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INVESTIGACIÓN

A B S T R A C T

The response of lupin species to phytotoxic aluminium

(Al) was studied in Lupinus albus cv. Victoria and L.

angustifolius cv. Gungurru, using L. luteus and

Hordeum vulgare as tolerant and susceptible controls,

respectively. Studies were done in nutrient solution

and in soils with high Al content. In nutrient solution,

nominal Al concentrations from 0 to 20 µM allowed

discrimination of the response to Al among species.  At

10 µM Al, root growth rates increased 90, 40 and 10%

in L. luteus, L. albus and L. angustifolius, and reduced

75% in H. vulgare. Aluminium concentrations up to 80

µM stimulated citrate efflux from lupin species, but

not from H. vulgare. In soils with 27% Al saturation

and adequate phosphorus (P), the aerial biomass of

lupins was not affected and was reduced 90% in H.

vulgare. In this soil, addition of P did not affect shoot

biomass in L. albus, and increased it 18% in L.

angustifolius. When both species were grown in soils

with Al saturation ranging from 0.1 to 42% and low P,

addition of P increased shoot biomass by 22% in L.

albus and by 131% in L. angustifolius, independent of

Al treatments. According to these results, L. albus and

L. angustifolius can withstand phytotoxic Al saturation

of at least 42% in soils with adequate P supply. The

response to this stress would depend on the ability of

the species to acquire P from P-deficient soil. Citrate

efflux by the roots would be at least one of the

mechanisms used by both lupin species to tolerate

phytotoxic Al in soils.

Key words: white lupin, narrow-leaf lupin, aluminium,

phosphate, citrate efflux.

R E S U M E N

Se estudió la respuesta al aluminio (Al) en Lupinus

albus cv. Victoria y L. angustifolius cv. Gungurru,

utilizando L. luteus y Hordeum vulgare como control

tolerante y susceptible, respectivamente. Los estudios

se realizaron en solución nutritiva y en suelos con alto

contenido de Al. En solución nutritiva, concentraciones

de Al nominal entre 0 y 20 µM permitieron discriminar

la respuesta al Al entre las especies. Aluminio 10 µM

provocó 90; 40; y 10% de incremento en el crecimiento

radical de L. luteus, L. albus y L. angustifolius,

respectivamente, y 75% de reducción en H. vulgare.

Concentraciones de Al de hasta 80 µM estimularon la

exudación de citrato en lupinos, no así en H. vulgare.

En suelos con 27% de saturación de Al y suficientes en

fósforo (P),  la fi tomasa aérea no se afectó

significativamente en lupinos, y se redujo 90% en H.

vulgare. En este suelo, la adición de P no afectó la

fitomasa aérea en L. albus, y la incrementó 18% en L.

angustifolius. Cuando ambas especies se establecieron

en suelos con porcentajes de saturación de Al

fluctuantes entre 0,1 y 42% y deficiente en P, la

fertilización con P incrementó 22% la fitomasa aérea

en L. albus y 131% en L. angustifolius, independiente

de los tratamientos de Al. De acuerdo a estos resultados,

L. albus y L. angustifolius pueden tolerar al menos

42% de saturación de Al en suelos con adecuada

disponibilidad de P. La respuesta a este estrés

dependería de la habilidad de las especies para acceder

al P retenido en el suelo, en aquellos deficientes en P.

La exudación de citrato a través de raíces sería al

menos una de las estrategias utilizadas por ambas

especies de lupino para tolerar concentraciones de Al

fitotóxico en el suelo.

Palabras clave: lupino blanco, lupino de hoja angosta,

aluminio, fosfato, citrato.
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INTRODUCCIÓN

Los suelos ácidos se distribuyen ampliamente

alrededor del mundo, representando aproximada-

mente el 30% de la superficie arable (Von Uexküll

y Mutert, 1995). En Chile, estos suelos se locali-

zan principalmente en la zona centro-sur y sur, e

imponen restricciones agronómicas entre las cua-

les la toxicidad por Al representa una de las

principales limitantes para la producción de cul-

tivos. En respuesta a este estrés, las plantas han

desarrollado estrategias que les permiten

destoxificar el Al, ya sea internamente o en la

rizósfera (Marschner, 1986; Taylor, 1995;

Kochian, 1995), o prevenir su incidencia median-

te la alcalinización del pH alrededor de la raíz

(Degenhardt et al., 1998). Entre estas estrategias,

la destoxificación externa del Al, o exclusión,

parece ser uno de los mecanismos más amplia-

mente utilizados por la mayor parte de las espe-

cies estudiadas (Marschner, 1986).

