redox generalmente baja desde los horizontes superio-

res a los más bajos.

Una característica importante de Fe tanto en suelos como plantas es el modo en que forma

rápidamente complejos orgánicos o quelatos. En suelos excesivamente lixiviados y pobremente

drenados esta propiedad resulta en la movilización del Fe desde los horizontes superiores, re-depo-

sitándose más bajo en el perfil. En los suelos podzólicos el Fe aparenta formar complejos de Fe2+ con

polifenoles, ácidos alifáticos simples y ácidos fúlvicos de la capa ácida superior. Estos complejos

facilitan el movimiento del Fe, y pueden ser importantes en el suministro del Fe a las raíces de las
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plantas. Una revisión muy útil en relación a los compuestos de Fe en los suelos fue realizada por

Oades, (1963).

13.2 Hierro en Fisiología13.2 Hierro en Fisiología13.2 Hierro en Fisiología13.2 Hierro en Fisiología13.2 Hierro en Fisiología

Ahora se acepta que en general el Fe debe reducirse antes que pueda se absorbido por la

célula (Chaney et al. 1972). El hierro en el espacio libre puede estar presente en forma iónica o como

quelato. La reducción del quelato de FeIII desestabiliza el complejo y el Fe2+ consiguiente puede ser

absorbido (Brown, 1978). De acuerdo con Römheld y Marschner (1983) los quelatos de FeIII son

reducidos mucho más fácilmente que el FeCl
3
.  Estos autores describen el proceso de absorción de

Fe como una unión del quelato de Fe al plasmalemma  seguido por la reducción del FeIII a FeII

asociado disociando el complejo de quelato.  El Fe2+ liberado es así absorbido. La tasa de reducción

de Fe es dependiente del pH siendo mayor a menores pH. La naturaleza del FeIII reductasa localizada

en el plasmalemma tiene no obstante que ser elucidada. De acuerdo con Simmons et al (1984) los

equivalentes de reducción requeridos para este proceso son provistos por el NADPH.

Las especies vegetales difieren en su habilidad para utilizar el apenas soluble Fe inorgánico y

los quelatos de Fe para asegurar la nutrición férrica. Las llamadas plantas eficientes en la utilización

del Fe, son capaces de disminuir el pH del medio nutritivo y de aumentar la capacidad reductora de

la superficie radicultar bajo condiciones de estrés férrrico donde la disponibilidad y absorción del Fe

por las raíces aumentan significativamente (Marschner et al. 1974; Brown, 1978). Puede demostrar-

se en plantas de girasol que los cambios fisiológicos de las raíces bajo estrés férrico están acompa-

ñado por típicos cambios morfológicos, como el engrosamiento de las puntas de las raíces debidos

a un alargamiento del cortex, división adicional de células rizodermicas y un desarrollo intensificado

de los pelos radiculares (Römheld y Marschner, 1979). Estas alteraciones en la estructura radicular

de las planta eficientes en el utilizacion del Fe están asociadas con el desarrollo de células de trans-

ferencia. Tales células que ocurren en la rizodermis son altamente específicas para la absorción de

hierro y están involucradas en el aumento de la absorción de hierro durante el estres férrico (Kramer

et al. 1980). Recientes evidencias de Römheld y Marschner (1981) indican que bajo estrés férrico,

las reacciones son rítmicas, y asociadas con marcadas fluctuaciones en la tasa de absorción de Fe.

Los cambos fisiológicos y morfologicos descritos anteriormente que acompañan al estrés férrico,

realzan la disponibilidad de las formas apenas solubles de Fe en el substrato. Este alivio temporario

del estrés férrico en las plantas resulta en un aumento del pH del substrato (por ejemplo, un flujo

neto de OH- reemplaza el eflujo de H+) y una disminución en capacidad reductora de la raíz, creando

asi condiciones para la siguiente secuencia de reacciones de estrés férrico.

En contraste con las plantas eficientes en la utilización de Fe, las ineficientes son principal-

mente Gramíneas, no demuestran los cambios fisiológicos y morfológicos bajo estrés férrico. Estas

especies son por menos susceptibles a la clorosis inducida por el encalado y de acuerdo a Römheld

y Marschner (1986) usan una estrategia diferentes en la adquisición del Fe. Takagi (1976) reportó

que las gramíneas que sufrían deficiencia de Fe acumulan y liberan de las raíces aminoácidos que no

forman proteínas. Un grupo de esos aminoácidos ha sido identificado, incluyendo ácido avenico

(Fushiya et al 1982) y ácido mugénico (Takagi et al, 1984). Estos ácidos son derivados de la

nicotinamida y son capaces de formar compuestos muy estables con FeIII que pueden absorberse

13.2.1 Absorción y translocación13.2.1 Absorción y translocación13.2.1 Absorción y translocación13.2.1 Absorción y translocación13.2.1 Absorción y translocación
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por las raíces. La secreción de estas fotosideróforas, asi como su habilidad para movilizar formas

apenas solubles de compuestos de Fe en los suelos, es independiente del pH en el rango de pH 4 a

8 (Takagi, 1976). Esta respuesta de las gramíneas a la deficiencia de Fe para sintetizar y liberar

compuestos de las raíces, capaces de formar complejos con el Fe que pueden trasportarse dentro de

las células de la raíz, indica que están muy bien adaptadas para movilizar Fe en suelos calcáreos.

La amplia evidencia que la absorción de Fe es metabolicamente controlada ha sido revisada

por Moore (1972). Los resultados de Tiffin (1966) por ejemplo muestran concentraciones de Fe en

exudados de tallos decapitados de girasol y de soja, hasta 30 veces mayores que en las soluciones

nutritiva. La absorción de Fe es considerablemente influida por otros cationes. Los efectos competiti-

vos en la absorción de hierro han sido observados con Mn2+, Cu2+, Ca2+, Mg2+, K+ y Zn2+ (Lingle et al,

1963). Tales efectos en la absorción puede explicar parcialmente la habilidad de los metales pesados

para inducir deficiencias de Fe en un grupo de especies vegetales (Hewitt, 1963). Los metales pesa-

dos, en particular Cu y Zn también se conocen por desplazar al Fe de los complejos de quelatos

formando los correspondientes quelatos. Esto puede ser una importante limitante de la absorción y

uso del Fe, ya sea reduciendo la translocación de los quelatos de Fe a las raíces o dentro de la misma

planta por efecto del metal pesado en los centros de actividad fisiológica del Fe. De acuerdo con

Dekock (1956) el efecto pernicioso de los metales pesados en la absorción y transporte de Fe en

mostaza blanca, es mayor cuanto más alta se la estabilidad relativa de los quelatos de los metales

pesados. La extensión de los síntomas de deficiencia de Fe provocados por metales pesados, siguen

así la secuencia de estabilidad:

Cu > Ni > Co > Zn > Cr > Mn

El hierro no es rápidamente móvil entre los diferentes órganos de la planta. Las plantas

verdes privadas de Fe pronto se vuelven cloroticas en las partes más jovenes de la planta mientras

que los tejidos más maduros permanecen verdes. Los tejidos más jóvenes son por lo tanto depen-

dientes de un suministro continuo de Fe en el xilema o de una aplicación foliar. La principal forma en

que el Fe se transloca en el xilema parece ser citrato férrico (Tiffin, 1972).

13.2.2 Funciones Bioquímicas13.2.2 Funciones Bioquímicas13.2.2 Funciones Bioquímicas13.2.2 Funciones Bioquímicas13.2.2 Funciones Bioquímicas

La tendencia del Fe para formar quelatos complejos y sus habilidad para sufrir un cambio de

valencia son las dos características mas importantes que basan sus numerosos efectos fisiológicos.

Fe2+ « Fe3+ + e-

La función mejor conocida del Fe es en sistemas enzimáticos donde las haem o haemin

funcionan como grupos prostéticos (ver Figura 1.3). Aquí el Fe juega un papel similar al Mg en la

estructura de porfirina de la clorofila. Estos sistemas enzimáticos haem incluyen la catalasa, peroxidasa,

citocromo oxidasa así como diversos citocromos. El papel preciso de estas enzimas en el metabolismo

vegetal no está aún bien entendido. Mucho más se conoce de la función de los citocromos en el

transporte de electrones y la participación de la citocromo oxidasa en el paso de terminal en la cadena

de respiración. La catalasa efectúa la disociación del H
2
O

2
 en agua y O

2
 como se muestra

H
2
O + H

2
O

2
   O

2
 + 2 H

2
O
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La enzima juega un importante rol en los cloroplastos  junto con la  enzima superóxido

dismutasa (SOD) ver punto 16.2.2  y en la fotorespiración y en el camino glicolítico. Las peroxidasas

son de amplia distribución y catalizan las siguientes reacciones

(I) H
2
O

2
 + AH

2
 ®  A + 2H

2
O

(II) H
2
O

2
 + AH + AH ®  2A + 2H

2
O

Hay evidencias que las peroxidasas unidas a la pared celular catalizan el segundo tipo de

reacción en la polimerización de los fenoles a lignina.  Aparentemente la actividad de la peroxidasa es

particularmente disminuida en raíces deficientes de Fe.  Römheld y Marschner (1981) han informado

de un deterioro en formación de las paredes celulares y su lignificación junto con la acumulación de

fenólicos en la rizodermis de raíces deficientes en Fe de girasol. Los compuestos fenólicos pueden ser

liberados en la solución externa (Olsen et al 1981), y en el caso  del ácido cafeico puede causar  la

quelación y reducción del FeIII inorgánico. Esta reacción es  no solo favorecida por la acumulación de

fenólicos sino también por un aumento en la capacidad reductora de las raíces  que acompaña el

deterioro de la síntesis de lignina. El H
2
O

2
 requerido en esta síntesis es producido por otra peroxidasa

que cataliza   la oxidación de NADH en la plasmamembrana (Mäder y Füss, 1982).      Como la actividad

de la peroxidasa disminuye debido a la carencia de Fe, la formación de H
2
O

2
 es afectada, disminuyendo

la tasa de oxidación de NADH en la superficie exterior de la plasmamembrana, permitiendo de ese

modo una mayor posibilidad para la reducción de otros sustratos como quelatos de FeIII  (Craig y Crane,

1981). La liberación de fenólicos por las raíces de las plantas provee otro mecanismo de respuesta por

medio del cual las plantas deficientes  pueden adquirir Fe.

Aunque altamente importantes en el metabolismo, los pigmentos haem constituyen solo

cerca del 0.1 % del Fe total en las hojas de las planta (Dekock et al. 1960 ). El Fe restante está almace-

nado ampliamente como una fosfoproteína férrica llamada fitoferritina. Hyde et al. (1963) han sugerido

que la fitoferritina en las hojas representa una reserva de Fe utilizada por los plastidos en desarrollo

para las necesidades fotosintéticas. Esto está de acuerdo con Barton (1970), quien observó grandes

cantidades de fitoferritina en los cloroplastos confirmando evidencias anteriores que los cloroplastos

son ricos en Fe, conteniendo hasta el 80% del Fe total en plantas (Neish, 1939). Así como el Fe haem,

las proteínas de sulfuro participan significativamente en la oxido reducción. Ocurren tanto grupos bi-

nucleares Fe-S (2Fe-2S) como tetra-nucleares Fe-S (4Fe-4S). Cada grupo está rodeado por residuos de

cisteína asociados a cadenas de polipéptidos (Sandmann y Boger 1983) estos grupos se conocen

como ferrodoxinas si actuaran exclusivamente como transportadores de electrones y están caracteri-

zadas por un potencial redox altamente negativo (ver punto 3.2.2). El significado de la ferredoxina

como sistema redox en fotosíntesis, así como en la reducción de nitratos, reducción de sulfatos y

asimilación N
2
 ya han sido descritas (ver punto 3.2.2 y Figura 3.19). Las proteínas férricas no haem

están ampliamente distribuidas en organismos fotosintéticos y no fotosintéticos.

En plantas verdes hay con frecuencia una buena correlación entre el nivel de suministro de Fe

y el contenido de clorofila, teniendo las plantas bien suministradas con Fe, altos contenidos de clorofila

(Jacobson y Oertli 1956; Dekock et al. 1960). Esta relación se muestra en la Tabla 13.1. También ilustra

la influencia de Fe en la actividad de la catalasa y peroxidasa. Suministrado Fe-59 radioactivo a plantas

de tomate que padecían clorosis de Fe, Machold y Scholz (1969) observaron que la distribución de Fe-

59 en las hojas correspondieron exactamente a las áreas en que ocurrió el reverdecimeinto. Esto se

muestra en la Foto 13.1. No sorprende a partir de esta clase de evidencia, que la búsqueda de una

posible función del Fe en la formación de clorofila haya recibido considerable atención. El camino



440 Hierro

metabólico involucrado en formación de clorofila se muestra en la Figura 13.1. El mismo camino

también es operativo en la biosintesis de haem (Fórmula  Figura 1.3). En la deficiencia de Fe se ha

observado una disminución en la tasa de condensación de glicina y succinil CoA para formar ácido d-

amino-levulinico (ALA), el precursor de las porfirinas (Bogorad 1960; Marsh et al, 1963). Resultados de

Miller et al   (1982)   sostienen el   punto   de   vista   que   la tasas   de   formación de ALA está

controlada por el Fe. Además Machold y Stephan (1969) reportaron que el Fe es también necesario

para el paso oxidativo del coproporfirinógeno en la síntesis de clorofila. Esto se ha confirmado por los

hallazgos mas recientes de Spiller et al (1982) que suministrando ALA al tejido foliar deficiente de Fe,

aumentó la concentración de protoporfirina Mg, mientras que la concentración de clorofila y protoclorofila

permanecían bajas   en   comparación   con   aquellas con Fe adecuado del tejido foliar del control.

Estas observaciones están de acuerdo con los resultados de Pushnik   et   al (1984)   quienes   encon-

traron   que   las   hojas cloróticas de Fe eran muy pobre en proteínas que tenían clorofila. Terry (1980)

ha demostrado que en hojas deficientes de Fe la tasa fotosíntesis decrecía por unidad de área pero no

por unidad de clorofila, indicando que el aparato fotosintético permanece intacto pero el número de

unidades fotosintéticas disminuye.   Sus   resultados   muestran   que si bien a medida que la

intensidad de la deficiencia de Fe aumentaba, y la clorofila por unidad de área disminuía, el contenido

de proteína por unidad de área foliar, volumen de las células foliares y número cloroplastos  no eran

afectados, pero si disminuían dramáticamente el volumen de cloroplastos y cantidad de proteína por

cloroplasto.

La posible participación del Fe en el metabolismo proteico ha sido sospechado de los hallaz-

gos de un grupo de autores que observaron que en presencia de deficiencia de Fe, la fracción proteica

disminuye simultáneamente con un aumento en el nivel de compuestos orgánicos solubles de N

(Bennett 1945; Iljin 1951; Possingham, 1956; Perur et al, 1961). En hojas de árboles frutales deficien-

tes en Fe por ejemplo Iljin (1951), encontró cerca de la mitad del contenidos proteicos de aquellas en

hojas saludables. De experimentos de corto plazo en el alga Euglena gracilis ahora parece probable

que el Fe está implicado directamente en el metabolismo del ácido nucleico. Price et al. (1972) informa-

ron que en algas deficiente en Fe, los cloroplastos contenían menos de la mitad del RNA y ribosomas

de los cloroplasto en los controles no deficientes. Esta fue considerado como una consecuencia directa

de una carencia de Fe. El requerimiento inhibidor del Fe en la fijación de N
2
 y la reducción del NO

3

-

parecen depender de la influencia de proteínas férricas no haem  en el transporte de electrones (Price,

1968).

Tabla 13.1 Efecto del suministro de Fe en los contenidos de Fe, de clorofila y en la
actividad de las enzimas en hojas de tomate (Machold, 1968).

Tratamiento Contenido Fe, µg/g PF  Clorofila Activ. Rel. enzima
  HCI soluble      Total            cmg/g PW     Catalasa   Peroxidasa

Fe adecuado      10.3            18.5    3.52 100     100

Fe Inadecuado        4.3            11.1    0.25 20       56
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Foto 13.1. Absorción de Fe-59 por una hoja clorótica de tomate. La distribución de Fe-59 en la

autoradiografía (arriba) corresponde exactamente al área de la hoja en que ocurrió el reverdecimiento

(debajo). (Foto: Machold y Scholz).
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13.2.3 Deficiencia y T13.2.3 Deficiencia y T13.2.3 Deficiencia y T13.2.3 Deficiencia y T13.2.3 Deficiencia y Toooooxicidad de Hierroxicidad de Hierroxicidad de Hierroxicidad de Hierroxicidad de Hierro

Las deficiencias de Fe y Mg son similares ya que ambas están caracterizadas por una falla en

la producción de clorofila. La deficiencia de hierro, sin embargo, a diferencia de la deficiencia de Mg

comienza siempre en las hojas más jóvenes. En muchas especies puede observarse con frecuencia en

las hojas recién formadas, un a clorosis intervenal y un patrón reticulado muy fino contrastando

marcadamente las nervaduras verdes más oscuras contra un fondo verde amarillento más claro. Con

frecuencia las hojas más jóvenes pueden ser completamente blancas y totalmente libres de clorofila.

Figura 13.1. Importancia del hierro en la biosintesis de la clorofila y haem que contienen enzimas.
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En las hojas de los cereales la deficiencia se evidencia con barras alternadas amarillas y verdes a lo

largo de la hoja. Dado que altas concentraciones de Fe ocurren en los cloroplastos no sorprende que la

deficiencia   de   Fe   cause   marcados   cambios   en   su ultraestructura.   Esto   se   muestra

claramente   den microfotografías   electrónicas   de   cloroplastos   de   hojas   de   pimientos (Foto

13.2) del trabajo   de   Hetch-Buchholt   y   Ortmann.   La   microfotografía   electrónica   muestra

claramente que   en   los   cloroplastos   adecuadamente   suministrados   con   Fe   se   han   formado

numerosos tilacoides   gran   mientras   que   los   cloroplastos   deficientes   en   Fe   la   grana de

tilacoide falta. Spiller   y   Terry   (1980)   también   han   reportado   deficiencia   de   fe   causa   un

disturbio en al síntesis   de   las   membranas   tilacoides   y   una   depresión   en   la   capacidad

fotoquímica.

La   toxicidad   de   hierro   es   un   problema   particular   en   suelos   arroceros   inundados,

ya   que   desde   la   inundación   en   unas   pocas   semanas   puede   aumentar   el   nivel   de   Fe

soluble   desde   0.1   ppm   a   50   a 1  00 ppm   de   Fe   (Ponnamperuma, 1978).   La toxicidad   del

hierro   en   el arroz   se   conoce   como   «bronceado».   En   estos   desórdenes   las   hojas   primero

se   cubren por minúsculas manchas castañas que desarrollan a en un color castaño uniforme. Este

ocurre con frecuencia en hojas de arroz que contienen concentraciones excesivamente altas, en el

rango de 300 a 1000 mg de Fe g-1 de peso seco (Ottow, et al, 1983).   La toxicidad de hierro   se

conoce en diversas   regiones   de   cultivo de   arroz y   especialmente   frecuente en   suelos   pesados

(Tanaka et al, 1973) y a menudo está asociada con deficiencia de K+. Trolldenier (1973) informó que

cuando la nutrición de K+ es inadecuada, la capacidad de las raíces de arroz para oxidar el Fe2+ a Fe3+

es afectada.

La   liberación   neta   de H+   de   las r  aíces   de   las   especies   de   plantas eficientes en la

utilización de Fe que padecen de deficiencia de Fe, es un reflejo del cambio en la absorción iónica,

desde un exceso normal de aniones sobre la absorción de cationes para la nutrición de NO
3

- (ver punto

3.1.9), a un exceso de cationes sobre la absorción de aniones (Venkat Raju y Marschner, 1972). Este

cambio en la absorción catión-anión resulta en un aumento de la acumulación de aniones orgánicos

dentro de la planta. Los principales ácido acumulados son el málico y cítrico, y los niveles de ambos

declinan rápidamente cuando se suministra   Fe.  Dekock (1981) sostiene el punto de vista que la

acumulación   del   ácido   cítrico   en   tejidos   de   plantas cloróticos   está   relacionada   con   los

niveles relativamente bajos de Fe2+ los que se presentan en plantas que padecen clorosis de Fe. El Fe2+

se requiere para la actividad de la aconitasa, la enzima responsable de la conversión del ácido cítrico en

ácido aconítico.   Adicionalmente   otros   caminos, que   incluyen   la  fijación de CO
2
 vía PEP

carboxilasa, son probablemente responsables de la acumulación de ácidos orgánicos (ver punto 3.1.9).

Los niveles altos de ácidos orgánicos probablemente proveen la fuente del eflujo aumentado de H+

desde las raíces de plantas dicotiledóneas que sufren deficiencia de Fe. En las gramíneas y cereales

alimentados con N-NO
3
 hay siempre un considerable exceso de aniones sobre la absorción de cationes,

aun cuando las plantas tienen deficiencia de Fe, lo que significa que el eflujo de OH- o de HCO
3

- está

siempre en exceso del eflujo aumentado de H+ (Landsberg, 1981).  Otros caracteres distintivos de los

tejidos deficientes de Fe incluyen la acumulación de aminoácidos y de nitratos. La acumulación de

nitratos es especialmente indicativa de un desajuste considerable en el metabolismo energético. De

acuerdo a Anderson (1984) las hojas cloróticas están caracterizadas por una pobre capacidad de

retención de agua.
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El contenido de Fe de los tejidos de plantas verdes es bajo en comparación con los

macronutrientes y generalmente en el orden cercano a 100 ppm en la materia seca. En granos de

cereal, tubérculos y raíces es con frecuencia considerablemente más bajo. El total de Fe en el suelo

es siempre en gran exceso a los requerimietos del cultivo. De acuerdo con Lindsay (1974) la myor

parte de los cultivos agrícolas requieren menos de 0.5 ppm en el suelo en la capa arable, mientras

que el nivel de Fe total es cercano al 2% o 20.000 ppm en el suelo. Cualquier problema de suministro

de Fe a los cultivos de suelo es por lo tanto siempre de disponibilidad.

Foto 13.2

Clorplastos de

pimiento (Capsicum

annum)

A: Suministro

suficiente de Fe

B. Deficiencia de Fe

Aumento: x 29000

(Foto: Hecht-

Buchholz y

Ortmann)
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La solubilidad del Fe inorgánico es altamente dependiente del pH del suelo. La influencia

del pH en las solubilidades del Fe2+, Fe3+ y del Fe soluble total en equilibrio con los óxidos de Fe

se muestra en la Figura 13.2. Lindsay (1974) ha estimado que para permitir el transporte sufi-

ciente de Fe por flujo de masa a las raíces, la solubilidad total deberíá ser al menos 10-6 M. Como

puede verse en la Figura 13.2 este nivel de Fe inorgánico soluble se logra solo a pH 3, y al

aumentar el pH apenas a 4, solo 1% de la demanda de Fe puede obtenerse. A niveles de pH

normales de suelo aun considerando la contribucion por difusión (O’Connor et al, 1971) los

niveles de Fe inorgánico están muy por debajo de los requerimientos de las plantas. Parece por lo

tanto que para el crecimiento de las plantas en el suelo, la formación de complejos orgánicos de

Fe soluble, principalmente quelatos, tiene que jugar un importante papel en el suministro de Fe.

Se acepta generalmente ahora que las sideróforas juegan un importante papel son las moléculas

inorgánicas mas importantes que se complejan con el fe y lo vuelven disponibles para las platas

y microorganismos. De acuerdo a Raymond (1977) los microorganismos que sufren deficiencia

de Fe son capaces de excretar tales sideróforas que se complejan con el Fe menos disponible del

medio. Las sideróforas tiene principalmente ácido hidroxámico, y una formula general

R - C - NHOH

El ferricromo puede describirse como el prototipo de las sideróforas (Powell et al, 1983).

Esta molécula compleja el Fe con tres ácidos hidroxámicos. La molécula en un todo es un

ciclohexapéptido que contiene tres ornitinas, dos serinas y un residuo de glicina. Powell et al (1983)

suponen que las sideróforas naturales en el suelo tienen una estructura similar a la del ferricromo. El

mecanismo por el cual las sideróforas (quelatan) puede operar en el suelo se muestra en la figura 3

(Lindsay, 1974). El complejo ferrico difunde desde la célula de la raíz donde se absorbe, dejando una

molécula orgánica que re-difunde y moviliza mas Fe desde la fase solida del suelo. Recientes hallaz-

gos de Romheld y Marschner 1986 indican que la fitosideróforas mencionadas en el punto 13.2.1

son del tipo de ácido avénico y probablemente de mayor importancia que los ácidos hidroxámicos en

la adquisición de Fe por las gramíneas del suelo.

Figura 13.2 Solubilidad de Fe en relación al pH. Las líneas punteadas indican el 100% y el 1% de los

requerimientos de las plantas (Lindsay, 1974).
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La importancia de las puntas de la raíz en la nutrición de Fe de las plantas ha sido

confirmado por recientes investigaciones de Clarkson y Sanderson (1978). Este trabajo ha revela-

do que solamente las puntas de la raíz y no las partes basales de estas, son capaces de absorber

Fe. La zona de contacto entre las raíces y el suelo, de relevancia en la absorción de Fe, es así muy

limitada. De acuerdo con estas investigaciones el desarrollo de nuevas puntas de raíz deberían

también jugar un papel importante para determinar el potencial de absorción de Fe de las plan-

tas.

No todas las especies son igualmente susceptibles a la clorosis de Fe. La deficiencia de

hierro se observa comúnmente en las calcífugas como Azalea, Rhododendron, y zarzamora. Los

cultivos comerciales más importantes afectados son los cítricos, árboles frutales deciduos y viñedos.

La clorosis de hierro ha sido también encontrado en frijoles, soja, maíz, sorgo, legumbres, arroz y

tomates.

13.3.2 Clorosis inducida por encalado13.3.2 Clorosis inducida por encalado13.3.2 Clorosis inducida por encalado13.3.2 Clorosis inducida por encalado13.3.2 Clorosis inducida por encalado

La clorosis de hierro puede resultar de una deficiencia absoluta de Fe en el suelo. Tales casos

pueden ocurrir en suelos arenosos degradados, pero no son frecuentes. La clorosis de hierro en suelos

calcáreos, sin embargo, ocurre frecuentemente. Esta clorosis inducida por el encalado no es provocada

por una deficiencia absoluta de Fe. En la mayoría de los casos resulta ni siquiera como resultado de

una disponibilidad demasiado baja de Fe en el suelo, sino que es más bien un desorden fisiológico.

Figura 13.3. Movilización de iones metálicos de suelo por quelatos (Lindsay, 1974).
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Los suelos calcáreos se caracterizan por contener altos contenidos de carbonatos, altas concentra-

ciones de Ca2+ en la solución de suelo y por un alto nivel de pH. Todos estos factores de suelo se

han citado como causas de la clorosis inducida, sin embargo es claro ahora que ninguno de ellos

inducen directamente clorosis de Fe. El factor que más importante causa la clorosis inducida es el

HCO
3
-. Este ion afecta la absorción de hierro y su translocación en la planta, como ha sido demos-

trado por Rutland (1971) para Azalea y por Rutland y Bukovac (1971)  para Crysanthemum. Esto

es evidente de la Tabla 13.2 donde el total de Fe absorbido por Azalea fue escasamente deprimido

por el HCO
3
- presente en la solución nutritiva. La translocación  de Fe hacia las hojas más jóvenes,

sin embargo, fue significativamente afectada. Ahora existen evidencias que la clorosis de Fe fre-

cuentemente encontrada en sitios calcáreos no resulta principalmente debido a una baja disponibi-

lidad de Fe en el suelo, sino mas  bien debido a desórdenes fisiológicos inducidos por un exceso de

HCO
3 
- (Mengel et al, 1979). Se supone que una abundancia de HCO

3
 en el medio radicular resulta

en la inmovilización del Fe en la planta. Esto se demuestra en la Tabla 13.3. En el tratamiento en

que plantas de viña eran cultivadas sin Fe y con carbonatos en la solución nutritiva, se lograron

crecimientos normales de las hojas, permaneciendo verdes, aunque el contenido de Fe foliar fue

bajo (Tabla 13.3). En el tratamiento con Fe y carbonatos, el crecimiento de las hojas fue afectado,

volviéndose cloróticas las hojas más jóvenes, aunque el contenido de Fe era cerca del doble que el

contenido de Fe en las hojas del tratamiento sin carbonato (Mengel y Malissiovas, 1981). Los

autores interpretaron estos resultados como una consecuencia de la inmovilización del Fe por el

HCO
3

- dentro de la planta. Este punto de vista es sostenido por información de Mengel y Bübl

(1983) quienes encontraron que el tratamiento con HCO
3

- restringe el transporte de Fe hacia las

áreas internervales de las hojas de viña.

      + Diferencia significativa en 5% de nivel

   (+) hojas cloróticas

Tratamiento Peso seco Conc.Fe        MS ppm pH   HCO
3
solución

  hojas g        joven  madura   medio             mM

Control, + Fe, sin carbonato      6.6 106 223 5.2 —
Sin Fe, sin carbonato      6.0 82 196 5.0  —
Con Fe, con carbonato      3.0 215     250 8.5 15.7

184(+)

Tabla 13.3 Efecto del Fe y carbonatos en el rendimiento de hojas de viña, el conte-
nido de Fe en hojas jóvenes y maduras así como en el ph y la concentración de
HCO

3

- del medio nutritivo. (Mengel y Malissiovas (1981).

Tabla 13.2 Efecto del HCO
3

- en la solución nutritiva en la absorción y distribución
de Fe marcado en Azalea (Rutland, 1971)

 Hojas jóvenes Hojas viejas Tallos    Raíces
                  cpm

Sin HCO
3
- 420       70              75      1638

Con HCO
3
- 272+           87              76      1438
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Mengel y Geurtzen (1986) sostienen el punto de vista que la nutrición alcalina, o el

suministro de HCO
3

- y NO
3

-, juntos son la principal causa de la clorosis de Fe el los suelos

calcáreos.    Ambos iones pueden inducir altos niveles de pH en el espacio libre de la raíz y en el

tejido foliar y de ese modo restringe la absorción de Fe dentro de la célula. Es posible también que

el ph alto en el espacio libre también afecta la reducción del FeIII en el plasmalemma, lo que es un

pre requisito para la absorción. Este punto de vista es sostenido por los hallazgos de Bienfait et

al, (1982) que la reducción de FeIII es mucho mas deprimida a niveles de pH mayores a 7, pero se

necesitan mayores evidencias experimentales. El cambio de una nutrición alcalina a nutrición

ácida ( Por.ej. por aplicación de NH
4

+, sin HCO
3

-) indujo a hojas cloróticas de Fe en maíz a un re-

verdecimiento sin aplicación de Fe. Otras medidas que deprimen el pH del espacio libre en las

hojas, tal como la aplicación de fusicocina o AIA también se encontró que inducía reverdecimiento

de hojas cloróticas (Mengel y Geurtzen, 1986).

Se ha mantenido frecuentemente que el fosfato es la principal causa de la clorosis de Fe,

(Brown, 1959). Las concentraciones de fosfato en la rizósfera sin embargo, son menores que aque-

llas que ocurren normalmente en la solución de cultivo (Azabadi y Marschner, 1979), donde la

deficiencia de Fe había sido inducida por niveles altos de fosfatos. Debería ser cuidadoso en la

interpretacion de resultados de solución de cultivos. Aun con concentraciones extremadamente

altas de fosfatos Kolesh et al.(1984) fueron incapaces de inducir clorosis de Fe en flores, mientras

que esta se logra rápidamente por la aplicación de HCO
3

-.

Parece razonable suponer que en los suelos calcáreos, caracterizado por concentraciones

muy bajas de P en la solución de suelo, el fosfato no es un inductor de clorosis de Fe. Esta opinión

es sostenido por datos experimentales de Kovance et al (1978), Müllner (1979); Mengel et al.(1984).

Altos niveles de P con frecuencia se encuentran en hojas cloróticas de Fe, pero de acuerdo a Mengel

et al.(1984) esto ocurre como consecuencia de la deficiencia de Fe y no son la razón de su ocurren-

cia.

En los suelos calcáreos el HCO
3

- puede acumularse debido al alto nivel de pH y a la disolu-

ción de carbonatos de acuerdo con la ecuación:

CaCO
3 
+ CO

2 
+ H

2
O ®- Ca2+ + 2 HCO

3

-

Las disolución necesita del CO
2
 que produce la raíz y la respiración microbiana. Si la airea-

ción y la estructura del suelo son satisfactorias el CO
2
 puede escapar del medio edáfico y el HCO

3
 -

no se acumula. Bajo condiciones de alta humedad, particularmente asociado a una pobre estructura

del suelo, el HCO
3
- puede acumularse, llegando a concentraciones tan altas como 400 a 500 ppm.

En ese caso la clorosis es probable que ocurra. Esto se ha mostrado para árboles frutales por Boxma

(1972) y para cítricos por Kovanci et.al. (1978).  Estos hallazgos son consistentes con la observación

que la clorosis de Fe es probable que se presente bajo clima lluvioso (Gärtel, 1974), cuando la

humedad del suelo es alta y la aireación pobre.

