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RESUMEN

La inundación tiene un efecto negativo sobre la mayoría de plantas terrestres debido a que reduce su creci-
miento e induce la senescencia. La deficiencia de oxígeno, efecto principal de la inundación, cambia el me-
tabolismo de la planta induciendo la vía anaeróbica o fermentativa como mecanismo alterno, aunque poco 
eficiente para la producción de energía. Igualmente el déficit de oxígeno aumenta la producción de especies 
reactivas de oxígeno (ROS), tanto en la mitocondria como en el cloroplasto. Como respuesta al incremento de 
ROS hay un aumento en el sistema de defensa antioxidante de la planta, el cual es considerado, junto con la 
inducción de la vía fermentativa, como una respuesta a corto plazo. Cuando la planta está sometida a largos 
periodos de inundación se presentan, adicionalmente, cambios morfológicos, como la formación de aerén-
quima, los cuales son considerados respuestas a largo plazo. En este artículo se revisan las respuestas, tanto a 
corto como a largo plazo, de las plantas a la condición de estrés hídrico por inundación.
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ABSTRACT

Flooding has a negative effect on the majority of terrestrial plants due to a reduction of growth and the 
resulting senescence. Oxygen deficiency, the main effect of flooding, can change plant metabolism, inducing 
the alternative anaerobic pathway, an inefficient mechanism for energy production. Equally, the oxygen 
deficit increases the production of reactive oxygen species (ROS) both in chloroplasts and mitochondria. 
In response to increasing ROS, plants see a rise in their antioxidant defense system, which is considered, 
along with the fermentation pathway, a short-term response. When plants are submitted to long periods of 
flooding, they present morphological changes, such as aerenchyma formation, which is considered a long-
term response. In this article, we review the short and long term responses of plants to water stress caused 
by flooding.

INTRODUCCIÓN

Abreviaciones: AEC: carga energética del adenilato, ACC: ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico, ADH: alcohol deshidroge-
nasa, AsA: ascorbato, APX: ascorbato peroxidasa, CAT: Catalasa, DHA: dehidroascorbato, DHAR: dehidroascorbato reductasa, 
GR: glutatión reductasa, GSH: glutatión, GSSG: glutatión oxidado, MDA: malondihaldehído, MDHA: monodehidroascorbato, 
MDHR: monodehidroascorbato reductasa, NAD: nicotinamide adenine dinucleotide, NADPH: nicotinamide adenine dinucleotide 
phosphate, LDH: lactato deshidrogenasa, PDC: piruvato decarboxilasa, POD: peroxidasa, ROL: (radial oxygen loss) pérdida radial 
de oxígeno, ROS: (reactive oxygen species) especies reactivas del oxígeno, SOD: superóxido dismutasa. 

Ciertos fenómenos meteorológicos extremos, 

asociados al cambio climático, permiten prede-

cir niveles elevados de vulnerabilidad de países 

tanto desarrollados como subdesarrollados ante 

sequías, ondas de calor e inundaciones (IPCC, 

2007). El estrés hídrico por inundación es un 

factor limitante en la producción de algunos 

cultivos como maíz (Zea mays L.) (Zaidi et al., 

2002; Bin et al., 2010; Yong-Zhong et al., 2010), 

brócoli (Brassica oleracea), nabo (Brassica rapa) 

(Issarakraisila et al., 2006), canola (Brassica na-

pus) (Gutierrez et al., 1996; Yong et al., 2010; 

Leul y Zhou, 1998; Zhou y Lin, 1995), cítricos 

(Citrus sp.) (Hossain et al., 2009), fríjol mungo 

(Vigna radiata) (Sairam et al., 2008; Ahmed et al., 

2006), crisantemo (Chrysanthemum sp.) (Yin et 

al., 2009), trigo (Triticum aestivum L.) (Dickin y 

Wright, 2007; Zheng et al., 2009), algodón (Gos-

sypium hirsutum L.) (Milroy et al., 2009; Bange et 

al., 2003), girasol (Helianthus annuus L.) (Grassini 

et al., 2006), garbanzo (Cicer arietinum L.) (Palta 

et al., 2010), cebolla larga (Allium fistulosum L.) 

