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Resumen

Bajo entornos naturales, las plantas de maracuya amarillo frecuentemente se enfrentan a condiciones de anegamiento,
un factor limitante para la produccion generalizada de su cultivo, especialmente en tierras bajas inundables. El presente
estudio se encargé de identificar la activacion de la enzima alcohol deshidrogenasa (ADH) durante la inundacién, como
un posible mecanismo de sobrevivencia de plantulas de maracuya amarillo. Se evalué la actividad de la enzima ADH du-
rante 0, 1, 3, 7, 9 y 14 dias de tratamiento con inundacion y sin inundacién, en raices de plantulas de maracuyd amarillo
de tres meses y medio de germinadas. En las raices de plantulas de maracuya amarillo en condiciones de inundacién,
la actividad de la enzima ADH presenté un aumento significativo respecto a las plantulas en condiciones normales de
riego (sin inundacion). Esto sugiere que la actividad de la enzima alcohol deshidrogenasa, implicada en el metabolismo
anaerdébico, es un posible mecanismo de supervivencia al anegamiento de plantulas de maracuya amarillo en periodos
cortos de inundacion.
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Abstract

Under natural environments, yellow passion fruit plants often face flooded conditions as a limiting factor for the
widespread production of the crop, especially in flood-prone lowlands. This study was carried out to identify the
activation of the enzyme alcohol dehydrogenase (ADH) during the flood, as a possible mechanism for the survival of
yellow passion fruit seedlings. The activity of the ADH enzyme was assessed on days 0, 1, 3, 7, 9 and 14, with and
without flooding, on rooted yellow passion fruit seedlings germinated during three and a half months. In the roots of
the yellow passion fruit seedlings in flood conditions, the activity of the ADH enzyme showed a significant increase
compared to seedlings under normal irrigation (no flooding). These results suggest that the activity of the alcohol de-
hydrogenase enzyme involved in anaerobic metabolism, is a possible mechanism for survival of yellow passion fruit
seedlings waterlogged in short periods of flooding.
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Introduccién

Durante la inundaciéon o anegamiento, la transferen-
cia de oxigeno y otros compuestos entre el suelo y
la atmésfera se bloquea, y el poco O, disuelto dispo-
nible en el agua es consumido por las plantas, fauna
del suelo y microorganismos hasta su total agotamien-
to (Joshi & Kumar, 2012). Ante la baja disponibilidad
de O: (hipoxia) o ausencia de oxigeno (anoxia), se
afecta el funcionamiento normal de las plantas, prin-
cipalmente por la disminucién de la sintesis de ATP,
causando marchitamiento en las plantas anegadas
(Sairam et al, 2008). A pesar de la crisis energética
que sufren las plantas ante la deficiencia de oxigeno
por efecto de inundaciones, se han encontrado en
diferentes especies de cultivo adaptaciones que les
permiten tolerar las condiciones anaerdbicas provoca-
das por el anegamiento (Nishiuchi et al,, 2012). Entre
estas adaptaciones encontramos cambios anatémicos
como la formacién de raices adventicias con interco-
nexiones longitudinales de espacios de gas llamados
aerénquima, que permiten la aireacion interna entre
brotes y raices (Voesenek et al.,, 2006), o la formacién
de barreras para evitar la pérdida radial de O, a la ri-
z6sfera (Armstrong et al.,, 2000). También se producen
cambios metabdlicos que incluyen disminucion de la
absorcion y de la asimilacion de fuentes de nitrogeno,
activacion de la respiracion anaerobia, mantenimien-
to del suministro de carbohidratos para la respiracion
anaerobica, control de la acidificacion citoplasmatica
y desarrollo del sistema de defensa antioxidante (Chen
& Qualls, 2003; Kumutha et al., 2008; Oliveira et al.,
2013; Roberts et al, 1984), los cuales permiten a las
plantas seguir creciendo y sobrevivir en entornos de
poca disponibilidad de oxigeno (Medina et al., 2009).