El mejoramiento de la estructura del suelo es por lo tanto una de las medidas más impor-

tantes para controlar la clorosis de Fe. En viñedos, el cultivo de especies de raíces profundas (Brassica

species) entre las hileras de plantas reducen el peligro de clorosis. La aplicación de estiércoles,

sin embargo, es un medio dudoso de corregir la clorosis de Fe, aunque la estructura de suelo



puede mejorarse, la mayor producción de CO
2
 en el suelo puede favorecer la formación de HCO

3
-

. La clorosis de Fe inducida por encalado puede controlarse principalmente por la aplicación foliar

de quelatos de Fe. Fe-EDDHA (Etilen diamin (o - di hidroxifenil acetato) ha demostrado ser un

quelato apropiado para este propósito, en contraste con el Fe-EDTA (Etilen diamin tetra acetato)

que no es suficientemente estable  ver punto 13.3.3). Para un control exitoso frecuentemente es

necesaria más de una aplicación. También se han sugerido mezclas de estiércoles con Fe inorgá-

nico (FeSO 
4
) para control de la clorosis de Fe (Chen y Barak, 1982).

La Foto 13.3 muestra la clorosis de Fe en un viñedo. Las áreas y franjas claras visibles en la

fotografía son debidas a las hojas cloróticas. Aún en árboles de bosques (Pinus silvestris) la clorosis

inducida por encalado se han observado (Zech, 1970; Carter, 1980). Cultivares de una especie deter-

minada también puede diferir considerablemente en su susceptibilidad a la clorosis de Fe. Esta se ha

demostrado en soja, maíz y tomate (Brown et al, 1972) asi también como en uvas (Saglio, 1969).

Brown, (1963)  informó que bajo estrés férrico, los cultivares resistentes en soja liberaron más H+ de

las raíces que los cultivares susceptibles. Resultados análogos han sido encontrados por Malissiovas

(1980) en dos cepas de vid. La excreción de H+ por las raíces fue mayor en los cultivares resistentes.

Mengel y Malissiovas (1981) sostienen el punto de vista que esa excreción de H+ resulta de la

neutralización del HCO
3
- en la rizósfera, controlando así la clorosis de Fe.

La clorosis de Fe a veces ocurre en la práctica como resultado de altos niveles de metales

pesados en el suelo. El ejemplo mejor conocido es el de Mn. Una alta proporción Mn:Fe en el medio

nutritivo resulta en síntomas de deficiencia de Fe. El efecto no parece estar relacionado con la absor-

ción sino mas bien a un desajuste en la actividad enzimática del Fe, aunque el mecanismo exacto no

es claro. Se ha sugerido que el Mn puede competir por sitios obligatorios que normalmente están

ocupado por el Fe. Anteriormente se aceptaba que la deficiencia de Fe y la toxicidad de Mn y viceversa,

pueden identificarse en función del mismo desorden (Somers y Shive, 1942). Evidencias más recientes

sugieren diferencias distintivas (Hewitt, 1963); la deficiencia de Fe comienza con un empalidecimiento

algo uniforme de las hojas más jóvenes, mientras que en muchos especies la toxicidad de Mn
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Foto 13.3 Hierro clorosis en una viña. Las áreas blancas indican las enredaderas con deficiencia de

Fe. (Foto: Gärtel).
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comienza con la apariencia de manchas cloróticas en las hojas mas maduras. En la deficiencia de

Mn las áreas internervales de las hojas se vuelven amarillas, mientras que la toxicidad de Fe resulta

en un aumento del contenido de pigmentos en toda la hoja. El exceso de otros metales pesados en

el suelo incluyendo Cu, Cr, Ni y Zn pueden inducir síntomas aparentemente idénticos a los de la

deficiencia de Fe. La relación entre la toxicidad de metales pesados y la clorosis inducida de Fe, han

sido revisados completamente por Hewitt, (1963) y por Foy et al, (1978).

13.3.3 Aplicación de Hierro13.3.3 Aplicación de Hierro13.3.3 Aplicación de Hierro13.3.3 Aplicación de Hierro13.3.3 Aplicación de Hierro

 En el tratamiento de la clorosis de Fe, la adición de sales inorgánico de Fe al suelo no tiene

prácticamente efecto ya que el Fe se vuelve rápidamente insoluble como óxido. Aún los tratamientos

foliares con sales de hierro no son siempre satisfactorios. Los quelatos de hierro son más efectivos y

pueden utilizarse como fertilizante ya sea agregándolo al suelo o como una pulverización foliar. En

aplicaciones al suelo, sin embargo, es importante considerar la estabilidad del quelato, particularmente

en relación al pH del suelo. A niveles altos de pH, el Ca2+ presente en el suelo en altas concentraciones

puede desplazar al Fe3+ desde los quelatos  menos estables resultando en un aumento de los quelatos

de Ca y precipitando el Fe como óxido, transformando así el Fe en no disponible. Diferencias en la

estabilidad de los quelatos se reflejan en respuestas de las plantas. Lindsay et al, (1967) evaluando la

respuesta a diversos quelatos obtuvo los mejores resultados con el Fe EDDHA  (etilenediamina (ácido

di o-hidroxifenil acetico). Este quelato es estable en todo el rango de pH entre 4 y 10, mientras que la

estabilidad del Fe EDTA (ácido etilendiamin tetracetico) baja por encima de pH 7, resultando así en

menores rendimientos obtenidos del cultivo.

Lamentablemente los quelatos más estables tienden aún a ser demasiado caros para su uso

comercial. En citrus, aplicaciones entre 10 y 20 g de Fe por árbol en forma de quelato, han demostrado

ser satisfactorias. Las diferentes formas de uso del Fe y métodos utilizados de aplicación para combatir

la clorosis de Fe, han sido revisados por Murphy y Walsh, (1972). La aplicación de otros fertilizantes a

veces pueden influir indirectamente en el suministro de Fe a las plantas. Los fertilizantes ácidos y

particularmente fertilizantes a base de NH
4
 pueden disminuir los síntomas de clorosis. Esto puede

resultar de un pH más bajo alrededor la zona radicular (Lucas y Knezek, 1972).
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1414141414.1 .1 .1 .1 .1 Manganeso del SueloManganeso del SueloManganeso del SueloManganeso del SueloManganeso del Suelo

El manganeso ocurre en diversas rocas primarias y en particular en materiales ferromagnesicos.

El Mn liberado de estas rocas por meteorización forma un grupo de minerales secundarios siendo los

más prominentes la pirolusita (MnO
2
) y la manganite  MnO(OH). Los óxidos de manganeso y Fe

frecuentemente ocurren juntos en nódulos y capas (panes) férricos. Los niveles totales de Mn pueden

diferir considerablemente entre los distitnos suelos. De acuerdo con Swaine (1955) contenidos de Mn

entre 200 y 3000 ppm son comunes. Las fracciones de suelo más importantes que tienen Mn son

Mn2+ y los óxidos de Mn, en que el Mn está presente en forma trivalente o tetravalente. El Mn bivalente

es adsorbido por los minerales de arcilla y la materia orgánica y también es la forma de Mn más

importante en la solución de suelo. Las relaciones entre el Mn2+ y los óxidos de Mn se presentan en la

Figura 14.1. El llamado ciclo del Mn en el suelo (Dion y Mann, 1946) muestra que el equilibrio entre las

diversas formas de Mn está gobernado por procesos de oxidación-reducción. La fracción más impor-

tante en nutrición vegetal es el Mn2+. Además, el Mn fácilmente reducible contribuye al suministro de

la planta. Estas fracciones combinadas, Mn2+ y Mn fácilmente reducible, son llamados ‘ Mn activo ‘.

Como el nivel de Mn2+ en el suelo depende de las reacciones de oxidación-reducción, todos los factores

que influyen en esoe proceso inciden en la disponibilidad de Mn. Estos factores incluyen el pH del

suelo, contenido de materia orgánica, actividad microbiana y humedad edáfica. Bajo condiciones hú-

medas, como por ejemplo en suelos arroceros, dominan los procesos de reducción, proveen así un alto

nivel de disponibilidad de Mn, que hasta puede resultar en toxicidad de Mn (Tanaka y Yoshida, 1970).

Después de la sumergencia y casi paralelamente a la desaparición del O
2
, el nivel del Mn2+ soluble se

incrementa. En suelos ácidos, con alto contenido en Mn activo, la concentración de Mn2+ pueden

alcanzar fácilmente niveles tóxicos, mientras en los suelos calcáreos o sodicos, el nivel de Mn no

aumenta mucho después de inundado. En estos suelos pueden hasta ocurrir deficiencias de Mn en

condiciones de arroz inundado (Randhawa et al. 1978). El efecto de las condiciones anaeróbicas de

suelo (inundación) y del encalado en la disponibilidad de Mn, reflejada en el contenido de Mn en alfalfa

cultivada se muestra en la Tabla 14.1 (Graven et al., 1965).
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Figura 14.1 Ciclo de oxidación-reducción de Mn en el suelo (Dion y Mann, 1946).

Tabla 14.1 Efecto del encalado y un período de 3 días de inundación en el rednimiento y
contenido de Mn en la materia seca en alfalfa (Graven et al, 1965).

    Tratamiento Contenido en Mn
g CaCO

3
/Maceta Inundado MS maceta (g) Mn en MS (ppm)

0       -         3.1          426
0      +         1.2        6067
20       -         5.7                        99
20      +                      3.0                      954

Reducción

ReducciónReducción

Oxidación

Oxidación

Oxidación
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La disponibilidad de manganeso también es más alta en suelos ácidos debido a la mayor

solubilidad de compuestos de Mn bajo condiciones de bajo pH. Lindsay (1972) destacó que el Mn2+

soluble disminuye 100 % por aumento de una unidad de pH. Bajo condiciones de altos pH, la disponi-

bilidad de Mn puede resultar inadecuada para satisfacer las demandas de la planta. De acuerdo a las

investigaciones de Page (1962) el aumento del pH también favorece la producción de complejos de Mn

con la materia orgánica del suelo volviendo el Mn menos disponible. Además, la actividad microbiana

que influye la oxidación del Mn es dependiente del pH, con un óptimo cercano a 7 (Jones, 1957). La

muerte de los microorganismos oxidantes del Mn, como por ejemplo por la esterilización por vapor,

resulta en un aumento en la disponibilidad del Mn (Roll-Hansen, 1952). De la discusión anterior se

deduce que los suelos con pH altos y elevadas reservas de materia orgánica son particularmente

susceptibles a deficiencias de Mn. Es posible entender que el encalado deprime la disponibilidad de

Mn (Gisiger y Hasler, 1949; Cottenie y Kiekens, 1974), mientras que la aplicación de fertilizantes

fisiológicamente ácidos, como por ejemplo, (NH
4
)
2
 SO

4
 tiene un efecto beneficioso en la absorción

deMn por las plantas (Kühn, 1962). El Mn bivalente disuelto en la solución de suelo es de importancia

directa en la nutrición vegetal. Este Mn2+ disuelto está en equilibrio con el Mn2+ absorbido por los

minerales de arcilla y la materia orgánica. De acuerdo con Geering et al, (1969), el nivel de Mn2+ de la

solución de suelo de los suelos ácidos y neutros está en el rango de 10-6 a 10-4   M. Estos investigadores

sugieren que en la solución del suelo el Mn se presenta en gran parte como complejos orgánicos. Por

otra parte Lindsay (1974) encontró que la afinidad del Mn2+ por los quelatos sintéticos es comparativa-

mente baja, y el Mn complejado puede fácilmente reemplazarse por el Zn2+ y el Ca2+. Los niveles de Mn

en la solución de suelo son considerablemente más altos que los de Cu y Zn. Bajo condiciones muy

secas, sales de Mn del suelo pueden deshidratarse irreversiblemente volviéndose así menos disponi-

bles. Al secarse, sin embargo, también puede resultar en la división de las sales dobles de Mn. En este

proceso el Mn2+ es liberado. El manganeso en forma bivalente es bastante móvil en el suelo y puede

lixiviarse. Esto ocurre particularmente en suelos podzólicos ácidos.

La formación de óxidos de Mn en los suelos parecen regular los niveles de Co en la solución

de suelo y por lo tanto la disponibilidad de Co para las plantas. De acuerdo a McKenzie (1975), unas de

las mas importantes propiedades del Co del suelo es su asociación con minerales de óxidos de Mn. La

exudación de aniones orgánicos y H+ por las raíces de las plantas pueden influir considerablemente la

solubilidad de los óxidos de Mn como señalaron Godo y Reisenauer (1980). Estos autores sugieren

que los quelatos de Mn de los exudados de citrato y malato contribuyen en gran parte a la disponibi-

lidad de Mn. El malato pude aun efectuar la reducción del MnIV.

14.2 Manganeso en fisiología14.2 Manganeso en fisiología14.2 Manganeso en fisiología14.2 Manganeso en fisiología14.2 Manganeso en fisiología

14.2. 1 Absorción y translocación14.2. 1 Absorción y translocación14.2. 1 Absorción y translocación14.2. 1 Absorción y translocación14.2. 1 Absorción y translocación

Como observó Collander (1941) cerca de 40 años atrás, la tasa de absorción de Mn difiere

considerablemente entre especies vegetales. Generalmente, sin embargo, las tasas de absorción son

menores que otras cationes bivalentes (Ca2+, Mg2+). Hay amplias evidencias que la absorción de Mn es

mediada metabolicamente (Moore, 1972). En modo similar a otros cationes bivalente, el Mn2+ compite

con otros cationes. El magnesio en particular deprime la absorción de Mn (Löhnis 1960; Maas et al,

1969). El encalado también reduce la absorción no solo por el efecto directo del Ca2+ en la solución de

suelo, sino también como resultado del aumento de pH.
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En su comportamiento químico, el Mn posee tanto propiedades de cationes alcalinos (Mg2+

Ma2+) como de metales pesados (Zn, Fe). Por lo tanto no sorprende que estos iones afectan la absor-

ción y translocación del Mn en la planta (Hewitt, 1948). Por otra parte el Mn2+ también puede deprimir

la absorción de otros cationes. La figura 14.2 muestra un ejemplo, donde al incrementar el suministro

de Mn reduce el contenido de Fe en plantas de soja (Somers y Shive, 1942). La reducción fue muy

marcada particularmente donde se aplicó un alto nivel de Fe (3 ppm).

.

Sideris y Young (1949) encontraron que plantas suministradas con N-NH
4
 absorbieron meno-

res cantidades de Mn2+ que plantas alimentadas con N-NO
3
. Este resultado, sin embargo, probable-

mente sea responsable de un efecto mas general de diferentes fuentes de N en el balance catión-anion

durante el proceso de absorción (ver punto 3.1.9) antes que por una competencia específica entre la

absorción del NH
4

+ y el Mn2+. De acuerdo con Wittwer y Teubner (1959), el Mn es relativamente

inmóvil en la planta. Aún no es claro si puede ser translocado en el floema en alguna cantidad. Tiffin

(1972) estudió la translocación de un número de metales pesados en tomates. Exámenes electroforéticos

de exudados encontraron que el Mn migraba hacia el cátodo. Aparentando así que el Mn se transporta

principalmente como Mn2+ y no como un complejo orgánico. Por otra parte observaciones similares

han sido realizadas en extractos de ryegrass por Bremer y Knight (1970). El manganeso se transloca

preferentemente hacia los tejidos meristemáticos. Los órganos jóvenes de la planta son así en general

ricos en Mn (Amberger, 1973). En experimentos de cultivos en solución, Williams y Vlamis, (1957)

encontraron que el agregado de si mejoró la distribución de Mn en plantas de cebada.

Figura 14.2. Efecto del aumento de la concentración de Mn en la solución nutritiva sobre el conteni-

do de Fe en plantas de soja alimentada con tres niveles de Fe (Somers y Shive, 1942)
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14.2.2 Funciones bioquímicas14.2.2 Funciones bioquímicas14.2.2 Funciones bioquímicas14.2.2 Funciones bioquímicas14.2.2 Funciones bioquímicas

En  sus  funciones bioquímicas el Mn2+ se semeja al Mg2+. Las dos especies iónicas enlazan

el ATP con el complejo de enzimas (fosfoquinasas y fosfotransferasas). De acuerdo con Lehninger,

(1975), sin embargo, el enlace formado por el Mn2+ difiere ligeramente de que forma el Mg2+. Las

decarboxilasas y dehidrogenasas del ciclo del TCA también son activado por el Mn2+, aunque aparen-

temente en la mayoría de los casos el Mn2+ no es específico para estas enzimas y puede ser sustituido

por el Mg2+.

Si el Mn2+ o el Mg2+ activan estas enzimas en vivo es aún materia de especulación ya que la

concentración celular del Mg2+ es normalmente en el orden de 50 a 100 veces mayor que la del Mn2+

(Clarkson y Hanson 1980 ).  Para que el Mn2+ sea efectivo tiene por lo tanto utilizarse preferentemente

como ocurre en la activación de RNA polimerasa del cloroplasto. La activación se produce ya sea por el

Mn2+ o el Mg2+ pero a bajas concentraciones (1 mM o menos) el Mn2+ es mucho más efectivo (Ness y

Woolhouse, 1980). Una característica de los tejidos deficientes de Mn es el aumento que ocurre en la

actividad de la peroxidasa en contraste con la catalasa que no es afectada (Bar-Akiva y Lavon, 1967).

Este actividad aumentada de la peroxidasa está asociada probablemente con las actividades altas de

AIA oxidasa que se encuentran en las plantas deficientes en Mn (Morgan et al. 1976). De acuerdo con

Rao et al, (1982), las peroxidasas son las participantes mas importante del sistema de oxidación del

AIA.

Existen solamente unas pocas que contienen Mn. Una superóxido dismutasa (SOD) que

contiene un átomo de Mn por enzima ha sido aislado de hojas de guisante y aparenta estar amplia-

mente distribuido (Sevilla et al. 1980). En común con los mas ubicuos Cu-Zn más ubicuo juega un

papel esencial al permitir a los organismos aeróbicos sobrevivir en presencia de oxígeno (ver punto

16.2.2).

El rol mejor documentado del Mn en las plantas verdes es partición del agua y O2 sistema de

evolución en la fotosíntesis, la llamada reacción de Hill  Ha sido confirmado que el Mn es requerido

tanto por plantas superiores como inferiores, ya que parece que la mangano-proteína cataliza la evolu-

ción del O
2
  (Cheniae y Martin, 1970). Este complejo fuertemente unido de Mn aun no ha sido asilado

y su estructura es desconocida.  La reacción ha sido señalada por Edwards y Walker (1983) como se

muestra en Figura 14.3 con un mínimo requerimiento de 4 átomos de Mn en cada centro de reacción

del fotosistema II (por ej. Pigmento 682).

A   partir  de  este  esquema  sigue  que  cuando  el  Mn  es  deficiente  la  cadena de

transporte   de  electrones  en  la  reacción  de  luz  es  disturbado  seriamente.  A  su  vez  otras

reacciones  incluyendo  la  fotofosforilación  y   la   reducción   del   CO
2
,  nitritos   y sulfatos son

afectado negativamente. Cuando la reducción de NO
2
 es afectada, el NO

2
 acumulado puede ejercer un

control de retroalimentación en la actividad reductasa del NO
3

- de modo que el NO
3-
 también se acumu-

la. Esta es una razón por qué la acumulación de NO
3

- es a veces observado en plantas deficientes de

Mn.
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14.2.3 Deficiencia y to14.2.3 Deficiencia y to14.2.3 Deficiencia y to14.2.3 Deficiencia y to14.2.3 Deficiencia y toxicidadxicidadxicidadxicidadxicidad

Los   cloroplastos   son   los   orgánulos   más   sensibles   de   toda   la célula   a   la   deficiencia

de   Mn   (Homann, 1967), ocurriendo   la   desorganización   del   sistema   lamelar   (Possingham  et

al, 1964). En   la   plantas   entera   Bussler (1958) informa  que   los   tejidos   que padecen de

deficiencia de Mn tiene un pequeño volumen celular, las paredes celulares dominan y el tejido inter-

epidérmico está encogido.   La deficiencia  de  manganeso  se asemeja a la deficiencia de Mg, ya que

en ambos casos se observan en las   hojas clorosis internerval.  A diferencia  de  la   deficiencia, sin

embargo, los síntomas de deficiencia de Mn son primeramente visibles en las hojas más jóvenes,

mientras que en la deficiencia de Mg las hojas más maduras son las primeras afectadas. Los síntomas

de deficiencia de manganeso en las dicotiledóneas se caracterizan frecuentemente por manchas ama-

rillas en las hojas.   En este aspecto este síndrome difiere de la deficiencia de fe donde toda la hoja

joven se vuelve clorótica.   Un típico ejemplo de deficiencia de Mn se presenta en la parte inferior de la

foto 14.1, que muestra una deficiencia de Mn en remolacha azucarera.  La deficiencia está en una

etapa avanzada y solamente el áreas de la nervadura aún está verde.  En las monocotiledóneas y

particularmente en avena, los síntomas de deficiencia  de  Mn aparecen en la parte basal de las hojas

(Finck, 1956) como manchas  grises  verdosas y franjas.  La  avena  en  particular  es   susceptible  a

la  deficiencia  de  Mn durante  la  etapa  de  macollaje.  La  enfermedad  se  conoce  como moteado

gris.  El turgor de las plantas afectadas es  reducido y en una etapa avanzada de enfermedad la parte

superior de la hoja se quiebra cerca de la mitad (ver Foto 14.1).

Figura 14.3.     La acción de la proteína de Mn al particionar el agua, donde dos moléculas de agua liberan

una molécula de O
2
 y 4 H+ con la donación simultánea de 4 e-, a su vez cada uno cargado positivamen-

te en el hueco P 680 creado por excitación luminosa.

La condición   nutricional de   Mn de   las   plantas   se   refleja   en   su   contenido   de   Mn.

El   nivel   crítico   de   deficiencia   para   la   mayoría   de   las   especies   vegetales   está   en   el   rango

de   10   a   20   mg   de   Mn  g-1  en   la   materia   seca   de   las   hojas   maduras   (Ohki   et   al,   1981).

Debajo   de   este   nivel,   la   producción   de   materia   seca,   la   fotosíntesis   neta   y   la   clorofila

son   marcadamente   afectadas   (Ohki,  1981)    mientras   que   la   tasa de respiración y la

transpiración son en gran parte inalteradas. La figura 14.4 muestra la clara relación entre la intensidad

de la deficiencia de Mn y el contenido de Mn en el follaje de remolacha azucarera (Farley y Draycott,

1973).
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La toxicidad de Mn a diferencia de la deficiencia, no está restringida a un estrecho rango

critico de concentración. Edward y Asher (1982) citan valores de 200 ppm en maíz y 5300 en girasol

asociado con una reducción de 10% en el rendimiento de materia seca. Estos valores aparecen particu-

larmente dependientes de la temperatura con niveles mucho mas altos de Mn asociado con tempera-

turas de crecimiento mas altas (Rufty et al, 1979).

Foto 14.1 Foto  superior: moteado gris en avena. (Foto: von Papen).

Foto inferior. Deficiencia de Mn en remolacha azucarera. (Foto: Draycott).
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Los síntomas de toxicidad están caracterizado generalmente por manchas castañas de MnO
2

en la hojas mas maduras rodeadas por áreas cloróticas (Bussler, 1958; Horst y Marschner, 1978). A

veces el exceso de Mn puede inducir la deficiencia  de   otros   minerales como el Fe, Mg y Ca. Lo

mismo se comprueba para el Mg. En el caso de la deficiencia  de Ca inducida por el Mn, la «hoja

rugosa» que ha sido  reportada   en   algodón   (Foy  e t al,  1981) y  f rijoles   (Horst  y  Marschner,

1978a),  se  afecta el  transporte  de  Ca  a  los  puntos de crecimiento. La toxicidad de Mn fue

considerado por Morgan et al. (1966) como una expresión   de   una   deficiencia de auxina causada a

su vez por una alta actividad oxidasa del AIA.   Esta opinión es consistente con los hallazgos de Horst

y Marschner (1978) de una menor actividad de la auxina en tejido intoxicados con Mn. La menor

actividad de la auxina afectó bomba de flujo de protón estimulada por   el   AIA, inhibiendo   de   ese

modo   la expansión de la pared celular y la formación de nuevos sitios de enlace para el transporte de

Ca2+ a los meristemas apicales.   Los autores fueron capaces de demostrar que la CIC del tejido intoxi-

cado con Mn fue menor que la del tejido normal.   Otro síntoma   de   toxicidad   de   Mn que implica

la interacción   de   la auxina  y   la toxicidad   de   Mn es la pérdida de   dominancia   apical  y  la

proliferación  de   brotes secundarios,  como  reportó  Kang  y  Fox  (1980)  en  caupí  que  sufría  de

toxicidad de  Mn.

La toxicidad de manganeso puede ser neutralizado por el Si (Vlamis y Williams, 1967). El

efecto parece resultar de una depresión en la absorción de Mn por arroz (Vorm y Van Diest, 1979). En

frijoles el Si induce una distribución más uniforme de Mn dentro de la hoja (Horst y Marschner, 1978b).

El exceso de Mn puede también inducir deficiencia de Fe (Foy et al, 1978).

Figura 14.3. Figura 14.3. Figura 14.3. Figura 14.3. Figura 14.3. Intensidad de deficiencia de Mn y contenidos de Mn en el follaje de remolacha azucarera

(Farley y Draycott, 1973).
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14.3 Manganeso en la nutrición14.3 Manganeso en la nutrición14.3 Manganeso en la nutrición14.3 Manganeso en la nutrición14.3 Manganeso en la nutrición
         de los cultivos         de los cultivos         de los cultivos         de los cultivos         de los cultivos

La mayoría de los suelos contienen niveles adecuados de Mn disponible, de modo que aplica-

ciones de Mn son innecesarias. La cantidad total de Mn absorbido de los suelos arables es bajo y

oscila en un rango entre 500 a 1000 g Mn ha-1 (Schachtschabel, 1955). Los suelos de turba calcáreos

(suelos orgánicos de pH alto) son particularmente bajos en Mn disponible y en estos suelos la deficien-

cia de Mn en los cultivos ocurre con frecuencia. La aplicación de sales de Mn al suelo, e.g. MnSO
4
, no

tiene en general ningún uso para aliviar la deficiencia, debido a que el Mn2 + aplicado es oxidado

rápidamente. Cuando estos suelos deban tratarse con fertilizantes de Mn, debería llevarse a cabo la

colocación en bandas antes que la aplicación al voleo. Randall y Schulte (1971)  encontraron que 5.6

kg/ha de Mn en bandas como sulfato fue equivalente a 67.2 kg/ha de Mn aplicado al voleo. En general

una aplicación de MnSO
4
 al suelo es superior a los quelatos de Mn, aunque la aplicación foliar de Mn

está recomendada en estos suelos orgánico calcáreos. Draycott y Farley (1973) comparando una

aplicación al suelo de silicato y óxido de Mn con una pulverización foliar de Mn, encontraron que las

aplicaciones al suelo no evitaron la deficiencia de Mn en remolacha azucarera, mientras que la aplica-

ción foliar de Mn corrigió la deficiencia y aumentó el contenido de azúcar. Una pulverización de 1 a 5 kg

de Mn ha-1 es suficiente para compensar deficiencia en la mayoría de los cultivos. De acuerdo con

Ozaki (1955) el MnSO
4
, es considerado la fuente inorgánica más efectivo de Mn para aplicaciones

aéreas de soluciones foliares. De las fuentes orgánicos de Mn, el Mn-EDTA parece dar la mejor res-

puesta.

Algún suelos podzólicos son particularmente bajos en Mn disponible. Este grupo de suelos

sin embargo, difieren de los suelos orgánicos ya discutidos, en que los podzoles son inherentemente

bajos en Mn. Esta condición de bajos niveles de Mn resulta principalmente de la alta tasa de lixiviación.

La deficiencia de manganeso en estos sitios es con frecuencia agravada por el encalado (Zhiznevskaya,

1958) debido al consiguiente aumento de pH. Como el Mn2+ aplicado a estos suelos no es oxidado tan

rápidamente como en los suelos orgánico calcáreos, las aplicaciones al suelo de Mn son capaces de

corregir la deficiencia. Dosis cercanas a 30 kg de Mn ha-1 como MnSO
4
, son aplicadas en general. En

casos severos, sin embargo, se han recomendado niveles tan altos como 100 a 200 kg de Mn ha-1

(Henkens, 1965). Además de los tipos de suelo mencionados anteriormente, los suelos aluviales y los

pantanosos derivados de materiales calcáreos también son susceptibles a la deficiencia de Mn. La

absorción de Mn por los cultivos pueden deprimirse por altos niveles de Fe, Cu ó Zn disponibles.

La incidencia y severidad de la deficiencia de Mn aparenta depender de condiciones

estacionales. La deficiencia es en general mayor en climas húmedos y fríos, posiblemente como re-

sultado de una reducción de la actividad metabólica radicular, que afecta la absorción de Mn. Tal efecto

también puede explicar el mayor predominio observado de deficiencia de Mn donde se dan buenas

condiciones de crecimiento a continuación de un período frío o seco (Batey, 1971).

El análisis de suelo no es muy confiable para diagnosticar la condición del Mn disponible del

suelo en relación para a la respuesta de los cultivos. De acuerdo con Browman et al. (1969) que

comparó un grupo de métodos estandarizados, la extracción con acetato de NH
4
 con una corrección

de pH, dio los resultados más satisfactorios. Observaciones similares fueron hechas por Farley y Draycott

(1976). El Mn extraíble con acetato de amonio correlacionó mejor con la deficiencia de Mn, el Mn en la

planta, y la respuesta al tratamiento. Los resultados mas importantes de este estudio se muestran en
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la Tabla 14.2. El contenido de Mn de un gran número de cultivos difieren en su condición de Mn

como informa los datos recopilados por Labanauskas (1966).

Los cultivos difieren en su susceptibilidad a la deficiencia de Mn. Dos de las enfermedades de

deficiencia mejor conocidas en los cultivos son moteado gris en avena (Avena sativa) y mancha pantanosa

en guisantes (Pisum sativum). Otros cultivos sensibles son: Manzanos, cerezos, citrus, frambuesa, y

remolacha azucarera.

En suelos ácidos de alta disponibilidad de Mn, las plantas pueden absorber considerables

cantidades de Mn, de modo que niveles en el orden de 1000 ppm de Mn en la materia seca son

comunes. Löhnis (1960) encontró contenidos de Mn en Vaccinium myrtillus mayores a 2000 ppm en

la materia seca. En tales suelos se observa frecuentemente toxicidad de Mn en los cultivos, que son

agravados bajo condiciones de suelos reducidos. Ahora existe un considerable interés en seleccionar

genotipos de cultivos resistentes a la toxicidad de Mn. Estas es particularmente importante para algu-

nos cultivos tropicales que crecen bajo condiciones comúnmente ácidas y con altos niveles de Mn

disponible. Foy, (1976) recomienda que para seleccionar por Mn, los suelos deberían ser altos en Mn

total, y dentro de un rango de pH de 5.0 a 5.5. En este caso el Mn será soluble en concentraciones

tóxicas, pero la toxicidad de Al será mínima o ausente. Las especies y cultivares tolerantes al manga-

neso comúnmente absorben Mn a una tasa más baja (Brown et al. 1972).

Lectura General de Capítulos 14-20 al finalLectura General de Capítulos 14-20 al finalLectura General de Capítulos 14-20 al finalLectura General de Capítulos 14-20 al finalLectura General de Capítulos 14-20 al final

Tabla 14.2.  Respuesta de remolacha azucarera al Mn en relación al Mn del suelo extraíble
con acetato de NH

4
, y Mn en las hojas secas de maíz (Farley y Draycott, 1976).

  Mn extraído con
Acetato de amonio Plantas con síntomas Mn foliar Respuesta
          ppm                                    %                         ppm

       < 1.2 100-50    < 20    Alta
      1.2 - 1.8 49-25   20-30    Pequeña
       > 1.8 < 25    > 30    Nula
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1515151515.1 .1 .1 .1 .1 Zinc del SueloZinc del SueloZinc del SueloZinc del SueloZinc del Suelo

El contenido promedio de Zn en la litosfera es cercano a 80 ppm (Goldschmidt, 1954). En

los suelos está presente generalmente en el rango de 10 a 300 ppm ocurriendo en un grupo de

diferentes minerales. El radio iónico del Zn2+ es muy similar al de Fe2+ y del Mg2+. Por lo tanto en

parte el Zn2+ puede sustituir a estos iones por reemplazo isomórfico en las estructuras cristalinas de

los minerales, en particular los minerales ferromagnésicos augita, hornblenda y biotita. La ocurren-

cia de Zn en estos minerales representa la mayor parte del Zn en muchos suelos. Además el Zn

forma un grupo de sales incluyendo ZnS, esfalerita (ZnFe)S, zincite ZnO, y smithsonita ZnCO
3
.

Aparte del ZnS, sin embargo, que puede presentarse bajo condiciones de reducción, la mayoría de

estas sales son demasiado solubles para persistir en los suelos por cierto lapso (Lindsay, 1972). Dos

silicatos de Zn: ZnSiO
3
 y Zn

2
SiO

4
 (willemita) también se dan en algunos suelos.

Así como su ocurrencia en minerales, el Zn puede encontrarse en los sitios de intercambio

de minerales de arcilla y materia orgánica, o adsorbidos en las superficies de los sólidos. El elemento

puede absorberse como Zn2+, ZnOH+ ó ZnCl+ y también volverse no-extraíble posiblemente al

introducirse en huecos dentro de la capa octahédrica normalmente ocupada por Al3+. De acuerdo

con Grimme (1968) la intensidad de la adsorción de Zn por la goetita aumenta como a medida que

aumenta el pH, y por esta razón la movilidad del Zn es restringida particularmente en suelos neutros

y alcalinos. El nivel de Zn en la solución de suelo es muy baja. Hodgson et al. (19660 informaron

valores entre 3 x 10-8 a 3 x 10-6 M. La solubilidad de Zn es especialmente baja en suelos de pH alto

y cuando esta presente CaCO
3
.