La destoxificación externa del Al involucra la

exudación de ácidos orgánicos desde los ápices

radicales, definidos como sitios primarios de toxi-

cidad por este metal en plantas (Delhaize et al.,

1993). Esta exudación es inducida por Al, cuyas

propiedades estructurales le permiten formar com-

puestos altamente estables con ácidos orgánicos

de cadena corta, reduciendo la actividad del Al

fitotóxico (Al3+) en la rizósfera. Entre éstos, el

citrato, malato y oxalato corresponden a los áci-

dos carboxilados con mayor habilidad para for-

mar complejos con este metal, atribuido a sus

elevadas constantes de afinidad por Al3+ (Jones,

1998). La asociación entre Al y ácidos orgánicos

se ha estudiado en diferentes especies, demos-

trándose que la exudación de ácidos orgánicos

inducida por Al3+ desempeña un papel fundamen-

tal en la tolerancia a este estrés. La principal

diferencia entre las especies corresponde a la

identidad del ácido orgánico involucrado, infor-

mándose de exudados de malato en Triticum

aestivum (Delhaize et al., 1993), oxalato en

Fagopyrum esculentum (Zheng et al., 1998) y

citrato en Phaseolus vulgaris (Miyasaka et al.,

1991) y Zea mays  (Piñeros et al., 2002).

Si bien no se dispone de información concluyen-

te, las especies de lupino se consideran compara-

tivamente tolerantes a Al3+, con grados de tole-

rancia que difieren entre especies (Dracup et al.,

1998). Las evidencias que sostienen este argu-

mento se han originado en estudios de inhibición

del crecimiento radical en solución nutritiva, e

indican que Lupinus luteus puede tolerar concen-

traciones de Al superiores a otras especies, como

Hordeum vulgare (Grauer y Horst, 1990) y L.

angustifolius (Carr y Sweetingham, 1994). Aun

cuando se desconoce el o los mecanismos de

tolerancia, la capacidad de muchas de estas espe-

cies para exudar cantidades significativas de áci-

dos orgánicos en la rizósfera sugiere que la excre-

ción de carboxilados también podría operar en

lupino en respuesta a este estrés. Esta hipótesis se

evaluó en dos especies de lupino ampliamente

cultivadas en suelos ácidos del sur de Chile, en un

estudio que tuvo como objetivo comparar la res-

puesta de L. albus y L.angustifolius a concentra-

ciones fitotóxicas de Al en hidroponía y suelos.

MATERIALES Y MÉTODOS

Este estudio se realizó en la Unidad de

Biotecnología del Centro Regional de Investiga-

ción Carillanca, Temuco, perteneciente al Institu-

to de Investigaciones Agropecuarias. Las espe-

cies evaluadas correspondieron a L. albus cv.

Victoria y L. angustifolius cv. Gungurru, utilizan-

do L. luteus cv. Aurea y H. vulgare cv. Libra como

especies control, tolerante y susceptible, respec-

tivamente.

Respuesta al aluminio en solución nutritiva

Las plantas se establecieron en una solución nu-

tritiva basal compuesta de NH
4
NO

3
 0,25 mM,

KNO
3
 0,125 mM, CaCl

2
 0,25 mM, MgSO

4
 0,125

mM, KH
2
PO

4
 3 µM, (NH

4
)