El oxigeno es vital para la produccién de energia de
la célula, y su presencia es determinante para las acti-
vidades metabdlicas y la produccién de ATP, al ser el
aceptor de electrones en la via de la fosforilacion oxi-
dativa. Es por esto que muchas de las investigaciones
en plantas se han enfocado en la presencia y funcién
de vias de fermentacién como mecanismo de rescate
metabdlico cuando la respiracion se detiene debido a
la anoxia por el anegamiento del suelo (Dennis et al.,
2000). En plantas, las vias de fermentacién no se pre-
sentan bajo condiciones normales de oxigeno, pero su
rapida induccion por un bajo suministro de oxigeno su-
giere un mecanismo de supervivencia ante la poca oxi-
genacion. El sistema de raices es el objetivo principal
ante la deficiencia de oxigeno por el anegamiento, de-
bido a los diversos trastornos metabélicos que ocurren
en el tejido de la raiz, que en dltima instancia afecta
al rendimiento global de la planta (Kulkarni & Chavan,
2013). Estudios de la respuesta de raices de plantulas
de maiz al tratamiento anaerdbico han revelado que la
sintesis normal de proteinas solubles aerébicas se re-
duce, mientras que un conjunto de 20 proteinas anae-
robicas (ANPs) se sintetizan selectivamente, siendo
estas identificadas como enzimas que intervienen en

la glucdlisis y en el metabolismo fermentativo (Sachs
et al., 1980). De este grupo de proteinas anaerobicas,
la enzima que cataliza la fermentacion alcohdlica, la al-
cohol deshidrogenasa (ADH), es la mas estudiada, y su
mayor induccién por efecto de la anaerobiosis se ha
demostrado en especies de importancia econémica
como Zea mays, Glycine max, Euterpe oleracea, Oryza
sativa, Hordeum vulgare, Pennisetum glaucum, Dios-
corea cayenensis, Ipomoea batatas y Echinochloa crus-
galli (Borella et al, 2014; Fukao et al., 2003; Gaut &
Clegg, 1991; Huang et al., 2002; Johnson et al.,, 1994;
Menezes et al., 1995; Oluoha, 1995; Wignarajah et al.,
1976). Este aumento significativo de la actividad de la
enzima ADH, es una caracteristica considerada de to-
lerancia al estrés por exceso de agua, razon por la cual
es importante la exploraciéon de mecanismos de resis-
tencia a nivel metabdlico en especies de importancia
econdémica como el maracuyd amarillo, cuyo atributo
podria ser utilizado en programas de mejoramiento
del cultivo (Roorkiwal & Chand, 2012).

El maracuya amarillo (Passiflora edulis var. flavicarpa
Deg), es uno de los frutales de cultivo mas apetecidos
para el consumo en muchos paises del mundo, encon-
trandose cultivos de gran produccion en Colombia,
Venezuela, Ecuador, Perd, Brasil, Hawai, Taiwan, India,
Sud-Africa, Srilanka, Kenia, Nueva Guinea y Australia
(Potosi et al.,, 2008). En Colombia, en el Valle del Cau-
ca se tienen cultivos de maracuyda amarillo en areas de
siembra de 919 hectareas, de las cuales 619 hectareas
(~67%) se encuentran al norte del departamento en
los municipios de Roldanillo, La Unién y Toro, zona
denominada distrito RUT. Esta zona del Valle del Cau-
ca, correspondiente a una parte del valle geogréfico
del rio Cauca, con una alta capacidad para produccién
agropecuaria, de tierras planas y fértiles, presenta cier-
tas limitaciones para su labrado debido a las variacio-
nes del clima, con épocas de sequias e inundaciones,
siendo estas dltimas ocasionadas por el desbordamien-
to del rio Cauca y sus tributarios (Sierra, 2008). Dichas
inundaciones en el pais, especialmente las presentadas
en la segunda mitad del afno 2010, y repetida en abril
de 2011 por el denominado fenémeno de La Nifa,
generaron pérdidas parciales y totales de los cultivos
de maracuya amarillo en la zona (CORPOICA, 2011),
pasando de tener el mejor rendimiento de cultivo de
maracuya del pais en el 2010 con 35 ton/ha, a 8,6 ton/
ha para el afo 2011 (DANE, 2012). Teniendo en cuen-
ta el efecto de las inundaciones sobre el rendimiento
del cultivo de maracuya, es de gran importancia inten-
sificar el estudio direccionado al diseno de estrategias
alternativas para mantener el cultivo en condiciones
ambientales adversas con objeto de evitar la pérdida
total de la produccion de maracuya.