El Zn interactúa con la materia orgánica del suelo, formándose complejos orgánicos de Zn

tanto soluble como insolubles. De acuerdo con Hodgson et al. (1966), en promedio, 60 % del Zn
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soluble en el suelo ocurre como complejos orgánicos solubles de Zn. Stevenson y Ardakani (1972)

en una revisión sobre las reacciones de la materia orgánica con micronutrientes, concluyeron que

los complejos orgánicos solubles de Zn están asociados principalmente con aminoácidos, ácidos

orgánicos y fúlvicos mientras que los complejos orgánicos insolubles son derivados de ácidos húmicos.

El nivel de Zn en los suelos está muy relacionado con el material parenteral. Los suelos

originados a partir de rocas ígneas básicas poseen elevados contenidos de Zn. En contraste los

suelos derivados de materiales parenterales más silícicos son particularmente bajos. Ocasionalmen-

te niveles muy altos de Zn pueden ocurrir en suelos que han sido afectados por desechos minerales.

15.2 Zinc en Fisiología15.2 Zinc en Fisiología15.2 Zinc en Fisiología15.2 Zinc en Fisiología15.2 Zinc en Fisiología

15.2.1. Absorción y translocación15.2.1. Absorción y translocación15.2.1. Absorción y translocación15.2.1. Absorción y translocación15.2.1. Absorción y translocación

Los niveles de Zn en el material vegetal son bajos y tal como se muestra en la Tabla 15.1

están generalmente en el orden de hasta 100 ppm en la materia seca. El requerimiento de Zn de las

plantas pequeño en consecuencia. Carroll y Loneragan (1969) obtuvieron rendimientos máximos o

casi máximos de 8 diferentes especies de plantas en experimentos de cultivo de solución en flujo

con concentraciones de Zn en el rango de 0.01 x 10-6 M a 2.5 x 10-6 M. Los rendimientos máximos

de las plantas se obtuvieron con una absorción entre 10 y 30 ng átomos de Zn por gramo de material

de raíz fresca por día. Los resultados son considerablemente menores que aquellos encontrados en

investigaciones anteriores, que utilizaron cultivo en solución estática (Schmid et al. 1965). En esta

investigación los valores más altos pueden haber resultado debido a la dificultad de evitar el efecto

de agotamiento radicular. La disponibilidad y absorción de Zn y otros micronutrientes han sido

consideradas por Loneragan (1975) en un excelente trabajo de revisión.

Existe considerable desacuerdo en la literatura en cuanto a si la absorción de Zn es activa o

pasiva. Esta ha sido discutido en detalle por Moore (1972). Este autor sostiene el punto de vista que en

el balance, las evidencias sugieren que la absorción de Zn es metabólicamente controlada. Lindsay

(1972) también ha señalado que gran parte de la controversia surge porque los investigadores iniciales

no diferenciaron entre la adsorción de intercambio pasiva y la acumulación activa en las células. En las

raíces de la planta 90% del total del Zn puede ocurrir en los sitios de intercambio o adsorbidos a las

Tabla 15.1 Contenido de Zinc en diversas especies cultivadas en ppm en la MS (Boehle y
Lindsay, 1969).

        Deficiente  Bajo               Suficiente               Alto

Hojas de manzano 0-15 16-20 21-50 > 51
Hojas de citrus 0-15 16-25 26-80 81-200
Hojas de alfalfa 0-15 16-20 21-70 > 71
Hojas de maíz 0-10 11-20 21-70 71-150
Hojas de soja 0-10 11-20 21-70 71-150
Hojas de tomate 0-10 11-20 21-120 > 120
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superficies de las paredes celulares en el córtex.   Las conclusiones sobre una absorción pasiva de Zn

a partir de experimentos de corto plazo tienen por lo tanto que ser consideradas sospechosas.

Schmid et al.  (1965)   utilizando   raíces de cebada, observaron un tasa absorción en estado

constante para Zn típica de una absorción metabólica.   La absorción de Zn fue reducida considera-

blemente por las bajas temperaturas y por inhibidores metabólicos.   La misma observación fue

hecho en hojas de caña de azúcar (Bowen, 1969). Además en ambos experimentos se mostró que

el Cu inhibe fuertemente la  absorción   de Zn.   Parece  posible   que   estos dos iones compitan por

el mismo sitio del transportador. Efectos competitivos similares de Fe y Mn en la absorción de Zn

han sido informados en cultivos de arroz (Giordano et al. 1974). Además estos autores mostraron

diversos inhibidores metabólicos producían retrasos   severos   en la absorción de Zn. También se

han observado   efectos depresivos en la absorción de   Zn por   iones   alcalino-térreos   (Mg2+ > Ca2

+ = Sr2+ = Ba2+) sobre un amplio rango de concentraciones en plantas de trigo (Chaudhry y Loneragan,

1972).

La forma en que el Zn se transloca desde las raíces a las partes superiores de la planta  no

es  conocido.   Sin  embargo, el Zn ha sido detectado en exudados del xilema de plantas  de  tomate

decapitado y de soja en concentraciones considerablemente más altas que en la solución que ali-

mentaba las raíces (Tiffin 1967; Ambler  et al.  1970).   Evidencias electroforéticas indican que  el  Zn

no está unido ligandos estables como es el caso del Cu2+, Ni2+ y Fe3+.   En exudados  de  tomate  Tiffin

(1967)  observó  que  el  Zn  es  ligeramente catódico y concluyó que no se transloca como citrato,

ya que los complejos de citrato de zinc son anódicos. La movilidad del Zn en plantas no es alta. El

zinc se acumula en los tejidos radiculares especialmente cuando el suministro de Zn es alto. En las

hojas más maduras el Zn se vuelve muy inmóvil (Rinne y Langston, 1960 . La tasa de movilidad del

Zn a tejidos más jóvenes es particularmente deprimida en plantas deficientes de Zn (Loneragan,

1975).

La interacción entre el Zn y el P ha sido estudiado por muchos investigadores, y se conoce

bien que altos niveles de suministro de P inducen deficiencia de Zn. Dejando de lado la relación

suelo-planta que será discutido luego, se ha mostrado que el exceso de fosfato resulta en un desor-

den metabólico y puede conducir a síntomas de deficiencia de Zn. Así Marschner y Schropp  (1977)

encontraron  que  dosis  altas de fosfato suministradas a viñas cultivadas en experimentos  de

macetas utilizando un suelo calcáreo indujeron síntomas de deficiencia de Zn en las hojas. Además

de la depresión del crecimiento se observaron bajas concentraciones de Zn en las   hojas más

jóvenes. En experimentos paralelos de solución de cultivo, estos investigadores no lograron inducir

deficiencia de Zn, aun cuando las concentraciones de Zn en las hojas de las plantas de viña fueron

menores que la concentración  de  Zn  encontradas   en   las   hojas con síntomas de deficiencia de

Zn.  Se  ha  sugerido que el fosfato afectó la disponibilidad fisiológica de Zn en los tejidos de la

planta. La vieja idea que el Zn se vuelve ineficaz en el metabolismo porque precipita como

Zn
3
(PO

4
)
2
.4H

2
O puede ser ahora ampliamente ignorada. La solubilidad de los compuestos es tal que

es demasiada alta como para provocar deficiencia de Zn a menos que se separe físicamente de la

savia de la planta.  La literatura sobre relaciones Zn/P en plantas ha sido muy bien revisada por Olsen

(1972).

Se ha observado una interacción entre Zn y Fe (Warnock, 1970). En plantas de maíz con

deficiencias de Zn inducidas por fósforo se encontraron acumulados altos niveles de Fe, y en menor

grado Mn. La interferencia del exceso de Fe fue sugerida como un factor que contribuyó a la mal

nutrición fisiológica de plantas deficientes de Zn.
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15.2.2 Funciones Bioquímicas15.2.2 Funciones Bioquímicas15.2.2 Funciones Bioquímicas15.2.2 Funciones Bioquímicas15.2.2 Funciones Bioquímicas

En su función en algunos sistemas enzimáticos, el Zn2+ se asemeja al Mn2+ y al Mg2+ en que

causa la conformación obligatoria entre la enzima y el substrato. Un grupo de enzimas que incluye la

enolasa son así activadas, más o menos de la misma manera por el Mn2+, el Mg2+ ó el Zn2+. Hasta

relativamente reciente, la única enzima auténticamente específica activada por el Zn2+ era la carbónico

anhidrasa. Esta enzima cataliza la reacción

H
2
O+ CO

2
 Û H+ + HCO

3
-

Se   acepta generalmente  que la anhidrasa carbónica está localizada en el citoplasma

(Findenegg, 1979)   pero también   hay  evidencias   que   sugieren   su   presencia   en   los

cloroplastos. La enzima   promueve reacciones de hidrólisis y hidratación que involucran grupos carbonil

(Sandmann y Böger, 1983).  Jacobson et al. (1975) supone   que   su función   es mediar   en  efectos

transitorios   de   corto plazo del pH, actuando así como un regulador.   Se sugiere   que   debido   a   la

alta   concentración de la enzima en el estroma, es capaz de proteger a las proteínas de la

desnaturalización por cambios locales de pH asociados con el bombeo de H+ (ver punto 3.2.3) y la

incorporación de CO
2
 en ribulosa 1,5 bisfosfato.  El rol de la anhidrasa carbónica aún es una cuestión

de especulación.  No hay duda que su actividad es altamente dependiente del suministro de Zn (Ohki,

1976).

Otras enzimas que contiene Zn unido incluyen la alcohol dehidrogenasa óxido dismutasa y la

RNA polimerasa (Vallee y Wacker, 1970; Sandmann y Böger, 1983). La alcohol dehidrogenasa cataliza

la reducción del acetaldehído a etanol, una reacción en plantas superiores ampliamente limitada a

zonas meristemáticas como ápices de raíces.  En uno de los tres tipos del superóxido dismutasa, el

grupo prostético metálico incluye zinc asociado con Cu (Cu-Zn SOD). Esta enzima cataliza la conver-

sión del superóxido radical, O-

2
 a peróxido de hidrógeno y oxígeno, protegiendo a los organismos

aeróbicos del daño causado por el O
2
 (ver punto 16.2.2). La función del Zn en esta isoenzima todavía

tiene que establecerse pero ha sido demostrado en experimentos con Lemna gibba  que cuando el Zn

es deficiente, la actividad es menor y puede ser restaurad in vitro por la adición de Zn2+ (Vaughan et al,

1982).

El Zn está estrechamente involucrado en el metabolismo nitrogenado de la planta. En las

plantas deficientes la síntesis de proteínas y los niveles de proteínas están marcadamente reducidas

acumulándose amidas y aminoácidos. Price et al. (1972) citan un grupo de referencias que muestran

que en estados iniciales de deficiencia de Zn  es indicado por agudo disminución de los niveles de RNA

y contenido de ribosoma  en las células. Experimentos con Euglena gracilis han establecido que la RNA

polimerasa contiene Zn y cuando el Zn está ausente la enzima es inactivada siendo afectada la síntesis

de RNA (Falchuk et al, 1977). Usando la misma especie Praske y Plocke (1971) han observado los

efectos de la deficiencia de Zn en la integridad estructural de los ribosomas citoplasmáticos. Estos

orgánulos contienen altas cantidades de Zn y cuando el Zn es deficiente se vuelven altamente inesta-

bles. Hay evidencias también que el metabolismo de proteínas puede ser disturbado en plantas defi-

cientes de Zn, por elevadas tasas de degradación del RNA, resultante de un aumento en la actividad

del RNase (Johnson y Simmons 1979; Sharma et al, 1981). La deficiencia de Zn puede así afectar el

metabolismo de las proteínas en las tres formas citadas, activando la RNA polimerasa, afectando la

integridad estructural de los ribosomas y promoviendo la degradación del RNA por un aumento de la

actividad del RNase.
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En plantas de tomate deficientes de Zn, Tsui (1948) observó bajas tasas de elongamiento de

tallos, bajas actividades de las auxinas y bajos contenidos de  triptofano. Más recientemente Salami y

Kenefick (1970) han confirmado este trabajo, cultivando maíz en solución nutritiva. Estos investigado-

res encontraron que síntomas de deficiencia de Zn pueden eliminarse agregando al medio nutritivo ya

sea Zn o triptofano, ofreciendo así una evidencia indirecta de la necesidad de Zn para la síntesis de

niveles óptimos de triptofano. En completo contraste con estos resultados Takaki y Kushizaki (1970)

quienes también trabajaron con maíz, encontraron altos niveles de triptofano en plantas deficientes de

Zn y concluyeron que el Zn se requiere en la síntesis de ácido indol acético a partir del triptofano. Como

ha sido señalado por Price (1970), una relación causal entre el Zn, el triptofano y el ácido índol acético

tiene no obstante que establecerse.

De acuerdo con Jyung et al.(1975) el Zn tiene un posible papel en el metabolismo de la planta

involucrado en la formación del almidón. Estos autores compararon el comportamiento de dos cultivares

de frijol (Phaseolus vulgaris) cultivado bajo condiciones deficientes de Zn. Una era susceptible a la

deficiencia de Zn y la otra no. Se encontró que el contenido de almidón, la actividad de la enzima

sintetasa del almidón y el numero de granos de almidón fueron todos más disminuidas en el cultivar

mas susceptible. El estudio demostró una cercana relación inversa entre el grado de deficiencia de Zn

y de la formación de almidón. Permanece aún abierta la cuestión sobre si este efecto en la formación de

almidón es el resultado principal de la deficiencia de Zn.

15.2.3 Deficiencia de Zinc15.2.3 Deficiencia de Zinc15.2.3 Deficiencia de Zinc15.2.3 Deficiencia de Zinc15.2.3 Deficiencia de Zinc

Las plantas que padecen de deficiencia de Zn frecuentemente muestran clorosis en las áreas

internervales de las hojas. Estas áreas son de color verde pálido, amarillentas, o uniformemente blan-

cas. En las monocotiledóneas y particularmente en maíz, se forman franjas cloróticas ya sea en los dos

caras del la nervadura principal de la hoja. En los árboles frutales las hojas desarrolladas son adversamente

afectadas. Se forman racimos o rosetas de hojas rígidas pequeñas des-uniformemente distribuidas en

los extremos de los brotes jóvenes. Frecuentemente los brotes mueren y las hojas caen prematura-

mente. En los manzanos la enfermedad ocurre en los inicios de la estación y se conoce como roseta u

hoja pequeña. Esta deficiencia se muestra en la Foto 15.1. No solo está restringido el desarrollo de las

hojas. Se forman menos brotes y muchos de estos permanecen cerrados. Los rendimientos de cultivo

son por consiguiente drásticamente reducidos. La corteza de los árboles deficientes de Zn también es

típicamente afectada siendo toscos y quebradizos (Bould et al, 1949). Los síntomas de deficiencia de

Zn en cultivos hortícolas son más relacionadas a las distintas especies que los síntomas de deficiencia

de otros nutrientes vegetales. En la mayoría de los casos, sin embargo, la deficiencia de Zn está

caracterizado por entrenudos cortos y áreas cloróticas en las hojas más maduras. A veces la clorosis

Triptofano                                                   Acido indolacético
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también aparece en las hojas más jóvenes (Maynard, 1979). La deficiencia de Zn está estrechamente

relacionada con la inhibición de la síntesis del RNA. La deficiencia evita el desarrollo normal de la grana

de los cloroplastos y se desarrollan vacuolas en ellos (Thomson y Weier, 1962; Jyung et al. 1975). El

nivel de Zn en plantas deficientes de Zn es bajo como se muestra en la Tabla 15.1 y generalmente en

un rango cercano a 0 a 15 ppm en la materia seca (Boehle y Lindsay, 1969).

Bajos contenidos de Zn en las acículas amarillentas de abeto han sido reportados reciente-

mente por Zech y Popp (1983) así como por Zöttl y Miess (1983). Estos bajos contenidos de Zn

estaban asociados con bajos contenidos de Mg (ver tabla 12.2). Zöttl y Mies (1983) sugieren que los

fotooxidantes en la atmósfera pueden destruir los cloroplastos, que pueden ser seguidos por un au-

mento en la perdida de Zn de las acículas por la lluvia, y en particular por la lluvia ácida. El zinc por otra

parte, como se mostró antes, es parte integral del superóxido dismutasa, que protege los lípidos de la

membrana de la peroxidación.

15.2.4 15.2.4 15.2.4 15.2.4 15.2.4      TTTTToooooxicidad del Zinc y su toleranciaxicidad del Zinc y su toleranciaxicidad del Zinc y su toleranciaxicidad del Zinc y su toleranciaxicidad del Zinc y su tolerancia

La toxicidad del Zn puede ocurrir en algunas áreas, particularmente en la vecindad de depó-

sitos de minerales de Zn y derrames industriales. Alguna especies de plantas, sin embargo, son tole-

rantes y capaces de crecer en suelos anormalmente altos en Zn. Antonovics et al. (1971), por ejemplo,

cita niveles de Zn entre 600 a 7800 ppm en materia seca de plantas tolerantes que crecían en un tipo

Foto 15.1 Deficiencia de Zn de árboles de manzano (hoja pequeña):
A: Brote normal
B : Brotes deficientes de Zn. Note el arrosetado, curvado hacia arriba, ondulación de los márgenes de
la hoja, y clorosis internerval.

Foto: Bould.
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de suelos. En general concentraciones del orden de 150 a 200 mg Zn g-1 en la materia seca de los

tejidos son consideradas tóxicas (Sauerbeck, 1982).

Bradshaw (1952) trabajando en el Norte de Gales, una región que anteriormente fue

extensivamente   trabajada   con   minas y explotación de minerales, mostró que poblaciones de

Agrostis tenuis habían evolucionado de modo   se   habían vuelto   tolerantes   a   suelos   del área,

contaminados   con   Zn   y Pb.   Una  cantidad de información valiosa   sobre los mecanismos de

tolerancia a los metales pesados han surgido a partir de estas observaciones, para el uso de líneas de

plantas tolerantes   y no- tolerantes   han provisto un medio muy útil para la investigación de la

toxicidad del Zn y otros metales pesados. Las razas tolerantes de zinc de   Agrostis  tenuis   absorbe

más Zn en las raíces que las plantas no tolerantes  (Antonovics et al. 1971).  Parte del mecanismo de

tolerancia al Zn depende de la habilidad de las líneas tolerantes para ligar el Zn en la pared celular

(Turner 1969). En experimentos con Zn-65 Petersen (1969) observó que el Zn está asociado especial-

mente con la fracción pectato en los ecotipos tolerantes. Hay considerables evidencias, sin embargo,

que la fijación en la pared celular de las raíces no es el único mecanismo por medio del cual altas

concentraciones de Zn son separadas de los sitios metabólicamente activos. Algunas plantas y ecotipos

son capaces de tolerar niveles   muy   altos   de   Zn   en   las   hojas   y   otras   partes superiores de

la planta. Por ejemplo Carles et al. (1969) informaron niveles muy altos de Zn (1000 ppm) en   las

hojas de Armeria helleri.  Esta  observación  es  consistente con los resultados de Wainwright y

Woolhouse (1975)  quienes   encontraron  niveles  casi  igual de Zn en las especies tolerante y

susceptibles  de Agrostis tenuis que se cultivaban en soluciones de alta concentración de Zn. Las

plantas susceptibles, sin embargo, habían perdido el 50% de su clorofila, mientras  que  las  plantas

tolerantes no fueron afectadas.

Hay algunas evidencias bioquímicas para explicar el hecho que las hojas son capaces de

tener altos contenidos de Zn sin que los efectos tóxicos sean visibles. En un estudio con un cultivar

tolerante de Phaseolus vulgaris, Rathore et al. (1972) no observó un aumento de acumulación de Zn

en las paredes celulares, pero si niveles muy altos en el citoplasma. Aparentemente las mitocondrias

están involucradas de alguna forma en la inactivación del Zn. Esto se ha sugerido fuertemente de los

resultados de Turner y  Marshall (1972) quienes observaron una relación positiva lineal entre el grado

de tolerancia de Zn de Agrostis tenuis y la capacidad de las mitocondrias para ligar Zn. Wyn-Jones et

al. (1971) también observó que la absorción de oxígeno por las mitocondrias de Agrostis tenuis tole-

rantes al Zn fue inhibida por el Zn en menor grado que por las mitocondrias extraídas del ecotipo

susceptible.

De acuerdo con Denaeyer-de Smet (1970) algunas plantas toleran altos niveles de Zn en el

suelo debido a habilidad para absorber bajos niveles de Zn. Los mecanismos fisiológicos de tolerancia

a los metales pesados en las plantas están discutidos en un trabajo muy útil por Wainwright y

Woolhouse, (1975).

La  toxicidad   del  zinc  resulta  en  una  reducción  en   el crecimiento   de   las   raíces   y

expansión   de   las   hojas   seguida   por   clorosis.   En soja   Rauser (1973)   observó   que   un

pigmento   rojo-castaño, probablemente una sustancia fenólica,  estaba   distribuido en toda planta.

Los   niveles   altos   de   Zn   en  el  medio  nutritivo deprimen la absorción de  Fe  y  P   (Adriano  et

al. 1971).
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15.3 Zinc en Nutrición de Cultivo15.3 Zinc en Nutrición de Cultivo15.3 Zinc en Nutrición de Cultivo15.3 Zinc en Nutrición de Cultivo15.3 Zinc en Nutrición de Cultivo

15.3.1 Requerimiento y disponibilidad de Cultivo15.3.1 Requerimiento y disponibilidad de Cultivo15.3.1 Requerimiento y disponibilidad de Cultivo15.3.1 Requerimiento y disponibilidad de Cultivo15.3.1 Requerimiento y disponibilidad de Cultivo

La deficiencia de Zn es uno de las deficiencias de micronutrientes más comunes y se han

vuelto crecientemente significativas en la producción de cultivos. La susceptibilidad de las plantas de

cultivo a las deficiencias de Zn varían considerablemente dependiendo de especies y aún de cultivares.

Los cereales como avena, cebada, trigo, y centeno así como las gramíneas en general son más bien

insensibles. Otros cultivos como patatas, tomates, remolacha azucarera, y alfalfa son apenas modera-

damente sensibles mientras que otros cultivos incluyendo maíz, lúpulo, lino, y frijoles son altamente

susceptibles a la deficiencia de Zn (Viets et al. 1954). Este último grupo junto con los árboles frutales,

uvas y cítricos pueden considerarse como cultivos testigo para la  disponibilidad de Zn.

En la mayoría de los suelos el contenido total del Zn exceden en mucho los requerimientos y

la disponibilidad al cultivo es el factor limitante mas importante. Algunos suelos ácidos altamente

lixiviados, sin embargo, son muy pobres en Zn, con valores totales de 10 a 30 ppm. Las concentracio-

nes de solución de suelo y niveles de Zn disponible en particular son frecuentemente bajos, y la

deficiencia de Zn puede resultar de un contenido inherentemente bajo de Zn en el suelo.

La movilidad de Zn en los suelos es importante en relación a la disponibilidad de Zn. Elgawhary

et al. (1970) mostró que 95 % del Zn total fue absorbida por difusión. Pueden por lo tanto ocurrir

gradientes de difusión y zonas de agotamiento alrededor de la raíz similares a las observadas para

fosfato como lo demostró Barber et al (1993) utilizando autoradiografías. Como las plantas difieren en

sus requerimientos de Zn, Lindsay (1972) ha sugerido que éste puede ser una explicación de las

diferencias de sensibilidad a la deficiencia de Zn, para crecimiento de plantas en ambientes similares.

Los factores que limitan la tasa de difusión del Zn a las raíces también reducen la disponibilidad de Zn.

Esta es probablemente la razón más importante por que la deficiencia de Zn se observa con frecuencia

en suelos compactados o donde el crecimiento de las raíces está restringido como en las macetas de

cultivo.

La concentración de Zn soluble en agua en la solución de suelo baja al aumentar el pH. El

encalado deprime la absorción de Zn, como ha sido observado en ryegrass por de Cottenie y Kiekens

(1974). Desde un punto de vista práctico es de importancia ya que la deficiencia de Zn ocurre más

generalmente en suelos con pH naturalmente alto, o en suelos recientemente encalados. Los suelos

calcáreos son particularmente susceptibles a la deficiencia de Zn. Tanaka y Yoshida (1970) encontra-

ron que en las áreas mas importante de cultivo en Asia de arroz la deficiencia de Zn en arroz ocurre

solo en suelos con pH alto y en particular en suelos calcáreos de elevado pH. La disponibilidad de Zn se

reduce al inundar el suelo debido a la formación de sulfuros y carbonatos bajo condiciones anaeróbicas

(Yoshida et al. 1971). Aparentemente la deficiencia de Zn en los suelos inundados de arroceras, resul-

tan del efecto combinado de elevado pH, altos niveles de HCO
3
 producción de sulfuros y drenaje

interno del perfil impedido. La deficiencia de Zn está frecuentemente acompañado por síntomas visi-

bles de toxicidad de Fe.

En un modo análogo a la de Fe (ver Figura 13.3) la disponibilidad de Zn también depende del

contenido de agentes quelatantes en el suelo, que puede ser exudados por las raíces o como resultado
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de la descomposición de la materia orgánica (Lindsay, 1974). Esta es probablemente la razón, por qué

muchos investigadores han establecido una alta correlación entre el Zn disponible y la materia orgáni-

ca (Follett y Lindsay, 1970), y por qué la deficiencia de Zn ocurre frecuentemente en sitios donde la

superficie orgánica del suelo ha sido retirada. De acuerdo con Lindsay (1974) diversos iones metálicos

compiten por los sitios obligatorios de los agentes quelatantes. El Zn2+ del complejo Zn-EDTA es

reemplazado completamente por el Ca2+ a más valores de pH alto. Este reemplazo del Zn2+ por el Ca2+

puede explicar bien la baja disponibilidad de Zn en suelos calcáreos de pH alto.  La cercana relación

entre los efectos quelatantes y la disponibilidad de Zn también se refleja en una investigación de Haq

y Miller (1972). Estos investigadores encontraron correlación significativa entre los requerimientos de

Zn de brotes jóvenes de maíz muestreado en 85 sitios en Ontario y el Zn extraído de estos suelos por

agentes quelatantes (Etilen diamin -tetraacetato: EDTA, y dietilen triamin pentaacetato: DTPA). Por

otra parte la materia orgánica puede restringir la disponibilidad de Zn. Algunos suelos orgánicos parti-

cularmente turbas y suelos gley húmico son deficientes en Zn (Lucas y Knezek, 1972). Un bajo nivel de

Zn total puede ser un importante factor contribuyente pero los factores de disponibilidad también

juegan su papel. En la práctica, altos niveles de fosfato en el suelo son bien conocidos por reducir la

disponibilidad de Zn. Anteriormente se sostenía que ésta ocurría debido a la  formación de fosfato de

zinc Zn
3
(PO

4
)
2
4.H

2
O en el suelo, reduciendo la concentración de Zn en la solución de suelo debajo de

los niveles de suficiencia. Sin embargo esto no fue observado en experimentos que probaban la

solubilidad de estas mezclas bajo diversas condiciones (Jurinak e Inouye, 1962). Estos investigadores

encontraron que aún cuando la solubilidad estaba en un mínimo, ésta estaba por encima de 100 veces

la concentración de Zn requerida para el máximo crecimiento, como lo determinó Carroll y Loneragen

(1969). Parece probable por lo tanto que los efectos fisiológicos de la interacción Zn/P en las plantas

discutidas previamente son más importantes por limitar la disponibilidad de Zn que las relaciones de

Zn/P en si mismas.

La deficiencia de zinc puede estar relacionada con las condiciones climáticas. En algunas

áreas de temperaturas frescas las primaveras húmedas causan el inicio de esta deficiencia (Lucas y

Knezek, 1972). Esta puede depender en parte del restringido desarrollo de las raíces en suelos frescos

o una disminución en la liberación microbiológica del Zn de la materia orgánica provocada por bajas

temperaturas.

15.3.2 Aplicación de Zinc15.3.2 Aplicación de Zinc15.3.2 Aplicación de Zinc15.3.2 Aplicación de Zinc15.3.2 Aplicación de Zinc

La absorción de Zn por los cultivos es generalmente menor a 0.5 kg ha-1 año -1. En la práctica

la deficiencia de Zn es fácil de corregir ya sea por pulverización o por aplicación al suelo de fertilizantes

con Zn. Las aplicaciones son generalmente en un rango cercano a 4 kg ha-1 de Zn y son efectivas por

3 a 8 años. El ZnSO
4
 es el fertilizante más común y ampliamente utilizado debido a su alta solubilidad.

En suelos arenosos ácidos puede ser preferible pulverizar el cultivo o usar una fuente de Zn menos

rápidamente disponible ya que el ZnSO
4 
es muy fácilmente lixiviado. Lo mismo se aplica a suelos

alcalinos que fijan Zn muy fuertemente. Bajo tales condiciones los quelatos de Zn son a menudo

utilizados. Con la intensificación de la producción agrícola en zonas tropicales y subtropicales la ocu-

rrencia de la deficiencia de Zn ha aumentado. De (1974) encontró significativos aumentos de rendi-

miento de grano en mijo perlado por una aplicación de ZnSO
4
 en suelos arenosos en la India. El efecto

de la aplicación de Zn en el rendimiento de grano de trigo en dos localidades de Egipto se muestra en

la Tabla 15.2. En suelos aluviales la respuesta al Zn fue apenas modesta y las aplicaciones foliares



472 Zinc

fueron tan eficiente como las aplicaciones al suelo. En suelos calcáreos, la aplicación al suelo de Zn

resultó en un marcado aumento en rendimientos de grano (Serry et al, 1974). Randhawa et al. (1978)

sostienen el punto de vista que muchas áreas de cultivo de arroz son deficientes en Zn y merecen

aplicaciones de Zn. Dosis de 50 a 100 de kg ZnSO
4
 ha-1 son recomendadas. Aplicaciones de zinc junto

con yeso ha demostrado ser con frecuencia especialmente beneficioso (Takkar y Singh, 1978). Esto es

de particular interés en arroz susceptible a la deficiencia de Zn bajo condiciones de clima frío. General-

mente una aplicación de Zn al suelo es superior a una pulverización foliar. Una detallada discusión de

los fertilizantes de Zn y su uso es ofrecida por Giordano y Mortvedt (1972), y por Lindsay (1972).

Tabla 15.2. Efecto de la aplicación de Zn en el rendimiento de grano de trigo (Serry et al.
1974).

Tratamientos Suelo Aluvial Suelo Calcáreo
            ......... t ha -1..........

NPK       4.21                   1.49
NPK + Zn pulverización foliar       4.67                   1.54
NPK + 24 kg ZnSO

4
/ha aplicado al suelo           4.68                   1.86
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1616161616.1 .1 .1 .1 .1 El Cobre del SueloEl Cobre del SueloEl Cobre del SueloEl Cobre del SueloEl Cobre del Suelo

El cobre ocurre en el suelo casi exclusivamente en forma bivalente. La mayor fracción de Cu

está presente generalmente en las estructuras cristalinas de los minerales primarios y secundarios.

Además el Cu ocurre en compuestos orgánicos, está presente como catión intercambiable en los

coloides del suelo y es un elemento mas de la solución del suelo. En un estudio de fraccionamiento de

Cu en suelos británicos, Mclaren y Crawford (1973) encontraron niveles de Cu total en un rango

cercano a 5 y 50 ppm, una alta proporción del mismo se presentó en forma ocluída o cristalina. La

concentración de Cu de la solución de suelo es muy baja en general, en el rango de 1 x 10-8 a 60 x 10-

8 M. Hodgson et al. (1966) observaron que más del 98% del Cu de la solución del suelo estaba complejada

con la materia orgánica. En realidad, el cobre está más fuertemente unido a la materia orgánica que

cualquier otro catión micronutrientes (por ejemplo Zn2+, Mn2+), y los complejos orgánicos de Cu juegan

un papel importante al regular la movilidad y la disponibilidad del Cu en el suelo.

En comparación con otros cationes, el Cu es mantenido muy fuertemente en los sitios de

intercambio inorgánicos (Grimme, 1968) y esta forma intercambiable no es rápidamente disponible

para las plantas. Sin embargo, el intercambio catiónico de Cu2+ y CuOH+ puede tener lugar y el H+

parece ser el ion más efectivo en este aspecto. A medida que el pH del suelo aumenta con el encalado

la disponibilidad de Cu generalmente disminuye. La concentración de Cu en solución edáfica en suelos

con yeso es particularmente baja. De acuerdo a Lindsay (1972) el nivel de Cu en la solución de suelo

disminuye con el aumento de pH debido a la adsorción más fuerte de Cu. La concentración de equili-

brio del Cu mantenido por sales apenas solubles de Cu, como carbonatos y óxidos, es más alta que los

niveles normales de Cu en la solución de suelo. La presencia de carbonatos o óxidos en el suelo por lo

tanto, juega una parte importante al restringir la disponibilidad de Cu. La concentración de Cu en la

solución de suelo está gobernado por la adsorción del cobre a partículas de suelo.
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Como el Cu está unido fuertemente al suelo, éste es muy inmóvil. El cobre agregado al suelo

como resultado del uso de fertilizantes ó caldos pulverizados que contienen Cu, está así restringido en

general a los horizontes superiores de suelo (Delas, 1963). El contenido de Cu de muchos suelos por lo

tanto disminuye hacia abajo en el perfil. El desplazamiento del cobre de los suelos puede producirse ya

sea por ácidos fuertes o el uso de compuestos orgánicos que forman complejos con el Cu. EL signifi-

cado de estos reactivos complejantes pueden ser apreciados por el hecho que el KCN es capaz de

extraer más del 50% del total de Cu del suelo mientras que los reactivos no complejantes extraen solo

cantidades muy pequeñas. Beringer (1963) investigó los efectos de un grupo de reactivos complejantes

en la disponibilidad del Cu. Al aplicar CuSO
4
 a suelos arenosos pobres en Cu resultó en una adsorción

casi total del Cu luego de dos horas. Sin embargo, cuando el mismo suelo fue tratado con diferentes

quelatos de Cu, solo una pequeña proporción del Cu añadido fue absorbido. La fracción del cobre

adsorbido disminuyó a medida que aumentaban las constantes de estabilidad de los quelatos aplica-

dos (Tabla 16.1).

