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ADAPTACION DE PLANTAS A TOXICIDADES DE AL Y MN

EN SUELOS ACIDOS

José G. Salinas

INTRODUCCION. -

Aproximadamente el 60% de la superficie de América Tropical estd cubier-
ta de Oxisoles y Ultisoles siendo de esta manera el bloque mis extenso de
tierra potencialmente arable. La extension de esta drea asi como también
su favorable localizacion y topografia constituyen un potencial para la

utilizacién agricola intensiva. (Kellogg y Orvedal, 1969).

A pesar de su favorable topografia y clima para la produccidon intensiva
de cultivos y el mejoramiento logistico y social, el desarrollo agricola
en estas dreas ha estado limitade. E1 principal obstdculo para la produc-
cion agricola es la baja fertilidad natural del suelo, la cual es inadecua-
da para sistemas de manejo primitivo y tradicional asi como también para
una tecnologia directamente transferida de E.E.U.U. y Europa. La gran ma-
yoria de los suelos del tropico americano presenta un "complejo de inferti-
lidad", el cual identifica una deficiencia general de varios macro y micro

elementos, alta acidez, toxicidades de Al y/o Mn, y alta retencidn de P.

La toxicidad de Al es uno de los prominentes factores que limita el de-
sarrollo agricola en la mayoria de estos suelos. Altos niveles de satura-
cion de Al reducen el crecimiento radicular y afectan severamente el rendi-
miento de los cultivos. (Gonzalez, 1976). Ademds del Al, el Mn constituye

también otro factor limitante de la condicidn dcida de estos suelos.

Otra importante limitacion es que el suministro natural de P disponible

es generalmente bastante bajo y relativamente altas cantidades de fertili-



zantes fosforado son requeridas para obtener rendimientos adecuados (Kam-
prath, 1977). Este Gltimo aspecto es relativo a la gran capacidad de re-
tencién de P por parte de estos suelos, 10 que causa serias limitaciones

agrondmicas y econdmicas debido a los altos costos de fertilizantes fosfo

rados.

Durante los Gltimos afos, se ha realizado en estos suelos una conside-
rable investigacidn basada principa]ménte en el concepto de modificar el
suelo para el desarrollo de las plantas (Soares et al., 1975; Gonzalez,
1976; CPAC, 1976; Yost, 1977). De aqui, la principal estrategia usada
para anular los efectos limitantes del complejo dcido infertil del suelo
ha sido fertilizar y encalar a niveles "Optimos" y tomar ventaja de sus
efectos residua]es.. Ademds, variedades comerciales han sido selecciona-
das para altos rendimientos, resistencia a plagas y enfermedades con poca
atencion a las propiedades del suelo, debido a que el trabajo de mejora-
miento y seleccion ha sido 1levado a cabo bajo condiciones dptimas del

suelo.

Una alternativa para la produccidn agricola en estas extensas dreas de
suelos dcidos es adaptar la planta a las limitaciones especificas de fer-

tilidad del suelo. (Spain et al., 1975; Salinas, 1978). Muy poco se ha

in situ” consideran

hecho en tratar de seleccionar especies y variedades

do las condiciones adversas de suelo-planta, las cuales constituyen el
factor mds limitante para la produccidn agricola en la América Tropical.
E1 caso es que recien, durante los Gltimos afos tanto fitomejoradores, fi-
si6logos como especialistas en suelos, han reconocido la existencia de di-
ferencias entre especies y variedades para tolerar condiciones adversas
del suelo (Foy, 1974, 1976; Clark, 1975; Spain et al., 1975; Lorenagan y

Asher, 1967; Spain, 1977; Rhue y Grogan, 1977; Salinas, 1978). Las tole-

rancias mds importantes en especies y variedades cultivadas en suelos
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dcidos son referidas a sequia, toxicidades de Al y/o Mn, y bajos niveles
de P disponible. Consecuentemente, un mejor entendimiento sobre la tole-
rancia de especies y variedades a tales condiciones adversas del suelo,
que son tipicas de extensas dreas de América Tropical, puede proporcionar
un significativo aporte al adaptar plantas en estas dreas, 1o cual puede
determinar una menor inversién en fertilizantes y cal. (Spain et al., 1975;
Foy, 1975; Salinas y Sénchez, 1976; Spain, 1977; Salinas, 1978). Esto no
implica la eliminacidon total de fertilizantes y cal, pero si puede dismi-
nuir las tasas de aplicacién de fertilizantes y requerimentos de cal, ne-
cesarios para obtener rendimientos adecuados. E1 propésito de este traba-
Jo es mostrar evidencia de la adaptabilidad de especies y variedades en
suelos acidos con problemas de toxicidades de Al y/o Mn, ya que estas ca-
racteristicas son componentes revelantes de la baja fertilidad natural de
muchos suelos tropicales altamente meteorizados. E1 objetivo final es sen
sibilizar a los investigadores agricolas de la América Tropical para que
consideren la relacién suelo-planta como un factor importante en la incor-

poracion de estas areas a la produccion agricola.

CARACTERIZACION DE LOS SUELOS.-

Durante los G1timos diez afios se ha enfatizado bastante el estudio de
la distribucion geografica y propiedades de los suelos en América Tropi-
cal. Un resultado de estos estudios es el mapa tentativo de Ordenes de
Suelo desarrollado por Sdnchez e Isbell (1979) y modificado por Sdnchez
y Cochrane (1979). La Figura 1 muestra el mapa tentativo, y la Tabla 1
la distribucion de Ordenes de Suelo en funcib6n de fajas altitudinales.