Uno de los pilares importantes para desarrollar este
tipo de estrategias es el entendimiento de los meca-
nismos que presentan las plantas para responder a
determinado estrés, siendo la activacién del metabo-
lismo anaerobio una de las respuestas ante el estrés
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por anegamiento. En el presente estudio se compard
la actividad de la enzima ADH de raices de plantulas
de maracuya amarillo en condiciones de anegamiento
y en condiciones normales de riego. Los resultados de-
muestran que la actividad de la enzima ADH en raices
de plantulas de maracuya amarillo en condiciones de
anegamiento difiere significativamente de las raices en
condiciones normales de riego. Este aumento signifi-
cativo de la actividad de la enzima ADH en raices de
plantulas de maracuya amarillo sometidas a condicio-
nes de inundacién, demuestran la presencia de una
posible estrategia de sobrevivencia de las plantulas de
maracuyd ante el anegamiento a corto plazo.

Materiales y métodos

Material vegetal y condiciones de crecimiento

Semillas de cultivo de maracuya amarillo (Passiflora
edulis var. flavicarpa) de la zona norte del departa-
mento del Valle del Cauca fueron seleccionadas y pro-
porcionadas por los agricultores del distrito de riego
Roldanillo, La Unién y Toro (distrito RUT), en el valle
geografico del rio Cauca. Estas se plantaron en bol-
sas de polietileno de 9 x 12” con sustrato de tierra
enriquecido, tratado con fungicida TECTO 500 SC, y
durante dos meses se mantuvieron con suficiente su-
ministro de agua en el invernadero del Laboratorio de
Suelos y Aguas (LASA) de la Universidad del Valle sede
Meléndez. Después de los dos meses, se trasplanta-
ron plantulas con altura entre 15 y 20 cm, en cubetas
plasticas individuales de 12 litros, con las mismas con-
diciones de suelo y riego descritas anteriormente. Para
el inicio del experimento se tomaron 18 plantulas de
tres meses y medio desde que germinaron, y se selec-
cionaron aleatoriamente 9 de los contenedores para
el tratamiento con inundacién, condicion que se logré
mediante inundacién del contenedor manteniendo la
l[amina de agua 2 cm por encima del nivel del suelo, y
los otros 9 contenedores se mantuvieron en condicio-
nes normales de riego. El experimento tuvo una dura-
cioén de catorce dias en condiciones semicontroladas
en el invernadero del LASA, y para cada recipiente en
condiciones de anegamiento se realizé el monitoreo
del contenido de oxigeno disuelto (O.D) y temperatu-
ra (°C) del agua en cada unidad de tiempo, utilizando
un oximetro YSI 550A.

A partir de estas dos variables se determiné el porcenta-
je de saturacion de O; en el agua de los suelos del trata-
miento de inundacion, el cual mostré una disminucion a
lo largo del periodo del experimento (figura 1).

Toma de muestras

Se tomaron muestras de 2 cm de la zona apical de
las raices en los dias 0, 1, 3, 7, 9 y 14 para ambos
tratamientos. Las muestras de raiz de plantulas con
tratamiento de inundacion al dia 14 fueron tomadas
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Figura 1. Porcentaje de saturacién de oxigeno del agua en
el tratamiento de inundacién en las diferentes unidades de
tiempo.

de raices adventicias, menos de las plantulas desig-
nadas con los ndmeros 4 y 7, las cuales presentaron
poca emergencia de dichas raices (aproximadamente
0,3 cm de largo en promedio para cada plantula), en
comparaciéon con las demas que presentaron raices
adventicias de hasta 2 cm de largo. Las muestras fue-
ron procesadas inmediatamente para el analisis bioqui-
mico. Las muestras se tomaron de la zona apical de las
raices debido a su importancia en el metabolismo de
la raiz y por su sensibilidad a la anoxia (Chen & Qualls,
2003).