16.2 Cobre en Fisiología16.2 Cobre en Fisiología16.2 Cobre en Fisiología16.2 Cobre en Fisiología16.2 Cobre en Fisiología

El cobre es absorbido por la planta solo en cantidades muy pequeñas. El contenido de Cu de

la mayoría de las plantas está generalmente entre 2 y 20 ppm en la materia seca. Siendo así cerca de

un décimo del contenido de Mn. La absorción de cobre parece ser un proceso metabólicamente media-

do y hay evidencias que el Cu inhibe fuertemente la absorción del Zn y viceversa (Schmid et al. 1965;

Bowen, 1969). Aparte de esto, sin embargo, la absorción de Cu es ampliamente independiente de

Tabla 16.1  Adsorción de Cu a partir de diversos compuestos de Cu por un suelo húmico
arenoso, bajo en Cu (Beringer, 1963).

Compuesto de Cu Constante de estabilidad   Adsorción del
(log) Cu total aplicado

CuSO
4

- 99.4
Nitrilo triacetato de Cu 12.1 44.5
Etilen diamin tetraacetato de Cu 18.3 7.3
Diaminciclohexan-N, N’tetraacetato de Cu 21.3 5.3

Como la deficiencia de Cu ocurre principalmente en suelos ricos en humus que une el Cu2+

muy fuertemente, puede suponerse que ciertas formas orgánicas definidas son más rápidamente

capaces de volver el Cu no disponible. Esto ha sido confirmado por estudios de activación de neutrones

donde el Cu estaba unido orgánicamente en la solución de suelo (Mercer y Richmond, 1970). Estos

investigadores mostraron que la disponibilidad de Cu en los suelos orgánicos dependía no solo de la

concentración en la solución de suelo sino también de la forma en que se presentaba el Cu . Los

complejos de cobre en la solución de suelo con peso molecular menor de 1000 estuvieron mucho más

disponibles para las plantas que los complejos de Cu con pesos moleculares mayores de 5000.

16.2.1 Absorción y translocación16.2.1 Absorción y translocación16.2.1 Absorción y translocación16.2.1 Absorción y translocación16.2.1 Absorción y translocación
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efectos competitivos y se relacionan principalmente a los niveles de Cu disponible en el suelo. Todavía

es materia de controversia si  el Cu es absorbido como Cu2+ o como quelato de Cu (Graham, 1981)

Utilizando raíces excisadas de diferente especies de plantas Keller y Deuel (1958) establecieron que Cu

el es capaz de desplazar la mayoría de los iones de los sitios de intercambio de las raíces y está muy

fuertemente unido en los espacios libres de la raíz. Esta observación puede explicar bien el hallazgo de

contenidos de Cu frecuentemente más altas en las raíces que en otros tejidos de la planta (Russ, 1958;

Hill, 1973).

El cobre no es rápidamente móvil dentro de la planta aunque puede transportarse desde las

hojas más maduras a hojas más jóvenes. Los resultados de Loneragan (1975) demostraron que el

movimiento de Cu es fuertemente dependiente de la condición de Cu dentro de la planta. En plantas de

trigo bien suministradas con Cu, el movimiento de las hojas a los granos puede ocurrir rápidamente,

pero en plantas deficientes el Cu está relativamente inmóvil. En un grupo de plantas Tiffen (1972)

demostró que el Cu está presente en exudados del xilema en formas aniónicas complejas de Cu. Varias

formas aniónicas de Cu también han sido observadas en ryegrass (Bremner y Knight, 1970). Así el Cu

tiene una fuerte afinidad para el átomo N de los aminoácidos y es altamente probable que los com-

puestos solubles de N como los aminoácidos actúen como transportadores de Cu en el xilema y el

floema (Loneragan et al, 1981).

16.2.2 Funciones Bioquímicas16.2.2 Funciones Bioquímicas16.2.2 Funciones Bioquímicas16.2.2 Funciones Bioquímicas16.2.2 Funciones Bioquímicas

El cobre tiene un número de propiedades que en grande parte controla su comportamiento

bioquímica. El Cu ligado enzimaticamente participa en reacciones redox que son en su mayoría

dependiente del cambio de valencia

Cu2+ +  e-  -> Cu+

En este aspecto es similar al hierro aunque el Cu+ es mucho menos establo que el corres-

pondiente Fe2+. En complejos proteicos el Cu tiene un potencial redox  particularmente alto. La

mayoría de las enzimas de Cu también reaccionan con el O
2
 y reducen el H

2
O

2
 ó el H

2
O. Las enzimas

mas importantes que contienen Cu que se discuten mas adelante son plastocianina,  superoxido

dismutasa y  amino oxidasas.

De acuerdo con de Sandmann y Böger, ( 1983 ) tres formas diferentes de Cu pueden distin-

guirse en las proteínas que contienen Cu. El tipo 1 en las proteínas azules de Cu funcionan sin

actividad oxidasa en una transferencia de electrónes. Un  ejemplo de esto es la plastocianina. El tipo

2 ocurre en las proteínas de Cu no- azules que son peróxidoa que producen oxidasas. El tipo 3 Cu es

del tipo no-azul y funciona como dos aceptores de electrónes en el proceso de oxidación. Un ejemplo

de una enzima que contiene Cu del Tipo 3 es la fenolasa que cataliza la oxidación de  monofonoles

a orto difenoles y luego a  o-quinonas y agua. También ocurren proteínas de cobre que son enzimas

multi-Cu y contienen los tres tipos de Cu. Estas enzimas que incluyen la ácido ascorbico oxidasa y la

lactasa  catalzan   la reacción:

2 AH
2
 + O

2
  -> 2 A + 2 H

2
O
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Al igual que en el caso del Fe, concentraciones relativamente altas de Cu ocurren en los

cloroplastos. Neish (1939) encontró que cerca del 70% del Cu total en las hojas estaba unida a estos

orgánulos. De este Cu más de la mitad está unido a la plastocianina que es un componente de la

cadena de transporte de electrónes del  fotosistema I (ver punto 3.2.2).  No sorprende por lo tanto que

el análisis de los pigmentos de los cloroplastos y las actividades del fotosistema I y II en espinacas

deficientes de Cu reveló que la deficiencia tiene un efecto más marcado al deprimir el contenido de la

actividad de  fotosistema I (Basynski et al. 1978). Deberia notarse que aunque el Cu es también un

constituyente de otras  enzimas fotosintetica fenolasa, superóxido dismutasa y fraccion 1 de proteina

que tiene la RUBP carboxilasa y actividad RUBP oxigenasa (Walker y Webb, 1981). Su papel preciso en

la fotosintesis, no está aún clro.

Los más comunes de los tres tipos de superoxide dismutasa contienen Cu y Zn ( Cu-Zn SOD).

Esta proteina tiene un peso molecular de 32000 y contiene 2 átomos de Zn y 2 de Cu. La superoxido

dismutasa ocurre en organismos aeróbicos y son esenciales para su supervivencia en de oxígeno

(Fridovich, 1975). Protegen el organismo del daño de superóxidos radicales que pueden estar forma-

dos cuando un único electrón se transfiere a O
2
.

O
2
 + e- -> O

2

- «     (superóxido)

      SOD

O
2

- + O
2

- + 2H+  —> H
2
O

2
 + O

2

Catalasa

2H
2
O

2
 ————> 2H

2
O + O

2

El peróxido de hidrógeno producido es descompuesto por la catalasa. La muy alta proporción

de SOD en las hojas que parecen estar localizados en los cloroplastos, más del 90% (Jackson et al

1978) indica un papel para el SOD de proteger el aparato fotosintético pero los detalles precisos de

como lo realiza se carecen aún.

La enzima fenolasa que ocurre en las mitocondrias y también en la membrana tilacoide de

los cloroplastos tienen dos distintas funciones enzimáticas. En su papel de mono-oxidación de los

monofenoles es a veces llamada tirosinasas y como la enzima que enlaza entre la mono-oxidación y

los O difenoles es a veces llamada polifenol oxidasa. De acuerdo (Walker y Webb, 1981). Es preferible

usar el termino fenolasa para cubrir las dos funciones asociadas La siguiente muestra la secuencia de

reacciones de oxidación del fenol:

La citocromo oxidasa, la oxidasa terminal en la cadena de transporte de las mitocondrias, es

uno de las enzimas que contienen Cu mejor estudiadas. La actividad de esta enzima que transfieren

electrones directamente al O
2
 molecular puede inhibirse por el CN-. Cuando esto ocurre otra oxidasa

que contiene Cu, la quinona oxidasa, resistente al CN- entra en juego.  Esta enzima descubierta relati-

vamente reciente, la llamada «oxidasa alternativa» (Palmer, 1979) provee un segundo camino de oxida-

ción en la mitocondria.   Se cree que los electrones son directamente transferidos del substrato de

quinol al oxígeno molecular evitando la cadena de transporte de electrones.  Como funciona el Cu en el

proceso no es conocido aún (Walker y Webb, 1981).
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Es característica de este tipo de reacciones la división del O
2
 en sus componentes atómicos;

un átomo O es utilizado en la reacción de hidroxilación y la otra para la producción de H
2
O. En esta

reacción la molécula de monofenol se oxida a una de difenol, que a su vez es oxidada a un compuesto

o-quinona. La acumulación de estas o-quinonas pueden resultar un una polimerización donde se

forman manchas marrón oscuras de compuestos de melanina. Esto ocurre cuando las frutas y patatas

son cortadas y los tejidos se exponen al oxígeno atmosférico. Tanto la fenolasa como la laccasa, otra

proteína de Cu que cataliza la reacción de oxidación de fenoles, están involucradas en la síntesis de la

lignina. Un síntoma típico de la deficiencia de Cu es así el impacto en la síntesis de lignina. En los

tejidos deficientes de Cu al actividad de la fenolasa es disminuida y ocurren una acumulación  de

fenoles (Robson et al, 1981).

 La oxidasa del ácido ascórbico cataliza la reacción del ácido ascórbico al L dehidro ascorbato,

que ocurre ampliamente en las plantas superiores. Has ido reportado tanto en el citoplasma como en

la pared celular.   Las funciones   fisiológicas   de   estas enzimas son inciertas pero pueden estar

ligadas a ciertas dehidrogenasas en un intercambio redox que involucre al glutatione (Walker y Webb,

1981).

Otro grupo de proteinas de Cu son las amino oxidasas, que catalizan la deaminación oxidativa.

R-CH
2
-NH

2
  + O

2
 + NADH + H+ -> R-CHO + NH

3
 + H

2
o + NAD+

Estas enzimas pueden también utilizar poliaminas tales como la putrescina y espermidina

como sustratos. El cobre esta así relacionado estrechamente al metabolismo de las poliaminas.

El cobre influye tanto en el metabolismo de carbohidratos como en el de nitrógeno. En la

etapa vegetativa la deficiencia de Cu puede inducir una disminución de los contenidos de carbohidratos

solubles (Brown y Clark, 1977) como pudiera esperarse del papel de Cu en la fotosíntesis. Graham

(1980) demostró que en plantas de trigo deficientes después de la antesis, sin embargo, hubo una

acumulación de carbohidratos solubles en hojas y raíces. Esta acumulación es atribuible a la ausencia

de demanda de carbohidratos resultante de al falla de la floración y consecuente carencia del proceso

del llenado de grano debido a la esterilidad del polen en las plantas deficientes de Cu. Suficientes

carbohidratos estaban presentes en estas plantas a para sostener  un excesivo macollamiento. Esta es

una explicación del por qué el excesivo  macollamiento es un detalle común entre los cereales deficien-

tes en Cu (ver Foto 16.1).

Monofenol                                          Difenol

Difenol                                              Quinona
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Observaciones de Hallsworth et al. (1960)   sugieren   que   hay   un requerimiento   específico

de   Cu   para la fijación simbiótica de N
2
. En estos experimentan la ausencia de Cu deprimió

marcadamente   el   desarrollo   de   los   nódulos   y fijación de N mientras   que   el   crecimiento   era

apenas   reducido.   Más   recientemente  en   experimentos  con trébol subterráneo   Snowball   et al.

(1980)  han  concluido   que   el   Cu   es    requerido   para   la   fijación   de   N,   pero   las   evidencias

son   aun ausentes en cuanto al mecanismo.  debe recordarse que el Cu puede tener un efecto

indirecto   en   la   fijación de N dado que laos nódulos de fijación de N tienen una demanda muy alto

de   carbohidratos   que   puede   ser   limitantes   en   plantas  jóvenes   que   padecen de deficiencia

de Cu.

Al revisar la literatura de la influencia del Cu en el metabolismo proteico Bussler (1981)  ha

concluido que esos efectos son indirectos o de naturaleza secundaria.  Son numerosos   los  informes

en la literatura sin embargo, que la aplicación  nitrogenada  acentúa las deficiencia de Cu.  Esta puede

surgir   simplemente como una mayor demanda de cobre provocado   por   un aumento   del crecimien-

to. Sin embargo, también   hay   evidencias que el mayor N aumenta el requerimiento aparente de las

plantas por el Cu.  El cobre  que entra en las   hojas se liga a compuestos de N tales como proteínas y

solo se libera para re-trasportarse en el floema cuando estos compuestos son  hidrolizadas. Las aplica-

ciones de N pueden así retardar el movimiento   de   Cu desde las hojas mas maduras a las mas

jóvenes no solo al   proveer niveles mas altos de compuestos orgánicos de N para ligarse al Cu sino

también al demorar la senescencia   de   las hojas mas   maduras   y por lo tanto la liberación del C para

trasportarse a las hojas   mas   jóvenes (Loneragan et al, 1981). Esto   concuerda con   la aparición

primera   de l  a deficiencia   de Cu en hojas  jóvenes.

16.2.3 Deficiencia y to16.2.3 Deficiencia y to16.2.3 Deficiencia y to16.2.3 Deficiencia y to16.2.3 Deficiencia y toxicidad del Cobrexicidad del Cobrexicidad del Cobrexicidad del Cobrexicidad del Cobre

La deficiencia de Cu es bien conocida en un grupo de diferentes especies cultivadas. En los

cereales   la   deficiencia se muestra primero en las puntas de las hoja al macollaje, aunque en casos

severos puede aparecer antes. Las puntas se vuelven blanquecinas y las hojas son estrechas y torci-

das.   El   crecimiento   de   los   entrenudos   es   disminuido   (Brown et al, 1958).   A medida  que

progresa   el   crecimiento   la deficiencia  se   vuelve   más   severa   y  se   han reportado casos

extremos donde la formación de las espigas está ausente   (ver Foto 16.1). Una característica típica de

la deficiencia en cereales es   el   aspecto  arbustivo de las plantas con puntas blanquecinas torcidas y

una reducción en   la formación de espigas.   Cuando la deficiencia es menos pronunciada la formación

de espigas   puede   ocurrir  pero   las espiguillas no se desarrollan completamente, pudiendo ser

parcialmente   estériles   (Scharrer y Schaumlöffel, 1960). Este síntoma está asociado con el papel del

Cu en la posibilidad   de   subsistencia   del  grano  de   polen.  Ha sido   demostrado   por   Knight,   et

al (1973) que las anteras que contienen el polen y los ovarios tiene altos contenidos de Cu, y

presumiblemente también una alta demanda de Cu. Jewell et al (1985) han sugerido que la esterilidad

del polen en cereales   deficientes   de   Cu resultan   de   una   excesiva   acumulación   de auxinas. Se

cree que   esto ocurre como resultado de una escasez de la enzima fenolasa que contiene  Cu, lo   que

conduce   a   un aumento de compuestos fenólicos en las anteras que a su vez   inhibe la   auxina

enzima   oxidasa   y resulta en una acumulación de la auxina. En árboles deficientes de Cu puede

ocurrir un desarrollo en forma «de péndulo» (Oldenkamp y Smilde, 1966). Se cree que este síntoma de

deficiencia se relaciona   con   una   disminución   de   la síntesis   de   ligninas   resultante   de   la   falta
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de   las dos enzimas que contienen Cu, fenolasa y laccasa. De acuerdo con Bussler (1981) la inhibición

de la lignificación en los tejidos deficientes de Cu está asociado con un desarrollo   inadecuado   en   los

haces   del   xilema.   Esta función   del   Cu explica   la cercana   relación en cereales entre el estado

nutricional de Cu y condiciones de estabilidad de la paja. También clarifica la interacción entre   el   Cu

y la aplicación de   fertilizantes   con N en relación al   vuelco   (Vetter y Teichmann, 1968).   El

comportamiento característico de la deficiencia de Cu al afectar el desarrollo de los nuevos tejidos,

parecen   ser   dependientes   de   la baja movilidad   del Cu  en  las plantas deficientes (Loneragan,

1975). Un detallado relevamiento de los síntomas de deficiencia   de Cu en un grupo de plantas de

cultivo ha sido dado por Reuther y Labanauskas (1966) y Caldwell (1971).

Para   la mayoría de las especies vegetales cantidades altas de Cu en el medio nutritivo son

tóxicas para el crecimiento.   El  efecto  parece  relacionarse   en parte con la habilidad del Cu para

desplazar otros iones metálicos y particularmente  el   Fe   de   los centros fisiológicamente importan-

tes. La clorosis es así un síntoma comúnmente observado de la toxicidad del Cu, recordando vaga-

mente la deficiencia de Fe (Daniels et al. 1972).

En una investigación de la flora de suelos que contenían altos niveles de Cu en Zaire,

Duvigneaud  y  Denayer-De Smet   (1959)   observaron que algunas especies de plantas eran

capaces de acumular Cu en niveles del orden de 1000 ppm en la materia seca. Por qué tales plantas

no muestran signos de toxicidad de Cu y solo son capaces de crecer en estos suelos no está total

mente claro. Algunas especies pueden acumular una alta proporción de Cu en las raíces, de modo

que puede suponerse que en parte, opera la exclusión de la absorción. Grandes cantidades de Cu

pueden por lo tanto ligarse a sitios negativamente cargados de sustancias pécticas ( grupos COO-)

en la pared celular en el córtex radicular. En otras especies no hay duda, sin embargo, que cualquier

valor entre 2 a 50 veces los valores normales de Cu fueron encontrados en las hojas. De alguna

forma el comportamiento tóxico del exceso de Cu se evita en estas plantas. Reilly (1969) sugiere que

cuando la concentración de Cu es lata en las hojas el Cu puede formas compuestos coordinados con

grupos NH
2
 de aminoácidos y proteínas. Esto podría ofrecer una explicación de porque algunas

plantas no muestran efectos adversos a concentraciones muy altas de Cu, si el Cu en la planta es

complejado es probable que este restringido el acceso del Cu
2+

 a los centros de sitio fisiológicamente

activos.

La inhibición del crecimiento de las raíces es unas de las respuestas más rápidas a los niveles

tóxicos   del   Cu. Wainwright   y   Woolhouse (1975) compararon   los   efectos   del   incremento   de

concentraciones de Cu en una solución nutritiva de cultivo en el plasmalemma de raíces de una raza

tolerante y otra no tolerante al Cu de Agrositis tenuis. Los daños al plasmalemma, medida por las

pérdidas de K+, fue   considerablemente   más   alta en l  a raza no   tolerante.  Se concluyó que como

el   efecto del exceso de Cu fue dañar la estructura de la membrana, parte   del   comportamiento   de

la   tolerancia   al   Cu   opera a través   de   un   mecanismo   de  exclusión   en   el plasmalemma.   El

calcio juega un papel esencial al mantener la estructura de la membrana (ver punto 3.1.2). Los hallaz-

gos   de   Wallace   et   al. (1966) que los altos niveles de Ca alivian la toxicidad del Cu también

sostienen el punto de vista que el exceso de Cu ejerce una influencia perniciosa en la estructura de la

membrana.
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Foto 16.1 Deficiencia de Cu en avena, Izquierda: normal; Derecha: Deficiente (Foto: Mengel)



     Cobre 481

16.3  Cobre en Nutrición de Cultivo16.3  Cobre en Nutrición de Cultivo16.3  Cobre en Nutrición de Cultivo16.3  Cobre en Nutrición de Cultivo16.3  Cobre en Nutrición de Cultivo

16.3.1 Requerimientos del Cultivo y disponibilidad16.3.1 Requerimientos del Cultivo y disponibilidad16.3.1 Requerimientos del Cultivo y disponibilidad16.3.1 Requerimientos del Cultivo y disponibilidad16.3.1 Requerimientos del Cultivo y disponibilidad

Como los contenidos de Cu total del material vegetal es normalmente menor a 10 ppm, el

requerimiento de Cu de las plantas cultivadas es correspondientemente bajo. La mayoría de los

suelos contienen niveles adecuados de Cu disponibles que satisfacen esta demanda. Los suelos

donde ocurren deficiencias de Cu son ya sea inherentemente bajos en Cu o más comúnmente, bajos

en la disponibilidad de Cu. El grupo de suelos inherentemente bajos en Cu incluyen aquellos excesi-

vamente lixiviados como los arenosos podzólicos, suelos áridos, y suelos desarrollados de materia-

les parenterales pobres en cobre. Incluidos en la segunda categoría  donde la disponibilidad limita la

absorción de Cu de las plantas, están los suelos orgánicos y turbosos, suelos calcáreos y algunos

suelos altos en su contenido de arcilla. La deficiencia de cobre es común en suelos turbosos recien-

temente recuperados y por esta razón la deficiencia se ha llamado «enfermedad de recuperación».

Los cultivos difieren en su sensibilidad a la deficiencia de Cu. En general, la mayor respues-

ta de los cultivos a los fertilizantes de Cu, se obtiene en avena, espinaca, trigo, y alfalfa. En el rango

de mediana sensibilidad son el repollo, coliflor, remolacha azucarera y maíz, mientras frijoles, pas-

tos, patatas y soja muestran una baja respuesta. La influencia de fertilización de Cu en avena, unas

de los cultivos mas sensibles, se muestra en la Tabla 16.2 de resultados de Scharrer y Schaumlöffel

(1960). Estos hallazgos a partir de un experimento de invernadero muestran claramente que la

deficiencia de Cu disminuye el rendimiento de grano a expensas de la formación de mas material

vegetativo. El estudio de la deficiencia de Cu a campo es frecuentemente mucho más complejo que

bajo condiciones de invernáculo. En una extenso relevamiento de deficiencia de Cu en suelos de

rendzina Davies et al. (1971) observaron deficiencia en cebada y trigo eran agravadas cuando a

estos cultivos seguía uno de Brassica. Los síntomas de ennegrecimiento fueron observados en trigo,

y los síntomas de deficiencia se acentuaron con las condiciones mas cálidas y húmedas del verano

.

La aplicación de fertilizantes también puede resultar en el desarrollo de síntomas de defi-

ciencia de Cu, particularmente cuando se aplican altos niveles de N (Reuther y Labanauskas, 1966).

El uso prolongado de fertilizantes fosfatados también ha sido citado como una causa de deficiencia

de Cu en algunos suelos (Bingham, 1963). De acuerdo con Dekock et al. (1971) las aplicaciones de

fosfato a suelos de turba, de baja disponibilidad de Cu, pueden inducir deficiencias de Cu en plantas

efectuando un uso más efectivo del N en la síntesis de proteínas vegetales que puede ligar Cu. Las

aplicaciones de fertilizantes de Zn también han demostrado agravar la deficiencia de Cu en suelos

con niveles marginales de Cu (Chaudhry y Loneragan, 1970).

Tabla 16.2. Efecto de aplicación de la Cu en el rendimiento de avena, cultivada en un suelo
deficiente de Cu (Scharrer y Schaumlöffel, 1960)

      Aplicación de Cu Paja Grano
    mg Cu/kg de suelo   ........  g/maceta .......

Control 72.6 29.6
1.2 57.0 56.7
8.3 58.4 57.7
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16.3.2 Aplicación de Cobre16.3.2 Aplicación de Cobre16.3.2 Aplicación de Cobre16.3.2 Aplicación de Cobre16.3.2 Aplicación de Cobre

En la evaluación de la disponibilidad de Cu se han utilizado tanto extractantes inorgánicos

como quelatantes. La extracción con N NO
3
, Henkens (1965) recomienda un mínimo de 4 ppm de Cu

como medida critica para el crecimiento adecuado de cereales. Utilizando el reactivo quelatante DTPA

(Dietil triamin pentacetato) que es más sensible que el EDTA, Follet y Lindsay (1970) sugieren una cifra

de 0.2 ppm como nivel crítico de Cu para este extractante. La extracción de Cu del suelo por quelatos,

incluyendo DTPA no siempre da resultados confiables. Así Haq y Miller (1972) encontraron solo una

pobre correlación entre el contenido de Cu de plantas de maíz y la cantidad de Cu extraído del suelo por

un grupo de diferentes agentes quelatantes.

Otro enfoque para estimar la condición de Cu de las plantas es determinar la actividad del

contenido de Cu en una enzima de la planta. La actividad de la oxidasa del ácido ascórbico en hojas de

citrus ha demostrado correlacionar muy bien con el nivel de Cu en el medio nutritivo (Bar Akiva et al.

1969). El contenido de Cu en hojas de trigo y cebada también ha sido utilizado en el diagnóstico de la

deficiencia de Cu. Davies et al. (1971) tentativamente sugiere que el nivel de Cu menor a 2 ppm es

indicativo de deficiencia, mientras que niveles por encima de 3 ppm pueden considerarse adecuados.

El contenido de Cu en granos es un índice confiable de la condición nutritiva de los cereales. Esto se

muestra en la Figura 16.2 donde el porcentaje de granos estériles de avena es graficado contra el

contenido de Cu de los granos. El contenido crítico está cerca de 2.5 a 3.0 ppm de Cu en la materia

seca (Russ, 1958).

Figura 16.1. Porcentaje de granos estériles de avena en relación a su contenido de Cu (Russ, 1958).
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Cuando se considera que un cultivo de cereal en promedio retira apenas entre 20 a 30 g Cu

Ha-1, es claro que la cantidad de Cu que sería necesaria aplicar debe ser muy pequeña. Sin embargo,

como ya se mencionó, el Cu está unido fuertemente al suelo y por esta razón la cantidad aplicada de

fertilizante de Cu tiene que exceder considerablemente la absorción del cultivo. Se utilizan tanto ferti-

lizantes de Cu inorgánicos como orgánicos para aliviar las deficiencia de Cu (Caldwell 1971l; Murphy

y Walsh, 1972). Con frecuencia se aplica CuSO
4
 al suelo. Una única aplicación cercana a 1 a 10 kg Cu

ha-1 es generalmente adecuada en suelos minerales, mientras que para suelos orgánicos son necesa-

rios niveles algo más altos (Reuther y Labanauskas, 1966). Hay, sin embargo, un número de proble-

mas asociados al CuSO
4
. Cuando se aplican las sales al suelo una gran proporción de iones Cu2+ son

llevados rápidamente a la solución y son inmovilizado por una fuerte adsorción a los sitios de intercam-

bio. Pueden resultar además efectos residuales tóxicos en algunos suelos. Donde se cultivan especies

de respuestas medias o bajas, se recomienda una aplicación total que no exceda los 22 kg de Cu ha-1

(Murphy y Walsh, 1972). Parte de los efectos residuales de la aplicación al suelo han sido aliviados ya

sea por el uso de Cu en polvo que liberan Cu a una tasa más lenta (Kühn y Schaumlöffel, 1961) o más

generalmente por el uso de quelatos de Cu. Las aplicaciones foliares de Cu son realizados con CuSO
4
,

oxicloruro Cu, óxidos o quelatos de Cu. Una vez mas los sulfatos son menos satisfactoria debido al

quemado del follaje. Aplicaciones a  las semillas con sales de Cu también ha sido intentado, aunque

los resultados han sido variables (Murphy y Walsh, 1972).

La toxicidad de Cu en las plantas no ocurre frecuentemente en la práctica porque el Cu esta

unido muy fuertemente a las partículas del suelo. La toxicidad puede aparecer en suelos afectados por

desechos de minerales de Cu o suelos que han sido tratados por un período de muchos años con sales

de Cu. En algunos suelos en Francia que han sido cultivados con viñedos, el uso prolongado de Caldo

Bordelés ha tenido dicho efecto (Delas, 1963). La toxicidad del Cu parece ocurrir extensamente en

suelos ácidos, donde el Cu no está unido tan fuertemente (Drouineau y Mazoyer, 1962), siendo así

más disponibles para las plantas. La toxicidad de Cu puede traer problemas particularmente agudos

donde regularmente son aplicados a los suelo desechos con contenidos de Cu. Tales suelos pueden

ser muy afectado debido a la baja tasa en que se lixivia el Cu a las capas más profundas del suelo. Esta

cuestión ha sido recientemente tratada por Dam Kofoed (1980). El estiércol de cerdos y barros cloacales,

especialmente aquellos de origen industrial, puede tener muy alto contenido de Cu (ver Tabla 16.3).

Aplicaciones frecuentes de estos materiales pueden resultar en niveles tóxicos de Cu en el suelo. Los

cultivos difieren en su susceptibilidad a la toxicidad del Cu. Las leguminosas son especialmente sensi-

bles. El material de planta enriquecido con Cu también puede ser un problema para los animales. Los

rumiantes, y especialmente las ovejas, son más susceptibles al forraje rico en Cu que los cerdos o aves

de corral. Una concentración de 50 ppm de Cu en la materia seca es considerado como límite superior

para el forraje.

Tabla 16.3 Concentraciones de Cu en estiércoles y desperdicios orgánicos (Dam Kofoed,
1980).

mg g-1 de Cu
en peso fresco           en peso seco

Estiércol Vacuno                                          9                34
Estiércol de Cerdo 21   86
Estiércol de Ave 30   69
Barros de Cerdo 18  265
Barros vacunos 4    43
Residuo cloacal casero 46  113
Residuo cloacal industrial 353             1477
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1717171717.1 .1 .1 .1 .1 Molibdeno del SueloMolibdeno del SueloMolibdeno del SueloMolibdeno del SueloMolibdeno del Suelo

El Mo total contenido en la mayoría de los suelos agrícolas está entre 0.6. 6 y 3.5 ppm

(Swaine, 1955) con un contenido promedio de Mo total cercano a 2.0 ppm y un promedio de Mo

disponible cercano a 0.2 ppm (Cheng y Oullette, 1973). Los valores pueden variar ampliamente, sin

embargo, dependiendo del material parenteral. De acuerdo con Massumi (1967), que investigó suelos

de diversas regiones del norte de Alemania, el Mo soluble en oxalato fue más alto en suelos de panta-

no y más bajo en suelos podzólicos. El rango de Mo soluble en oxalato por los diversos tipos de suelo

fue como sigue:

Pantano 0.17 a 1.4 ppm

Suelo pardo grisáceo podzólicos 0.10 a 0.5 ppm

Suelos turbosos 0.10 a 0.5 ppm

Suelos podzólicos 0.09 a 0.36 ppm

En contraste con los metales pesados ya discutidos, el Mo ocurre ampliamente en el suelo

como un oxicomplejo (MoO
4

2-). Esta propiedad distingue claramente al Mo de los demás nutrientes

metales pesados y el molibdato se semeja más al fosfato o al sulfato en su comportamiento en el suelo.

El molibdato se adsorbe a los sequióxidos y minerales de arcilla en un modo análogo al fosfato. La

adsorción en la mayoría de los casos es del tipo de intercambio de ligandos. Es más bien específico y

el anión molibdato está unido fuertemente (Hingston et al. 1972). De todos los aniones nutrientes

vegetales el molibdato se coloca segundo después del fosfato en su fortaleza de adsorción (Parfitt,

1978). Las isotermas de adsorción de molibdato son paralelas a las de fosfatos y puede describirse

aproximadamente por la ecuación de Langmuir. Las curvas típicas de adsorción de Mo se muestran en

la Figura 17.1 del trabajo de Barrow (1970). Como se aplica en general en todos los procesos de

adsorción, la fortaleza de adsorción del anión de Mo disminuye con el aumento de pH. De acuerdo con
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investigaciones de Reisenauer et al. (1962), la adsorción máxima del Mo se obtiene a pH 4. Esta

dependencia al pH de la adsorción de Mo tiene consecuencias prácticas, ya que la deficiencia de Mo

puede controlarse con frecuencia por el encalado. El Mo adsorbido puede reemplazarse por otros

aniones. En este aspecto los fosfatos y el OH- parecen ser especialmente efectivos como aniones de

reemplazo (Parfitt, 1978).

.