Los Oxisoles representan el orden mds extenso cubriendo 34% de la superfi-

cie tropical, seguidos por Ultisoles con 22%, Inceptisoles con 16%,
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Alfisoles con 12%, Entisoles con 8% y pequeiias dreas de Mollisoles, Aridi-

soles, Vertisoles e Histosoles.

Las regiones con Oxisoles-Ultisoles de América Tropical presentan con
predominio dos tipos de vegetacidon nativa: sabanas y bosques. La sabana
total caracterizando alrededor de 300 millones de hectdreas, de las cuales
la sabana central de Brasil denominada Cerrado constituye la regidn mds ex
tensa con 180 millones de hectdreas, seguida por los Llanos de Colombia y
Venezuela. Las dreas boscosas cubren alrededor de 550 millones de hectd-
reas y es caracterizada principalmente por la Selva Amazdnica con pequefias

dreas boscosas a 1o largo del continente (Sdnchez, 1977).

Las principales propiedades de Oxisoles y Ultisoles del trépico sudame-
ricano pueden ser caracterizadas en base a varios perfiles representativos
que son dados en la Tabla 2. Con pocas excepciones, la mayoria de estos
suelos son profundos y bien drenados, 1o cual desde el punto de vista fisi-
co, no presentan impedimento para el desarrollo radicular. Los Oxisoles,
por definicion, representan a los suelos con el mayor grado de meteoriza-
cion con una excelente estructura qranular lo cual permite el trdfico de
maquinaria agricola luego de fuertes 1luvias. Por otra parte, estos sue-
los caracterizan las superficies de tierra que han estado estables por
mucho tiempo reflejando de esta manera su antiqguedad. En general, estos
suelos tienen una baja capacidad de retencidén agua (Lopes, 1977) y ademds,
el enraizamiento profundo es cominmente 1imitado,no por barrera fisica sino
por la toxicidad de ﬁluminio del subsuelo que anula la utilizacidn de aguay
nutrimentos del subsuelo, con serias implicaciones en los periodos secos
durante la época 1luviosa (Wolf, 1975). En contraste, los Ultisoles pre-
sentan un marcado aumento del contenido de arcilla con la profundidad

(horizonte argilico). Muchos de estos suelos son arenosos en la capa



arable con susceptibilidad a una compactacién por uso de maquinaria agrico-
la y también susceptibles a ser erosionados (Seubert et al., 1977, Rodri-
guez, 1976). Con excepcidn de la baja capacidad de retencién de agua de
los Oxisoles y la susceptibilidad de erosion en Ultisoles arenosos, locali-
zados principalmente en pendientes acentuadas, las propiedades fisicas de

estos suelos son excelentes.

Respecto a las propiedades quimicaﬁ, éstas son opuestas a las propieda-
des fisicas. Debido al estado avanzado de meteorizacidn, tanto Oxisoles
como UTtisoles estdn desprovistos de la mayoria de sus minerales primarios
y presentan una mineralogia de arcillas dominada por kaolinita y 6xidos de
Fe y Al. (Weaver,1974; Uehara y Keng, 1975). La Tabla 3 muestra las limi-
taciones eddficas de estos suelos en funcidén de la extensidn que cubren.
Practicamente el grado de deficiencias minerales y toxicidad de Al que pre-
sentan estos suelos los ubican dentro un "complejo de infertilidad natural”.
Especificamente, observando algunas propiedades quimicas en la Tabla 2,
estos suelos muestran valores extremadamente bajos de pH a través del per-
fil, contenido moderado de materia orgdnica, altos niveles de Al intercam-
biable, bajos niveles de Ca, Mg y K, una baja capacidad de intercambio ca-
tionico efectiva debido a la baja actividad de las arcillas y una alta

proporcion de saturacion de aluminio en los sitios de cambio.

Un parametro quimico adicional de importancia practica es la habilidad
de estos suelos para transformar formas solubles de P en menos solubles,
Bennema (1961) sugiridé que estos suelos altamente meteorizados absorben
grandes cantidades de P debido al estado quimico de meteorizacidn, carac-
terizado por los niveles altos de 6xidos de Fe y Al. E1 fésforo reacciona
con estos compuestos,y la magnitud de sus efectos depende de las propieda-

des quimicas de estos suelos (Kamprath, 1977). E1 resultado de ésto es
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generalmente una baja en la disponibilidad de P para el crecimiento de las
plantas. La determinacidn de P disponible en estos suelos por una varie-
dad de soluciones extractantes da valores muy bajos con un rango que fluc-
tdan desde trazas a 3 ppm P. (Sdnchez, 1977) y en algunos casos, se requie-

re de equipo sensible para detectar el P disponible. (Smyth, 1976).

Toxicidad de Al.-

La razon por la inhabilidad de las plantas para crecer en suelos dcidos,
y los efectos inhibitorios del subsuelo dcido sobre la penetracidn radicu-
lar, ha constituido una pregunta de interés por muchos afos (Tisdale y
Nelson, 1966). Aunque la presencia de Al intercambiable en suelos dcidos
ha sido conocida desde comienzos de este siglo (Veitch, 1904), la idea del
efecto detrimental de la acidez del suelo sobre el crecimiento de las plan-
tas, a causa de concentraciones tdxicas de Al, fue aparentemente sugerido
por Abbott y colaboradores (1913). La revisidon inicial de la literatura
sobre el Al en el suelo fue hecha por Ragland (1959), y la mds reciente

por Coleman y Thomas (1967), Adams (1974), y McLean (1976).