Extraccion y ensayo de la alcohol deshidrogenasa
(ADH)

La extraccion y determinacion de la actividad enzi-
matica de la ADH (Alcohol: NAD oxidorreductasa,
E.C.1.1.1.1) se realiz6 como se describe en Fukao et
al. (2006). La proteina cruda se extrajo a partir de apro-
ximadamente 100 mg de tejido fresco de cada mues-
tra, con un mortero pre-enfriado sobre hielo y 0,4 ml
de buffer de extraccién frio que contenia Tris-HCI (pH
9,0) 100 mM, MgCl, 20 mM y mercaptoetanol 0,1 %
(v/v). Los extractos fueron centrifugados por 15 min a
13500 rpm y posteriormente la fraccion sobrenadante
se analizé para la actividad enzimatica de la ADH. La
mezcla de la reaccion (1,2 ml) incluia 60 pl de extrac-
to, Tris-HCI (pH 9,0) 50 mM y NAD 0,10 mM. El etanol
(60 pl) se anadio para iniciar la reaccion, y la actividad
de la ADH se determiné espectrofotométricamente a
340 nm por la reduccién del NAD* a temperatura am-
biente por 2 min. Adicionalmente, se determiné la con-
centracion de proteinas en los extractos crudos por el
método de Bradford (1976), con BSA como estandar.
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Diseiio del estudio y andlisis estadistico

El experimento realizado fue exploratorio, con el ani-
mo de evaluar las diferencias de la actividad de la
enzima ADH, de raices de tres plantulas de maracuya
amarillo, en condiciones de inundacién en compara-
cién con tres plantulas en condiciones normales (sin
inundacion). El experimento fue realizado por triplica-
do y se realizé un analisis descriptivo para observar el
comportamiento de los datos de actividad enzimatica
de las plantulas en el tratamiento con inundacion y
sin inundacion y a través del tiempo de duracion del
experimento (unidad de tiempo: dia0, 1,3, 7,9y 14).
Teniendo en cuenta las medidas de las variables de
respuesta (actividad enzimatica y actividad enzimatica
especifica de la ADH) en diferentes unidades de tiem-

po del experimento sobre cada unidad experimental
(plantula) para ambos tratamientos, el andlisis se plan-
te6 como un diseno de medidas repetidas para asi po-
der controlar el efecto de tiempos desiguales sobre el
desarrollo de la respuesta en cada plantula para cada
tratamiento. Para efectos del andlisis estadistico, no se
tomaron en cuenta las variaciones de las repeticiones
del experimento ya que no presentaron diferencias sig-
nificativas.

Los datos fueron transformados por logaritmo natural
(LN) para ajustarlos a un modelo lineal mixto de coefi-
cientes aleatorios, cuyos residuales tienen una distribu-
cion normal multivariada y existe una homogeneidad
en la varianza para ambas variables de respuesta (fi-
gura 2). A partir de los efectos fijos de las mediciones
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Figura 2. Gréfico de residuales vs valores predichos, y de normalidad de las variables de respuesta actividad enzimatica ADH y

actividad enzimdtica especifica ADH.
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repetidas se estimé el modelo lineal para ambas varia-
bles de respuesta a lo largo del tiempo. También, se
realizé un andlisis de contraste entre mediciones repe-
tidas para determinar la significancia en las diferencias
encontradas entre los tratamientos, las unidades de
tiempo y la interaccion para los datos de actividad en-
zimatica y actividad enzimdtica especifica de la ADH.
Por dltimo, se determinaron las diferencias entre los
dos tratamientos en cada dia mediante comparacion
de efectos principales, permitiendo precisar el signifi-
cado del efecto de la interaccion tiempo-tratamiento
(Arnau & Bono, 2008). Para estos anadlisis estadisticos
se utilizé el PROC MIXED de SAS 9.3 bajo la licencia de
la escuela de estadistica de la Universidad del Valle.

Resultados

La actividad enzimatica de la ADH en raices de plan-
tulas de maracuya amarillo aumenté rapidamente des-
pués del primer dia de inundacién hasta el noveno dia.
Al dia 14, la respuesta de la actividad de la ADH dismi-
nuy6 un poco. Sin embargo, esta seguia siendo mayor,
en comparacién con la estabilidad de la actividad en
las plantulas en condiciones normales, sin inundacion
(figura 3).
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Después de 9 dias de inundacion, la actividad de la en-
zima ADH mostré el maximo incremento, de 3 veces
respecto al tiempo O de inundacion, y una alta varia-
cion de los datos. Por el contrario, en las plantulas sin
inundar, la actividad de la enzima se mantuvo estable
y con poca variacion de los datos a lo largo del tiempo
(tabla 1).

El andlisis estadistico de los datos descritos en la fi-
gura 3 mostré que las diferencias encontradas en la
respuesta de la enzima ADH a los tratamientos de
inundacioén y sin inundacion son significativas (P<0,1),
al igual de las diferencias entre las unidades de tiempo
y la interaccion tratamiento-tiempo de la actividad en-
zimdtica (tabla 2).