De la discusión anterior es posible de entender que el contenido de Mo de la solución de suelo

puede variar considerablemente. Las concentraciones están en el orden de 2 x 10-8 a 8 x 10-8 M como

informa Lavy y Barber (1964). La fracción de Mo en la solución del total de Mo del suelo, también

puede ser muy diferente entre suelos. En algunos suelos Californianos por ejemplo, se ha establecido

que 2/3 del Mo total es soluble en agua, mientras que en suelos deficientes de Mo en Florida, el Mo

soluble en agua es menor al 1 % del Mo total (Wiklander, 1958). Además del Mo absorbido en los

coloides de suelo y del Mo en solución de suelo, el elemento también ocurre en formas no intercambia-

bles en un grupo de estructuras minerales. Estos incluyen MoS
2
, presente en los suelos bajo condicio-

nes reductoras, molibdato de Ca y óxidos hidratados de Mo. El molibdeno también puede asociarse

con minerales de óxidos de Fe en formas adsorbidas, ocluídas o semicristalinas como es el caso en la

fracciona sesquióxidos de los suelos ácidos (Reisenauer et al. 1962; Taylor y Giles 1970). En suelos

con panes férricos de bajo pH, el Mo puede estar fijado fuertemente pudiendo ocurrir deficiencias de

Mo (Schlighting, 1960).

Una fracción del Mo de suelo está presente en forma orgánica. Con la mineralización de la

materia orgánica esta forma con frecuencia se convierte en disponible para las plantas. Mitchell (1954)

informó que aún en suelos ácidos las plantas pueden absorber niveles adecuados de Mo cuando la

mineralización de la materia orgánica libera suficientemente Mo.

17.2 Molibdeno en Fisiología17.2 Molibdeno en Fisiología17.2 Molibdeno en Fisiología17.2 Molibdeno en Fisiología17.2 Molibdeno en Fisiología

El Mo se absorbe como molibdato por las plantas. La absorción puede reducirse por los

efectos competitivos de SO
4

2- (Stout et al 1951; Reisenauer, 1963). Por otro parte los iones fosfato

mejoran la absorción de Mo en las puntas superiores en experimentos de corto plazo (Stout et al

Figura 17.1 Adsorción de Mo en seis suelos de diferentes pH y capacidad de adsorción de Mo

(Barrow, 1970)
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1951). Aunque no hay evidencias directas que el Mo es absorbido activamente, las interacciones

iónicas descritas anteriormente sugieren una absorción metabolicamente controlada (Moore, 1972).

La forma en que el Mo se transloca es desconocida. Tiffin (1972) ha sugerido que puede moverse

posiblemente en el xilema como MoO
4

2- , como complejo aminoácido de Mo-S, como un complejo de

molibdato con azúcares u otro compuestos polihidróxido. De acuerdo con Hewitt y Agarwala (1952),

el Mo se localiza principalmente en el floema y en el parénquima vascular. Es apenas moderadamente

móvil en la planta.

El contenido de Mo del material de planta es generalmente bajo y menor a 1 ppm en la

materia seca.   Algunos   típicos  resultados   de   los   contenidos   de   un grupo de plantas se

muestran en la Tabla 17.1. Los contenidos son normalmente bajos debido a los niveles extremada-

mente pequeños de MoO
4

2- en la solución de suelo. En contraste con otros micronutrientes, sin embar-

go, el Mo puede se absorbido en cantidades mucho más altas por plantas normalmente sin resultar en

efectos tóxicos. Agarwala y Hewitt (1954) encontraron por ejemplo que el contenido de Mo en material

vegetal puede variar por un factor de 100. Algodoneros suministrados con excesivo Mo acumularon

niveles de hasta 1500 ppm de Mo en sus hojas (Joham, 1953). La misma clase de observación fue

hecha para frijoles Phaseolus por Widdowson (1966). Ocasionalmente se ha informado de toxicidad

en niveles muy altos de suministro de Mo. En tomate hojas de un intenso color amarillo dorado se

encontraron cuando el contenido de Mo estaba en un rango de 1000 a 2000 ppm (Johnson, 1966). El

requerimiento fisiológico de Mo es muy bajo y menor a 1 ppm en la materia seca (Stout y Meagher,

1948).

El molibdeno es un componente esencial de dos enzimas mayores en plantas, la nitrogenasa

y nitrato reductasa, el mecanismo efectivo de las cuales probablemente depende del cambio de valencia

(ver punto 3.3.2). La nitrogenasa consiste en dos complejos proteicos de enzima, el mayor del cual

contiene Fe y Mo en una proporción cercana 9:1 (ver Figura 3.26). De acuerdo con Bergersen (1971) el

mecanismo básico de fijación del N
2
 por la nitrogenasa, y por lo tanto también la función del Mo, es la

misma tanto para las bacterias fijadoras libres de N
2
 como para los microorganismos que viven en

simbiosis con las plantas superiores. El carácter esencial del Mo para Actinomyces alni del aliso (Alnus

glutinosa) fue establecido por Becking (1961). En ausencia de Mo, los plantines de aliso desarrollaron

deficiencia de N. Cuando se suministró Mo, la absorción de N fue aumentada y el se Mo acumuló en

los sitios de fijación de N
2
 de los nódulos radiculares (Tabla 17.2). Resultados similares han sido

informados por Mulder (1948) quien encontró que el contenido de Mo en los nódulos de Pisum era

cerca de 10 veces más alto que el de las hojas.

Tabla 17.1 Contenido de Mo de diferentes plantas en ppm de Mo en la materia seca
(Johnson, 1966).

Hojas de Alfalfa 0.34 Hojas de remolacha azucarera 0.72

Topes de Frijol Phaseolus 0.40 Hojas de Tomate suficientes 0.68

Hojas de espinaca 1.60 Hojas de Tomate deficientes 0.13
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El Mo es un elemento esencial para la respiración así como para Nitratos reductasa asimilatoria

(Beevers y Hageman, 1983). El primero esta presente en las bacterias denitrificadoras y cataliza la

reducción de nitrato a nitrito.  La nitrato reductasa asimilatoria está presente en diferentes clases de

organismos tales como bacterias, cianobacterias, algas, hongos y plantas superiores, Se supone que

en el proceso de oxido reducción el Mo cataliza la transferencia de un e- (ver Figura 3.28.

El absorción de Mo en plantas por unidad de producción de materia seca es mayor en la

presencia de NO
3
-N que en NH

4

+- N (Giordano et al. 1966). Es probable que las plantas cultivadas

exclusivamente con NH
4

+- N no requieren Mo. Así Hewitt y Gundry (1970) mostraron que coliflores

bajo condiciones estériles crecieron con NH
4
-N y sin Mo no desarrollaron síntomas de deficiencia de

Mo, mientras que bajo condiciones no esterilizadas aparecieron deficiencias de Mo. La mayor parte de

los experimentos que comparan diferentes formas de N en relación al requerimiento de Mo han sido

conducidos bajo condiciones no esterilizadas. Es posible así que en los informes de investigaciones

iniciales, los requerimientos de Mo en plantas suministradas con NH
4
-N, pueden haber resultado de la

demanda de Mo para la reducción del NO
3
-N absorbido después de la nitrificación del NH

4

+ en el medio

nutritivo.

Como la función más importante del Mo en el metabolismo de la planta es la reducción de

NO
3

-, la deficiencia de Mo se semeja a la deficiencia N (Hagstrom y Berger, 1970) volviéndose primero

cloróticas las hojas mas maduras. En contraste a la deficiencia de N sin embargo, los síntomas necróticos

aparecen muy rápidamente en los márgenes de la hoja debido a la acumulación de nitratos (Maynard,

1979). Las plantas deficientes en molibdeno tienen un crecimiento restringido, volviéndose sus hojas

pálidas y eventualmente blancas.  La formación de flores puede restringirse (Hewitt et al. 1954). La

similaridad con la deficiencia de N es particularmente aplicable para las Leguminosas en que la defi-

ciencia   de Mo puede   restringir la nutrición   de N afectando tanto la reducción de NO
3

-  como  la

fijación de N
2
. En   campos de trébol la deficiencia de Mo frecuentemente ocurre   muy   desuniformemente

resultando una apariencia amarillenta contra un fondo verde oscuro de las plantas normales.

La deficiencia de molibdeno aparece frecuentemente primero en las hojas del medio y en las

más maduras. Su apariencia es amarillenta a verde amarillenta, y los márgenes de las hojas se enrollan

sobre si mismas.   También con   frecuencia, las hojas   son pequeñas y cubiertas   por manchas

muertas. La deficiencia de Molibdeno es probablemente más frecuentemente observada en las Crucíferas

y en particular en coliflor. Una marcada clorosis internerval ocurre en las hojas que frecuentemente

tienen una apariencia gris verdosa. La lamella intermedia   de   la pared celular no se forma completa-

mente.   Esta puede observarse en una etapa muy temprana del desarrollo de la hoja   (Bussler, 1970).

En la extrema deficiencia la lámina de la hoja no se forma y solo es probable que solo esté presente la

nervadura   central   de   la hoja.   Esta   parece   más bien como un látigo y por esta razón la deficiencia

es llamada «punta de látigo».   La   foto 17.1 muestra un ejemplo típico de «punta de látigo» en el

coliflor. En los cítricos otra característica del síntoma de deficiencia son manchas amarillas sobre las

hojas.

Tabla 17.2 Contenido de Mo en diversas partes de planta de aliso joven (Becking, 1961).

Hojas Tallos Raíces Nódulos
     ...... ppm Mo en MS .....

Sin aplicación de Mo 0.01 0.14 0.24 2.00
Aplicación de Mo 0.27 1.89 2.62 17.3
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Foto 17.1 Deficiencia de Mo en coliflor. Parte inferior: Comienzo de la deficiencia en plantas jóvenes

(Foto: Brandenburger).
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Muchos suelos contienen suficiente Mo en formas disponibles para cubrir adecuadamente

las necesidades de los cultivos. En algunas áreas, sin embargo, particularmente en suelos ácidos (pH

< 5.5), la deficiencia de Mo puede resultar de una alta fijación del Mo en el suelo. Así en los EE.UU. el

patrón geográfico de deficiencia de Mo sigue principalmente las regiones de suelos arenosos ácidos,

aunque al efecto puede estar enmascarado por el uso común de encalado (Kubota y Allaway 1972).

Suelos altamente podzolizados frecuentemente muestran deficiencia en Mo ya que el contenido de Mo

total es bajo, y el elemento está en gran parte no disponible debido al bajo pH. Los síntomas de

deficiencia de molibdeno son observados comúnmente en suelos derivados de material cuarzoso,

aluviales arenosos, franco arenosos y en suelos con alta capacidad de intercambio aniónico (Cheng y

Ouellet, 1973). Los suelos con acumulaciones secundarias de óxidos de hierro, como los suelos férricos

de Australia y Holanda, son también frecuentemente deficientes en Mo ya que fijan muy fuertemente

el Mo. La deficiencia de molibdeno puede aparecer ocasionalmente en suelos turbosos. Esta es más

probable producida por la retención del Mo por los ácidos húmicos insolubles de la turba. El ácido

húmico probablemente reduce el MoO
4

2- a Mo-5+ el cual se fija en esta forma catiónica (Szalay y Szilagyi,

1968). En algunos suelos calcáreos libremente drenados y derivados de serpentinas, pueden ocurrir

deficiencias absolutas de Mo. En general el nivel crítico para la ocurrencia de la deficiencia de Mo está

cerca de 0.1 ppm de Mo disponible en el suelo.

Las especies de cultivo difieren considerablemente entre si en su requerimiento de Mo. Las

Crucíferas, y particularmente el coliflor y la col tiene una alta demanda de Mo. Lo mismo se verifica en

las leguminosas debido a los requerimientos de la bacterias de los nódulos radiculares. En un

relevamiento de 21 estados en EE.UU. se encontró que la alfalfa es el cultivo que más comúnmente

muestra deficiencias de Mo, seguidos por el coliflor, brócoli, soja, tréboles y cítrico (Berger, 1962). En

general las monocotiledóneas no son muy sensibles a la deficiencia de Mo. Se considera las plantas

como deficientes cuando tienen niveles menores a 0.2 ppm de Mo en la materia seca (James et al.

1968). Así en hojas del coliflor Massumi (1967), encontró contenidos de 0.1 ppm de Mo en la materia

seca en plantas deficientes, mientras que en las hojas bien suministradas con Mo el contenido ascen-

dió a entre 0.5 y 0.8 ppm de Mo.

Como  la deficiencia de Mo ocurre bajo condiciones ácidas, donde se absorben cantidades

excesivas de Mn2+ y Al3+, la deficiencia de Mo está acompañada con frecuencia de efectos tóxicos del

Mn y Al. Sin embargo, el típico síntoma de deficiencia de Mo del coliflor (whiptail) puede no estar

inducida por toxicidad de Mn (Agarwala y Hewitt, 1954).

Muy frecuentemente el encalado es suficiente para evitar deficiencias de Mo. En algunos

casos, sin embargo, solo por aplicaciones de sales de Mo es posible aumentar los rendimientos y el

contenido de Mo en las plantas (Hagstrom y berger 1965 ). Aplicaciones de molibdeno es siempre

preferible al encalado cuando un aumento en el ph del suelo no es necesariamente aconsejable. Por

otra parte tiene que tomarse con cautela la fertilización con Mo ya que pueden resultar altos niveles de

Mo en el forraje, que son tóxicos para los animales. Los rumiantes en particular son susceptibles a

altos niveles de Mo en el forraje. Un contenido de Mo de 5 ppm en la materia seca es considerado un

nivel umbral tentativo para considerar tóxica la hierba (Cheng y Quellette, 1973). La enfermedad de

molibdenosis comienza generalmente con una diarrea (Graupe, 1966). El exceso de Mo en la dieta

parece interferir con la normal absorción y utilización de Cu, dando origen a una deficiencia inducida de

Cu en animales (Thomson et al. 1972). En Inglaterra la enfermedad en el ganado se conoce como

desgarro y ocurre en suelos de pH altos y ricos en Mo.

17.3 Molibdeno en la Nutrición del Cultivo17.3 Molibdeno en la Nutrición del Cultivo17.3 Molibdeno en la Nutrición del Cultivo17.3 Molibdeno en la Nutrición del Cultivo17.3 Molibdeno en la Nutrición del Cultivo
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Como puede verse en la Tabla 17.3, las plantas difieren en su respuesta a la aplicación de Mo.

Altas tasas de aplicación son probables de resultar en niveles tóxicos de Mo en trébol (Graupe, 1966).

La Tabla 17.4 muestra las cantidades recomendadas y frecuencia de aplicación para un grupo de

cultivos (Bergmann, 1960). La deficiencia de molibdeno puede corregirse por aplicaciones de molibdato

de sodio, molibdato de amonio, trioxido de molibdeno soluble y superfosfato molibdenizado. En algu-

nos casos pueden tratarse las semillas previamente a la plantación con una solución al 1 % de molibdato,

o espolvorear con molibdato de NH
4
 en proporción de 100 g por ha. También pueden recomendarse

aplicaciones foliares de una solución al 0.5 % de molibdato de NH
4
. La molibdenosis está asociado

comúnmente a suelos orgánicos alcalinos así como a suelos jóvenes derivados de cenizas volcánicas.

En EE.UU. ocurre áreas con este problema característico de suelos neutros o alcalinos pobremente

drenados formados de aluviones graníticos, valles aluviales y áreas aluviales de arroyos (Kubota y

Allaway, 1972). Suelos con más de 100 ppm de Mo total son considerados sospechosos.

Tabla 17.3 Efecto de aplicación de Mo en el contenido de  Mo de diversas plantas (Graupe,
1966).

Nivel de aplicación de Mo  Ninguna 4 kg Na
2
MoO

4
/ha

     ppm de  Mo en la materia seca

Medicago sativa    0.03         1.58
Trifolium repens    0.02         13.0
Trifolium pratense    0.14         28.6
Lolium multiflorum    0.08         2.19
Bromus mollis    0.03         2.65
Taraxacum officinale    0.31         37.4

Tabla 17.4 Frecuencia y dosis de aplicación de Mo en suelos deficientes (Bergmann, 1960).

g molibdato-Na ha-1    Frecuencia

 Pasturas y plantas forrajeras 150-200       Cada 4 a 6 años
Cultivos arables, vegetales y frutos 150-200       Cada año
Coliflor 150-2000      Cada año
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BOROBOROBOROBOROBORO

1818181818.1 .1 .1 .1 .1 Boro del SueloBoro del SueloBoro del SueloBoro del SueloBoro del Suelo

El contenido total de B del suelo está en el rango de 20 a 200 ppm. La mayoría del B del suelo

no está disponible para plantas, la fracción disponible (soluble en agua caliente) varia entre 0.4 a 5

ppm (Gupta, 1979). El Boro está presente en diversos minerales, de los cuales la turmalina (3-4 % de B)

es el más importante. En estos minerales el B pueden sustituirse al Si en el estructura tetraédrica. El B

soluble del suelo consiste principalmente de ácido bórico B(OH)
3
. En las condiciones de pH del suelo,

este ácido no está deprotonado (disociado) y en contraste con los demás nutrientes esenciales de la

planta, el B está presente principalmente en una forma no ionizada en la solución de suelo. Esta puede

ser la principal razón porque el B puede lixiviarse tan fácilmente del suelo. Gupta y Cutckiffe (1978)

informaron que más del 60 % del B aplicado no fue recuperado en la capa superior de un suelo

podzólico cinco meses después de la aplicación. En contraste con las regiones húmedas, en las regio-

nes áridas el B puede acumularse en las capas superiores del suelo hasta niveles tóxicos  (Kanwar y

Shah Singh 1961; Kick, 1963).

De acuerdo con Parfitt (1978) el ácido bórico no actúa como un dador de protones sino más

bien como un ácido de Lewis, aceptando OH-.

B (OH)
3
 + H

2
O ® B(OH)

4

- + H+  pK= 9.0

Este alto valor de pK indica que la formación del anión B(OH)
4

- es solo significativa en el rango

superior de pH. El B(OH)
4

- así formado se absorbe por sesquióxidos y minerales de arcilla, siendo las

illitas más efectivos en la adsorción de B que las caolinitas y esmectitas. La dependencia del pH en la

formación del anión B(OH)
4

- puede ser la razón porque aumenta la adsorción de B en el suelo con ph

mas alto. Este efecto del pH en la adsorción del borato está en marcado contraste con el efecto del pH

en la adsorción de otros aniones donde la adsorción disminuye al incrementar el pH. La máxima
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adsorción de B se ha encontrado a un pH 9 (Hingston et al. 1972). El boro se adsorbe por un intercam-

bio de ligandos (ver punto 2.1.4) en el cual el OH- de la superficie de adsorción puede reemplazarse por

B(OH)
4

-. La figura 18.1 muestra típicas curvas de adsorción de boratos del trabajo de Keren et al 1985.

Los puntos de la figura fueron obtenidos experimentalmente mientras que las lineas fueron

calculadas de acuerdo a las ecuaciones de adsorción propuestas por Keren et al 1981. Del trabajo de la

figura 18.1 es claro que la fuerza de adsorción del borato aumenta con el pH del suelo. Esta es la razón

por la cual la disponibilidad de B decrece a medida que el pH del suelo aumenta por un sobre encalado

causando una deficiencia inducida de B a los cultivos.

Además el ion borato puede reaccionar con la superficie de hidrólisis formando un complejo

borato-diol como sugieren Sims y Bingham (1968).

El Boro puede también estar unido a la materia orgánica ya que los ácidos carboxílicos de los

coloides húmicos puede condensar ácido bórico. Russell (1973) sugiere que como este enlace es

probablemente más fuerte que el enlace borato sesquióxido bajo condiciones ácidas o neutras, los

coloides húmicos conforman el probablemente el reservorio principal de B en muchos suelos agrícolas.

Las evidencias que le boro puede fijarse en gran parte por la materia orgánica proviene de los

recientes hallazgos de Mahler (1985) de un largo experimento de capo donde tratamientos de labran-

Figura 18.1. Tipos de enlaces del ácido bórico con compuestos diol.
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zas   convencionales y  labranza cero   fueron   comparados.   Estos   investigadores   observaron   que

el   suelo   del   tratamiento   sin   labranza   tenía B disponible mas bajo y sugieres que este efecto

estaba relacionados ala acumulación de materia orgánica en la capa superior de suelo de este trata-

miento.

18.2.1 Absorción y T18.2.1 Absorción y T18.2.1 Absorción y T18.2.1 Absorción y T18.2.1 Absorción y Translocaciónranslocaciónranslocaciónranslocaciónranslocación

El  boro  es relativamente inmóvil en las plantas y frecuentemente los contenidos de B aumen-

tan desde la parte inferior de la planta a la superior (Cripps,  1956;  Wilkinson,  1957).   De  acuerdo con

los  hallazgos   de  Michael  et  al. (1969) en tabaco, la velocidad de transpiración tiene una decisiva

influencia en el transporte hacia arriba del B en la planta, lo que sugiere que este se transloca principal-

mente en el xilema. Esto explica la acumulación de B en las puntas y márgenes de las hojas (Jones,

1970).  En algunas circunstancias la acumulación de B puede conducir a efectos tóxicos y algunas

especies de plantas están adaptadas a segregar B a través de gotitas de gutación (Oertli, 1962).  El

movimiento   de  B  junto  con la  corriente  de  transpiración también explica el hecho que deficiencia

comienza siempre en los puntos de crecimiento. Este comportamiento es similar al del Ca. General-

mente se sostiene que el B como el Ca, no es móvil o apenas móvil en pequeña extensión en el floema

(Raven, 1980; Dugger, 1983).   En  experimentos con algodón Oertli y Richardson (1970) observaron

que el B difundía   rápidamente  desde   la  parte leñosa  al corteza  y notaron un movimiento hacia

abajo del B, Estos autores sostienen por lo tanteo que el B se trasloca en l floema. Altas concentracio-

nes de B ocurren  en  ciertos  órganos  de  planta   como anteras, estigmas, y ovarios, donde  los

niveles pueden ser hasta el doble que en los tallos.   Estas diferencias se demuestran en los datos de

Syworotkin (1958) presentados en la Tabla 18.1 señalando los contenidos de B en diversas partes de

la amapola.

El  Boro   es   probablemente   tomado   por   las  plantas como ácido bórico sin disociar

aunque el proceso no está bien entendido. Aún existen controversias  en  cuanto   que  extensión  del

proceso es pasivo o activo. Tanaka (1967) informó que parte del B acumulado por raíces de girasol fue

pasivamente   absorbida   para formar un complejo borato con polisacáridos del espacio libre. Esta

sugerencia estuvo principalmente basada en  la estequiometría  encontrado entre  el  B absorbiod   y

liberación de H+. Otros investigadores también han informado que la absorción de B no es proceso

metabólico (Oertli 1963; Bingham et al. 1970).   En una investigación en la absorción de B por raíces

excisadas de cebada Bowen  y  Nissen   (1976)   caracterizaron  las   fracciones  de  B  del  espacio

libre. Una alta fracción del total de B fue encontrado en el espacio libre acuoso o unido reversiblemente

en la pared  célular  como  complejos  de borato y polisacáridos.   De   acuerdo   con  estos   investiga-

dores hay  un  componente  de  la  absorción  de   B   bajo  control  metabólico, pero  éste  puede

detectarse  solo  experimentalmente  luego  que  el  B  acumulado   reversiblemente   en   el espacio

libre   haya   estado   retirado.   Parecería   que   el   componente   activo sea probablemente

relativamente   pequeño. La absorción sigue  luego  principalmente  el  flujo  de  agua  a  través   de  las

raíces.

18.2 Boro en fisiología18.2 Boro en fisiología18.2 Boro en fisiología18.2 Boro en fisiología18.2 Boro en fisiología



496 Boro

Ya hace ahora más de 50 años desde que se demostró convincentemente que el B era un

elemento esencial para las plantas superiores. El rol de este elemento en el metabolismo vegetal es

quizás el menos entendido de todos los nutrientes de las plantas. Aunque es esencial para las

plantas vasculares no hay evidencias que los sea para el caso de hongos o algas. A diferencia de

muchos elementos esenciales el B no es un componente de ninguna enzima.

Por muchos años se sostuvo que la habilidad del B de facilitar la distribución de azúcares

dentro de la planta (Gauch y Dugger, 1954) estaba relacionada con la formación de  borato-azúcares

que podían atravesar las membranas más fácilmente que las moléculas mismas de azúcar altamen-

te polares. Esta idea perdió valor al comprobarse que la sacarosa el azúcar mas importante transpor-

tado en el floema reacciona apenas muy debilmente con el borato.  Adicionalmente se propuso un

mecanismo mas aceptable  para considerar el transporte de la sucrosa a través de las membranas

(ver punto 3.1.5). Ahora se sostiene en general que estos hallazgos previos concernientes a la

distribución de azúcares, pueden interpretarse como el efecto directo del B en la síntesis de sacarosa

antes que en su transporte (ver punto 18.2.3).  Al buscar un rol para el B, otros aspectos del meta-

bolismo se han considerado. Por ejemplo se incluyen el metabolismo de ácidos nucleicos, biosintesis

de carbohidratos,  fotosíntesis, metabolismo proteico y recientemente un rol en la estabilidad de las

membranas (ver Dugger, 1983; Pilbeam y Kirkby 1983).

Dugger (1983) que consideró las funciones fisiológicas del B en un útil trabajo de revisión

enfatiza que el ácido bórico puede unirse a cis diols, por ejemplo compuestos que contienen pares

de grupos cis hidroxilo, incluyendo azúcares y alcohol azucares. Tres tipos de complejos pueden

formarse como se muestra en la Figura 18.2. Dugger (1983) sostiene el punto de vista que los

efectos observados del B  en el crecimiento y desarrollo celular de las plantas depende del

complejamiento específico entre el borato y substratos polihidroxi, enzimo proteínas y co-enzimas

con la configuración adecuada de grupos OH.  Se sugiere que cuando el B forma complejos con

compuestos que pueden ser  reactivos o productos de reacciones enzimáticas en las plantas, los

caminos metabólicos pueden ser estimulados o inhibidos y que  estos efectos pueden observarse

solo después que el crecimiento ha ocurrido. Un ejemplo de la forma que el B puede actuar para

modular la actividad enzimática ha sido propuesto por  Lee y Arnoff (1967). Estos investigadores han

mostrado que el fosfogluconato puede combinarse con el borato. El 6  fosfogluconato es el primer

compuesto formado en la variante pentosa fosfato, el camino alternativo para la glicólisis de la

degradación de carbohidratos. Lee y Arnoff (1967) argumentan que cuando el B está presente el

18.2.2. Rol General del Boro en la Fisiología18.2.2. Rol General del Boro en la Fisiología18.2.2. Rol General del Boro en la Fisiología18.2.2. Rol General del Boro en la Fisiología18.2.2. Rol General del Boro en la Fisiología
              y el Metabolismo              y el Metabolismo              y el Metabolismo              y el Metabolismo              y el Metabolismo

Tabla 18.1 Contenido de B de diversas partes de plantas de amapola (Syworotkin, 1958).

Órgano de la Planta       B, ppm MS Órgano de la Planta B, ppm MS

Cápsula de semillas 69 Tallo      17
Hojas Superiores 45 Raíces                      20
Hojas Medias 34 Semillas                   21



Boro  497

complejo 6 fosfogluconato borato bloquea efectivamente el camino pentosa fosfato y la glicólisis   es

favorecida.  Por otra parte, cuando el B es deficiente la formación del complejo no ocurre y el camino

pentosa se vuelve operativo. La acumulación de sustancias fenólicas, característica de la deficiencia

de B también está asociado con este camino metabólico.  Si este es un fenómeno general quedar por

verse. Parecería improbable aunque la variante pentosa es activa en tejidos no deficientes en B.

18.2.3 Crecimiento Meristemático y transporte18.2.3 Crecimiento Meristemático y transporte18.2.3 Crecimiento Meristemático y transporte18.2.3 Crecimiento Meristemático y transporte18.2.3 Crecimiento Meristemático y transporte
            de asimilatos            de asimilatos            de asimilatos            de asimilatos            de asimilatos

Una característica común en la deficiencia de B son los disturbios en el desarrollo de los

tejidos meristemáticos, sean estos ápices de raíz, partes superiores de la planta o tejidos del cambium.

Así Gupta (1979 sostiene el punto de vista que se requiere un suministro continuo de B para el

mantenimiento de la actividad meristemática. No obstante, la razón de este requerimiento de B no es

conocida, pero ha sido demostrado que el B se requiere para la síntesis de bases nitrogenadas como el

uracil (Albert, 1968). Se  encontró que el agregado tanto de uracil como de ácido orótico, un interme-

diario en la biosintesis del uracil, alivió los síntomas de la deficiencia de B (Birnbaum et al. 1977). Este

hallazgo sugiere fuertemente que B está involucrado en la síntesis del uracil. El uracil es un componen-

te esencial del RNA y si estuviera ausente las estructuras que contienen RNA, como los ribosomas no

pueden formarse, afectando así, la síntesis proteica. La síntesis de ácidos ribonucleicos, la formación

de ribosa, y la síntesis de proteínas son los procesos más importantes en los tejidos meristemáticos. Si

fueran disturbados por una carencia de boro el proceso completo de crecimiento meristemático es

afectado. Esta interpretación es consistente con el hallazgo de Hundt et al. (1970) que mostró que la

incorporación de fosfato en los ácidos nucleicos fue afectada en girasoles deficientes de B (ver Tabla

18.2).

Figura 18.2 Adsorción de boro en relación al pH y a la concentración de boro en la solución.
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Una consecuencia adicional esencial resulta de una deficiencia de uracil. Esta base nitrogenada

también es el precursor de la uridina glucosa difosfato (UGDP) que es una co-enzima esencial en la

formación de sacarosa, la forma de transporte de azúcar más importante (ver punto 4.3.5). Si su

síntesis fuera inhibida la translocación de asimilatos también es afectada. Esto es exactamente lo que

ha sido frecuentemente observada en plantas deficientes de B. Los asimilatos formados en las hojas

son apenas translocados de una parte a otra de la planta.  Además, la deficiencia de B también resulta

en un aumento de la producción de calosa, de modo que tapones de calosa que probablemente

taponan los poros de las placas cribadas (Van den Verter y Currier, 1977). No obstante no está claro si

esta producción aumentada de calosa está de alguna forma relacionada con la síntesis inhibida de la

sacarosa. Sin embargo, los poros bloqueados de las placas cribadas tienen un efecto pernicioso en el

transporte del floema.

Pollard et al. (1977) ha sugerido que el B tiene un efecto directo al influir en la conformación

y actividad de componentes específicos de la membrana celular. Este punto de vista es sostenido por

la recuperación rápida del transporte de iones metabolicamente ligado observado por estos investiga-

dores cuando se agregó B a las raíces deficiente. con la recuperación en transporte se asoció una

recuperación en la actividad de la membrana estimulada por el ATPase (ver Clarkson y Hanson, 1980).

Pollard et al. (1977) sugiere que un mecanismo posible para el control de la membrana por el B es la

reacción del B con compuestos polihidroxi influyendo así la actividad e integridad de la membrana (ver

Gupta, 1979).

18.2.3 Ácidos Nucleicos y Fitohormonas18.2.3 Ácidos Nucleicos y Fitohormonas18.2.3 Ácidos Nucleicos y Fitohormonas18.2.3 Ácidos Nucleicos y Fitohormonas18.2.3 Ácidos Nucleicos y Fitohormonas

Se sostuvo que una disminución en el contenido de RNA era el primer síntoma en raíces de

tomate deficientes de B siguiendo un cese en el crecimiento (Johnson y Albert, 1967). El efecto de la

deficiencia pudo evitarse por adiciones de bases: timina, guanina y citosina. De este hallazgo se con-

cluyó que el B juega un papel en uso de bases nitrogenads  y por lo tanteo en el metabolismo del RNA.

B en la solución nutriente, ppm Hojas Raíces

Fosfato del ADN en % del total de fosfato
0 0.2 0.5
1 1.4 1.8

El fosfato de RNA en % total de fosfato
0 1.4 3.6
1 6.4 13.0

Proteína N mg / maceta
0 627 713
1 1267 1468

Tabla 18.2  Influencia del B en el ADN fosfato, fosfato y proteína RNA de plantas de girasol
que padecían moderadas deficiencias de B. (Hundt et al. 1970 )
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La participación del B en la síntesis de RNA ha sido demostrado más recientemente. Utilizando P-32

Robertson y Loughman (1974) mostraron que la deficiencia de B reduce significativamente la veloci-

dad de incorporación de P en los nucleótidos (Figura 18.1). El efecto dsitrurbante de la deficiencia de B

en el metabolismo del ácido nucleico y la síntesis proteica está muy bien demostrado en los resultados

de Hundt et al. (1970) en un estudio en el metabolismo de N de girasoles, en relación al suministro de

B. En plantas pobremente suministradas con B, el N-NO
3
 se acumuló en las raíces, hojas y tallos,

mostrando que estuvo inhibida la reducción de NO
3

- y la síntesis de aminoácidos. Cuando apenas un

bajo nivel de B fue nuevamente suministrado a plantas moderadamente en deficientes en B, hubo una

respuesta rápida a la absorción de P-32 y su incorporación en los ADN o RNA, y un aumento en la

síntesis proteica (tabla 18.2). El papel del B y otros nutrientes en la síntesis proteica ha sido muy bien

revisado por Amberger (1975).

Cuando el B es deficiente, la síntesis de citoquininas es deprimida (Wagner y Michael 1971 ).