La mayoria de los suelos altamente meteorizados presentan bajas reser-
vas de Ca y Mg, de manera que el Al es el cation principal en los sitios
de cambio. La contribucidn del clima es considerada como un importante
factor en el desarrollo de la acidez del suelo y la toxicidad de Al en sue-
los dcidos. En efecto, Kamprath y Foy (1971) remarcaron que en regiones
tropicales la acidez del suelo toma lugar como resultado de la remocion de
bases y un incremento de H y Al debido a la fluctuacidn de precipitacidn

y evapotranspiracion.

La reactividad del Al en suelos acidos varia con la forma en la cual

- + ;
ocurre, disminuyendo en orden desde la forma Al 3 soluble en agua a mono-



meros de OH-A1, hasta formas polimerizadas de hidroxidos de Al. Rehiente-
mente, McLean (1976), remarcdé nuevamente que el proceso hidrolitico del Al
y por lo tanto su solubilidad en la so]dciﬁn del suelo es afectada por el
pH de 1a solucién. La secuencia de las posibles formas de Al pueden ser

representada en la siguiente progresifn:

pH suelo Solubilidad Al

arts + o HO—= ALOH)2 4 K 4.0~ 4.5 A
(o) + Mo —=nr(oH); WY 4.5- 5.5 aumenta
AL(OH),S +  H0—— AI(OH), + H' 5.5- 7.5  baja o ninguna
AT(OH), + H0—=AT(0H);, + H' 7.5- 9.0

AI(OH); + H0—>=AI(OH); + W 9.0- 9.5 aumenta
AT(OH); + H0—AI(OH)g  + H' 9.5-10.0 +

De esta secuencia puede concluirse que la solubilidad del Al es bastan-
te baja dentro el rango de pH entre 5.5 a 7.5 donde es precipitado y perma-
nece relativamente insoluble como AI(OH)3. Por debajo de pH 5.5 y sobre
pH 7.5, las concentraciones de Al aumentan rdpidamente. La pregunta, que
emana, es relativa a la forma toxica de Al para las plantas. Datos presen
tados por Kerridge (1969) indican que el Al fue considerablemente mds téxi
co para las plantas a pH 4.5 que a pH 4.0 y sugirido que un producto hidro-
1itico de Al en vez de la forma soluble A1+3 seria responsable en la inhi-
bicién del crecimiento radicular. A medida que el pH aumenta de 4.0 a
4.5 1a solubilidad de A1*3 disminuye, mientras que 1a forma hidrolitica
MOH+2 aumenta (Raupach, 1963). Consecuentemente, Moore (1974) concluyé

que la forma A10H'2

es responsable de los efectos adversos del Al sobre el
crecimiento de las plantas y especificamente sobre el crecimiento radicu-

lar. Sin embargo, 1a solubilidad del Al y la severidad de sus efectos



toxicos sobre las plantas son afectadas por varios factores del suelo, in-
cluyendo pH, mineral de arcilla predominante, concentracidén de otros catio-
nes y contenido de materia organica (McCart y Kamprath, 1965; Evans y Kam-

prath, 1970; McLean, 1976).

Suelos dcidos con pH debajo de 5.5 tienen una gran porcidén de sus car-
gas negativas ocupadas por A1+3 el cyal puede ser desplazado por otros ca-
tiones. Este Al desplazado normalmente es denominado Al intercambiable, el
cual es extractado con una solucién no bufferizada de KC1 IN y titulado con
una base (Lin y Coleman, 1960; Bhumbla y McLean, 1965). Debido a que canti
dades apreciables de Al intercambiable son tdxicas para muchas especies de
plantas ha sido sugerido que este Al puede ser neutralizado afiadiendo
CaC03(ca1) al suelo a una tasa equivalente de 1.5 a 2 veces el Al intercam-
biable (Kamprath, 1970). E1 porcentaje de saturacion de Al relativo a la
capacidad de intercambio catidnico efectivo es otra medida (til de la aci-
dez del suelo. La saturacion de Al es l1a relacidon entre el Al intercambia-
ble extractado con una solucién normal no bufferizada de KC1 y la suma de
bases intercambiables mds el Al intercambiable. HNye y colaboradores (1961),
Evans y Kamprath (1970), y Cate y Sukhai (1964), encontraron que en suelos
dcidos el porcentaje de saturacion de Al determina la concentracion de Al
en la solucion del suelo. Ellos observaron que cuando Ta saturacidn de Al
fue mayor del 60% una cantidad apreciable de Al estuvo presente en la solu-
c¢ién del suelo. Por otra parte, la relacion entre pH del suelo y la satu-
racion de Al es consistente con varias observaciones hechas en muchos sue-
los dcidos del trépico (Brams, 1971; Fox et al., 1962; Popenoe, 1960; Soa-
res et al., 1975; Abrufia et al., 1974). Ademds, a pesar de haberse demos-
trado que el pH del suelo estd relacionado con el crecimiento radicular
(Pearson, 1975), el nivel de Al en la solucidon del suelo es usualmente el

factor responsable por el reducido crecimento radicular en suelos dcidos
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(Adams y Lund, 1966). En conclusibn, el Al eﬁ la solucidn del suelo y el
porcentaje de saturacion de Al estdn relacionados en suelos dcidos (Evans

y Kamprath, 1970; Brenes y Pearson, 1973; Gonzalez, 1976), asi como también
el porcentaje de saturacion de Al y la respuesta de la planta (Abrufia et al,
1970, 1974; Sartain y Kamprath, 1975; Salinas, 1978). De aqui, aunque la
actividad quimica del Al en la solucién del suelo es probablemente el mejor
pardmetro para estimar el potencial féxico del Al de un suelo, el porcenta-
je de saturacion de Al provee una indicacion satisfactoria de la acidez del

suelo y es mucho mds simple su determinacidn.