(Yin et al., 2009), manzana (Malus sp.) (Bai et 

al., 2010) y uchuva (Physalis peruviana L.) (García 

y Aldana, 2011). 

En América Latina alrededor de 11,3% de las 

tierras cultivables presentan drenajes pobres 

principalmente porque la fisiografía promueve 

inundación, niveles freáticos altos o aguas super-

ficiales estancadas (Wood et al., 2000). 

En suelos inundados, el potencial redox se dis-

minuye (Balakhina et al., 2010 Ryser et al ¸2011; 

Abbaspour, 2012) lo cual es un indicador del bajo 

nivel de oxígeno presente (Unger et al., 2009a), 

además se afecta la disponibilidad de nutrientes 

para las plantas (Unger et al., 2009b). La inun-

dación inhibe la actividad de enzimas como la 

β-D-glucosidasa y la fosfatasa, involucradas en 
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los ciclos del carbono, nitrógeno, fósforo y azu-

fre (Xiao-Chang y Qin, 2006) y se aumenta la 

concentración de etileno (Malik et al., 2003). Es-

tas condiciones cambiantes en el suelo generan 

efectos negativos en el crecimiento y desarrollo 

de las plantas.

Cuando el oxígeno es deficiente en el suelo se 

generan formas reducidas de nitrógeno, fós-

foro, manganeso, hierro o azufre que pueden 

modificar la solubilidad del elemento (Unger 

et al., 2009b) afectando su disponibilidad (Taiz 

y Zeiger, 2010). La difusión de oxígeno en sue-

los inundados es muy baja, aproximadamente 

10.000 veces más baja que en el aire (Koppitz, 

2004), y el intercambio de gases entre la raíz 

sumergida y el ambiente es muy limitado. Bajo 

inundación, el aire en los poros del suelo es re-

emplazado por el agua y el oxígeno es consumi-

do rápidamente por la respiración de las raíces y 

la actividad microbial (Koppitz, 2004).

El déficit de oxígeno inhibe la respiración mito-

condrial, la oxidación y los procesos de oxige-

nación (Koppitz, 2004), viéndose notablemente 

afectado el metabolismo de la planta (Kulichikin 

et al., 2008; Sairam et al., 2008). El oxígeno es el 

aceptor de los electrones en la cadena transporta-

dora de electrones en la mitocondria y su ausencia 

causa saturación de esta, por lo que se acumula 

NADH disminuyéndose la producción de ATP 

(Lin et al., 2008). En ausencia del aceptor de elec-

trones, la oxidación de NADH se bloquea y no 

se genera el NAD+ necesario para glicolisis, esto 

disminuye la producción de la energía necesaria 

para soportar los procesos metabólicos de la plan-

ta (Taiz y Zeiger, 2010).

Como respuesta al estrés por inundación en la 

planta se inducen vías de señales de transduc-

ción que llevan al desarrollo de la vía metabólica 

de la fermentación y posteriormente, de acuerdo 

con la especie, a la generación de cambios mor-

fológicos y formación de raíces adventicias (Yin 

et al., 2010). 

Los cambios bioquímicos en las plantas son 

usualmente inducidos por un periodo corto de 

inundación mientras que los cambios anatómicos 

y morfológicos están involucrados con aclimata-

ción a largos periodos de inundación (Chen et al., 

2002). En esta revisión se presentan las adapta-

ciones de las plantas tanto a corto como a largo 

plazo en respuesta al estrés por inundación. 

RESPUESTA BIOqUÍMICA 

Las plantas expuestas a condiciones anaeróbicas 

pueden cambiar su metabolismo de respiración 

aeróbica a la vía de la fermentación, como un 

mecanismo adaptativo a la carencia de oxígeno 

(Fukao et al., 2003; Peña-Fronteras et al., 2008). 