Al comparar los valores de la actividad enzimatica
entre los tratamientos en cada unidad de tiempo se
demostré que las diferencias significativas (P<0,1) se
dan a partir del dia 3 hasta el dia 14 de finalizacion del
experimento (tabla 3).

Teniendo en cuenta la respuesta de la actividad de la
enzima en cada una de las plantulas del experimen-
to, se encontré una respuesta variada a lo largo del
tiempo en cada uno de los individuos de la poblacién,
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Figura 3. Diagrama de cajas de la actividad de la enzima ADH en las diferentes unidades de tiempo: Tratamiento sin inundacién

(izq.); Tratamiento con inundacién (der.). grPF= gramo de Peso Fresco.
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y es de destacar el gran aumento de la actividad de
la enzima en las raices de las plantulas inundadas en
comparacién con las no inundadas, y por otro lado,
la poca variacion de la actividad de la enzima en las
plantulas No. 4 y 7, que ademas presentaron diferen-
cias de formacion de raices adventicias mostrando una
velocidad de emergencia menor (menos de 0,05 cm/
dia) con respecto al resto de las plantulas (aprox. 0,3
cm/dia) en condiciones de inundacién. La tendencia
de la actividad de la enzima en la planta No. 7 es si-
milar a la de las plantas en condiciones normales (sin
inundacion), y en la planta No. 4 tiende a aumentar
la actividad de la enzima pero en menor proporcion
respecto al resto de plantas en condiciones de inunda-
cion (figura 4).

Tabla 1. Medias y desviacién estandar de la actividad
enzimdtica de la ADH de raices de pldntulas de maracuya
amarillo en cada tratamiento (Sin Inundacién vs Inundacién)
por unidad de tiempo (dia 0, 1,3, 7,9y 14). Media +
desviacién estandar (DS).

Actividad Enzimatica ADH
Dia (pmol.min"'.gPF")
Sin Inundacién Inundacion

0 0,430,13 0,45%0,15

1 0,47+0,16 0,530,17

3 0,41%0,15 0,88%0,60

7 0,34%0,18 1,29£0,58

9 0,33%£0,14 1,34£0,63
14 0,40£0,09 0,96%0,45

El modelo encontrado finalmente para la actividad de
la enzima alcohol deshidrogenasa a lo largo del tiem-
po en cada tratamiento (figura 5) muestra un patrén
creciente en la respuesta de la actividad de la enzima
en las plantulas de maracuyd amarillo por efecto del

—  Plantas [nundadas
Plantas sin Inundar

wm— Planta No, 4

T —Planta No. T

20

5

\m
|
)

Actividad Enzimatica (umaol.min”.grPF')

.5

0.0

Diias

Figura 4. Tendencia de la actividad enzimdtica de la ADH de
cada plantula de maracuyd amarillo a lo largo del tiempo.

tratamiento inundacién y del tiempo de exposicion a
la inundacién, en contraste con el tratamiento sin inun-
dacion que no muestra una tendencia a aumentar sino
a mantenerse a lo largo del tiempo.

Por otro lado, tenemos que la actividad enzimatica es-
pecifica de la ADH muestra una tendencia a ser mayor
en plantulas sometidas a inundacién en comparacion
con las que se encuentran en condiciones normales,
pero no se visualiza un efecto marcado a lo largo del
tiempo (figura 6).

A pesar de que el contraste entre las mediciones mues-
tra estas diferencias en el tratamiento pero no en el
tiempo para la actividad especifica, se encontré que
hay un efecto de la interaccion entre el tratamiento y
la unidad de tiempo (tabla 2). El andlisis de las diferen-
cias de la interaccion tratamiento-tiempo se observan
en la tabla 3, donde se demuestra que existen diferen-
cias significativas entre los tratamiento con inundacién

Tabla 2. Comparacién de los efectos fijos y su interaccién para las variables actividad enzimdtica y actividad enzimatica especifica

de la ADH de raices de plantulas de maracuyd amarillo.