Ademds, debido a los niveles bajos de bases cambiables, la alta satura-
cion de Al juega un importante rol en estos suelos acidos (Olmos y Camargo,
1976; Freitas y Silveira, 1977). En efecto, Lopes y Cox (1977) sugieren
que en la mayoria de los casos el porcentaje de saturacidon de Al deberfia
ser considerado primero, ya que en suelos dcidos teniendo el mismo nivel
de Al intercambiable pero diferente porcentaje de saturacion de Al, es de
esperar que la respuesta de un cultivo dado sea diferente al encalar con

la misma cantidad en base a la neutralizacidon del Al intercambiable.

Toxicidad de Manganeso.-

Otro de los factores limitantes para el crecimiento de las plantas en
suelos dcidos constituye la toxicidad de Mn. E1 efecto téxico del Mn ge-
neralmente ocurre a pH del suelo inferior a 5.5, Sin embargo, en suelos
inundados o compaétados, el exceso de Mn puede limitar el crecimiente de
las plantas a pH 6.0 o mayor (Siman et al., 1974). Bajo estas condiciones,
de aireacién pobre, el Mn es reducido a la forma bivalente, la cual es dis

ponible para las plantas. (Foy, 1976). Consecuentemente, la toxicidad de

Mn puede ocurrir a valores de pH similares a la toxicidad de Al asi como
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también a valores de pH que son demasiado altos para que el Al sea soluble en
concentraciones tdoxicas. La absorcidn de Mn depende mayormente de la acti-
vidad de Mn bivalente en la solucién del suelo y es dependiente de l1a pre-

sencia de Mn fdacilmente reducible en el suelo. (Pearson, 1975).

Contrariamente al efecto tdxico del Al en las plantas, el Mn no parece
afectar directamente el sistema radicular, pero puede reducir su crecimien-
to indirectamente al afectar la parte aérea. Un exceso de Mn produce sin-
tomas mas definidos que el Al en la parte aérea,y el grado de toxicidad
estd relacionado a su acumulacion en la parte aérea y no en las raices
(Foy, 1976). La toxicidad de Mn estd caracterizada por una clorosis margi-
nal y una distorcion de l1as hojas jovenes asociada con acumulacidén locali-
zada de Mn en el tejido foliar. (Foy, 1973; Vlamis et al., 1973). Una to-
xicidad severa de Mn ocasiona que el sistema radicular se torne café pero,
usualmente, solo después que el follaje ha sido afectado. En muchos casos,
clorosis intervenal ha sido observada y este efecto ha sido explicado en

el sentido de que el Mn induce una deficiencia de Fe (Hewitt, 1963).

MECANISMOS DE TOLERANCIA A ALUMINIO ENTRE ESPECIES Y VARIEDADES.-

La caracterizacion de especies y variedades tolerantes a Al ha sido es-
tudiada por medio siglo (Hartwell y Pember, 1918; McLean y Gilbert, 1927;
Hewitt, 1948; Aimi y Murakami, 1964; Foy y Brown, 1963; Clarkson, 1966;
Adams y Pearson, 1970; Foy, 1976; Spain, 1977; Salinas, 1978). EStos es-
tudios han usado una diversidad de especies y variedades cuyas respuestas

han mostrado la evidencia de tal tolerancia diferencial.

Parece que la tolerancia a Al entre especies y variedades se debe a
una adaptacidn genética como resultado de una seleccidn involuntaria en

suelos acidos (Foy, 1976). La genética de la tolerancia a Al estd actual-
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mente bajo estudio (Devine et al., 1976), pero la naturaleza de la toleran-
cia diferencial no ha sido esclarecida al presente, debido a que los meca-
nismos exactos de toxicidad de Al no estdn todavia completamente conocidos

(Foy, 1976).

"+ Varios intentos se han hecho para explicar la causa de la tolerancia a
Al por las plantas. Basicamente éstos pueden ser separados en dos catego-
rias: (1) cambios diferenciales en 1a morfologia de la planta, y (2) cam-
bios diferenciales en la fisiologia y bioquimica de la planta (Foy, 1976;
Helyar, 1978). Esta separacion no implica que la tolerancia a Al resulte
de cada categoria independientemente, por el contrario, el grado de tole-
rancia parece ser una combinacion de ambas categorias, pero la segunda es
a menudo referida como una consecuencia de cambios morfoldgicos en el sis-

tema radicular (Jackson, 1967; Moore, 1973; Ali, 1973; Helyar, 1978).

La reduccién de crecimiento,tanto en las raices como en la parte aérea
debido al Al,fue observada desde comienzos del siglo (Magistad, 1925).
Sin embargo, el crecimiento radicular parece ser mas afectado que la parte
aérea debido a la influencia directa del Al. Jackson (1967) remarcd que
los cambios morfoldgicos y fisiolégicos de la parte aérea generalmente se
manifiestan después que el crecimiento radicular ha sido afectado. Conse-
cuentemente, los sintomas visuales de toxicidad de Al en la parte aérea
pueden ser un efecto indirecto del dafo radicular por el Al (de-Waard y
Sutton, 1960; Rees y Sidrak, 1961; Kerridge, 1969; Ali, 1973). En efecto,
la inhibicidn del crecimiento radicular es el efecto primario de la toxici-

dad de Al (Kerridge, 1969; Rhue y Grogan, 1977; Helyar, 1978; Salinas,1978).