6
Mo

7
O

24
, 0,035 µM,

H
3
BO

3
 5 µM, ZnSO

4
 1,52 µM, MnSO

4
 2 µM y Fe-

EDTA 5 µM, ajustada a pH 4,3. La semilla se

desinfectó superficialmente con 70% etanol y 2%

NaOCl y se germinó entre papeles absorbentes

saturados con CaSO
4
 0,25 mM pH 4,3 por cuatro

días a 25ºC. Seis plántulas se transfirieron a enva-

ses de 3 L de capacidad mantenidos con aireación

permanente, conteniendo solución nutritiva basal

suplementada con Al (AlCl
3
) 0, 10, 20, 40, 80 y
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160 µM, con cuatro repeticiones. La solución se

renovó cada 24 h para mantener el pH deseado, y

evitar la generación de especies de Al no

fitotóxicas como consecuencia de la incorpora-

ción de iones OH- (Shuman y Wilson, 1994). Del

mismo modo y para evitar la reducción en la

concentración de Al3+, se utilizó una solución

nutritiva de baja fuerza y baja concentración de

fosfatos (Blamey et al., 1983; Shuman y Wilson,

1994). En esta solución se determinó la propor-

ción  de Al3+ mediante espectrofotometría de

absorción atómica, utilizando la metodología des-

crita por Sadzawka et al. (2000). La respuesta a

concentraciones fitotóxicas de Al se evaluó cuan-

tificando la longitud de la raíz primaria en lupinos

y la longitud de la raíz seminal más larga en H.

vulgare transcurrido cuatro días de iniciados los

tratamientos, y se expresó como crecimiento radi-

cal relativo (CRR) (Calba et al., 1996).

Eflujo de ácidos orgánicos en respuesta a con-

centraciones fitotóxicas de aluminio

Para determinar la probable asociación entre la

respuesta a Al y la exudación de ácidos orgánicos,

se cuantificó citrato y malato en exudados radica-

les de plántulas mantenidas en solución nutritiva

basal. La semilla se desinfectó superficialmente y

se germinó entre papeles absorbentes estériles

saturados con CaSO
4
 0,25 mM pH 4,3, manteni-

dos en un envase de vidrio de 1 L de capacidad y

10 cm de diámetro suplementado con aire filtrado

(0,45 µm). Transcurridos cuatro días a 25ºC, las

plántulas se instalaron en un disco de acrílico de

9 cm de diámetro,  el que se fijó a la tapa del

envase por medio de un soporte sellado en el

centro. Sobre el disco de acrílico se hicieron

perforaciones de tamaño suficiente para insertar

el sistema radical  y sostener el cotiledón en su

parte superior. Se instalaron dieciséis plántulas

por cada disco, cuyas raíces quedaron expuestas a

250 mL de solución nutritiva basal suplementada

con cuatro concentraciones de Al (0, 40, 80 y 160

µM), mantenida en agitación suficiente para per-

mitir la aireación. Transcurridas 24 h de adapta-

ción, las plántulas se transfirieron a otro envase

conteniendo solución nutritiva basal suplementa-

da con el tratamiento respectivo de Al ajustado a

pH 4,3, con tres repeticiones, y se incubaron por

24 h. Finalizado el período de exudación, la solu-

ción se liofilizó hasta aproximadamente 30 mL,

se filtró a 0,25 µm y se almacenó a –20ºC. La

concentración de citrato y malato en los exudados

radicales se cuantificó mediante métodos

enzimáticos (Peñaloza et al., 2000).

Efecto del citrato en la reducción de la

fitotoxicidad por aluminio

Con el propósito de confirmar la capacidad del

citrato para atenuar el efecto inhibitorio de Al3+

sobre el crecimiento radical, L. albus y L.

angustifolius se mantuvieron en solución nutriti-

va basal pH 4,3 conteniendo Al 80 µM suplemen-

tada con citrato 0; 80; y 160 µM. Los tratamientos

control correspondieron a Al 0 µM + citrato 0 µM,

y Al 0 µM + citrato 80 µM. Se utilizaron envases

de 3 L de capacidad con cuatro repeticiones por

tratamiento, cada una con seis plántulas. La solu-

ción nutritiva se renovó cada 24 h, cuantificándo-

se el CRR transcurridos cuatro días después de

iniciado los tratamientos.