Por otra parte existen buenas evidencias en la literatura que las auxinas se acumulan en los tejidos

deficientes de B. Coke y Whittington (1968) sugieren que la necrosis en los puntos de crecimiento de

plantas deficientes de B son provocadas por una acumulación de auxinas. Sostienen el punto de vista

que el B protege el sistema AIA oxidasa al complejarse con inhibidores de AIA oxidasa. Una posible

relación entre la deficiencia de B y el metabolismo de las auxinas también ha sido postulada por Crisp

et al. (1976) que observó que el ataque de desórdenes necróticos en lechuga conocido como «puntas

quemadas» tuvo una cercana asociación temporal con un marcado aumento de la deficiencia de B en

la actividad de las auxinas. Shkolnik (1974) en un trabajo de revisión sobre el papel del B en las plantas

propone que la causa principal de necrosis en plantas asociadas con deficiencia de B es la acumula-

ción de un exceso de auxinas y fenoles.  Los posibles papeles del B en el metabolismo de las auxinas,

síntesis de proteínas y uso de fosfato ha sido discutido por Price et al. (1972).

18.2.4 Deficiencia de Boro18.2.4 Deficiencia de Boro18.2.4 Deficiencia de Boro18.2.4 Deficiencia de Boro18.2.4 Deficiencia de Boro

La deficiencia de boro aparece primero como un crecimiento anormal o retardado de los

puntos apicales de crecimiento. Las hojas más jóvenes son deformadas, arrugadas y con frecuencia

Figura 18.3. Incorporación del fosfato absorbido en la fraccion nucleótidos en relación al nivel de

nutrición de B (Robertson y Loughman, 1974).
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mas gruesas y de color azul-verde oscuro. Puede ocurrir clorosis irregular entre las nervaduras secun-

darias. Las hojas y tallos se vuelven quebradizos e indican desajustes en la transpiración. A mediada

que progresa la deficiencia los puntos terminales de crecimiento mueran, toda la planta se reduce y la

formación de flores y frutos es restringida o inhibida. El típico síntoma de muerte del punto terminal de

crecimiento como resultado de la deficiencia de B está mostrado en plantas de tomate en la Foto 18.1

del trabajo de Brown (1979).  Este autor también encontró que la  deficiencia de B está asociada con

un aumento de la actividad de la ascorbato oxidasa en las hojas. Los dos cultivares de tomate investi-

gados por Brown (1979) difirieron significativamente en su sensibilidad al estrés de boro. El boro juega

un papel muy particular en la germinación de los tubos de polen. Así las plantas inadecuadamente

suministradas con B muestran un desajuste en la germinación del polen, afectándose la formación del

fruto. En algunas especies el crecimiento afectado del polen resulta en partenogénesis. Esto se com-

prueba en uvas pudiendo resultar frutos partenocárpicos. Los frutos desarrollados permanecen muy

pequeños y de baja calidad (Gärtel, 1974). La foto 18.1 muestra un racimo maduro de uvas de una viña

deficiente de B. La deficiencia de boro también afecta el desarrollo radicular, y en soluciones libres de

B el crecimiento de la raíz es inhibido (Brussler, 1960). Las raíces aparecen engrosadas y las puntas

necróticas.

Foto 18.1 Deficiencia de Boro. Parte superior. La deficiencia

de B en tomates, la planta en el medio muestra síntomas

típicos en el punto de crecimiento. (Foto: Brown). Parte infe-

rior: El racimo de uva con frutos deficientes de B (Foto: Gärtel).
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Los síntomas de deficiencia de B mejor conocidos son la pudrición de la corona y del corazón

en remolacha azucarera. Los síntomas comienzan con cambios anatómicos en la punta de crecimiento

apical. Las hojas más jóvenes son onduladas y achaparradas y se tornan marrón o negras. Con el

tiempo las hojas interiores son afectadas y el punto principal de crecimiento muere. Las hojas maduras

son quebradizas y cloróticas. La corona de la remolacha comienza a pudrirse, instalándose la infección

y afectándose toda la planta. Como pudiera esperarse la parte sana de la remolacha es baja en azúcar.

En nabos y coles, la deficiencia de B resulta en raíces vidriosas que son huecas y quebradas. La

apariencia quebrada de los tallos es también una indicación de la deficiencia de B en el apio. El desa-

rrollo de superficies escamosas y la formación interna y externo de un material corchoso son carácter

distintivos típicos asociados con la deficiencia de B en muchos plantas incluyendo tomates, coliflor,

manzanos y cítricos. Estos síntomas típicos corchosos de deficiencia se relacionan posiblemente con

la asociación de B con materiales pécticos en la pared celular. En esto aspecto el B y el Ca tienen ciertos

caracteres distintivos en común. El corazón amargo que ocurre en las manzanas deficientes de Ca

pueden a veces reducirse efectivamente por pulverizaciones de B, particularmente si fueran aplicados

cuando los árboles están al comienzo de la floración (Dunlap y Thompson, 1959). En un valioso trabajo

de revisión Gupta (1979) ha descrito síntomas de deficiencia de B de los principales cultivos.

18.3 Boro en Nutrición de Cultivos18.3 Boro en Nutrición de Cultivos18.3 Boro en Nutrición de Cultivos18.3 Boro en Nutrición de Cultivos18.3 Boro en Nutrición de Cultivos

18.3.1 Disponibilidad y aplicación de Boro18.3.1 Disponibilidad y aplicación de Boro18.3.1 Disponibilidad y aplicación de Boro18.3.1 Disponibilidad y aplicación de Boro18.3.1 Disponibilidad y aplicación de Boro

El Boro es de interés en la producción de cultivos tanto desde el punto de vista de sus efectos

en deficiencia como en exceso. De acuerdo con Reisenauer et al. (1973) las deficiencias de B ocurren

en un rango más amplio de cultivos y condiciones climáticas que las deficiencias de cualquier otro

micronutriente. El boro es también probablemente más importante que cualquier otro micronutriente

al obtener altos rendimientos de cultivos de calidad.

Los suelos en donde ocurren deficiencias de B incluyen aquellos que son inherentemente

bajos en B, como los derivados de rocas ígneas ácido y los suelos podzolizados. Los suelos arenosos

ácidos en particular necesitan tratamientos regulares con fertilizantes de B, ya que el borato es perdido

muy fácilmente por lixiviación. El mismo tratamiento también se requiere cuando se encalan suelos

ácidos ya que una cantidad en exceso de caliza puede inducir a esta deficiencia (Walsh y Golden,

1952).

La disponibilidad de boro disminuye con el aumento del pH del suelo. Así, inadecuada dispo-

nibilidad de B se ha observado en suelos calcáreos con frecuencia. Esta relación se muestra en la Tabla

18.3. El aumento del pH y los niveles de carbonato de Ca del suelo aumentaron considerablemente los

niveles de ocurrencia de deficiencia de B en remolacha azucarera (Scheffer y Welte, 1955). Altos

contenidos de arcilla también disminuyen la disponibilidad de B, probablemente debido a la adsorción

de borato. La absorción del B por las plantas correlacionan bien con el B extraído del suelo solubles en

agua caliente. A valores menores de 1 ppm de B soluble el suelo no suministra suficiente B para

sostener el crecimiento de las plantas, mientras que valores por encima de 5.0 ppm B pueden ser

tóxicos (Reisenauer et al. 1973 ). Farrar (1975) ha publicado una revisión de las técnicas de extracción

utilizadas para determinar la disponibilidad de B en suelos.
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La disponibilidad de boro también está relacionada con el comportamiento estacional. La

deficiencia parece prevalecer más en veranos secos seguido de inviernos o primaveras húmedas. El

efecto es mas pronunciado cuando buenas condiciones de crecimiento en primavera son seguidas

por una larga sequía (Batey, 1971). Probablemente la movilidad del B en el medio edáfico es muy

afectada en períodos secos.

El fertilizante de B mejor conocido es el bórax ( Na
2
B

4
O

7
. 10 H

2
O). Además de estos otros

materiales contienen B por ejemplo el superfosfato boratado también es utilizado. El ácido bórico

(H
3
BO

3
) se aplica frecuentemente en pulverización foliar, particularmente cuando el suelo es poten-

cialmente fijador de cantidades altas de boro. Un problema de la aplicación de B es el estrecho rango

de concentración en el suelo en que no ocurren ni deficiencia ni toxicidad. Si además fuera aplicado

demasiado B, que puede ocurrir con pulverizaciones desuniformes, el cultivo puede dañarse. Un

medio utilizado para evitar excesivo niveles de B es el uso de frits de vidrio de boro-silicato. Estos

son vidrios fundidos con una gran superficie específica que provee una lenta liberación de B en la

solución de suelo. La aplicación de B en bandas o por vía foliar es la corrección frecuentemente más

eficiente de la deficiencia de B en relación a la aplicación en la línea. Foroughi et al. (1973) logró

controlar la deficiencia de B en naranjo amargo por la aplicación en suelo de bórax en cantidades de

50 a 200 g de B por árbol, y por una aplicación foliar de 15 a 60 mg de B por árbol en forma de

solobur (ver Tabla 18.4). Esta corrección de la deficiencia de B mejoró considerablemente la calidad

de los frutos.

Tabla 18.3. Efecto del pH del suelo y el carbonato de Ca en la proporción de infección de la putrefac-
ción de corona y corazón de remolacha azucarera (Scheffer y Welte, 1955).

pH     Carbonato %  Raíces afectadas %
Sanas     Infectadas Muertas

6.7           0.1                   100           0     0
7.0           0.1                     99                             1                              0
7.5           0.3                     46                           40                            14
8.1         14.4                       0                           25                            75

Tabla 18.4 Fertilizantes de B, su formula química y su contenido de B (GUPTA 1979).

Fuente de Boro          Fórmula química             B (%)

Bórax Na
2
B

4
O

7
.10 H

2
O 11

Ácido Bórico H
3
BO

3
17

Frits de Boro Na
2
B

4
.XH

2
O 10-17

(contenido en vidrio moderadamente soluble)
Sodio tetraborato:
Borato-46, Agribor, Tronabor Na

2
B

4
O

7
.5H

2
O 14

 Borato- 65 Na
2
B

4
O

7
20

Pentaborato de Sodio Na
2
B

10
O

16
.10H

2
O 18

Solubor Na
2
B

4
O

7
.5H

2
O+Na

2
B

10
O

16
.10H

2
O 20-21

(Parcialmente deshidratado)
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La dosis de aplicación de fertilizantes para remolacha azucarera está en el orden de 1.0 a

2.0 kg de B ha-1 (cerca de 10 a 20 kg de bórax ha-1). Los nabos tienen un requerimiento mas alto de

B que la remolacha  azucarera,  y  con   frecuencia   son  tratados en mayores proporciones.

Debido al riesgo de toxicidad de B, sin embargo, las dosis aplicadas no deberían ser demasiado

altas. Generalmente solamente un cultivo de la rotación,  el  que  tenga  el  mayor   requerimiento

de   B, se trata con B. Para cultivos arables esta es generalmente la remolacha azucarera. Las

cantidades de B absorbida por un cultivo durante una estación son bajas.   Para la remolacha

azucarera esta cantidad llega a cerca de 350 a 400 g de B ha-1 (Henkens, 1965).   Así la cantidad

generalmente  aplicada  es   varias   veces   más altas que la absorbida por el cultivo. Los

fertilizantes de B más importantes se muestran en la Tabla 18.4.

Los  cultivos   difieren en su sensibilidad a la deficiencia de B. Los cultivos más sensibles son

remolacha azucarera y apio. Diversos cultivos de Brassica como nabos, coliflor, col y repollos de Bru-

selas también tienen altos requerimientos de B.   Entre los árboles frutales, manzanos y perales, son

conocidos como particularmente sensibles a la deficiencia de B (Bradford  1966). Gärtel (1974) sostie-

ne que la deficiencia de B en uvas es una de la enfermedades   no parasitarias más severas en

vitivinicultura. La formación del fruto es afectada  (ver punto 18.2.5.)  y  pueden  esperarse  disminu-

ciones de rendimientos cercanas al  80  % en comparación con plantas adecuadamente suministradas

con B.

Algunas leguminosas también tienen altos requerimientos de B. Oullette y Lachance (1954)

informaron que en Canadá una considerable extensión del cultivo de alfalfa sufre deficiencias de B. El

grado   de   deficiencia   de B se correlaciona negativamente con el nivel de B en planta; plantas de

alfalfa con menos de 15 ppm de B eran consideradas con un inadecuado suministro. Este dato se

compara bien con el nivel crítico de 10 a 25 ppm de B en la materia seca informada por Martin y

Matocha (1973).   El contenido crítico de B de hojas de remolacha azucarera está en el mismo rango.

Hojas no deficientes muestran contenidos  entre  35  y  200  ppm  de B en la materia seca (Ulrich y

Hills, 1973).  Gärtel (1974)  informó  que  los  estigmas  de  uvas  bien  suministradas   con  B

contienen  entre  50  y  60  ppm   de   B  en la materia seca, comparados con 8 a 20 ppm en los

estigmas de plantas deficientes de B.  En  las  plantas  deficiente   de  B  se  afecta  la fertilización de

las flores.

18.3.2 Requerimiento del Cultivo18.3.2 Requerimiento del Cultivo18.3.2 Requerimiento del Cultivo18.3.2 Requerimiento del Cultivo18.3.2 Requerimiento del Cultivo

En general, las dicotiledóneas tiene un mayor requerimiento y contenido de B que las

monocotiledóneas (Shive, 1974). Por esta razón es menos común la deficiencia de B en los cereales.

Syworotkin  (1958)  distingue  tres grupos de plantas con respecto al contenido y el requerimiento de

B: Monocotiledóneas, dicotiledóneas y  especies  de dicotiledóneas  con sistemas de látex como

amapolas  y algunas Euphorbiaceae. Esta distinción se explica por la proporción de tejidos

meristemáticos, siendo el requerimiento de B en estos tejidos típico de estos tres grupos de plantas.

Las dicotiledóneas contiene  cantidades  apreciables  de cambium así como puntos meristemáticos de

crecimiento, mientras que en las Euphorbiaceae también hay adicionalmente un sistema de látex que

requiere B. Estas diferencias reflejan los contenidos promedios de B de los tres grupos de plantas

(Tabla 18.5).
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18.3.3 T18.3.3 T18.3.3 T18.3.3 T18.3.3 Toooooxicidad del Boroxicidad del Boroxicidad del Boroxicidad del Boroxicidad del Boro

Como el B es tóxico para muchas especies de plantas a niveles apenas ligeramente por

encima de los requeridos para el crecimiento normal, los efectos de la toxicidad pueden surgir ocasio-

nalmente por un uso excesivo de fertilizantes de B o en suelos con altos contenidos de B, como

aquellos derivados de sedimentos marítimos. La toxicidad está sin embargo, más generalmente aso-

ciada a las regiones áridas y semi-áridas, donde el nivel de B es con frecuencia alto en el suelo. El

contenido de B en el agua de riego es particularmente importante en estas regiones. Reisenauer et al.

(1973) citan las observaciones del Servicio de Extensión Agrícola de la Universidad de California (1969)

que encontraron que 1 ppm en el agua, los cultivo sensibles pueden mostrar lesiones visibles, y con 10

ppm hasta los cultivos tolerantes pueden afectarse. De acuerdo con Reisenauer et al. (1973), es proba-

ble que ocurra toxicidad en plantas de cultivo cuando el nivel de B soluble en el suelo excede 5 ppm de

B, mientras que niveles de suelo menores a 1 ppm de B son generalmente insuficientes un crecimiento

óptimo de las plantas. La toxicidad de boro también puede provocarse por la contaminación industrial

como ha sido informado por Judel (1977). Se encontró que las coníferas eran particularmente afecta-

das y las acículas contaminadas de especies de  Picea tenían contenidos de B superiores a 960 ppm de

B en la materia seca. Los contenidos de B de pastos que mostraban severos síntomas de toxicidad

estaban en el rango de 270 a 570 ppm de B. Los suelos contaminados con B pueden corregirse por el

riego de agua libre de B. La disponibilidad de boro y por lo tanteo la absorción de un exceso de B

también puede disminuirse por el encalado (Judel, 1977).

Algunos de los cultivos más sensibles a la toxicidad de B son los melocotones (durazneros),

uvas, frijoles e higueras. Las especies semi-tolerantes incluyen a la cebada, guisantes, maíz, patata,

alfalfa, tabaco, y tomate mientras que los cultivos más tolerantes son los nabos, remolacha azucarera,

y algodón. Los efectos tóxicos del B resultan en puntas amarillentas de las hojas seguida por una

necrosis progresiva. Esta comienza en la punta y los márgenes y se esparcen finalmente entre las

nervaduras laterales hacia la nervadura central. Las hojas asumen una apariencia corchosa y caen

prematuramente. Estos efectos han sido descritos en detalle para un grupo de especies vegetales

(Bradford, 1966).

Tabla 18.5 Contenido de boro de diversos grupos de plantas (Syworotkin, 1958), (B en ppm MS).

Monocotiledóneas Dicotiledóneas Dicotiledóneas c/sistema de látex

Cebada 2.3 Remolachas 22 Dandelion 80
Trigo 3.3 Guisantes 49 Euforbia 93
Maíz 5.0 Lechuga 70 Amapola 94
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OTROSOTROSOTROSOTROSOTROS
ELEMENTOSELEMENTOSELEMENTOSELEMENTOSELEMENTOS
DE IMPORDE IMPORDE IMPORDE IMPORDE IMPORTTTTTANCIAANCIAANCIAANCIAANCIA

En los capítulos previos todos los elementos que fueron considerados, con la posible excepción

del sodio (Na), son nutrientes esenciales para las plantas. Sin alguno de estos elementos esenciales,

las plantas serían incapaces de completar su ciclo de vida. Todos estos elementos juegan también una

parte en el metabolismo de la planta, aunque alguno de los micronutrientes no han definido hasta

ahora su papel esencial.

Además de estos nutrientes existe un grupo de elementos que pueden tener un efecto benefi-

cioso en el crecimiento de la planta. Dos ejemplos bien conocidos de este tipo son el sílice (Si) y el

cobalto (Co). Bajo ciertas condiciones estos dos elementos pueden estimular el crecimiento de las

plantas y son esenciales para algunas especies. En este capítulo también se ha incluido el color (Cl)

como elemento esencial.

1919191919.1 .1 .1 .1 .1 CloroCloroCloroCloroCloro

En la naturaleza el Cl- está ampliamente distribuido y sujeto a un rápido reciclado. El cloruro en

el suelo no se absorbe por los minerales y es uno de los iones más móviles, que se pierde fácilmente

por lixiviación bajo condiciones de libre drenaje. Pueden ocurrir acumulaciones sin embargo, en varias

situaciones. Se incluyen entre los suelos altos en Cl- aquellos afectados por el mar o tratados con agua

de riego que contenga Cl-, así como suelos pobremente drenados que reciben escorrentías de otras

áreas. Los suelos ligeramente lixiviados también pueden contener altas concentraciones de Cl-.

La mayoría de la especies vegetales absorben Cl- muy rápidamente y en considerables cantida-

des. La tasa de absorción depende principalmente de su concentración en la solución nutritiva de

suelo. Hay considerables evidencias que la absorción es metabolicamente controlada. La absorción de
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cloruro es sensible tanto a variaciones en la temperatura como a los inhibidores metabólicos (Elzam y

Epstein, 1965). De acuerdo con Gerson y Poole (1972) la absorción también ocurre en contra de un

gradiente electroquímico, siendo el plasmalemma bastante permeable al Cl-. Lin (1981) al estudiar la

absorción  de Cl  en protoplastos de raíces de maíz sugiere que la absorción es efectuada por una

proteína de transporte.   En su transporte a través del córtex al cilindro central hay evidencias que el

camino del simplasto representa el itinerario principal (Stelzer et al. 1975). En los tejidos verdes la

absorción de Cl-  es  favorecida  por  la  luz (Barber 1968; MacDonald et al. 1975) ya que el ATP

formado durante la fosforilación fotosintética provee una fuente de energía para la absorción activa.

Los efectos competitivos de la absorción entre el Cl- y el NO
3

-, y el Cl- y el SO
4

2- son bien conocidos en

la literatura (De WitT et al. 1963). En términos prácticos esta puede afectar la calidad del cultivo. En

patatas por ejemplo, Muraka et al. (1973) demostraron que una aplicación disminuida de Cl- disminuyó

el N total y el NO
3
 en los topes aunque el N proteico N no fue afectado El cloruro es solo es absorbido

por las raíces, también puede ser absorbido por las parte aérea de la planta como gases de cloruro o de

cloro (Johnson et al. 1957). Las cantidades de Cl- en la atmósfera y el agua de lluvia es influida

considerablemente por la distancia al mar, disminuyendo  rápidamente  hacia  el  interior  (ver punto

6.1.6).

Los tejidos de las plantas contienen generalmente cantidades sustanciales de Cl- frecuente-

mente en el rango de 50 a 500 mmol kg-1 de peso seco, valores similares a los de los macronutrientes.

Sin embargo, la demanda de Cl- para un óptimo crecimiento es considerablemente más baja, ocurrien-

do síntomas deficiencia en el rango de 2 a 20 mmol kg-1 de peso seco (Clarkson y Hanson 1980)

estableciendo claramente al Cl- como un micronutriente.  Por qué esta pequeña cantidad de Cl- es

esencial para el crecimiento de las planta no está muy claro.  Utilizando cloroplastos aislados Bové et

al. (1963) y de Kelley e Izawa (1978) han demostrado que el Cl- se requiere en la reacción de Hill, la

reacción de partición del agua en el Fotosistema I.  La presencia de Cl- demostró realzar tanto la

evolución del O
2
 como la fotofosforilación, (Bové et al. 1963).  Si el efecto del Cl- es significativo en la

fotosíntesis in vivo ha sido cuestionado por Terry (1977).  Trabajando con plantas intactas de remola-

cha azucarera observó que la fotosíntesis neta por unidad de clorofila no fue influida la por deficiencia

de Cl- aún cuando ocurrió un 60 % de reducción en el crecimiento de las plantas.  El efecto principal de

esta deficiencia fue una reducción en la tasa multiplicación de las células en la laminas de las hoja y por

consiguiente en el crecimiento de la planta. En algunas especies el cloruro puede influir indirectamente

la fotosíntesis vía su efecto regulador de las células guardas.  Esto ocurre en plantas de cebolla donde

las células guardas son pobres en almidón e incapaces de sintetizar malato.  En la apertura estomática

el flujo de K+ hacia las células guardas tienen que estar acompañado ya sea por la acumulación de

malato como contra-ion o por flujo de Cl-.  La ausencia de Cl- en hojas de cebolla inhibe así la apertura

estomática afectando las relaciones hídricas (Schnabl 1980).

Recientes   evidencias   de   Mettler   (1982)   indican que  un ATPase localizado en el tonoplasto

es estimulado específicamente por el Cl-.  Otros aniones incluyendo SO
4

= y NO
3
 solo estimulan ligera-

mente la actividad.  Este ATPase opera probablemente como una bomba electrogénica de H+ transpor-

tando H+ junto con el Cl- desde el citoplasma hacia la vacuola, y de ese modo manteniendo el citoplas-

ma a un pH más alto que el de la vacuola. Por lo tanto, el efecto del KCl en la actividad de ATPase en las

raíces pueden verse como el resultado de dos reacciones separadas.  En el primero el K+ estimula el

plasmalemma unido   al   ATPase   y en la segunda el Cl-  estimula   el   tonoplasto   unida   al    ATPase.

El efecto   neto   es   que   el   citoplasma sea   mantenido   aun   pH más   alto   que   en   el espacio

libre de la vacuola. En el proceso el K+ es ampliamente acumulado en el citoplasma y el Cl- en la

vacuola.
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Otros  roles  no  específicos se cumplidos por el Cl- se relacionan ampliamente con la alta

movilidad del ion y el hecho que se tolerado en un amplio rango de concentración. El rol del Cl- como

contra ion a un rápido flujo de K+ y como contribuyente del turgor  ya se ha mencionado.  El cloruro

puede también reemplazar NO
3
 otro móvil ion. Esto ha sido observado por Wehrmann y Hähndel

(1984) quien   encontró   que   una aplicación de Cl- a espinacas en cultivos de campo y en experimen-

tos en solución disminuía la concentración de NO
3

- y aumentaba las del Cl- en las partes superiores de

la planta.  También ocurrió una respuesta del crecimiento, que probablemente se relacionó con la

función del Cl- como un favorecedor osmótico de la absorción y retención de agua.  Lo mismo se

comprueba en el favorable rol del Cl- en el crecimiento y nutrición de cocotero y palma aceitera, como

lo demostraron los trabajos de Von Uexküll (1972) y Daniel y Ochs (1975). Concentraciones de Cl tan

altas como 280 a 560 mmoles  g-1 en peso seco son necesarias para obtener esos efectos.  Clarkson y

Hanson (1980 han sugerido que en virtud del carácter bioquímico inerte del Cl-, éste le permite llenar

roles osmóticos y de neutralización catiónica, que podrían tener consecuencias bioquímicas o biofísicas

importantes.

Los síntomas de deficiencia han sido observados por varios investigadores en diferentes culti-

vos   (Broyer et al. 1954;  Ulrich  y   Ohki 1956).   El marchitamiento   de   las hojas   en   sus  márgenes

es  una característica  común   que  afecta  a la transpiración.  Además  las  plantas  son  frecuente-

mente  cloróticas. La velocidad   de   crecimiento de las hojas de la remolacha azucarera está disminui-

da debido a una menor tasa de multiplicación celular. El área foliar se reduce y ocurre una clorosis

parcial.

Foto 19.1 Toxicidad de cloruro en hojas de arce. (Foto: Walter).
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Se considera bajos en Cl- a los suelos que tienen debajo de 2 ppm (James et al. 1970). En la

práctica la deficiencia de Cl- ocurre muy rara vez debido a que la presencia de Cl- en la atmósfera o en

agua de lluvia es más que suficientemente para cubrir la demanda de 4 a 10 kg ha-1 año-1 por cultivo

(Reisenauer et al. 1973). Sin duda aún bajo condiciones de laboratorio es difícil de inducir la deficiencia

de Cl- debido a la contaminación de la atmósfera (Johnson et al. 1957).

El efecto del exceso de Cl-1 en las plantas es un problema más serio. Los cultivos que crecen en

suelo salinos con frecuencia muestran síntomas de toxicidad de Cl. Estos incluyen el quemado de las

puntas o márgenes de hoja, bronceados, amarillamiento prematuro y abscisión de hojas (Eaton, 1966).

Un ejemplo de toxicidad de Cl en arce se muestra en la Foto 19.1 del trabajo de Walter et al. (1974).

Estos síntomas surgen de la aplicación de sal a los caminos y a los costados de los mismos, realizados

para evitar la acumulación de nieve en el invierno. Las plantas difieren en su sensibilidad al Cl-. La

remolacha azucarera, cebada, maíz, espinaca y tomate son altamente tolerantes mientras que el taba-

co, frijoles, cítricos, papas, lechuga y algunas leguminosas son muy susceptibles a la toxicidad. Este

último grupo de cultivos clorofóbicos debería fertilizarse con productos a base de sulfato antes que

cloruro. La reducción en rendimiento y calidad de los cultivos está asociada a niveles de Cl en los tejido

de 0.5 a 2% de Cl para los cultivos sensibles y 4% o más en la materia seca de plantas tolerantes

(Reisenauer et al. 1973).

El sílice es el segundo elemento más abundante en la litosfera después del oxígeno, y ocurre en

casi todos los minerales. La accesibilidad del Si a plantas depende en gran arte en como tiene lugar

traer la meteorización llevando el Si a la solución de suelo. En minerales altamente resistentes a la

meteorización como el cuarzo este está completamente indisponible. El Si soluble está presente como

Si(OH)
4
 monoméricos en un amplio rango de pH (2 a 9), y está en equilibrio con el SiO

2
 amorfo con una

concentración equilibrada cercana a 2 mM (Ponnamperuma 1972 ). En pH mayor a 9, el Si(OH)
4
 está

desprotonado (Jones y Handreck, 1965). El ácido monosilícico en la solución de suelo es controlado

principalmente por las reacciones de adsorción en los sesquióxidos que dependen del pH. La adsorción

disminuye a mas allá del máximo a pH 9.5. Los óxidos de aluminio son más efectivo que los óxidos de

hierro en la adsorción, aunque el mecanismo real aún no está claro (Jones y Handreck, 1967). Los

suelos ácidos tienden así a contener concentraciones más altas de Si en la solución de suelo, encon-

trándose que el encalado disminuye la absorción de Si en un grupo de plantas cultivadas (Grosse-

Brauckmann, 1956). Una evaluación del Si disponible en el suelo se ha obtenido de la relación entre el

Si fácilmente extraíble y el Si libre o sesquióxidos fácilmente extraíbles. Cuanto mas altas sean las

proporciones de Si/Al ó Si/Fe, mayor será la absorción del Si por el arroz (ver Jones y Handreck, 1967).

La forma en que el sílice se absorbe por las plantas es el ácido monosilícico (Si(OH)
4
, aunque el

mecanismo de absorción no es claro. En experimentos con avena, Jones y Handreck, (1965) concluye-

ron que la absorción era pasiva al observar que los niveles de absorción por la planta estaban clara-

mente asociados a los niveles calculados derivados de datos de concentración de solución de suelo y

agua tomada por la transpiración. Otras especies relativamente bajas en Si, como por ejemplo Trifolium

incarnatum (trébol rosado), sugieren que las plantas deben tener algún mecanismo por medio del cual

el ácido monosilícico es excluido en la superficie de raíz o dentro de las raíces. Los hallazgos mas

recientes de Van der Vorm (1980) de experimentos de cultivo en solución, indican que si la absorción

es pasiva o metabolicamente controlada, parece depender de la especie vegetal y de la concentración

19.2 Sílice19.2 Sílice19.2 Sílice19.2 Sílice19.2 Sílice
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de ácido monosilícico en el superficie de la raíz (ver tabla 19.1). En esta tabla se comparan tres especies

de cultivo: arroz, trigo y soja, cultivadas bajo tres concentraciones de Si en solución: muy baja, media-

na y muy alta. Como en los trabajos iniciales de Jones y Handreck (1965) se calculó la absorción no

selectiva de S por flujo de masa de la transpiración y datos de concentración de la solución. Para el

arroz, los valores medidos de absorción de Si fueron en exceso considerable a los valores calculados,

indicando un componente metabólico en la absorción. Esto fue mas pronunciado cuanto mas baja era

la concentración de Si en la solución externa. Lo mismo pero en mucha menor extensión puede decirse

para el trigo, excepto que a la concentración mas alta la absorción pareció ser pasiva. Para la soja el

transporte entre la raíz y el xilema estuvo claramente restringido a la concentración mas baja. A medi-

da que la concentración de la solución de suelo es mas parecida a la concentración del medio, 30 mg

SiO
2
 L-1, puede concluirse que bajo condiciones de campo la absorción del Si por el arroz es en gran

parte un proceso selectivo, que la del trigo es también selectivo pero en mucho menor grado, y la

absorción del Si fue restringido para soja.  La evidencia de una absorción metabolicamente mediada

confirma los hallazgos de Barber y Shone (1966) en experimentos que estudiaron la absorción de ácido

silícico por raíces de cebada. Fueron  observados valores de absorción entre 2 y 3 veces mayores a los

que podrían considerarse solo por la transpiración.  El proceso pareció requerir de energía metabólica

ya que fue sensible a inhibidores metabólicos y variaciones de temperatura. La absorción selectiva de

Si observada para arroz también esta de acuerdo con la observación que la concentración de Si en la

savia de estas planta puede ser varias veces mayor que en la solución externa (Okuda y Takahashi

1965 ).

.

El trasporte de Si toma lugar solo en el xilema, la distribución dentro del la planta siendo

dependiente de la velocidad de transpiración de las diferentes partes de la planta. El silicio corre en la

savia del xilema como ácido monosilícico (Jones y Handreck, 1967) y es depositado en las células

epidérmicas externas como silicio amorfo o como fitolitos opalinos que formas definidas tridimensionales

(Wynn Parry y Smithson, 1964). El silicio puede estar íntimamente asociado con los constituyentes de

as pared celular como sílice, o posiblemente como Si covalentemente unido en las pectinas (Schwartz,

1973). El sílice también está presente en las paredes celulares del xylema.  De acuerdo con Raven

Tabla 19.1. Absorción actual de Si y flujo de masa suministrado de las raíces de tres especies
vegetales cultivadas en soluciones nutritivas de diferente concentración de Si (Van der Vorm,
1980)

Especie Concentración Coeficiente de Absorción Suministro de
cultivada Si en sol nutr. Transpiración actual de Si flujo masa

mg Si L-1 L H
2
O kg-1MS                    g SiO

2
kg-1 MS

Arroz        0.75 286    10.9                  0.2
               30 248    94.5                  7.4

   162 248  124                   40.2
Trigo        0.75 295      1.2                  0.22

     30 295    18.4                  8.9
   162 267    41.0                43.3

Soja        0.75 197      0.2                 0.15
     30 197      1.7                 5.9
   162 197      4.0               31.9
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(1983) sirve como componente estructural previniendo la compresión cuando la tasa de transpiración

es alto.  Recientemente ha existido preocupación sobre el posible efecto carcinógeno del Si depositado

en las superficies de las plantas en forma de fibras o pelos cuando son parte de la dieta humana.  Estos

fibras silicosas se presentan en el mijo cola de zorro (Setaria  italica) y Phalaris y parecen tener una

cerrada relación entre el consumo de estas plantas y la ocurrencia de cáncer del esófago  (Sancster et

al. 1983).