Fleming y Foy (1968) encontraron que la tolerancia a Al en Lrigo esta
asociada primariamente con un reducido dafo morfolégico de las raices late-

rales y de los apices radiculares, lo cual es reflejado en una mejor habi-
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1idad para continuar la elongacion radicu1ar.' Resultados similares han
sido obtenidos con otras especies y variedades en condiciones de suelo y
solucion nutritiva por varios investigadores (Kerridge, 1969; Reid g;_gl.;
1971; Kerridge et al., 1971; Moore et al., 1977; Salinas, 1978). Raices
afectadas por el Al son caracteristicamente gruesas en apariencia con las
raices laterales cortas, gruesas y de color café. Estas raices afectadas
por el Al son ineficientes para absofber agua y nutrimentos (Fleming y Foy,
1968; Clarkson, 1969; Reid et al., 1971; Lafever gﬁ_gj,, 1977; Heylar,1978).
Ha sido sugerido que el Al actiia como un inhibidor de crecimiento de sitios
especificos en las raices en lugar de ser un veneno sistémico (Fleming y
Foy, 1968). En efecto, Clarkson (1965, 1969) remarcdé que el Al inhibe la
division celular en los meristemas apicales resultando un sistema radicular
drasticamente restringido. Es critico recalcar que l1a tolerancia diferen-
cial a Al puede estar asociada con dafio morfoldégico radicular en dreas es-
pecificas en lugar de un dafio a todo el sistema. Consecuentemente, la

tasa de crecimiento durante un periodo de recuperacion luego de un stress

de Al puede ser importante (Moore et al., 1977).

é]arkson (1965) encontrd que las anormalidades morfolégicas de las raf-
ces causadas por el Al pueden ser explicadas por el rol inhibitorio del Al
sobre la division y extensidn celular. La naturaleza de este dafio fue ex-
plicada posteriormente por Sampson y colaboradores (1965) cuando estable-
cieron que el dano del Al estd asociado directamente con algunas funciones
metabdlicas durante la divisién celular. El1 efecto de Al en la mitosis
celular y la resultante paralizacion de 1a elongacidon radicular fue confir-
mada por Clarkson y Sanderson (1969). Sobre la base de resultados bioqui-
micos la mitocondria y nicleo, ambos ricos en ADN, fueron sugeridos como
los dos sitios celulares posibles donde el Al estaria actuando (Klimashevs-

kii et al., 1973). Consecuentemente, una vez que el Al estd dentro una
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célula meristemdtica, interfiere en la formacion de ADN y el resultado neto

es una inhibicién del crecimiento radicular (Ali, 1973).

En base a las consideraciones arriba mencionadas, se han hecho varios
intentos para explicar la tolerancia diferencial entre especies y varieda-
des en términos de dafos causados por el Al a las raices. La habilidad de
una planta para continuar su elongacién y proliferacidn, asi como también
resistir danos morfoldgicos en los dpices y raices laterales,son relativos
a tolerancié a Al (Foy y Brown, 1964; Adams y Lund, 1966; Reid et al.,
1971; Sartain y Kamprath, 1975; Howeler y Cadavid, 1976; Moore et al.,1977;
Keser et al., 1977; Helyar, 1978). Especies y variedades dentro especies
difieren en el grado en el cual una concentracion dada de Al interfiere con
el crecimiento radicular. En general, variedades sensitivas a Al muestran
una severa inhibicidn del crecimiento radicular mientras que variedades to-
lerantes son ligeramente afectadas. Consecuentemente, la habilidad dife-
rencial del crecimiento radicular en presencia de Al es considerada una im-
portante medida de tolerancia a Al y frecuentemente ha sido usada como un
criterio para clasificar especies y variedades de acuerdo a su tolerancia
a Al (Kerridge y Kronstad, 1968; Kerridge et al., 1971; Reid et al., 1971;
Foy, 1974; Moore et al., 1977; Howeler y Cadavid, 1976; Rhue y Grogan,1977;
Salinas, 1978).

Varios intentos también han sido realizados para explicar diferencias
entre especies y variedades en términos de absorcion y translocacidn de
nutrimentos y Al,‘asi como también cambios de pH externo (Foy, 1974; Heylar,
1978). La tolerancia a Al ha sido usualmente asociada con una disminucidn
en la absorcion y translocacién de elementos minerales. Entre ellos, P,
Ca y Mg son los mas afectados por el Al y reducciones menores en la absor-

¢ion y translocacion de K, Fe, Cu y Zn han sido también dados a conocer
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(Foy y Brown, 1963; Johnson y Jackson, 1964; Munns, 1965; Paterson, 1965;
Clarkson, 1966; Lance y Pearson, 1969; Andrew y VandenBerg, 1973; Devine
et al., 1976; Foy, 1976; Helyar, 1978; Salinas, 1978).

Una deficiencia de P en la parte aérea es tal vez el sintoma visual ti-
pico de la toxicidad de Al (Foy y Brown, 1963, 1964). E1 exceso de Al re-
duce la solubilidad de P en el medio de crecimiento y su absorcién y trans
porte por las plantas (Kamprath y Foy, 1971). Por otra parte, un exceso
de P puede brecipitar el Al y eliminar su toxicidad, aumentar la absorcidn
de P y eliminar los sintomas de deficiencias de P (Munns, i965). Por ejem-
plo, los efectos toxicos de Al fueron eliminados en plantas de algoddon cuan
do 1a relacidn: P:Al en el medio externo fue mayor que dos (Foy y Brown,
1963). Por lo tanto, interacciones Al1-P han sido propuestas como un factor
importante en el grado de toxicidad de Al para las plantas (Randall y Vose,

1963; Munns, 1965; McLead y Jackson, 1967; Foy, 1976).