Respuesta de las plantas al contenido de alumi-

nio en suelos

Para correlacionar los ensayos de corta duración

con la respuesta de las especies en substrato

sólido, ambos lupinos, incluidas las especies de

referencia, se cultivaron en un suelo con 26,8%

saturación de Al y 20 mg P kg-1 suelo (Cuadro 1,

Andisol 1). El suelo se secó a temperatura am-

biente, se tamizó a 2 mm, y se separó en cinco

fracciones. Estas fracciones se incubaron por cua-

tro semanas con 0; 0,44; 0,88; 1,76; y 3,52 g de

CaCO
3
 kg-1 suelo, obteniéndose porcentajes de

saturación de Al correspondientes a 26,8; 15,9;

9,5; 2,0; y 0,1%, respectivamente. Previo a la

siembra, cada fracción se fertilizó con K (KOH),

S y Mg (Na
2
O

4
S, MgSO

4
), equivalente a 30, 25 y

15 mg kg-1 suelo, respectivamente. La semilla se

desinfectó superficialmente y se sembró en

maceteros conteniendo 2,5 kg de suelo, el que se

fertilizó superficialmente con 30 mg N (NaNO
3
)

kg-1 suelo. Los tratamientos consistieron en la

combinación de cuatro especies y cinco niveles

de Al, dispuestos en bloques completos al azar

con cuatro repeticiones.
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1 Para cada suelo, la caracterización química que se presenta corresponde a la fracción sin CaCO
3
,

  analizada inmediatamente después de finalizado el período de incubación.
2 Serie Victoria, Typic Durudand (CIREN, 1999).
3 Serie Malihue, Acrudoxic Fuldudands (CIREN, 1999).
4 Capacidad de intercambio catiónico.

Cuadro 1. Propiedades químicas de los suelos utilizados en experimentos de invernadero.

Table 1. Chemical properties of the soils utilized in greenhouse experiments.

Paralelamente, y con el propósito de determinar

el efecto de la probable interacción entre la dispo-

nibilidad de fósforo (P) y la concentración de Al,

L. albus y L. angustifolius se sembraron tanto en

el Andisol 1, como en un suelo con 42,2% de

saturación de Al y 3 mg P kg-1 suelo (Cuadro 1,

Andisol 2). Este suelo (Andisol 2) se incubó con

CaCO
3
 como se indicó anteriormente,

obteniéndose porcentajes de saturación de Al co-

rrespondientes a 42,2; 26,6; 14,1; 3,5; y 0,1%,

cuando se agregó 0; 0,44; 0,88; 1,76; y 3,52 g de

CaCO
3
 kg-1 suelo, respectivamente. Previo a la

siembra, cada fracción de suelos se fertilizó con

S, K y Mg en las dosis indicadas, y se separó en

dos sub-fracciones que correspondieron a dos

niveles de fertilización con P (0 y 200 mg P kg-1

suelo) aplicado como KH
2
PO

4
. Los tratamientos

se dispusieron en un diseño experimental de blo-

ques completos al azar con tres repeticiones.

Transcurridos 45 días después de la emergencia

(inicio de floración en lupinos), se removió la

fitomasa aérea y radical y se determinó el peso

seco (70ºC por 48 h). Ambos experimentos se

realizaron en invernadero durante la primavera,

con una temperatura media de 22ºC y 70% hume-

dad relativa registradas mediante un higroter-

mógrafo. Los suelos utilizados en este estudio se

caracterizaron de acuerdo a la metodología des-

crita por Sadzawka et al. (2000).

Análisis estadístico

La información de cada experimento se procesó

estadísticamente mediante ANDEVA. Los trata-

mientos se ordenaron factorialmente para deter-

minar el efecto de la especie y de las concentra-

ciones de Al en ensayos en solución nutritiva, y de

la especie, de los tratamientos de fertilización con

P, de los tratamientos de saturación de Al y de la

interacción de factores para cada tipo de suelo, en

ensayos en suelo. Los resultados que se presentan

corresponden al promedio del tratamiento con la

desviación estándar, cuando el valor F indicó

efecto significativo para promedio de factores, o

para sus  interacciones (P < 0,05).