Variable de Respuesta Fuente de Variacion | gl. Num." | gl. Den.? F P_valor
Tratamiento 1 16 4,02 0,0622
A(:thldagI Enzmlatlca ADH Tiempo ] 88 6,47 0,0127
(umol.min.gPF")
Tratamiento*Tiempo 1 88 18,41 <,0001
Tratamiento 1 12,2 3,38 0,0905
Actlwdagl Enzmahca} Esqpeaflca ADH Tiempo 1 88 1,97 0,1642
(umol.min.mgProteina’)
Tratamiento*Tiempo 1 88 3,22 0,0762

' Grados de Libertad del Numerador

2Grados de Libertad del Denominador
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Figura 5. Estimacién del modelo para la variable de respues-
ta actividad de la enzima alcohol deshidrogenasa en los tra-
tamientos inundacién y sin inundacién a lo largo del tiempo.

y sin inundacién a partir del dia 3 hasta el dia 9 del
experimento.

Tabla 3. Diferencias entre los tratamientos con inundacién y
sin inundacién en cada unidad de tiempo para las variables
de respuesta actividad enzimatica y actividad enzimdtica
especifica de la ADH de raices de pldntulas de maracuya.

Actividad Enzimatica
Actividad Enzimatica ADH Especifica ADH
(umol.min'.gPF") (umol.min™.
mgProteina™)
. Unidad d
Unidad de n.l ad de
e () Pr > |t] Tiempo Pr> |t]
P (dia)
0 0,8693 0 0,6028
1 0,4661 1 0,3219
3 0,0386 3 0,0871
7 0,0002 7 0,0002
9 <.0001 9 <.0001
14 0,0015 14 0,28
Discusién

La baja disponibilidad de oxigeno es un componen-
te muy importante en la respuesta metabdlica de las
plantas ante el estrés por anegamiento. Estudios so-
bre el efecto de la inundacion en la respuesta de la
actividad de las enzimas del metabolismo anaerobio
como la ADH sugieren esta respuesta como un me-

= Con Inundacion
= = Sin Inundacion

1.2

1.0

0%

04

Actividad Enzimética Especifica (pmol.min” mgProteina™)
0.6

00

Thins

Figura 6. Estimacién del modelo para la variable de respues-
ta actividad enzimatica especifica alcohol deshidrogenasa en
los tratamientos inundacién y sin inundacién a lo largo del
tiempo.

canismo de tolerancia al estrés debido al déficit de
oxigeno (Agarwal et al, 2007). La tendencia de au-
mento encontrada en la actividad de la enzima ADH
de las raices de plantulas de maracuya amarillo ante
el anegamiento, comparado con la actividad en con-
diciones normales, proporciona la evidencia de que
la fermentacion alcohdlica en estas plantas se activa,
como un mecanismo para la produccion de energia
en condiciones de estrés por la ausencia del oxigeno.
La razon por la cual la fermentacion alcohdlica es de
gran importancia durante la inundacion es que en este
proceso ocurre la regeneracion continua de NADH en
el citoplasma (Kimmerer, 1987). Por tanto el proceso
de glicolisis continda y se genera energia en forma de
ATP para el mantenimiento del metabolismo de las rai-
ces para la supervivencia de las plantas, ya que en au-
sencia de oxigeno (en condiciones andxicas), el ciclo
de Krebs y la fosforilacion oxidativa dependiente de
la disponibilidad de oxigeno se bloquean (Hossain &
Nasir, 2011).