Dos tipos de interacciones Al-P han sido sugeridos por Clarkson (1966).
E1 primero ocurre al nivel de superficie celular con fijacion de P por una
reaccion de adsorcion-precipitacion. E1 segundo ocurre dentro la célula,
posiblemente dentro la mitocondria, y resulta en una marcada disminucidn
de la tasa de fosforilacion del azicar probablemente afectando la inhibi-
cién de hexokinasa. Recientemente McCormick y Borden (1974) han mostrado
a través del micfoscopio electrdonico que un precipitado de A1~P04 ocurre
en las raices como glébulos dispersos. La interaccidon ocurrié en la capa
musilaginosa a lo largo de la superficie radicular y en las regiones inter-
celulares de los dpices. Estos resultados confirman teorias anteriores
sobre el proceso de adsorcidn-precipitacidon que toma lugar en las raices,
resultando en un reducido transporte de P a la parte aérea. Consecuente-

mente, la deficiencia de P debido a la presencia de Al puede ser un resul-
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tado de la precipitacién del Al y P en las raices. De aqui, las diferen-
cias entre especies y variedades en relacidn a stress de Al pueden resul-

tar de la tasa de translocacidon a la cual el P "escapa" esta precipitacion.

Varios investigadores informan que la tolerancia diferencial a Al entre
especies y variedades ha estado asociada con una habilidad diferencial
para absorber y utilizar P en presencia de Al (Jones, 1961; Foy y Brown,
1964; Foy, 1974, 1976, 1977). Ademds, la tolerancia a Al en ciertas espe-
cies forrajeras coincidid con una mayor eficiencia en la asimilacion y

transporte de P (Andrew y VandenBerqg, 1973).

La literatura sobre interacciones entre Al y cationes bdsicos indica
una tendencia casi invariable de un efecto antagdnico de Al sobre ellos
(Clarkson, 1971; Lee, 1971; Ali, 1973; Foy, 1974). Stress de Al resulta
en la reduccidon de absorcidon de Ca y Mg de acuerdo a Johnson y Jackson
(1964), Martin (1961), McLead y Jackson (1967), y Munns (1965). Una dis-
minucion en el crecimiento debido a la deficiencia de Ca causada por el
Al ha sido también sugerida por Armiger y colaboradores (1968). Estos re-
sultados sugieren que los sintomas de deficiencia de Ca observados en al-
gunos cultivos en suelos acidos son debidos a un efecto antagdnico del Al

sobre el Ca en vez de niveles bajos de Ca en tales suelos.

Este antagonismo entre el Al y Ca parece ocurrir en.1as raices. Lance
y Pearson (1969) indican que el efecto deer] sobre la absorcion de Ca ocu-
rre rdapidamente cerca de la superficie de las raices. Estas observaciones
sugirieron que la permeabilidad de las membranas celulares seria afectada
por el Al. Por lo tanto, la alteracidn de la configuracidn estructural de
las membranas por reemplazo de Ca por Al puede inhibir la asimilacién de

Ca (Lance y Pearson, 1969).
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Patterson (1965) concluyd que el Al disminuye la absorcién de Ca pero
no parece inhibir la translocacién de este elemento a la parte aérea.
Los resultados obtenidos con leguminosas forrajeras por Andrew y Vanden-
Berg (1973) sostienen la conclusidn anteriér. Consecuentemente, la absor-
cion de Ca seria un mecanismo mds importante que la translocacidn de Ca,

afectando la tolerancia diferencial entre especies y variedades.

Varios investigadores indican la existencia de una interac&ién Al1-Mg
en las plantas bajo los efectos toxicos del Al (McLead y Jackson, 1967;
Kerridge, 1969; Lee, 1971). Estos investigadores concluyen que el efecto
del Al resulta en una marcada inhibicion de la absorcién de Mg, en igual
forma que la del Ca. En conclusidn, las interacciones entre Al, Ca y Mg
parece jugar un importante rol en la disponibilidad de estos nutrimentos
para las plantas y también en la eficiencia de absorcidn para detectar

una habilidad diferencial entre especies y variedades.

Mutua competencia entre pares de cationes para entrar en las raices es
cominmente reportado (Moore et al., 1961, 1966; Lee, 1971). Si el Al es
absorbido en una manera similar a otros cationes, competencia entre Al y
otros cationes existen (Ali, 1973). Por tanto, es razonable afirmar que
el sistema radicular es inhibido debido a una mayor absorcion dez Al dentro
las células meristemdticas. Esto sugiere que especies y variedades difie-
ren unas de otras en la manera como el Al es absorbido y concentrado en
las células. Esto es, que especies y/o variedades tolerantes a Al tienden
a excluir el Al por algin mecanismo fisioldgico. Con respecto al trans-
porte de Al, Villagarcia (1973) encontrd que la concentracidn de Al en las
raices y parte aérea de variedades de papa sensitivas a Al, incrementd mas
acentuadamente que variedades tolerantes. A la luz de estos resultados,

parece razonable indicar que un aumento del nivel de Al en el medio externo,
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causa un aumento en la absorcidn de Al. Sin embargo, la porcién de Al ab-
sorbido, la cual es transportado a la parte aérea, parece ser minima. Esto
indica que la mayor parte del Al absorbido es retenido en las raices. Es-
pecies y variedades susceptibles a Al parecen acumular elevadas cantidades
de Al en sus sistemas radiculares en comparacidon de especies y variedades

tolerantes.