Andisol 12

4,70

18,00

20,00

3,21

0,48

0,09

0,37

4,15

1,52

5,67

26,80

1,76

44,04

9,96

0,28

0,40

Andisol 23

5,00

20,00

3,00

1,32

0,49

0,13

0,44

2,38

1,74

4,12

42,20

1,40

85,44

3,56

0,12

0,84

Propiedades1

pH (H2O)

Nitrógeno, mg kg-1

Fósforo, mg kg-1

Calcio, cmol(+) kg-1

Magnesio, cmol(+) kg-1

Sodio, cmol(+) kg-1

Potasio, cmol(+) kg-1

Suma de bases

Aluminio de intercambio, cmol(+) kg-1

CIC4 efectiva

Saturación de aluminio, %

Cobre, mg kg-1

Fierro, mg kg-1

Manganeso, mg kg-1

Zinc, mg kg-1

Boro soluble, mg kg-1
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RESULTADOS

Respuesta al aluminio en solución nutritiva

Expresado como CRR, ambas especies de lupino

mostraron un comportamiento similar en concen-

traciones de Al por sobre 20 µM, en tanto que la

diferencia fue significativa en presencia de Al 10

µM. Esta concentración provocó 90; 40; y 10% de

incremento en el CRR de L. luteus, L. albus y L.

angustifolius, respectivamente, y 75% de reduc-

ción en el CRR de H. vulgare (Figura 1). Concen-

traciones de Al inferiores a 20 µM afectaron

significativamente el crecimiento radical de H.

vulgare, consistente con lo esperado para una

especie altamente susceptible a Al. La tendencia

observada en la especie susceptible demuestra

que una alta proporción del Al agregado corres-

pondió a Al fitotóxico. En efecto, mediciones de

especiación indicaron valores de Al3+ de 22,2;

50,5; y 105,5 µM para concentraciones de Al

nominal de 40; 80; y 160 µM, respectivamente,

confirmando la conveniencia de utilizar solucio-

nes nutritivas de baja fuerza iónica con el propó-

sito de disminuir la precipitación del Al3+.

Eflujo de ácidos orgánicos en respuesta a con-

centraciones fitotóxicas de aluminio

La presencia de Al en la solución nutritiva esti-

muló la exudación de citrato en plántulas de L.

albus y L. angustifolius mantenidas en condicio-

nes asépticas por 24 h. Durante este período, la

exudación de citrato se incrementó hasta 80 µM

de Al, y no se afectó significativamente en con-

centraciones superiores. Esta misma tendencia se

observó en L. luteus, en tanto que sólo niveles

basales de exudación caracterizaron a H. vulgare

(Figura 2A). La concentración de malato en los

exudados radicales no se estimuló en presencia de

Al en las cuatro especies, con tasas de exudación

más bien características de difusión pasiva de

metabolitos (Jones, 1998) (Figura 2B).

Efecto del citrato en la reducción de la

fitotoxicidad por aluminio

La capacidad del citrato para reducir el Al

fitotóxico se evaluó en solución nutritiva basal

conteniendo Al 80 µM. Como se esperaba, la

adición de citrato atenuó el efecto inhibitorio de

concentraciones de Al fitotóxico sobre el creci-
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Figura 1. Efecto de concentraciones crecientes de Al sobre el crecimiento radical relativo de Lupinus albus,

L. angustifolius, L. luteus y Hordeum vulgare mantenidos por cuatro días en solución nutritiva pH 4,3.

Las líneas verticales indican la desviación estándar del promedio (n = 4).

Figure 1. The effect of increasing Al concentrations on root growth rate of Lupinus albus, L. angustifolius, L.

luteus and Hordeum vulgare maintained for four days in a pH 4.3 nutrient solution. Vertical bars indicate

the standard deviation of means (n = 4).
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Figura 2. Tasas de exudación de ácido cítrico (A) y ácido málico (B) en Lupinus albus, L. angustifolius, L.

luteus y Hordeum vulgare mantenidos por 24 h en diferentes concentraciones de Al en solución nutritiva

pH 4,3. Las líneas verticales indican la desviación estándar del promedio (n = 3).