A pesar de que se muestra una mayor actividad de la
enzima ADH de las raices de las plantulas de maracuya
en condiciones de anegamiento respecto a las condi-
ciones normales de riego, se encontré que a lo largo
del tiempo la actividad de la enzima aumenta solamen-
te después del primer dia hasta los 9 dias de inunda-
cién y luego disminuye. La poca actividad enzimatica
durante el primer dia de inundacién posiblemente se
debio a la disponibilidad de oxigeno audn presente du-
rante ese periodo de tiempo, ya que al tener en cuen-
ta los valores del porcentaje de saturaciéon de O, del
agua de inundacion (figura 1), se encontré que: segin
el estatuto de calidad del agua introducido por Dun-
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nette desde 1979, el porcentaje de saturacién de O
para el dia 0 indica un buen entorno (75-89%), y para
el dia 1 indica una limitada disponibilidad de oxigeno
(60-74%), mostrando que es menor respecto al dia 0
pero aun esta disponible para la planta. A partir del dia
3 se empieza a tener un medio con escasa saturacion
de oxigeno (<60%) hasta el final del experimento al
dia 14, lo cual corresponde a la rapida induccién de la
actividad de la enzima a partir de este dia (3) hasta el
dia noveno. Se encontraron diferentes posibles causas
por las cuales la actividad de la enzima en el dia 14
muestra una menor actividad respecto al noveno dia.
El hecho de que las muestras de este dia hayan sido
tomadas de raices adventicias y no de raices subterra-
neas influye, ya que las raices adventicias se encuen-
tran cerca de la superficie del agua donde hay mayor
disponibilidad de oxigeno disuelto, teniendo en cuen-
ta que la cantidad de oxigeno disuelto en el agua es
inversamente proporcional a la profundidad (Cifuentes
& Torres, 2003). Por otro lado, existe la posibilidad, de
que estas raices adventicias generadas por las plantu-
las presenten espacios aéreos (aerénquima) que segun
el estudio de Escobar (2013) se generan en las raices
adventicias de maracuya amarillo en condiciones de
anegamiento, permitiendo de esta manera hacer uso
del oxigeno disponible tanto de la superficie del agua
como del oxigeno almacenado en los espacios aéreos
para activar su metabolismo normal y disminuir la de-
pendencia de obtencion de energia por la via fermen-
tativa. Otra de las posibles razones por las cuales la
actividad de la enzima fue menor al dia 14, es el tiem-
po de exposicion a las condiciones de anegamiento,
donde estudios en Arabidopsis han mostrado que la
actividad de la ADH es necesaria para la resistencia al
anegamiento a corto plazo (Ellis et al,, 1999), es decir
que su activacion es importante solamente los prime-
ros dias de inundacién. Comparando estos estudios
con la respuesta de la actividad enzimatica del ADH en
maracuyd, se puede demostrar que este mecanismo
de rescate por medio de la activacion del metabolis-
mo anaerdbico es de gran importancia para su super-
vivencia durante los primeros 9 dias de inundacion.
Posiblemente, la induccién de la ADH para periodos
de inundacién mayores a 9 dias no sea por si sola la
causa de supervivencia de las plantulas de maracuya
durante el anegamiento.

La respuesta de la actividad de la enzima ADH pre-
senté una gran variacion entre los individuos en el
tratamiento de inundacién, encontrando tanto plan-
tulas que aumentaron significativamente su actividad
enzimatica, asi como plantulas “como las numeradas
4y 7" que presentaron la peculiaridad de manifestar
una poca activacion de la enzima respecto al resto de
las plantas inundadas, y que de hecho no generaron
raices adventicias a la misma velocidad que el resto
de las plantulas del experimento con tratamiento de
inundacioén. Estas variaciones encontradas dentro de
la poblacion podrian sugerir una variabilidad genética

que esté generando este comportamiento de la activi-
dad de la enzima ADH en los diferentes individuos. Por
ejemplo, la caracteristica observada en las plantulas
No. 4 y 7 podrian relacionarse con la variacién de un
factor de induccion que afecta ambos atributos en las
plantas (la actividad de la enzima ADH vy la formacién
de raices adventicias), donde la expresion de un gen
puede influenciar y finalmente modular la respuesta a
la inundacion, en diferentes caracteristicas incluyendo
la respuesta de la fermentacion etandlica (Fukao et al.,
2006), siendo esto una aproximacioén teérica de lo que
podria estar sucediendo a nivel molecular para que se
presenten las variaciones observadas en las plantulas
de maracuyd amarillo en condiciones de inundacion.

Este estudio provee evidencias de un posible mecanis-
mo de sobrevivencia de plantulas de maracuya amari-
llo a las condiciones de hipoxia o anoxia a corto plazo,
consecuencia de la inundacién, al activar la enzima
ADH implicada en el metabolismo anaerobio, donde
las plantulas anegadas presentaron una actividad enzi-
matica de la ADH hasta tres veces mayor en compara-
cion a las plantulas en condiciones normales de riego.
Se propone la exploraciéon de otros rasgos como son
la presencia de barreras para evitar la pérdida radial de
oxigeno y mecanismos de regulacion y senalizacion
a nivel molecular responsables de desencadenar res-
puestas consideradas de tolerancia a la inundacién, lo
cual sera de relevancia para el conocimiento del com-
portamiento del cultivo de maracuyd en condiciones
de anegamiento.
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