En base a los factores mencionados anteriormente, se puede observar que
durante los Gltimos afios diferencias consistentes han sido encontradas en-
tre especies y variedades para tolerar el Al. La mayoria de los resultados
y discusiones han enfatizado sobre la reduccidon radicular y disminucidn de
rendimientos con poca atencién a los mecanismos fisioldgicos en la nutri-
cion de las plantas. Esto ha determinado que al presente todavia no se

conozca exactamente la fisiologia de tolerancia a Al.

MECANISMOS DE TOLERANCIA A MANGANESO ENTRE ESPECIES Y VARIEDADES.-

Existen varios trabajos que indican una variabilidad en la tolerancia
de especies y variedades a la toxicidad de Mn. Una reciente revisién de
literatura (Foy, 1973) indica que especies como arroz y maiz son mids tole-
rantes que soya, cebada y avena. Otro grupo de especies tolerantes a Mn
son: tomate > lechuga > cebada > frijol 7> papa. Sin embargo, al igual
que la tolerancia a Al, dentro de cada especie existen variedades con mayor
tolerancia que otras. Esto indica que en el estudio de adaptabilidad o
tolerancia a niveles toxicos de Mn,deberia enfatizarse a nivel de variedad
y no de especie, puesto que la susceptibilidad de una especie no significa
la eliminacion de ésta por el hecho de tener variedades que son tolerantes
a stress de Mn, Por otra parte, una planta tolerante a toxicidad de Mn no

necesariamente resulta ser tolerante a Al (Jackson, 1967). Sin embargo,
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existen casos que algunas plantas son tolerantes o susceptibles a ambos,

Al y Mn, mientras que otras muestran tolerancias opuestas a un exceso de
los dos elementos (Foy, 1976). Un ejemplo es que la variedad de trigo
Atlas 66 es mds tolerante a Al que la variedad de trigo Monon, pero esta
G1tima variedad es mis tolerante a Mn que la variedad Atlas 66 (Foy et al.,

1965).

Respecto a los posibles mecanismos de tolerancia a Mn, algunas plantas
parecen escapar de los efectos tdxicos de Mn por medio de una menor absor-
cién, o por medio de una retencidon de Mn en el sistema radicular o en otras
partes de la planta donde es fisica o quimicamente separado de los sitios

metab6licos importantes (Foy, 1973).

E1 desarrollo de un mecanismo de exclusion de Mn para evitar toxicidad
de Mn tiene problemas inherentes debido a que determina si la planta es
mds tolerante a toxicidad pero mds susceptible a deficiencia. Sin embargo,
existe evidencia que la tolerancia a Mn estd asociada algunas veces con
bajas tasas de absorcidn de Mn (Lohnis, 1951; Vose y Randall, 1962) y gran-
des diferencias en acumulacidon de Mn por varias especies en la parte aérea
(Jackson, 1967). Tolerancia a Mn en algunas variedades de arrcz ha sido
atribuida a baja absorcion de Mn y tal reduccidn se atribuye a un incremen-
to del pH externo o a una oxidacion de Mn de la forma bivalente a tetrava-
lente en la zona de interfase raiz-suelo. Esto indica que la menor absor-
cién de Mn y por ende una mayor tolerancia, puede atribuirse a propiedades
del sistema radicular al tener un mayor poder de oxidacion. Algunas plan-
tas restringen el transporte de Mn de las raices a la parte aérea (Ouellette
and Dessureaux, 1958). Esto probablemente se debe a una deposicidn de exce-
so de Mn en los vacuolos de las células radiculares. Sin embargo, existen

grandes diferencias entre especies y variedades en los niveles de Mn
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acumulados en la parte aérea (Helyar, 1978). Esto enfatiza el hecho de
que mecanismos de tolerancia en la parte aérea también operan. General-.
mente, la tolerancia diferencial en la parte aérea es explicada por una

resistencia a la acumulacidon elevada de Mn en tejido joven (Foy, 1976).

En resumen, la informacion disponible presentada en las secciones pre-
vias subrayan la importancia de dos elementos: Al y Mn, en suelos dcidos.
Las condiciones adversas de su toxicidad afectan T1a productividad de los
cultivos con serias implicaciones agro-econdmicas en el uso racional de
‘aitas dreas. Parece que la alternativa de seleccionar y adaptar especies
y variedades tolerantes a toxicidad de Al y/o Mn puede proporcionar una
dimensidn adicional en la solucién de los problemas de los suelos dcidos
del tropico americano. E1 principio de esta nueva estrategia es incorpo-
rar el factor planta como participante directo en el complejo de inferti-
lidad de estos suelos. En muchos casos, adaptar plantas a suelos dcidos
puede resultar mas economico que modificar el suelo para desarrollar la
planta. En el manejo de suelo y planta para obtener beneficios mdximos,
se necesita determinar los mecanismos genéticos, fisiolégicos y bioquimi-
cos, por los cuales las plantas adaptan su desarrollo a diferentes condi-

ciones adversas del suelo. ET1 caso de la toxicidad de Al y/o Mn constitu-

yen ejemplos del complejo de factores adversos del suelo.
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Table 2. Profile analysis of selocled Oxisols ared Ultisols Ffrom experiment

stations,
Exchangeable cations Al
torizon Clay Sand pH Org.C (meq/100 g) satn.
(cm) % % (1:1H30) % Al Ca Mg K CEC %

Oxisol, Brasilia, Cerrado of Brazil. Typic Hapluslox; fine, kaolinitic iso-
hyperthermic. Dark Red Latosol Profile 1, Centro de Pesquisa Agropecuaria
dos Cerrados. (Sourcce: EPFS, 1964).