Figure 2. Efflux rates of citric acid (A) and malic acid (B) on Lupinus albus, L. angustifolius, L. luteus and

Hordeum vulgare maintained at different Al concentrations for 24 h in  a pH 4.3 nutrient solution. Verti-

cal bars indicate the standard deviation of means (n = 3).

miento radical en ambas especies de lupino. El

crecimiento radical prácticamente se restauró a

nivel del control, cuando se adicionó citrato 80

µM a la solución nutritiva conteniendo Al 80 µM

pH 4,3 (Figura 3 A, B).

Respuesta de las plantas al contenido de alumi-

nio en suelos

La fitomasa aérea de ambas especies de lupino no

se afectó significativamente (P > 0,05) dentro de

los rangos de saturación de Al, que fluctuaron

entre 0,1 y 26,8% en suelos con 20 mg P kg-1. La

tendencia fue similar en la especie tolerante L.

luteus, mientras que la fitomasa aérea se redujo

90% en presencia de 26,8% de saturación de Al,

en la especie susceptible H. vulgare (Figura 4).

En este suelo, la adición de 200 mg P kg-1 no

alteró la fitomasa aérea de L. albus, en tanto que,

en promedio, ésta se incrementó 18% (P < 0,01)

en L. angustifolius, independiente del porcentaje

de saturación de Al (P > 0,05 para la interacción

Al x P x especie) (Figura 5 A, B).
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Figura 3. Efecto de la incorporación de citrato sobre la reducción de la fitotoxicidad por Al expresada como

crecimiento radical relativo en L. albus (A) y L. angustifolius (B) mantenidos por cuatro días en solución

nutritiva pH 4,3. Las líneas verticales indican la desviación estándar del promedio (n = 4).

Figure 3. The effect of citrate incorporation on reducing Al phytotoxicity expressed by root growth rate on

Lupinus albus (A) and L. angustifolius (B) maintained for four days in a 4.3 pH nutrient solution. Vertical

bars indicate the standard deviation of means (n = 4).

El comportamiento de ambas especies de lupino

difirió significativamente cuando se cultivaron

en un suelo con alta saturación de Al (42,2%) e

inadecuada disponibilidad de P (3 mg P kg-1

suelo). En este suelo, la fertilización fosfatada

incrementó 22% la fitomasa aérea en L. albus  y

131% en L. angustifolius, independiente del por-

centaje de saturación de Al (P > 0,05 para la

interacción Al x P x especie (Figura 5 C, D). Aun

cuando también se observaron incrementos en la

fitomasa de raíces (17% en L. albus y 20% en L.

angustifolius), el efecto promedio de los trata-

mientos de P sobre esta variable no fue

estadísticamente significativo (P > 0,15).
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Figura 4. Fitomasa aérea de Lupinus albus, L. angustifolius, L. luteus y Hordeum vulgare mantenidos por 45

días en suelos con porcentaje de saturación de Al fluctuantes entre 0,1 y 26,8% (Andisol 1). Las líneas

verticales indican la desviación estándar del promedio (n = 4).

Figure 4. Shoot biomass of Lupinus albus, L. angustifolius, L. luteus and Hordeum vulgare maintained for 45

days in soils with Al saturation ranging from 0.1 to 26.8% (Andisol 1). Vertical bars indicate the standard

deviation of means (n = 4).

DISCUSIÓN

La inhibición del crecimiento radical representa

una de las alteraciones morfológicas más eviden-

tes y rápidas de las plantas a la presencia de Al

fitotóxico (Ryan et al., 1995). Utilizado como

marcador fenotípico, este parámetro fue suficien-

te para discriminar las cuatro especies en un

rango de Al nominal entre 0 y 20 µM (Figura 1).

Dentro de este rango, L. albus incrementó signifi-

cativamente el CRR, consistente con la tendencia

que caracteriza a genotipos tolerantes (Sarkunan

et al., 1984; Lin y Myhre, 1991; Paliwal et al.,

1994; Piñeros et al., 2002). Esta estimulación en

el CRR fue de particular magnitud en L. luteus, y

se asoció con una significativa resistencia a la

inhibición del crecimiento radical en presencia de

concentraciones fitotóxicas de Al, consistente

con lo observado en esta especie por otros autores

(Grauer y Horst, 1990). Aun cuando sus causas no

se conocen con precisión, incrementos en la ab-

sorción de fosfatos (Nichol et al., 1993), o reduc-

ción de la toxicidad por H+ (Kinraide, 1993), se

han indicado como probables factores asociados

a esta respuesta. La particular ocurrencia de esta

manifestación fenotípica ha sugerido su utiliza-

ción como indicador de tolerancia en especies

vegetales (Paliwal et al., 1994), de manera que, en

función a este parámetro, L. albus sería compara-

tivamente más tolerante a Al fitotóxico que L.

angustifolius, en ensayos en solución nutritiva de

corta duración.