Las especies vegetales puede dividirse en acumuladoras y no acumuladoras de Si.  Las

acumuladoras incluyen las Gramíneas de lugares inundables como el arroz (Oryza sativa), cola de

caballo (Equisetum arvense) y miembros de las Pinaceae, todas contienen entre el 10 y el 15% de SiO
2

en la materia seca.  El grupo también incluye cereales de secano, caña de azúcar y un número de

dicotiledóneas con valores de SiO
2
  algo bajos, del orden de 1 a 3 % de SiO

2
.  Entre las no acumuladoras

se encuentran la mayoría de las dicotiledóneas incluyendo las leguminosas con menos de 0.5 a 1 % de

SiO
2
.  Werner y Roth (1983) llamaron la atención sobre el hecho que aquellas plantas son las exitosas

para adaptarse a las tierras marítimas, los pastos, diatomeas y las Pinaceae son todas acumuladoras

de Si.

No sorprende que en las especies donde se acumulan altas cantidades de Si es donde más se

ha informado sobre síntomas de deficiencia de Si. En arroz los síntomas típicos de deficiencia de Si son

la necrosis de las hojas más maduras y marchitez asociada con una tasa más alta de transpiración

(Mitsui y Takatoh, 1963).  Más recientemente se han observado deficiencias de Si en tomate, una

especie que no acumula Si, especialmente en las etapas reproductivas.  Las hojas nuevas estuvieron

malformadas y ocurrieron fallos en la polinización y formación del fruto (Miyake y Takahasui, 1978).

Hasta ahora hay pocas evidencias bioquímicas para justificar al Si como un elemento esencial

para las plantas superiores. Sin embrago, el ácido silícico al igual que el bórico, reacciona con los

o-fenoles tales como el ácido cafeico, un precursor en la biosintesis de lignina, para formar complejos

mono, di, o poliméricos de Si (Weiss e Herzog, 1978).  Por lo tanto es posible que el Si afecte la síntesis

de la lignina.  Esto se ha observado por Jones et al. (1978) en experimentos con paredes celulares de

raíces de trigo en donde encontró que la ausencia de Si disminuía la proporción de lignina y aumenta-

ba la del fenólicos.   Esta posible relación entre el Si y la síntesis de lignina obviamente es de importan-

cia desde un punto de vista estructural así como indica una función bioquímica para el elemento.  En

las diatomeas donde el metabolismo de Si ha sido estudiado con mayor detalle que en plantas superio-

res el Si juega crucial rol en el metabolismo de aminoácido y proteínas (Werner y Roth, 1983).

El sílice tiene varios efectos beneficiosos bien establecidos en el crecimiento de las plantas.  En

las plantas bien suministradas con Si, la pérdida de agua cuticular es disminuida debido a la acumu-

lación de sílice en la epidérmis.  Esto es evidente de los resultados mostrados en la Tabla 19.1.  Tanto

para arroz como para trigo los coeficientes de transpiración fueron más bajos cuanto más altos eran

los niveles de suministro de Si. La mayor resistencia de las plantas bien suministradas con Si al ataque

fungoso (Miyake y Takahashi, 1983) también pueden atribuirse a esta deposición del Si en la capa

epidérmica.  Coors (1986) encontró que el Si tuvo un rol importante en la resistencia del maíz contra el

taladrador Europeo del maíz. Este autor cita un número de casos en que altos contenidos de Si en las

plantas protegieron los cultivos contra los ataque del insecto.  En cereales y arroz en particular, la

presencia de Si también es importante para mantener las hojas erectas y disminuir la susceptibilidad al

vuelco. Otro efecto beneficios del Si es aumentar la tolerancia de las planta a niveles altos de Mn.  En

experimentos con plantas de frijol Horst y Marschner (1978), observaron que el efecto pernicioso de
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altas concentraciones de Mn en el medio nutritivo de crecimiento pudo aliviarse por el Si.  Este resultó

en una distribución más uniforme del Mn dentro de la hoja más bien que de una restricción en la

absorción de Mn.  Los síntomas característicos de la toxicidad de Mn, acumulación de manchas

pardas de MnO
2
 rodeada por áreas cloróticas y necróticas estuvieron ausentes.  Horst y Marschner

(1978) sugieren que el mecanismo por medio del cual el Si altera esta distribución de Mn en las hojas

es facilitar el movimiento de Mn de los vasos en el tejido que lo rodea, previniendo de ese modo la

acumulación local cerca de los vasos. En arroz de secano favorecido el Si también protege la planta de

concentraciones altas de Fe y Mn al deprimir la absorción de estos dos elementos (Van der Vorm y Van

Diest (1979).  Los suelos arroceros donde se cultiva el arroz tienen cantidades muy altas de Fe y Mn

reducidos (punto 2.2.4).  La presencia de cantidades altas de Si en la planta parece aumentar la

proporción de espacios aéreos en los brotes y raíces permitiendo la llegada de O
2
 a las raíces.  El poder

oxidante de las raíces es así aumentado y los niveles tóxicos de Fe y Mn reducidos en la rizósfera

pueden volverse inofensivos.

El cultivo más importante que responde a Si es el arroz. Como se muestra en la Figura 19.1 de

una investigación de Park (1970) una significativa relación ocurre entre el contenido de Si en la paja de

arroz y el rendimiento de arroz-cáscara. El sílice especialmente promueve los órganos reproductivos

del arroz, como fue encontrado por Okuda y Takahashi (1966) en un experimento de cultivoo en

solución con arroz. Los datos de esta investigación que se muestran en la Tabla 19.1, indican clara-

mente que el Si tuvo un efecto particularmente beneficioso en el peso del grano. Además, otros com-

ponentes del rendimiento de grano, tal como el número de panículas, número de espiguillas por

panícula, y el porcentaje de granos completamente maduros fueron favorablemente influidos por el Si.

Figura 19.1 Relación entre el rendimimiento de arroz-cáscara y el contenido de SiO
2
 en la paja a la

cosecha (Park, 1979).

Rendimiento de arroz - cáscara (+/ha)

Contenido de SiO2 en la paja a la cosecha (%)
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Se conoce desde hace tiempo que la aplicación de fertilizantes que contienen silicio pueden

aumentar la disponibilidad del fosfato del suelo (Fisher, 1929). Experimentos en cebada en Rothamsted

en Inglaterra, citados por Russell (1973), demuestran que una aplicación anual de 450 kg ha-1 de

silicato de sodio aun continua aumentando la disponibilidad de fosfato luego de un siglo de uso. El

mismo efecto fue observado por Fox (1978) en suelos altamente meteorizados de Hawai, donde el P es

un factor limitante del crecimiento. La aplicación de CaSiO
3
 aumentó el crecimiento de plantas de soja

al aumentar la disponibilidad de P y por lo tanto su absorción. El mecanismo que lo explica es el

desplazamiento por el silicato agregado del H
2
PO

4

- adsorbido por los óxidos de Fe y Al. El desplaza-

miento ocurre muy rápidamente bajo condiciones ácidas y neutras. De acuerdo a Robson y Pitman

(1983) los silicatos solo pueden absorberse en presencia de fosfato cuando aumenta la superficie de

cargas negativas, lo que ocurre a pH mayor a 7. Los fertilizantes de silicio incluyen los silicatos solu-

bles, los sinterfosfato y las escorias de silicato de Ca. Ocasionalmente son utilizados en suelos bajos en

sílice para mejorar los rendimientos y calidad de los cultivos. Ayres (1966), por ejemplo, sostiene que

la aplicación de fertilizantes con sílice aumenta el rendimiento y contenidos de azúcar de la caña de

azúcar en suelos bajo en sílice. En suelos arroceros, las escorias de silicatos son empleadas a veces

para aumentar el pH del suelo y el sílice soluble (Russell, 1973).

19.3 Cobalto19.3 Cobalto19.3 Cobalto19.3 Cobalto19.3 Cobalto

La concentración de Co en la materia seca de las plantas que crecen en los suelo normalmente

está entre 0.02 a 0.5 ppm. En los suelos el contenido de Co es en general mucho más alto, siendo

comunes niveles desde 1 a 40 ppm, aunque se han informado muchos valores en exceso de 40 ppm

(Swaine, 1955; Vanselow, 1966). El Co ocurre en todas las rocas ígneas en concentraciones desde 1 a

varios cientos de ppm, siguiendo el nivel de Co estrechamente la distribución de Mg en los minerales

ferromagnésicos (Mitchell, 1964). En las rocas ultrabásicas, tales como dunita, perioditita y serpenti-

na, donde el contenido de Mg en los minerales ferromagnésicos es alto, puede presentarse niveles

desde 100 a 300 ppm de Co. Por otra parte rocas acídicas, incluyendo las graníticas que contienen

altos contenidos de Fe en los minerales ferromagnésicos, son bajos en Co con niveles desde 1 a 10

ppm. La distribución en las rocas sedimentarias es muy dependiente de su modo de formación. En el

rocas arcillosas como esquistos el contenido de Co puede ser relativamente alto, entre 20 y 40 ppm,

mientras que las areniscas y piedras calizas son generalmente pobres en Co con contenidos por

debajo de 5 ppm. En los suelos el Co ocurre principalmente en la estructura cristalina de los minerales

Tabla 19.2 El efecto del suministro de Si en el crecimiento y rendimiento de grano de arroz
(Okuda y Takahashi, 1965).

        Altura      Número de Número de        Porcentaje Peso de
                    cm           panículas/ espiguillas/     de granos  granos

    maceta   panícula completamente maduros
     maduros g/maceta

Sin Si 85       9.5     49.3 55    5.25
Con Si 94.5       11.6              63.2 76  10.83
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ferromagnésicos, y como tal no está disponible para las plantas (Mitchell, 1972). Después de que se

libera de estos minerales por meteorización, el Co2+ es mantenido en gran parte en forma intercambia-

ble o como complejo orgánico mineral. El Co2+ intercambiable está muy firmemente unido y como el

Cu2+ la concentración en la solución de suelo es extremadamente baja. La velocidad de meteorización

es más rápido en condiciones de drenaje pobre. Esto se refleja en una disponibilidad mayor del conte-

nido de Co que en los suelos libremente drenados derivados de materiales parenterales similares, aún

cuando el nivel de Co total en el suelo puede ser más bajo en los sitios pobremente drenados (Mitchell,

1964). El cobalto puede volverse no disponible por adsorción en las superficies de los óxidos de Mn. En

algunos suelos Australianos Taylor y McKenzie (1966) informaron que un promedio del 79 % del total

de Co del suelo estaba asociado con minerales de óxidos de Mn. Resultados similares se han informa-

do en Irlanda en suelos donde se ha observado enfermedad de deficiencia de cobalto en ovejas (Fleming,

1977).

Poco se conoce del mecanismo de absorción de Co por las plantas. Una vez dentro de la planta

si el Co es móvil o no depende en parte de la especie. En experimentos con pasturas usando Co

radiactivo Handreck y Riceman (1969) reportaron que el Co es fácilmente traslocado desde las hojas

maduras a los tejidos nuevos. Por contraste, en estudios de secuencia de edad en lupino, Robson et al

(1979) observaron que concentraciones de Co foliares aumentaban con la edad y que las concentracio-

nes en las hojas maduras eran mucho mas altas que en las hojas jóvenes. Aun cuando los nódulos

eran deficientes en Co este continuaba acumulándose en las hojas maduras, Estos hallazgos confir-

maron algo de los reportes en la antigua literatura que el Co no es fácilmente móvil en las plantas

(Gustafson y Schlessinger, 1956; Langston, 1956).

El Co se comporta como otros metales pesados. En modo similar al Fe, Mn, Zn y Cu, tiende a

formar compuestos de quelatos. Puede también forzar al desplazamiento de otros iones de sitios

fisiológicamente importantes y poder disminuir así la absorción y el  modo de acción de otros metales

pesados. Nicholas y Thomas (1954) observaron que el exceso de nutrición de Co indujo deficiencia de

Fe. Hewitt (1953) también informó que los efectos tóxicos del exceso de Co se asemejaba a la deficien-

cia de Mn. De ambas observaciones se indica que los efectos tóxicos del exceso de Co se relaciona con

el efecto del Co al desplazar a otros metales pesados de centros fisiológicamente importantes. Los

efectos de la toxicidad del Co en plantas resultan en hojas que son cloróticas y necróticas, y que

frecuentemente se marchitan completamente. La toxicidad de Co puede aliviarse por el Fe (Bollard,

1983)

Unas   pocas   especies   de   plantas son   menos   sensibles   a la toxicidad de Co.   En algunos

casos   el Co se acumula a niveles por encima de 100 veces de otras plantas creciendo en el mismo

suelo.   La especie   Nyssa   sylvatica  que  crece  en  el  sudeste  de  EE.UU.  puede tener  un  contenido

de  Co  aproximadamente   de  1000  ppm  en   la materia  seca.   Esta   especie   actúa   como   una

muy  buena  guía  de  la  disponibilidad  de  Co  y  valores   foliares   menores   a   5  ppm   son

indicativos  de  deficiencias   de   Co   para   la   alimentación   de rumiantes en pasturas de ese

ambiente (Vanselow, 1966). Otras especies en que se acumula el Co, sirven para indicar la presencia

de minerales cobaltíferos. Una de estas especies es la Crotolaria cobalticola (Fleur du Cobalto), que se

encontró en la región de Sharba del Zaire, ocurriendo solo en áreas ricas en Co. Valores desde 500 a

800  ppm Co  se han observado en la materia seca de estas especies (Duvigneaud y Denaeyer-de

Smet, 1959).
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Foto 19.2 Efecto de la adición de 0.1 µg de Co/l en la solución nutritiva el crecimiento de soja en

simbiosis con Rhizobium japonicum. Foto: Ahmed y Evans). Cortesía de Plenum Publishing Co.Ltd.).
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Ahora está bien establecido que el Co es esencial para la fijación simbiótica de N
2
 (Ahmed y

Evans, 1960) y crecimiento rizhobial (Lowe y Evans, 1962). El drástico efecto de la deficiencia de Co en

el medio nutritivo en el crecimiento de soja está mostrado en la foto 19.2. En estudios para investigar

el efecto del Co en las bacterias simbióticas fijadoras de N
2
 Rhizobium melilotii, Kliewer y Evans (1963)

fueron capaces de mostrar que al aumentar el suministro de Co aumentaba el crecimiento rhizobial, la

fijación de N
2
, el contenido de la co-enzima B

12
 y la formación de leghemoglobina en el rhizobio. De

este trabajos se concluye que los efectos del Co en la fijación de N
2
 parece ser mediado por el creci-

miento rhizobial y el Co contenido en la vitamina B
12

 y su forma de co-enzima.

Figura. 19.2 Estructura de la coenzima cobamide
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En la coenzima cobalamina, el Co está quelatado a 4 átomos de N en el centro de una estructu-

ra de porfirifina  (Figura 19.2).  Este complejo de Co provee un grupo prostético que está asociado  con

un nucleótido en la coenzima B
12

.  Dilworth et al (1979) llamó la atención a tres sistemas enzimáticos

específicos dependientes de la cobalamina en el Rizobio que pueden explicar la influencia del Co en la

nodulación y fijación del N
2
 en las leguminosas. Ellas son:

1.  Metilmalonil- coenzima mutasa, un enzima involucrada en la síntesis de haem en el bacteroides

necesarios para la producción de leghemoglobina  en los nódulos.  Esta puede explicar la correla-

ción entre la deficiencia de Co y una disminución en la concentración  de leghemoglobina en los

nódulos como observaron por ejemplo Gladstones et al.  (1977).

2. Ribonucleotido reductasa que está involucrado en la reducción de los  ribonucleotido

desoxiribonucleotidos y por lo tanto la síntesis del ADN.  La  deficiencia de cobalto puede así

esperarse  que  resulte  en  defectuosas  síntesis  de  ADN,  división  en  rizobios   y  un   aumento

en el  tamaño celular.  Esto  está  de   acuerdo   con   los  hallazgos de Chatel  et  al. (1978)  que

observó un número  má s pequeño   de   bacteroides   alargados   en   nódulos   radiculares

deficientes   en Co.

3.  Metionina sintetasa que está involucrada en la síntesis proteica.

El efecto de la deficiencia de Co en la formación y función de los nódulos fueron estudiados por

Dilworth et al.(1979) utilizando lupino dulce (Lupinus angustifolius) una especie particularmente sen-

sible a la deficiencia de Co.  Algunos resultados importantes se muestran en al Tabla 19.3 donde los

tratamientos inoculados con y sin Co son comparados. El Co no solo aumentó el peso de los nódulos,

el contenido de Co en los nódulos y el numero de bacteroides por nódulo, sino también aumentó las

concentraciones de cobalamina y leghemoglobina. Estos investigadores sugieren que el contenido de

cobalamina determina el de leghemoglobina probablemente a través de su efecto en la síntesis en el

bacteroide.  En las plantas deficientes en Co el comienzo de la fijación de N
2
 fue retrasado por varias

semanas debido al menor grado de infestación con Rizobium.  Curiosamente solamente 12 % del Co

presente en los nódulos ocurrieron como cobalamina, lo que hace preguntar acerca de la función del

Co, si es que existe.

Todavía  está  en  cuestión  si  además  de  su  requerimiento  en  la fijación simbiótica de N
2
,

el  Co  es  esencial  para   las  plantas superiores.  Las evidencias que sostienen  que  el   Co   se

requiere   por   las   plantas superiores fue adelantado por Hallsworth y sus colaboradores, que

informaron un significativo aumento en los rendimientos de peso seco de plantas no noduladas de

trébol  subterráneo, resultado de la adición de una concentración muy baja de Co al medio nutritivo

(Hallsworth et al. 1965;  Wilson  y  Hallsworth, 1965). Una respuesta similar del trigo al Co fue

observada por Wilson y Nicholas (1967) que también confirmó el trabajo anterior con un trébol subte-

rráneo no nodulado. Además estos investigadores informaron síntomas de deficiencia de Co en ambas

especies de plantas, que mostraron clorosis en las hojas más jóvenes. Los complejos de cobalto de

bajo peso molecular también fueron detectados en plantas cultivadas asépticamente, indicando así la

incorporación del Co en el metabolismo. Observaciones similares han sido hechas por Fries (1962)

quien detectó vitamina B
12

 en guisantes, trigo y lúpulo cultivado bajo condiciones asépticas. El trabajo

de  Wilson  y Nicholas (1967) es el primer informe de deficiencia de Co en plantas superiores. Mayores

evidencias, sin embargo, se requieren aún antes que el Co pueda clasificarse como un elemento

esencial.
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El cobalto también es de importancia en la nutrición animal. Está bien establecido que el Co es

un componente metálico de la Vitamina B
12

 que es esencial en el metabolismo de N de los rumiantes.

Niveles inadecuados de Co en las pasturas pueden conducir a síntomas de deficiencia de Co en ru-

miantes, caracterizado por una carencia de apetito, ausencia de crecimiento, y pobre habilidad

reproductiva. El nivel crítico de Co de la dieta de los rumiantes es cerca de 0.08 ppm en la materia seca

de la pastura (Underwood, 1971). Rumiantes con una dieta basada en forraje de pastos y granos de

cereal requieren generalmente suplementación de Co si los pastos son frecuentemente bajos en Co.

Niveles considerablemente más altos se encuentran en general en las leguminosas. Esto se muestra

en la Tabla 19.4 de un estudio comparativo entre gramíneas y leguminosas creciendo en varios sitios

diferentes y amplios tipos de suelos en EE.UU. (Kubota y Allaway, 1972).

La deficiencia de cobalto ocurre en suelos arenosos altamente lixiviados, suelos derivados de

rocas ígneas ácidas, en suelos altamente calcáreos o suelos turbosos. Está favorecido si el pH del suelo

es neutro a alcalino (Mitchell, 1972). Diversos extractantes ha sido utilizados para determinar rápida-

mente el Co soluble o disponible. Se incluyen el ácido acético al 2.5 % (pH 2.5), acetato de amonio N

neutro, o EDTA 0.05 M. Los extractos de ácido acético de suelos agrícolas normales dan niveles de Co

desde 0.05 a 2 ppm. Donde los valores son menores a 0.1 ppm puede sospecharse de deficiencia de

Co. La deficiencia puede ser controlada por administración de una sal de Co al suelo en la proporción

de 1 o 2 kg/ha. Si el suelo contiene grandes cantidades de minerales de manganeso, capaces inmovi-

lizar el cobalto, se requieren cantidades más altas (McKenzie, 1975).

Tabla 19.3. Influencia del agregado de Co a Lupinus angustifolius inoculado, crecido en
suelos deficiente en Co, en el peso de nódulos de corona y algunas propiedades en plantas
de 6 semanas de edad (Dilworth et al 1979)

Peso Nódulos Concentración  Número Cobalamina Leghemoglobina
 g-1 planta PF Co ng g-1 PS Bacteroide   Conc. ng   Concentración

                         109                ng g-1 PF          mg-1  PF

0.6        105       27       28.3                1.91
Sin Co 0.1          45       15                   5.9                0.71
Con Co

Tabla 19.4 Comparación de concentraciones de Co de comunes plantas de forraje crecidas en
amplios y  diferentes suelos (Kubota y Allaway 1972).

Especie   concentración de Co
µg / g de materia seca

Leguminosa Alfalfa 0.18
Trébol de alsike 0.27
Trébol rojo 0.15

Gramíneas Pasto brome 0.04
Bermuda 0.08
Timothy 0.04
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19.4 V19.4 V19.4 V19.4 V19.4 Vanadioanadioanadioanadioanadio

El vanadio está ampliamente distribuido en materiales biológicos y hay muchos reportes que

bajas concentraciones pueden tener un efecto favorable en el crecimiento de microorganismos, anima-

les y plantas superiores (Arnon y Wessel, 1953; Pratt, 1966). Se asegura que es esencial para el alga

verde Scenedesmus obliquus (Arnon y Wessel, 1953) aunque su papel es desconocido. Algunas evi-

dencias sugieren que el V puede sustituir parcialmente al Mo en la fijación de N
2
 en microorganismos,

pero la evidencia para la sustitución en la fijación simbiótica de N
2
 no es concluyente (Stewart, 1966).

En las plantas superiores altas no hay evidencias hasta ahora que el V sea un elemento esencial

para cualquier especie. Welch y Huffman (1973) cultivaron lechuga y tomate en solución nutritiva con

una concentración de V mucho más baja que la requerida por Scenedesmus obliquus. No se observó

ninguna evidencia de deficiencia de V; estos investigadores aseguraron que si el V es esencial para las

plantas, los niveles adecuados en tejidos vegetales son menores a 2 ng por g de peso seco. Esta

concentración está considerablemente por debajo de los valores normales encontrados en materiales

vegetales, que promedian cerca de 1 ppm.

En cantidades excesivas el V puede ser tóxico, tal como se ha observado en experimentos en

solución de cultivo (Warrington, 1955). Ni la deficiencia ni la toxicidad, sin embargo, son significativas

bajo condiciones de campo.
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No existe una división clara entre los elementos que son tóxicos para las plantas y aquellos que

tienen un efecto beneficioso o hasta esencial. El efecto de cualquier elemento en las plantas depende

no solamente de sus propiedades químicas, sino también de su concentración, y la presencia y con-

centraciones de otros elementos. La edad fisiológica y la especies en cuestión, así como otros factores

ambientales son también de importancia. Algunos elementos como Fe, Mn, Cu, B, Zn son esenciales

a bajas concentraciones pero son tóxicos a niveles más altos. Los efectos tóxicos de estos elementos

ya han sido discutidos en los capítulos apropiados de cada nutriente. En el caso de los metales pesa-

dos como plomo (Pb) y cadmio (Cd), la toxicidad es inducida por la emulación de elementos esenciales

en su absorción y comportamiento bioquímico.

2020202020.1 .1 .1 .1 .1 YYYYYodoodoodoodoodo

El yodo (I) y el bromo (Br) son típicos de la mayoría de los elementos descritos anteriormente.

No se ha demostrado para ninguno de los dos que sean esenciales para las plantas, pero de ambos se

considera que producen efectos estimulantes en el crecimiento de las plantas a bajas concentraciones.

Los efectos tóxicos son producidos a concentraciones más altas. Para el I, el efecto estimulante se ha

observado en niveles de I del orden de 0.1 ppm en suelo y solución nutritiva, mientras que los efectos

tóxicos ocurren con valores en exceso de 0.5 a 1.0 ppm (Martin, 1966). Esta última concentración es

considerablemente más alta que los niveles normales de I soluble, de modo que la toxicidad de I no

sido informada en suelos agrícolas.

Los efectos tóxicos de altos niveles de I comienzan en los hojas más maduros. En tomate se

vuelen cloróticas y caen, mientras que las hojas más jóvenes permanecen de color verde oscuro. El
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crecimiento está significativamente restringido y las hojas se ondulan ocurriendo necrosis en las pun-

tas y bordes. En los casos severos la planta muere. La toxicidad de yoduro se ha encontrado donde los

niveles en las plantas superan las 8 ppm.  Los niveles normales en plantas sanas oscilan en un rango

de 0 a 0.5 ppm. Niveles altos de Cl- pueden reducir los efectos tóxicos del I- lo que sugiere que hay un

efecto competitivo entre ambos elementos (Lewis y Powers, 1941). El yodo es requerido en nutrición

animal, ya que es un elemento esencial de la hormona tiroxina.

Las plantas superiores son capaces de incorporar I en la tirosina y así sintetizar moléculas tales

como 3-yodotirosina, 3,5-diyodotirosina, y 3',3,5-triyodotirosina, que están cercanamente relaciona-

das a la tirosina.

De acuerdo a Hsiao (1969) el I es esencial para el alga marina Patalonia fascia. Algunas algas

marinas pueden acumular I a concentraciones tan altas como 1 % en la materia seca.

20.2 Bromo20.2 Bromo20.2 Bromo20.2 Bromo20.2 Bromo

El Bromo es absorbido por las plantas como Br-. En general el ion no es tan tóxico como el I- y

sin duda ha sido utilizado en muchos estudios fisiológicos de absorción de iones.  Normalmente los

niveles de Br- en los suelos son muy bajos de modo que la toxicidad del Br- no ocurre naturalmente. En

años recientes, sin embargo, con el uso del Br- contenido en fumigantes de suelo como bromuro de

metilo, se han informado efectos tóxicos en un número de plantas sensibles como claveles, crisante-

mos, patatas, espinaca, y remolacha azucarera (Martin, 1966). Los síntomas de toxicidad de Br- se

semejan a los efectos del exceso de sales, y con frecuencia las hojas se vuelven cloróticas seguidas por

una necrosis de las puntas de las hojas en expansión y necrosis de los bordes. También puede resultar

una pobre germinación de las semillas.  Algunas especies de plantas son insensibles a la toxicidad de

Br-. Estas incluyen la zanahoria, tabaco y tomate. Estas especies pueden acumular mas de 2000 ppm

de Br- sin mostrar ningún efecto adverso. Niveles normales de Br- para el crecimiento de las plantas en

los suelo, sin embargo, son generalmente mucho más bajos y en el rango de 0  a 260 ppm (Martin,

1966), siendo las concentraciones más bajo las más frecuentes.

Tiroxina

3',3,5-triyodotirosina
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Hasta cierto punto el Br- puede sustituir parte del requerimiento de Cl- de las plantas (Broyer et

al. 1954). Ozanne et al. (1957) observaron que parte de este efecto es el resultado del desplazamiento

del Cl- de sitios no efectivos, tal como la raíz, a posiciones más esenciales. Estos investigadores tam-

bién observaron que el síntoma típico de la deficiencia de Cl- podía aliviarse con el agregado de Br-.

20.3 Flúor20.3 Flúor20.3 Flúor20.3 Flúor20.3 Flúor

El Flúor ocurre generalmente en el material vegetal en un rango de 2 a 20 ppm de la materia

seca, aunque algunas especies son capaces de acumular cantidades mucho más altas. El arbusto

venenoso sudafricano Dichapetalum cymosum por ejemplo, puede acumular hasta 200 ppm. En estas

especies el F está presente como fluoracetato. Este es tóxico para los animales ya que al ingerirlo se

convierte en fluorocitrato. Este inhibe competitivamentte la enzima aconitasa, responsable de la con-

versión de citrato a isocitrato en el ciclo de TCA. El té comercial también ha mostrado tener altos

niveles de F como 400 ppm (Mitchell y Edman, 1945) y también contener fluoroacetato. Para inducir

toxicidad, sin embargo, tienen que ingerirse cantidades muy grandes.

Niveles altos de F son generalmente tóxicos para las plantas. La respiración puede tanto esti-

mularse como inhibirse. De acuerdo a Miller y Miller (1974) la pulverización de soja con HF estimula la

respiración al principio y luego es seguida por una inhibición respiratoria. Es bien conocido que de las

enzimas respiratorias la enolasa en particular es muy sensible, aun para niveles bajos de F. La razón

para el efecto primario estimulante de la respiración, sin embargo, no es tan claro. De acuerdo con Lee

et al.(1965) las actividades de las enzimas glucosa 6 fosfato dehidrogenasa, catalasa, peroxidasa y

citocromo oxidasa en soja son todas aumentadas por el tratamiento con fluoruro. Esta bien puede

contribuir a la estimulación respiratoria primeramente observada. El fluoruro inhibe la pirofosfatasa

inorgánico y por lo tanto la oxidación de los ácidos grasos libres (Lehninger, 1975).

La toxicidad de flúor solamente se ha encontrado bajo condiciones de campo en regiones

industriales contaminadas donde ocurre el ácido hidroflórico.  La exposición de las plantas aun a unas

pocas ppb de ácido hidroflórico en un período de varios meses, da origen a efectos de toxicidad foliar

en muchos cultivos. Los síntomas difieren entre las especies, pero ocurren dos tipos básicos. Estas

son una necrosis marginal, a veces llamada «punta quemada», y una clorosis internerval (Bewer,

1966). La mayoría de las especies muestran una clorosis y daños marginales con clorosis internerval

como un síntoma anterior a una forma menos aguda de toxicidad. Algunas especies, incluyendo maíz,

sin embargo, solo muestran el efecto de la clorosis. Algunos cultivos son más sensibles que otros a la

toxicidad del ácido hidroflórico, y estos incluyen uvas y árboles frutales. Los cultivos que en general

acumulan altos niveles de F son menos sensibles. Los síntomas de toxicidad han sido discutidos en

detalle por Bewer, 1966).

El contenido total de F de un suelo no está en general relacionado a la disponibilidad de F. La

forma absorbida por las plantas es el fluoruro soluble, y los factores predominantes que controla el

nivel de este ion en la solución de suelo son el pH y la cantidad de Ca y P en el suelo (Hurd-Karrer,

1950). Cuando el pH del suelo es alto o cuando el Ca o P del suelo están presentes en grandes

cantidades, el fluoruro del suelo está fijado como fluoruro de calcio (CaF
2
 ) o silicofluoruro de aluminio

(Al
2
(SiF

6
)
2
). Aún cuando el nivel de fluoruro soluble es alto, como bajo condiciones ácidas del suelo, el
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F- no se absorbe rápidamente por las raíces de plantas. Esta baja absorción potencial del F- fue demos-

trada por Venkateswarlu et al. (1965) que comparó la absorción de F- y Cl- por raíces de cebada.

Cuando la concentración de los dos iones en la superficie de raíz fue idéntica, resultó una absorción de

Cl- 100 por ciento más alta. Estos efectos de pobre disponibilidad en el suelo y baja potencial de

absorción explica los niveles normalmente mínimos de F- en las plantas y la rareza de una toxicidad de

F- provocada por un exceso de absorción del suelo. El tema de flúor y la vida de las plantas ha sido

revisada por Weinstein (1977).

20.4 Aluminio20.4 Aluminio20.4 Aluminio20.4 Aluminio20.4 Aluminio

Más del 15% de la corteza terrestre está hecho de Al
2
O

3
. El aluminio es así un elemento impor-

tante del suelo, y junto con Si es el principal elemento encontrado en las estructuras cristalinas de los

minerales de arcilla primarios y secundarios. La solubilidad del Al en el suelo es demasiado baja en

suelos neutros y alcalinos como para ser tóxico para el crecimiento de las plantas. Hay sin duda

alguna, evidencias que bajos niveles de Al puede tener un efecto beneficioso en el crecimiento de las

plantas, aunque el mecanismo no es claro (Foy, 1974). Las plantas superiores contienen normalmente

cerca de 200 ppm de Al en la materia seca. En el té los niveles pueden llegar a ser tan altos como 2000

a 5000 ppm, y de acuerdo con Chenery (1955) el Al es necesario para el crecimiento normal del arbusto

de té. En general el contenido de Al en las raíces en mucho mas alto que las partes superiores de la

plata . Se supone que una proporción sustancial del Al de las raíces se fija en el espacio libre.