; o

.0~-10 45 . 36 4,9 1.8 1.8 0.4 .10 2.4 79

10-35 48 33 4.8 1.2 2.0 0.2 05 2.2 89

35-70 47. 35 ‘4,9 0.9 1.6 0.2 03 1,8 88

70-150 47 | 35 5.0 L T 1.5 0.2 01 1.7 88
150-260 42 39 4.6 0.3 0.7 0.2 02 0.9 76
Oxisol, Carimagua, Llanos Orientales of Colombia. Tropeptic Haplustox,
fine clayey mixed, isohyperthermic. Prcfile Ca-4, Centro Nacional de
Investigaciones Carimagua. (Source: Mejia 1975).

0-20 37 6 4,9 3.1 2.8 0.2 0.2'.10 3.4 82
20-51 39 5 5.0 1.6 2.0 0:1 0.1 .10 2.3 85
51-82 40 5 4.8 0.8 1.8 6.1 0.1 .10 2.2 84
g2-117 40 5 5.4 0.6 1.1 0.1 0.1 .10 1.6 69

117-132 48 5 5.8 0.4 = 0.2 0.2 .30 0.8 -
132-152 g2 4 5.9 0.3 - 0.2 0.2 .30 -0.7 -
Ultisol, Jusepin, Mesas Oprientales de Venezuela, Oxic Paleustult, fine
loamy, isohyperthermic., Maturin series Profile 1. Universidad del

Oriente (Source:’ Espinosa, 1970). '

0-238 24 69 4.7 0:D 0.5 0.5 0.1 01 1.1 43
28-65 29 61 4,6 0.6 0.6 0.4 Q.1 &1 1.4 54
65-95 37 53 4.7 0.3 0.6 0.4 0.1 .01 1.1 50
96-220 40 51 4.9 0.4 0.7 0.4 0.2 0.1 13 52

Ultiscl, Yurimaguas, Amazon Jungle of Peru. Typic Paleudult, fine loamy,
siliceous, isohyperthermic. Profile Yu-13, Estacidn Experimental de
Yurimaguas (Source: Tyler 1975).

0-5 G 8G 3.8 1.3 2.0 .84 .37 .20 3.4 59
5-13 10 70 3.7 0.8 2.6 .05 .03 ,04 2.7 96
13-45 15 61 3.9 0.4 S 05 .03 .03 3.2 o6
43-77 17 57 4.0 0.3 3.1 .03 .02 .02 3.2 a7
77-140 25 51 4.1 0.2 4.5 .03 .01 ,03 4.6 93
140-20C0 24 54 4.4 0.2 3.8 .0G 03 = 3.9 o6

Ulticol, Fucallpa, Amaron Jungle of Feru. Aguic Palsudult, clayay, mixed,
isohyperthermic. Profile Pu-2. Instituto Veterinario d2 Investigaciones del
Trépico y Altura (Source: North Carolina State University 1973).

O D7 as 5.2 6.3 0.2 4,2 2.1 .52 ¥.1 3
3--21 45 i 4.3 1.9 4,0 2.2 1.2 .40 7.9 51
Zi=52 53 19 4.2 1.0 B 08 0.9 .32 10.8 81
62 + 59 21 - 4ot 0.5 11.6 0.4 0.7 .24 13.1 89

———— e e e ——————— e ———— —



TABLA 3.- Extensibn aproximada de drea con limitaciones eddficas en la regién de suelos dcidos infértiles.
Extension total de cada Orden en paréntesis. Signos de interrogac¢idén indican informacién insu-
ficiente.

Oxisoles Ultisoles Inceptisoles Entisoles Histosoles Area % del
Limitacion Edéfica Total Total
(512) (320) (119) (88) (4) (1043)
-------------------------- MITIONES B smmmasnsmm it s e im
FISICA:
Baja capacidad retencidn agua 504 0 0 79 0 583 56
Stress de agua ( 3 meses) 170 35 15 79 0 299 29
Erosidn 17 160 47 80 0 304 29
Compactacidn 0 160 0 9 0 169 16
Mal drenaje 0 72 47 0 4 123 12
Laterita 48 71 0 0 0 119 11
QUIMICA:
Deficiencia P 512 320 83 83 4 1002 96
Deficiencia N 504 306 71 88 0 969 93
Deficiencia K 512 160 0 40 4 799 77
Toxicidad Al 409 256 18 73 0 756 72
Deficiencia S 512 160 0 73 0 745 71
Deficiencia Mg 496 224 0 7 4 731 70
Deficiencia Ca 504 224 0 0 4 732 70
Retencion P 512 160 0 0 0 672 €4
Deficiencia Zn 468 100 0 77 0 645 62
Baja CIC 504 224 0 73 0 801 Y
Deficiencia Cu 256 50 0 ? 4 310 30
Salinidad 0 0 0 0 0 0 0
Alcalinidad 0 0 0 0 0 0 0
Deficiencia Fe 0 0 0 0 0 0 0
Toxicidad Mn ? ' ? 0 0 ? ?
Deficiencia B ? ? ? ? ? ? ?
Deficiencia Mo ? i ? ? ? ? ?

Fuente: S&nchez y Cochrane (1979)