Una de las estrategias utilizadas por las plantas

para enfrentar concentraciones fitotóxicas de Al

es la exudación de ácidos orgánicos de cadena

corta a través de sus ápices radicales. Consecuen-

temente, la estimulación de la exudación de citrato

observada en respuesta a concentraciones cre-

cientes de Al (Figura 2) indica que esta estrategia

contribuiría a conferir tolerancia a este metal

también en L. albus y L. angustifolius, con una

cinética de exudación similar a la informada en Z.

mays (Piñeros et al., 2002). Lo anterior se susten-

ta en la fuerte afinidad del citrato por el Al3+,

permitiéndole a este ácido orgánico formar com-

plejos Al-citrato altamente estables y, por lo tan-

to, destoxificar el Al en la rizósfera (Jones, 1998).

Esta misma estrategia también sería funcional en

la especie tolerante L. luteus, en tanto que la

ausencia de exudados de citrato o malato en H.

vulgare se asociaría a su escasa habilidad para

soportar concentraciones fitotóxicas de Al (Grauer

y Horst, 1990). La afinidad Al-citrato se simuló
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Figura 5. Fitomasa aérea de Lupinus albus y L. angustifolius mantenidos por 45 días en suelos con porcentaje

de saturación de Al fluctuantes entre 0,1 y 26,8% (A, B: Andisol 1)  y entre 0,1 y 42,2% (C, D: Andisol 2),

fertilizados y no fertilizados con fosfatos. Las líneas verticales indican la desviación estándar del prome-

dio (n = 3). Las figuras insertas en A y C corresponden al pH de los suelos Andisol 1 y Andisol 2, respec-

tivamente, para cada tratamiento de saturación de Al.

Figure 5. Shoot biomass of Lupinus albus and L. angustifolius maintained for 45 days in soils with Al saturation

ranging from 0.1 to 26.8% (A, B: Andisol 1) and from 0.1 to 42.2% (C, D: Andisol 2), fertilized and not

fertilized with phosphate. Vertical bars indicate the standard deviation of means (n = 3). Inserts in A and

C correspond to pH of soils Andisol 1 and Andisol 2, respectively, at each Al saturation treatment.
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en solución nutritiva, demostrándose que la adi-

ción de citrato en concentraciones equimolares,

fue suficiente para reducir el efecto inhibitorio

del Al sobre el crecimiento radical de ambas

especies de lupino (Figura 3).

No obstante la precisión de ensayos en solución

nutritiva de corta duración para discriminar entre

genotipos dentro de reducidos rangos de concen-

tración de Al, la respuesta de las plantas a este

metal puede ser significativamente afectada por

el substrato. En efecto, se ha demostrado que la

impedancia física puede acentuar la exudación de

metabolitos que pudieran estar asociados con la

tolerancia de las especies a Al (Horst et al., 1990).

Adicionalmente, la formación de complejos Al-

citrato altamente estables depende de factores del

suelo tales como la superficie de intercambio y la

propiedad de adsorción, o de la degradación de

ácidos orgánicos por microorganismos (Jones et

al., 1996; Jones y Kochian, 1996), de manera que

el comportamiento de las plantas en solución

nutritiva no sería necesariamente similar a aquel

que ocurre en el suelo. Con el propósito de incor-

porar factores dependientes del substrato en la

discriminación de ambos lupinos, la respuesta a
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Al se evaluó en un suelo ácido con porcentajes

variables de saturación de Al. Expresado en fun-

ción de la producción de fitomasa aérea, la res-

puesta no difirió entre especies de lupino dentro

de un rango de Al fitotóxico fluctuante entre 0,1

y 26,8%, en donde H. vulgare redujo 90% su

fitomasa (Figura 4). Esto indica que la tolerancia

de L. albus y L. angustifolius al Al sería compa-

rativamente similar a L. luteus, en suelos con

porcentajes de saturación de Al de hasta 26,8%

y con adecuada disponibilidad de fosfatos (20

mg P kg-1).