En ausencia de oxígeno, el ciclo del ácido cítri-

co y la fosforilación oxidativa no funcionan y 

la glicolisis se detiene por la limitación en el 

contenido de NAD+. Cuando se agota el NAD+, 

necesario para la primera reacción de la fase de 

conservación de energía de la glicolisis, la plan-

ta metaboliza piruvato por la vía fermentativa 

para obtener NAD+ (Taiz y Zeiger, 2010). Las 

plantas realizan dos tipos de fermentación: al-

cohólica y del ácido láctico, estas dos vías meta-

bólicas utilizan como substrato el piruvato, pro-

ducido en la glicolisis (Kulichikhin et al., 2008) 

(figura 1). En la fermentación del ácido láctico, 

la enzima lactato deshidrogenasa (LDH) utiliza 

NADH para reducir piruvato a lactato y regene-

rar NAD+ (Kato-Noguchi, 2000; Taiz y Zeiger, 

2010). Lo mismo ocurre en la fermentación alco-

hólica, donde la enzima alcohol deshidrogenasa 

(ADH) utiliza NADH para reducir acetaldehído 

a etanol y regenerar NAD+. La acumulación de 

lactato causa una disminución del pH citoplas-

mático (Kato-Noguchi, 2000; Taiz y Zeiger, 

2010), lo que es común en plantas susceptibles 

a la anoxia (Couldwell et al., 2009). Cuando se 

acidifica el citoplasma, se suprime la síntesis de 

proteínas, se detiene la glicolisis y se presenta 

un déficit extremo de energía en la planta (Kuli-

chikhin et al., 2008). 
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La disminución en el pH inhibe la actividad de la 

LDH (Kulichikhin et al., 2008) y activa la ADH y 

la piruvato decarbixilasa (PDC). La enzima PDC 

cataliza la conversión de piruvato a acetaldehído 

en el primer paso en la vía de la fermentación al-

cohólica (Yin et al., 2009). Luego el acetaldehído 

es reducido a etanol en una reacción catalizada 

por la ADH, donde el NADH es oxidado (figu-

ra 1) (Kato-Noguchi et al., 2000; Peña-Fronteras 

et al., 2008), la producción de etanol es menos 

tóxica para la planta ya que este puede difun-

dir fuera de la célula (Taiz y Zeiger, 2010). La 

fermentación etanólica no necesita ser precedida 

por la fermentación del lactato (Kato-Noguchi 

et al., 2000; Mohanty y Ong, 2001) y el factor 

más limitante para esta vía, bajo condiciones de 

déficit de oxígeno, no es la ADH sino la cantidad 

reducida de PDC (Kato-Noguchi et al., 2000). 

La cantidad de ATP generada durante la fermen-

tación es de 2 moléculas de ATP por molécula 

de glucosa, producidas por fosforilación de subs-

trato (Stryer, 1995; Aschi-Smiti, 2003; Taiz y 

Zeiger, 2010), mientras que durante la fosforila-

ción oxidativa se producen 32 moléculas de ATP 

(Mohanty y Ong, 2001). La baja producción de 

energía en la fermentación se debe a que mucha 

de la energía disponible en la sacarosa es conser-

vada en el producto, lactato o etanol (Taiz y Zei-

ger, 2010). Dada la baja eficiencia de generación 

de energía por la fermentación, es necesario un 

incremento en la tasa de la glicolisis para produ-

cir el ATP que necesita la célula para sobrevivir 

(Taiz y Zeiger, 2010). 