Como se mostró en el unto 2.2.5 la disolución de compuestos hidroxi- Al en el suelo depende

mucho del pH. Bajos valores de pH pueden resultar en altos niveles de Al soluble, que son tóxicos para

las plantas. En muchos suelos ácidos no es tanto la alta concentración de H+ en la solución de suelo,

sino las altas concentraciones de Al las que son dañinas para las plantas, en especial para el creci-

miento radicular. En suelos ácidos naturalmente cultivados en particular, la acidez del suelo con fre-

cuencia aumenta hacia abajo del perfil, de modo que la profundidad radicular de la planta está restrin-

gida y el agua y nutrientes del subsuelo no puede ser explorados. El primer efecto observable del Al en

las plantas es una limitación en el crecimiento de las raíces (Clarkson y Sanderson, 1969). Los ápices

de la raíz y las raíces laterales engrosan y se vuelven castaños (Foy et al, 1978). Con frecuencia son

afectados la absorción y la translocación  de fosfato a las partes superiores de la planta. La toxicidad en

las puntas es por lo tanto con frecuencia caracterizada por síntomas similares a los de deficiencia de P,

tales como hojas verde oscuras, crecimiento enanizado de la planta y tallos púrpuras (Foy, 1974). En

las células vegetales el Al puede interferir con el metabolismo de fosfato por la formación de complejos

estables de Al-fosfato. Investigaciones de Matsumoto (1980) y Morimura (1980)  indican que el Al  es

adsorbido a la doble helicoide del DNA  y así inhibe la separación de las cuerdas. De acuerdo a Siegel

y Haug (1983) el Al enlaza la calmodulina y de esta forma puede interferir  con varios procesos

enzimáticos. El plasmamembrana también es afectado por las altas concentraciones de Al como ha

sido demostrado por Hecht-Buchholz y Foy (1981). Este puede tener un efecto detrimental en la absor-

ción de iones. De acuerdo a Grimme (1983) el Al en especial retarda la absorción de Mg2+.

La toxicidad del aluminio con frecuencia está acompañada por altos niveles de Fe y Mn, y bajas

concentraciones de Ca y Mg en los tejidos de la planta. Esto es esperado ya que la toxicidad de Al está

asociada con condiciones ácidas del suelo, donde la disponibilidad de tanto Fe como Mn es alta y
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donde los niveles de Ca y Mg son con frecuencia bajos debido a la  lixiviación. La aplicación de cal es

el medio más efectivo de controlar la toxicidad de Al en suelos ácidos (Haynes, 1982). Las especies y

aún los cultivares de la misma especie difieren considerablemente en su tolerancia al exceso de Al

soluble o intercambiable. En la Tabla 20.1 se muestra ese ejemplo comparando los rendimientos de

tres cultivares de trigo creciendo en un suelo con toxicidad de Al (Foy et al. 1965 ). El suelo alto en este

experimento tuvo mucho menos efecto en «Atlas 66» que en los otros dos cultivares, «Monon» y

«Thatcher». La información de la tabla también muestra que el encalado alivió la toxicidad de Al y que

con un pH de 5.8 la toxicidad desapareció y obteniéndose los máximos rendimientos. A escala mun-

dial, los suelos ácidos constituyen uno de los factores principales que afectan el aumento de los

rendimientos de los cultivos debido a la toxicidad del Al y del Mn. La selección del material genético por

su tolerancia al Al y al Mn es por lo tanto de extrema importancia; el tema está recibiendo considerable

atención (ver Konzak et al. 1976).

Una razón de la respuesta diferencial de cultivares al Al se relaciona con la variable habilidad de

las plantas para modificar el pH de la interfase raíz-suelo. Así FOY et al. (1967) observó que cultivares

de trigo y cebada sensibles al Al disminuían el pH del medio de crecimiento más de lo que lo hacían los

cultivares tolerante al Al.  La disminución del pH inducida por la planta  incrementaba la solubilidad del

Al y por lo tanto el potencial tóxico. El mismo efecto se ha observado con la nutrición de NH
4
. La

absorción de cationes excede la de aniones ocurriendo una excreción de H+ asociada que disminuye el

pH en el entorno de la raíz. El efecto del Al en la depresión de crecimiento es así considerable-mente

mayor con nutrición con NH
4
 que con NO

3
 (Bartlett y Riego, 1972).

En algunos cultivares de trigo tolerante al Al el mecanismo de tolerancia está relacionado con el

hecho que estos cultivares también puede absorber NO
3

- en altas proporciones en presencia de NH
4
+.

La tolerancia al aluminio también puede depender de un mecanismo de exclusión del Al. Esto se ha

demostrado por Henning (1975) al experimentar con el cultivar de trigo tolerante al Al «Atlas» y el

cultivar sensible al Al «Brevor». Para el cultivar tolerante fue necesario cerca de 100 a 200 veces mas Al

en el medio que para el Al sensible «Brevor» antes que el Al penetrara en el plasmalemma de las células

meristemáticas de la raíz. Una vez dentro de la célula el Al fue igualmente dañino en ambos cultivares.

Estos ejemplos mostraron que el plasmalemma puede excluir al Al, y que en lo que en este aspecto

existen marcadas . diferencias entre cultivares. La tolerancia al aluminio puede también producirse por

ácidos orgánicos y el polifenoles que detoxifican el Al por quelación. Un típico ejemplo de esta clase de

tolerancia es el cultivo de té, que absorbe una gran cantidad de Al, que se almacena en el tejido más

maduro donde es detoxificado por compuestos orgánicos (Taliburdeen y Sivas-Ubramaniam, 1972).

ppm

Tabla 20.1 Efecto del encalado en 3 cultivares de trigo creciendo en un suelo con toxici-
dad de Al (Foy et al. 1965).

CaCO
3
 añadido, pH de Suelo  Rendimiento de parte aérea g     MS/maceta ppm

 Atlas 66                     Monon          Thatcher

              0 4.2       1.50    0.49       0.23
1500 5.1       4.23    3.66       3.71
3000 5.8       4.25    4.66       4.76
4500                     6.7        3.67              3.95       3.99
6000                     7.2        3.16              2.99       2.81
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Un muy útil trabajo de revisión en la toxicidad del metales y en especial en la toxicidad de Al ha sido

publicado por Foy et al. (1978).

20.5 Níquel20.5 Níquel20.5 Níquel20.5 Níquel20.5 Níquel

El níquel está estrechamente relacionado al cobalto (Co) tanto en sus propiedades químicas

como fisiológicas. Forma rápidamente compuestos quelatos y puede reemplazar a otros metales pesa-

dos en centros fisiológicamente importantes. Altas concentraciones de Ni tienen un efecto tóxico en

las plantas. En avena Vergnano y Hunter (1952) observaron que la toxicidad del Ni se semejó estrecha-

mente a la deficiencia de Fe, un hallazgo que puede relacionarse bien con el desplazamiento del Fe por

el Ni. Altas concentraciones de Ni en el medio nutritivo reducen la absorción de la mayoría de los otros

nutrientes (Crooke y Inkson, 1955). De acuerdo con Knight y Crooke (1956) esta reducción en la

absorción resulta de los efectos dañinos de altas concentraciones de Ni en las raíces. La fitotoxicidad

del Ni ha sido revisada por Mishra y Kar (1974).

La toxicidad aguda del Ni da origen a una clorosis. En los cereales estos muestran barras

pálidas amarillentas que recorren la longitud de la hoja. Con el tiempo toda la hoja puede volverse

blanca y en casos extremos ocurre necrosis en los márgenes de las hojas. En las dicotiledóneas la

toxicidad del Ni aparece como marcas cloróticas entre las nervaduras de la hoja, siendo los síntomas

similares a los de la deficiencia de Mn (Hewitt, 1953).

La mayoría de los suelos contienen apenas muy pequeñas cantidades de Ni, generalmente

menor a 100 ppm, bien por debajo del nivel en que ocurre toxicidad de Ni. Sin embargo, los suelos

derivados de rocas ígneas ultrabásicas y particularmente la serpentina,  puede contener entre 20 a 40

veces esta concentración siendo común la toxicidad de Ni en las plantas. Suelos de serpentina ocurren

en diversas regiones de todo el mundo, tanto en apartadas regiones montañosas como la Costa Pací-

fica de los EE.UU., el Norte de Escocia, parte de los Balcanes, sur de Rusia y Zimbabwe. Al meteorizarse

el mineral serpentina (H
4
MgFe)

5
Si

2
O produce un suelo característico con una flora asociada distintiva,

y una vegetación comparativamente escasa. Los suelos son ricos en Mg y Fe y pobres en Ca. Contie-

nen además niveles relativamente altos de Ni, Co y Cr. Krause (1962) informó niveles de 250 ppm de Ni

intercambiable en la capa superficial de suelo de tierra roja derivado de serpentina, en comparación de

niveles cercanos a 1 ppm que ocurren en general en suelos agrícolas. En los suelos derivados de

serpentina la proporción de Ca intercambiable a Mg (Ca/Mg) era extremadamente baja y en general

menor a 0.4. Los cereales, con excepción de la avena, son las cultivos agrícolas mejores capacitados

para tolerar estas condiciones.

La toxicidad de níquel puede con frecuencia aliviarse significativamente con el encalado. El

encalado disminuye no solamente la disponibilidad de Ni y Cr, también aumenta la baja proporción de

Ca/Mg intercambiable. La aplicación de potasio también reduce la aparición de la toxicidad de Ni pero

los fertilizantes fosfatados tienen el efecto inverso (Crooke e Inkson, 1955).

Normalmente el contenido de Ni en el material vegetal es cerca de 0.1 a 5 ppm de la materia

seca. Sin embargo, en suelos de serpentina, pueden ocurrir valores en exceso de 200 ppm en algunas

especies. Tales niveles son tóxicos para plantas no adaptadas a estos suelos. En experimentos de
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cultivo en arena suministrado con niveles crecientes de Ni, Vergnano y Hunter (1952) encontró con-

centraciones de Ni en la materia seca de la planta que variaba entre 1 y 1000 ppm. Los síntomas

tóxicos en avena, un cultivo sensible al Ni, se observó en plantas con contenido de Ni en exceso de 100

ppm (Crooke, 1956). La absorción de los cultivos menos sensibles es más baja. El níquel parece ser

móvil particularmente en el floema. Después de la absorción de cantidades considerables de Ni son

transferidas a las semillas y frutos (Cataldo et al., 1978; Mitchell et al. 1978).

El significado biológico del Ni como un posible micronutriente ha sido recientemente revisado

por Welch (1981). Se ha sugerido ahora que el Ni es esencial para los animales. Si también es esencial

para las plantas es aún un tema de especulación. Sin embargo, se ha demostrado que el Ni es parte

integral de la enzima ureasa (ver punto 6.1.4) aislada de semillas de frijoles (Dixon et al. 1975). Aún así

varios investigadores han establecido que las plantas que crecieron exclusivamente a base de urea N

tienen requerimientos de Ni (Gordon et al. 1978). Muchas especies vegetales incluyen las leguminosas

fijadoras de N
2
 (por ej. soja) acumulan grandes cantidades de ureidas (Streeter, 1979). Welch (1981)

argumenta que para que tales plantas utilicen completamente el N en estos compuestos en reacciones

anaeróbicas, debería requerirse ureasa y por lo tanto también el Ni.

20.6 Cromo20.6 Cromo20.6 Cromo20.6 Cromo20.6 Cromo

Exite mucho interés en el cromo (Cr) desde el relativamente reciente descubrimiento que parti-

cipa en el metabolismo de la glucosa mamaliana, pareciendo ser esencial al hombre y a los animales

(Lisk 1972). Sin embargo hasta ahora, no hay evidencias de un papel esencial en el metabolismo de las

plantas (Huffman y Allaway, 1973).

El nivel de Cr total en rocas ígneas y sedimentarias están en general en un rango cercano a 100

ppm. La mayoría de los suelos tienen menos de 100 ppm, aunque aquellos derivados de serpentina

puede contener varias unidades porcentuales de Cr. El Cr en el suelo está ampliamente no disponible

para las plantas, porque este ocurre en compuestos relativamente insolubles como cromito Fe-Cr
2
O

4
,

en mezclas de óxidos de Cr, Al y Fe, o en las estructuras cristalinas de los silicatos. Además en mezclas

de Cr3+ tenazmente unidas a los sitios cargados negativamente de las arcillas y materia orgánica. Los

cromatos (Cr hexavalente) son relativamente escasos y solo son estables en condiciones alcalinas

oxidantes (Allaway 1968).

La proporción de Cr absorbido y translocado por las plantas es baja. Se supone que el Cr3+ y el

CrO
4

2- son absorbidos por dos mecanismos diferentes (Bollard, 1983).  Al estudiar la absorción de CrCl
3

por plantas decapitadas de tomate de soluciones nutritivas, Tiffin (1972) encontró que el contenido de

Cr en los exudados del xylema eran solo cerca del 10 % de los niveles de Cr en la solución nutritiva. Aún

permitiendo el hecho que algo de Cr puede haberse asociado a sitios de intercambio en la raíz, los

resultados son indicativos de una baja proporción de absorción. Esto junto con la pobre disponibilidad

en suelo significa que niveles bajos de Cr son encontrados en el material vegetal, estando en general

en el orden de 0.02 a 1 ppm. Frank et al 1976) al investigar 296 suelos agrícolas de Ontario no encontró

acumulación de cromo en suelos que habían sido abonados con fertilizantes de NPK. Observaciones

similares fueron reportadas por Watanabe (1984) que investigó las parcelas de varios experimentos de

campo donde se habían agregado diferentes dosis de fertilizantes minerales y orgánicos. Los niveles

encontrados en los suelos estuvieron en el rango de 50 a 100 mg g-1. Hubo una tendencia a aumentar

el contenido e Cr en los suelos por la aplicación de fosfatos fundidos.
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Los efectos de la toxicidad de Cr han sido observados por Hunter y Vergnano (1953) en avena

suministrada con exceso de 5 ppm de Cr como sulfato de cromo. Las plantas que padecían de una

severa toxicidad de Cr tienen raíces pequeñas, y hojas estrechas, rojizas y morenas, cubiertas por

pequeñas partes muertas. La aguda esterilidad de algunos suelos de serpentina puede resultar de la

toxicidad de Cr, aunque en general están involucrados otros factores (ver punto 12.1). La literatura de

la toxicidad del Cr en relación a suelos de serpentina ha sido discutida por Pratt (1966).

20.7 Selenio20.7 Selenio20.7 Selenio20.7 Selenio20.7 Selenio

El selenio (Se) se semeja al azufre en sus propiedades químicas. En la absorción ocurre un

efecto competitivo entre el selenato y el sulfato, indicando que ambos iones tienen afinidad para los

mismos sitios de transporte (Leggett y Epstein, 1956). También se ha observado la incorporación de Se

en aminoácidos análogos a los de S (seleno-metionina y seleno-cisteína) en un grupo de especies

vegetales (Petersen y Butler, 1962).

Los efectos estimulantes de bajas concentraciones de Se en el crecimiento de la planta han sido

ocasionalmente informados. Sin embargo, los efectos tóxicos del exceso de Se que provocan

atrofiamientos y clorosis son mucho mejor conocidos. El crecimiento se retarda y aumenta el conteni-

do de Se. El selenio se concentra particularmente en los puntos de crecimiento, y semillas pudiendo

ocurrir contenidos de Se hasta de 1500 ppm (Trelease,1945). Las razones de la toxicidad del Se no son

claras. Se concuerda ampliamente que los compuestos de Se interfiere en el metabolismo del S al

reemplazarlo. Sin embargo, el Se no es capaz de reemplazar al S en todas sus funciones metabólicas.

Sin duda, en algunas especies hay evidencias que el Se aún sigue ciertas vías metabólicas no abiertas

al S (Shrift, 1969).

En la mayoría de los suelos el Se ocurre en concentraciones muy bajas, con frecuencia menor

a 0.2 ppm. En suelos ácidos y neutros, la disponibilidad de Se es baja y con frecuencia está presente

como selenito, que puede fijarse como selenito férrico. También puede formar complejos orgánicos, ó

puede ocurrir en los suelos bajo en varios estados de oxidación, dependiendo del potencial redox, del

pH, de los efectos microbiológicos y de la presencia de otros iones (Allaway, 1968). El selenato, la

forma absorbida por las plantas, ocurre solo bajo condiciones edáficas alcalinas bien aireadas. Tales

suelos ricos en Se, con altos niveles de selenato se encuentran principalmente bajo condiciones climáticas

áridas. Las plantas seleníferas indicadoras tales como la vicia lechosa Astragalus bisulcatus y A.pectinatus

son indígenas de estos suelos. Estas especies pueden acumular enormes cantidades de Se sin ningún

efecto pernicioso en su crecimiento siendo comunes niveles de varios miles de ppm de Se (Ganje,

1966). El crecimiento de pastos nativos en estos mismos suelos contienen solo unas pocas ppm de

Se.

Las diferencias entre las especies en su habilidad para acumular y tolerar Se no han sido

completamente explicadas. Se ha sugerido que en las plantas que no lo acumulan, el Se se encuentra

principalmente en las proteínas (Butler y Petersen, 1967) mientras que las plantas que lo acumulan

tienen la habilidad de sintetizar aminoácidos con Se no proteico evitando con esto la toxicidad. Virupaksha

y Shrift (1965) propusieron que el aminoácido proteico selenocisteína se convierte a metil selenocisteína

de Se , evitando de este modo disturbar el metabolismo proteico. Sin embargo, los hallazgos más

recientes de Nigam y McConnell (1976), utilizando selenato radioactivo encontró un porcentaje consi-

derable de radiactividad en las proteínas de la especie acumuladora de Se Astragalus bisulcatus. Estos
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investigadores sugieren que las diferencias entre especies en toxicidad de Se son difíciles de explicar

en términos de diferencias inter específicas de incorporación de proteínas.

El efecto de Se en nutrición animal es particularmente importante. El selenio es un elemento

esencial para los animales y se requiere en concentraciones muy bajas. La deficiencia se ha demostra-

do que resulta en una distrofia muscular en el ganado conocida como «enfermedad del músculo

blanco» así como pérdidas de pelo y plumas. Allaway (1968) sugirió que es aconsejable controlar el

nivel de Se en la comida y en los cultivos alimenticios dentro de un rango de 0.1 a 1 ppm, citando un

relevamiento en Estados Unidos que demostró que un tercio de los cultivos forrajeros y de grano

estaban debajo de este nivel óptimo. A concentraciones más altas, por encima de 5 ppm en la dieta

existe peligro de toxicidad de Se. Esto se conoce bien como la «enfermedad de alcali» en animales de

granja, ocurriendo en suelos alcalinos ricos en Se. En casos extremos puede resultar en pérdidas de

pelo y plumas, y en el ganado puede conducir a la malformación de pezuñas y dientes. Como el

selenato y el sulfato compiten en su absorción por las plantas, la absorción de selenato puede dismi-

nuir por la aplicación de sulfato. Este es un tratamiento terapéutico importante en suelos con toxicidad

de Se.

20.8 Plomo20.8 Plomo20.8 Plomo20.8 Plomo20.8 Plomo

El plomo es (Pb) un químico contaminante principal del ambiente y altamente tóxico para el

hombre. Ningún otro contaminante se ha acumulado en el hombre a niveles promedios tan cerca de

considerarse potencialmente venenoso desde el punto de vista clínico.

La principal fuente de contaminación de Pb surge de la combustión de la gasolina. De acuerdo

con Lagerwerff (1972) esta fuente contiene cerca del 80 % del total de Pb en la atmósfera. El plomo se

agrega a la gasolina como plomo tetra etilo, y es emitido ampliamente por los tubos de escape en

partículas diminutas como compuestos de Pb inorgánicos. Cerca del 50 % de ésta emisión cae en

alguna parte dentro de una región de 100 m de los caminos. El resto se distribuye ampliamente en la

biosfera. Esto se evidencia de los resultados de Murozumi et al. (1969) que muestra el dramático

aumento en el contenido de Pb en la nieve en los últimos treinta años en muestras tomadas del Norte

de la capa de hielo de Groenlandia. Este aumento debe ser casi totalmente atribuible al aumento del

consumo de gasolina. Las regiones industriales están particularmente contaminadas por el Pb trans-

portado por el aire. En Manchester, por ejemplo, una gran ciudad industrial en Inglaterra, se han

observado niveles de 1000 ppm en el polvo de la calle (Day et al., 1975). El nivel promedio de Pb en los

suelos en comparación es cercano de 15 ppm. Niveles de Pb en la sangre también se encontraron

considerablemente aumentados en personas viviendo cerca de los carreteras. La toxicidad con plomo

en el hombre también ha sido provocado por la contaminación del agua de la cañerías de Pb. Esta

también puede ser una importante fuente de contaminación de Pb.

El plomo es tóxico porque emula en muchos aspectos el comportamiento metabólico del Ca,

inhibienod muchos sistemas enzimáticos. En el hombre, uno de los principales intereses de la toxici-

dad del Pb es el daño del cerebro causado en particular a  los jóvenes. Hay evidencias que la contami-

nación de Pb puede inducir un comportamiento agresivo en los animales. Se cree que ésto también

puede ocurrir en humanos y Bryce-Smith y Waldron (1974) han presentado un caso muy fuerte impli-

cando al Pb como uno de los factores causales de la alta tasa de delincuencia en grandes ciudades
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industriales. Del punto de vista de nutrición vegetal es importante recordar que la contaminación de Pb

surge principalmente de fuentes aerotransportadas.

El contenido total de Pb en suelos agrícolas se sitúa entre 2  y 200 ppm. Los suelos con niveles

en exceso a estos valores son limitados relativamente a unas pocas regiones donde se ocurre depósi-

tos de minerales de Pb. En tales suelos el Pb en los horizontes superiores pueden alcanzar mas de

3000 ppm. Los efectos tóxicos del Pb pueden resultar en una reducción en el crecimiento de las

plantas, pero esto no se ha visto en general a campo y casi todas las observaciones que detallan

toxicidad de Pb en las plantas están restringidas a experimentos de cultivo en solución (Brewer, 1966).

Page et al. (1971) llevó a cabo un extenso estudio en la Autopista Santa Ana en el sur de California, una

autopista con una densidad de tráfico muy alta cercana a 70 000 autos por día. Estos investigadores

analizaron el Pb caído, y el contenido de Pb de 27 cultivos a diversas distancias del camino. Se conclu-

yó que el contenido de Pb contaminante dependió de varios factores incluyendo la distancia de la

autopista, naturaleza de la superficie colectora de las plantas, duración de la exposición, densidad de

tráfico y la dirección de los vientos prevalecientes. Muchos investigadores han mostrado que la conta-

minación de Pb sigue claramente las áreas de los caminos. La vegetación al lado de los caminos puede

tener niveles de 50 ppm de Pb, pero a distancias de solo 150 m mas lejos de los mismos, los niveles

caen normalmente a de 2 o 3 ppm. La contaminación ocurre solo en la parte exterior de la semilla,

hojas y tallos de la planta, y una alta proporción puede removerse por lavado. Los niveles de Pb en

grano, tubérculos y raíces son muy poco afectados y no se desvían mucho de los niveles normales

para tales tejidos, cerca de 0.5 ppm (Foy et al. 1978).

Esto es cierto si el Pb es provisto en forma inorgánica tales como Pb2+. El plomo orgánico sin

embargo, tal como el tetraetilo de Pb, trietilo de Pb y dietilo de Pb u otros derivados alkil de Pb, son

extremadamente móviles en el suelo y absorbidos por las plantas mucho mas rápidamente que el Pb2+.

Tales formas orgánicas de Pb pueden liberarse en los humos de combustión del petróleo si la combus-

tión es incompleta. Diehl et al (1983) encontró que concentraciones de 100 ppm de Pb2+ en el suelo no

tenían casi efectos en el crecimiento y rendimiento de trigo de primavera, mientras que la misma

concentración de Pb en forma orgánica (Pb tetralkil) inhibió casi completamente el crecimiento. Aun

dosis muy bajas como 10 ppm de Pb orgánico, resultaron en una drástica disminución del crecimien-

to. Estos autores que cultivaron trigo de primavera en macetas en un suelo normal, encontraron que el

Pb provisto en forma orgánica era traslocado a los granos en cantidades relativamente grandes. Así

niveles cercanos a mg g -1 se encontraron en la materia seca de granos. Este nivel está en el rango de

aquellos asociadas con severas reducciones del crecimiento en otras especies (Judel y Stelte, 1977).

De acuerdo a Bryce-Smith  (1975) el trialkil de Pb es un poderoso agente mutagénico que se conoce

como desarreglador del mecanismo de fibras del huso de la división celular, tanto en células animales

como vegetales. En  plantas de maíz, Malone et al (1974) han demostrado que el Pb primero se

concentra en las vesículas dictiosomas fuera del plasmalenna, para fusionarse con la pared celular

donde puede acumularse mucho Pb.

La contaminación de plomo por formas inorgánicas en los suelos está restringida generalmente

a los pocos cm principales del perfil de suelo (Heilenz, 1970). Esta retención en la parte superior del

perfil se relaciona con la probable fuerte adsorción de Pb
2
+ a las arcillas y coloides orgánicos, así como

a la formación de quelatos  insoluble de Pb con la materia orgánica (Lagerwerff, 1972). La disponibili-

dad del Pb del suelo es generalmente baja y puede además disminuirse por el encalado. Un pH alto del

suelo puede precipitar el Pb como hidróxido, fosfato o carbonato, así como posiblemente promover la
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formación de complejos de Pb con la materia orgánica. Los niveles aumentados de Ca2+ también

aumentan la competencia de Pb2+ por sitios de intercambio en la superficie de las raíces y del suelo.

En animales, la toxicidad de Pb interfiere con el metabolismo de Fe y la formación de haem. El

plomo inhibe dos pasos en la conversión de ácido d amino levulínico haem  (ver punto 3.2.3). Inhibe la

enzima ALA dehidrasa en la conversión de ácido d amino  levulínico (ALA) a porfobilinógeno (PBG).

También bloquea la formación de haem del coproporfirinógeno III. En la sangre y orina de pacientes

intoxicados por Pb hay por lo tanto un marcado aumento en los niveles de ALA y coproporfirina III (el

producto de oxidación de coproporfirinógeno III). No se conoce si el Pb tiene el mismo efecto en la

síntesis de haem en las células de las plantas.

20.9 Cadmio y otros metales pesados20.9 Cadmio y otros metales pesados20.9 Cadmio y otros metales pesados20.9 Cadmio y otros metales pesados20.9 Cadmio y otros metales pesados

Actualmente existe un considerable interés en la nutrición del Cd en las plantas. El Cadmio (Cd)

y el Zn son químicamente muy similares. El cadmio es capaz de imitar el comportamiento del elemento

esencial Zn en sus absorción y en sus funciones metabólicas. Sin embargo a diferencia del Zn, el Cd es

tóxico tanto para las plantas como para los animales. La causa básica de la toxicidad yace probable-

mente en la mucho mayor afinidad del Cd para los agrupamientos tiol (SH) en enzimas y otras proteí-

nas. La presencia de Cd por lo tanto, disturba la actividad enzimática. El exceso de Cd en plantas

también puede perturbar el metabolismo de Fe causando clorosis.

En nutrición animal el Cd es un veneno acumulativo. Se almacena principalmente en los riño-

nes y en parte también en el hígado y plexo. El exceso de Cd resulta en daño al túbulos del riñón, rinitis

(inflamación de la mucosa de la nariz), enfisema (una enfermedad crónica de los pulmones en que los

alvéolos se distienden excesivamente) así como otros desórdenes crónicos. Sin embargo, en marcado

contraste a los efectos de Pb, el Cd no induce desórdenes neurológicos.

Una condición de envenenamiento crónico del Cd que ha sido observado en la región urbana de

Toyama del Japón se conoce como la enfermedad de «Itai itai». El exceso de Cd en la dieta se ha

encontrado que disminuía las funciones del riñón y por lo tanto perturbaba el metabolismo del Ca y del

P, provocando enfermedades de los huesos. La enfermedad que es muy dolorosa, causa una excesiva

demineralización y fragilidad del esqueleto. Se ha observado particularmente en mujeres de mediana

edad cuyas reservas de Ca han sido deprimidas por frecuentes alumbramientos. Se ha rastreado la

causa de esta enfermedad resultando su causa detrás de una dieta de arroz cultivado en suelos conta-

minados con Cd que provenía de una mina cercana.

El Cadmio difiere marcadamente del Pb en que puede transportarse rápidamente del suelo a

través de las raíces a las partes superiores de la planta. Su disponibilidad depende mucho del pH del

suelo y la presencia de otros cationes. El calcio y el Zn en particular deprimen la absorción de Cd. El

proceso de absorción es probablemente pasivo y el movimiento en la planta se semeja al del Ca,

involucrándose sitios de intercambio (ver punto 11.2.1). En la mayoría de las especies vegetales el

transporte de Cd en los brotes es en general directamente proporcional a la concentración externa

(Jones et al. 1975; Petterson, 1976). Sin embargo, la translocación desde las hojas a las semillas es

baja, siendo el contenido de Cd de los granos de cereales en suelos altamente contaminados, apenas

excediendo 1 ppm (Sommer, 1979). De acuerdo con Chaney y Hornick (1978) esta es la fuente del 50
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% del Cd en promedio de la dieta en los EE.UU. Existen muchas evidencias que los cultivos y los

genotipos varían marcadamente en el Cd absorbido, ofreciendo un medio para retener el Cd en bajos

niveles en la planta. Este tópico junto con otros aspectos generales de la toxicidad de metales pesados

ha sido revisado recientemente por Marschner (1982).

La fuente principal de contaminación de Cd del ambiente son las fundiciones de metales. Los

fundidores de zinc son particularmente notorios en esto aspecto ya que la relación Cd:Zn en minerales

de Zn está generalmente en el orden de 1:350. Además, los suelos a lo largo de los bordes del camino

están contaminado con el Cd de cubiertas y aceites lubricantes (Lagerwerff, 1972). El Cd en los suelos

puede resultar de la aplicación de barros cloacales. El contenido de Cd en los barros puede variar

considerablemente. Los barros de desagües de las áreas industriales generalmente tiene un contenido

de metales pesados mayor al de las áreas residenciales. Vlamis et al (1985) reportó un contenido de Cd

de 37 mg g-1 en los desagües de una área industrial urbana mientras que los de un área residencial

eran solo de 8 mg g-1. Estos autores testaron ambos tipos de barros en experimentos de campo. En un

período de siete años de experimentación donde se cultivo cebada, la aplicación del barro industrial en

las parcelas condujo a un marcado aumento de Cd en los granos llegando a una concentración de 0.6

mg g-1. Por contraste los granos de cebada de las parcelas donde se había aplicado desagües residen-

ciales el aumento del contenido de Cd fue solo muy pequeño, alcanzando un valor final de 0.1 mg g-1

g. La disponibilidad de Cd en los suelos disminuye a medida que aumenta el pH. El cadmio se agrega

a los suelos en cantidades muy pequeñas con los fertilizantes fosfatados (Williams y David (1973).

Mortvedt y Osborn (1982) encontraron que al aumentar las dosis de aplicación de fertilizantes fosfatados

resultaron en mayores contenidos de Cd en los granos de trigo de invierno y maíz. La absorción y

disponibilidad de fosfatos de Cd decreció de acuerdo a la siguiente secuencia Cd(H
2
PO

4
)
2
 > CdHPO

4
 >

Cd
3
(PO

4
)
2
. El contenido de Cd en las rocas fosfatadas varía ampliamente de acuerdo a su origen como

puede verse en la tabla 20.2, (Baechle y Wolstein, 1984).

El peligro particular con el Cd es que la planta no necesariamente actúa como indicadora de

niveles tóxicos para los animales ya que las plantas toleran niveles más altos de Cd que lo hacen

animales.  Lo mismo es verdadero para el mercurio (Hg) o el titanio (Ti) como pueden verse en la Tabla

20.3, pero estos elementos son de menor significado práctico.  Las plantas pueden así parecer bastan-

Tabla 10.2  Contenidos de Cd en varias rocas fosfatadas (Baechle  Wolstein, 1984).

Origen Nombre Contenido medio de Cd mg kg-1

URSS Fosfato de Kola 0.3
USA Fosfato de Florida 7
URSS Fosfato de Carolina del Norte 36
ISRAEL Fosfato de Oron 3
ISRAEL Fosfato de Nahal Zin 20
MARRUECOS Fosfato de Khouribga 12
MARRUECOS Fosfato de Joussufia 4
ARGELIA Fosfato de Argel 23
SAHARA ESPAÑOL Fosfato de Bu Craa 43
TUNEZ Fosfato de Gafsa 56
TOGO Fosfato de Togo 53
SENEGAL Fosfato de Taiba 84
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te saludables pero contener altas concentraciones de estos tres elementos completamente inacepta-

bles en la dieta animal y humana. Los problemas de toxicidad de metales pesados han sido considera-

dos en un útil trabajo de revisión de Sauerbeck, (1982). Este autor cita experimentos que muestran que

la absorción de Ti puede diferir  considerablemente entre especies. La absorción de Ti de colza puede

ser hasta 40 veces mayores que la de gramíneas o espinacas.

La absorción de metales pesados depende mucho de las condiciones del suelo. La disponibili-

dad en general disminuye con el aumento del nivel de pH y los contenidos de arcilla y humus.  Por esta

razón es muy difícil de establecer críticos de niveles de suelo para metales pesados. No obstante como

primer enfoque en el control de los contenidos de metales pesados en suelos agrícolas  y hortícolas, se

han propuesto contenidos críticos para varios metales pesados en suelos de la República Federal de

Alemania como se muestra en la Tabla 20.4.

Tabla 20.3  Concentraciones críticas de diverso metales pesados en plantas y en la dieta de
animales.  Los niveles más altos son tóxicos (Sauerbeck, 1982).

Plantas Animales
           mg g-1          en el peso seco

Cd 5 - 10 0.5 - 1
Hg 2 - 5 1
Ti 20 - 30 5
Co 10 - 20 10 - 20
Cr 1 - 2 50 - 3000
Cu 15 - 20 30 - 100
Ni 20 - 30 50 - 60
Pb 10 - 20 10 - 30
Zn 150- 200 500

Tabla 20.4 Contenidos críticos de metales pesados en suelos (mg g-1 de suelo seco al aire).

Pb 100  Ni 50

Cd   3  Hg  2

Cr 100  Zn 300

Cu 100
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