Puesto que los suelos ácidos están frecuentemen-

te asociados no sólo a concentraciones fitotóxicas

de Al, sino también a reducida concentración de P

disponible (Besoain y Sadzawka, 1999), las eva-

luaciones se extendieron a aquellos donde coexis-

ten ambos estreses abióticos (3 mg P kg-1 suelo y

42,2% saturación de Al) (Figura 5 C, D). El

principal efecto observado en esta condición de

suelo correspondió a los tratamientos de P, en

tanto que el efecto promedio de los tratamientos

de Al no alteró significativamente el comporta-

miento de las dos especies de lupino, y sólo la

interacción Al x P x especie (P = 0,07) pudiera

tener alguna relevancia. El efecto de los trata-

mientos de P fue de particular magnitud en L.

angustifolius, especie que incrementó 131% la

fitomasa aérea en respuesta a la fertilización

fosfatada (Figura 5D). La respuesta comparativa-

mente menor a la fertilización fosfatada observa-

da en L. albus  (22% de incremento en la fitomasa)

se atribuye a la habilidad de la especie para

movilizar el P retenido en el suelo (Gardner et al.,

1982) (Figura 5 C). Si se acepta la significancia

para la interacción Al x P x especie (P = 0,07), una

explicación razonable al comportamiento de L.

albus en presencia de P pudiera estar en la

estimulación del crecimiento inducida por Al.

Aun cuando se requiere de experiencias adiciona-

les para confirmarlo, la tendencia observada en

presencia de P sugeriría que la estimulación del

crecimiento, radical o aéreo, característica de

genotipos tolerantes a Al (Marschner, 1986;

Paliwal et al., 1994), ocurriría sólo en aquellos

con adecuada provisión de fosfatos.

Sobre la base de resultados que indican la presen-

cia de concentraciones de Al en el tejido foliar de

lupinos que superan los 3000 mg kg-1 (datos no

presentados) sin evidencias típicas de fitotoxicidad

descritas en estas especies (Snowball y Robson,

1986), es posible concluir que la exudación de

citrato es, al menos, una de las estrategias utiliza-

das por ambas especies de lupino para tolerar el

Al fitotóxico en el suelo. Además del mecanismo

de exclusión del Al mediado por el citrato, la alta

concentración de Al foliar detectada en lupinos

sugeriría la presencia de un mecanismo interno de

tolerancia que pudiera estar también operando en

respuesta al Al fitotóxico en estas especies.

Aun cuando es modulada por un mecanismo dife-

rente, la exudación de citrato también es funcio-

nal para movilizar fosfatos desde fuentes de P de

baja solubilidad en L. albus (Gardner et al., 1982).

Si bien esta estrategia le permitiría a la especie

tolerar los dos estreses ambientales más frecuen-

tes en suelos ácidos, la reducción de la fitomasa

observada en ausencia de P indica que la exuda-

ción de citrato en respuesta a la deficiencia de P

estaría restringida en suelos extremadamente ba-

jos en P disponible. Alternativamente, el volu-

men de substrato utilizado pudiera condicionar la

producción de raíces proteoideas, estructuras es-

pecializadas en la síntesis y excreción de citrato

en respuesta a la deficiencia de P en esta especie

(Peñaloza et al., 2002). De este modo, el compor-

tamiento de L. albus en las condiciones experi-

mentales utilizadas en este estudio no necesaria-

mente refleja una situación natural de cultivo,

donde la especie pudiera expresar más adecuada-

mente esta estrategia adaptativa. En L.

angustifolius, en tanto, la exudación de ácidos

orgánicos es funcional principalmente en res-

puesta a concentraciones fitotóxicas de Al, de

manera que más que la toxicidad por Al, la dispo-

nibilidad de P parece ser el factor limitante para el

adecuado establecimiento de L. angustifolius  en

este suelo.
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