El aumento en la tasa glicolítica contribuye a 

mejorar el estado energético de la planta y el uso 

eficiente de los carbohidratos para la producción 

de energía (Aschi-Smiti, 2003). Dado que la fer-

mentación utiliza la glucosa como sustrato, un 

adecuado suministro de azúcares fermentables, 

un aumento en la degradación de almidón o el 

almacenamiento de carbohidratos como azúca-

res simples, puede ser un mecanismo importante 

para sobrevivir a las condiciones de anegamien-

to (Peña-Fronteras et al., 2008). Igualmente, la 

disponibilidad de carbohidratos fermentables 

aparece como un parámetro bioquímico relacio-

nado con la tolerancia a inundación en cereales 

(Guglielminetti et al., 2001) ya que estos son 

utilizados por la planta bajo anoxia. Durante 

el primer día de inundación, el nivel de los azú-

cares fermentables disminuye (Guglielminetti 

et al., 2001), pero posteriormente este aumenta 

probablemente por la degradación de almidón 

(Guglielminetti et al., 2001). 

Las plantas de trigo, cebada y arroz presentan 

una alta producción de etanol durante el primer 

día de inundación, de estas solo el arroz tiene 

la capacidad para fermentar durante periodos 

largos de anoxia (Guglielminetti et al., 2001). 

El primer día de anoxia, la tasa de producción 

de etanol en plántulas de arroz es cercana a 2 

(conversión completa de carbohidrato a etanol, 

2 moles de etanol por mol de hexosa), después 

incrementa rápidamente a valores que no son 

comparables con los cambios en el contenido de 

carbohidratos, en contraste en trigo y cebada es 

menos de 2 moles de etanol por mol de hexosa 

(Guglielminetti et al., 2001). 

Los cambios en la ruta metabólica se producen 

rápidamente después del estrés por inundación. 

En plantas de lechuga, se encontró un aumen-

to en la concentración de etanol y acetaldehí-

do después de 30 min de anoxia, el etanol a las 

primeras 6 h incrementa ocho veces más que en 

condiciones aeróbicas, mientras que la actividad 

de la ADH y la PDC aumenta en 2,8 y 2,9 veces 

respectivamente, más que en condiciones de nor-

mal aireación o normoxia (Kato-Noguchi et al., 

2000). En genotipos de fríjol mungo tolerantes 

a la inundación, se observan incrementos de 15 

a 20 veces en la actividad de la ADH 8 d des-

pués de la inundación, sin embargo los genotipos 

susceptibles solo presentan un aumento a los 4 

d de inundación y después una disminución de 

la actividad (Sairam et al., 2008). En genotipos 

de Dendranthema nankingense y D. zawadskii to-

lerantes a inundación la actividad de la ADH 

fue el doble en comparación con los genotipos 
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Figura 1.  Vía de la fermentación anaeróbica donde se utiliza el piruvato, producto de la 
glicolisis, como substrato para producir lactado y etanol. Esta vía genera NAD+ que 
es utilizado como agente reductor en las reacciones de la glicolisis. 

 

 

Acetaldehído
 

Etanol

NADH

NADH

 

NAD+

NAD+

 

PDC

ADH

 

Lactato

 
LDH

Fermentación anaeróbica

MITOCONDRIA

CITOSOL

 

CO
2

SACAROSA

PIRUVATO

GLICOLISIS

susceptibles, en contraste la actividad de la LDH 

fue tres veces mayor en las especies susceptibles 

durante un periodo de 6 d de inundación (Yin 

et al., 2010). La actividad de la ADH y la PDC 

en rizomas de Cyperus rotundus aumenta signi-

ficativamente cuando se someten a condiciones 

de hipoxia por 24 h después de la germinación 

(Peña-Fronteras et al., 2008).

RESPUESTAS DEL SISTEMA 
ANTIOxIDANTE DE LA PLANTA 

El estrés por inundación genera en la planta cam-

bios que pueden ser irreversibles como disminu-

ción de la permeabilidad de las membranas, pe-

roxidación de lípidos, degradación de proteínas 

clorofilas, disminución de la expansión foliar y 

cierre estomático. El cierre estomático causa dis-

minución del CO
2
 en los espacios intercelulares y 

disminución en la fotosíntesis (Lin et al., 2006), 

esto induce la formación de las especies reactivas 

de oxígeno (ROS) (Mittler, 2002). 

La sobreproducción de ROS bajo estrés por 

inundación está directamente relacionada con 

la disminución en la tasa fotosintética bajo esta 

condición de estrés (Hossain et al., 2009), ya que 

menor asimilación de CO
2
 causa un desacople 

entre las reacciones del tilacoide y el ciclo de 

Calvin (Lin et al., 2008). Las ROS son formas 

parcialmente reducidas del oxígeno atmosférico 

(O
2
) y se pueden generar por la excitación del 

O
2
 a la forma simple (1O

2
) o por la transferencia 

de uno, dos o tres electrones de la forma O
2
 al 

radical superóxido (O
2
-), peróxido de hidrógeno 

(H
2
O

2
) o al radical hidroxilo (OH-) respectiva-

mente (Lin et al., 2008; Mittler, 2002). 
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Las ROS son un indicador celular de estrés, un 

mensajero involucrado en respuestas a estrés 

(Mittler, 2002; Fukao y Bailey-Serres, 2004; 

Cheeseman, 2007; Lin et al., 2008) y además 

está involucrado en la muerte celular bajo estrés 

abiótico (Evans, 2003). Las ROS se generan en 

compartimentos celulares y su producción es 

resultado del metabolismo en todos los orga-

nismos vivos (Mubarakshina et al., 2006). En 

plantas son producidas en cloroplastos, mito-

condrias y peroxisomas, durante estrés la tasa 

de producción se incrementa notablemente (Su-

zuki y Mittler, 2006). Las ROS pueden causar 

mutaciones, disfunción de proteínas, oxidación 

de lípidos, daños en membranas, inhibición de la 

síntesis de clorofila y, por tanto, disminución en 

la tasa fotosintética (Ella et al., 2003). 

Las plantas presentan compuestos antioxi-

dantes enzimáticos y no enzimáticos que les 

permiten contrarrestar los efectos fitotóxicos 

causados por ROS (Alscher et al., 1997). Los an-

tioxidantes enzimáticos son: la superóxido dis-

mutasa (SOD), la ascorbato peroxidasa (APX), 

la catalasa (CAT) (Yin et al., 2010; Yordanova 

et al., 2004), la monodehidroascorbato reduc-

tasa (MDHAR), la dehidroascorbato reductasa 

(DHAR), la glutatión reductasa (GR) (Hossain 

et al., 2009; Ella et al., 2003) y la glutatión pero-

xidasa (GPX). Los antioxidantes no enzimáticos 

incluyen los carotenoides, el ascorbato (AsA) 

(Bin et al., 2010), el glutatión (GSH) (Bai et al., 

2010), los compuestos fenólicos y los tocoferoles 

(Yordanova et al., 2004).

La SOD representa el primer nivel de defensa 

contra los radicales O
2
- (Hossain et al., 2009) a 

través de la formación de H
2
O

2
 y O

2 
(Yordano-

va et al., 2004; Bin et al., 2010), el H
2
O

2
 es me-

nos tóxico y es convertido en H
2
O por una serie 

de reacciones subsecuentes (Bin et al., 2010). La 

APX es la primer enzima que elimina H
2
O

2
 (Bai 

et al., 2010) para producir H
2
O, la POD puede 

estar involucrada en la eliminación de H
2
O

2
 y 

OH- (Yong-Zhong et al., 2010). Igualmente, la 

enzima CAT está involucrada en la regulación 

de los niveles intracelulares de H
2
O

2
 (Bin et al., 

2010) convirtiéndolo en O
2 

y la enzima GPX 

convirtiendo el H
2
O

2
 en H

2
O

 
(figura 2). 

En el ciclo del glutatión-ascorbato, el peróxido 

de hidrógeno es convertido a agua, el agente re-

ductor en la primera reacción catalizada por la 

APX es el ascorbato (AsA) el cual se oxida en 

monodehidroascorbato (MDA). Posteriormente, 

la MDA reductasa (MDAR) reduce el MDA a 

ascorbato con la ayuda del NAD(P)H. El dehi-

droascorbato (DHA) se produce espontánea-

mente por MDA y puede ser reducido a ascorba-

to por la DHA reductasa (DHAR) con la ayuda 

del glutatión (GSH) que es oxidado a glutatión 

oxidado (GSSG). El ciclo se cierra cuando el 

glutatión reductasa (GR) convierte el GSSG en 

GSH con el agente reductor NAD(P)H. El ciclo 

del glutatión peroxidasa convierte el peróxido 

de hidrógeno en agua usando equivalentes de 

reducción del GSH, el GSSG de nuevo es conver-

tido a GSH por GR y el agente reducido NAD(P)

H (Apel y Hirt, 2004) (figura 2). 

El aumento en la concentración de enzimas 

antioxidantes en la planta bajo condiciones de 

hipoxia es un parámetro de tolerancia al estrés 

por inundación. Durante hipoxia en plantas de 

manzana, la actividad de la SOD, la POD y la 

GR aumentó (Bai et al., 2010), mientras que en 

plantas de maíz, sometidas a inundación, se in-

crementó significativamente la actividad de la 

APX, la SOD y la CAT (Bin et al., 2010). Igual-

mente, especies de Dendranthema spp. tolerantes 

a inundación, presentaron mayores niveles de 

SOD, APX y CAT que las especies susceptibles 

(Yin et al., 2010). Se ha encontrado que las en-

zimas SOD y CAT muestran respuestas tem-

pranas a la hipoxia, mientras la APX presenta 

una respuesta tardía (Hossain et al., 2009). El 

aumento de antioxidantes sugiere que el sistema 

de defensa actúa en conjunto para proteger a la 

planta del daño oxidativo causado por las ROS 

(Mittler, 2002).
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Bajo inundación, la capacidad de la planta para 

eliminar ROS disminuye y hay acumulación 

de H
2
O

2
 que causa peroxidación lipídica, incre-

mentos en la permeabilidad de la membrana 

y aceleración de la senescencia foliar (Yong-

Zhong et al., 2010). El malondialdehido (MDA) 

es el primer producto de la peroxidación lipídica 

de la membrana y es considerado como un in-

dicador del daño oxidativo en la planta (Bai et 

al., 2010). 

En genotipos de maíz tolerantes, el contenido de 

MDA en hojas y raíces no fue alterado por un 

periodo de inundación de 6 d, en contraste con 

los genotipos susceptibles donde aumentó signi-

ficativamente en hojas y raíces (Bin et al., 2010). 

En plantas de trigo sometidas a un periodo de 

inundación de 10 d, el contenido de MDA en 

cloroplastos se incrementó (Zheng et al., 2009), 

mientras que en cítricos se encontró que el nivel 

de MDA incrementó continuamente a medida 

que aumentaba el periodo de inundación (Hos-

sain et al., 2009). En plantas de Dendranthema 

spp. susceptibles a inundación, el contenido de 

MDA es mayor que en plantas tolerantes (Yin et 

al., 2010). Una disminución en la actividad de las 

enzimas antioxidantes puede resultar en la acu-

mulación de altos niveles de H
2
O

2
 y en un incre-

mento en la peroxidación de lípidos, de tal modo 

que aumenta el contenido de MDA y se induce 

daño en membranas (Bin et al., 2010). Los cam-

bios en la actividad de las enzimas antioxidantes 

y el contenido de MDA son muy variables entre 

especies y dependen en gran medida de la dura-

ción del estrés (Bin et al., 2010). 

Durante un periodo corto de inundación, la re-

gulación del sistema antioxidante es una res-

puesta de protección contra ROS; no obstante, 

durante un periodo de inundación prolongada el 

mecanismo regulador del estrés no tiene la ca-

pacidad para reparar el daño oxidativo y como 

consecuencia ocurre la peroxidación lipídica (Ba-

lakhina et al., 2010). 

Figura 2. Principales mecanismos de detoxificación de ROS por: a) la superóxido 
dismutasa (SOD), b) la catalasa (CAT), c) la peroxidasa (POD), d) el ciclo del 
ascorbato-glutatión y e) el ciclo del glutatión peroxidasa. 
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ADAPTACIONES MORFOLÓGICAS  
Y ANATÓMICAS 

Después del ajuste metabólico, la planta gene-

ra cambios morfológicos internos para sobrevi-

vir bajo largos periodos de hipoxia. Kolb y Joly 

(2009) señalan que en plantas de Tabebuia cassi-

noides la disminución en la producción de etanol, 

después de unos días de inundación, coincidió 

con la aparición de raíces nuevas. 

En plantas de álamo (Populus deltoides Marsh.), 

como respuesta a la inundación hay formación 

de lenticelas hipertrofiadas y generación de raí-

ces adventicias. Gradualmente, los tallos sumer-

gidos comienzan a hincharse después de 10 d de 

inundación, las lenticelas hipertrofiadas apare-

cen de 10 a 15 d y las raíces adventicias a los 20 d 

de inundación (Cao y Conner, 1999). Igualmente 

en plantas de Himatanthus sucuuba se induce la 

formación de lenticelas hipertrofiadas y raíces 

adventicias 15 d después de iniciarse la inun-

dación (Ferreira et al., 2009). Las lenticelas son 

estructuras que facilitan el transporte de oxíge-

no a las raíces, contribuyendo a la recuperación 

y mantenimiento de la respiración aeróbica en 

plantas sometidas a inundación (Ferreira et al., 

2009), además ayudan en la liberación de com-

puestos tóxicos (Cao y Conner, 1999). 

El principal cambio a nivel morfológico en con-

diciones de inundación, es la formación de ae-

rénquima, un tejido vegetal con espacios largos 

e interconectados llenos de gas (Koppitz, 2004). 

La formación de aerénquima es específica de al-

gunas especies y puede diferir entre genotipos 

dentro de una misma especie (Colmer, 2003). El 

aerénquima ofrece a la planta una vía interna de 

baja resistencia para el movimiento de oxígeno 

(Colmer et al., 2006; Aschi-Smiti, 2003), facili-

tando su transporte desde la parte aérea hasta la 

raíz (Aschi-Smiti, 2003; Kolb y Joly, 2009).

El oxígeno que llega a la raíz vía aerénquima me-

jora significativamente el estado energético de la 

planta, permitiendo la sobrevivencia en ausencia 

de oxígeno externo (Aschi-Smiti, 2003). Seg-

mentos de raíces adventicias de plantas crecidas 

durante 15 d en condiciones de hipoxia presen-

tan mayor AEC (carga energética del adenilato) 

que segmentos de plantas crecidas aeróbicamen-

te (Aschi-Smiti, 2003).

Cuando el aerénquima es abundante en la raíz, 

la planta puede presentar metabolismo aeróbico 

(Blom, 1999). En plantas de canola durante un 

periodo de inundación prolongada se forman 

raíces laterales pequeñas, carnosas y porosas, 

con alto contenido de aerénquima (Zhou y Lin 

1995). En trébol blanco (Trifolium repens), Huber 

et al. (2009) encontraron que bajo condiciones de 

inundación la porosidad de la raíz incrementa 

60% en comparación con condiciones de buen 

drenaje. Igualmente, las raíces de plantas de tri-

go que son expuestas a inundación presentan de 

cuatro a cinco veces más porosidad que las de 

plantas crecidas en suelos bien drenados (Malik 

et al., 2003). 

El desarrollo de aerénquima también facilita el 

movimiento de gases desde el tejido a la atmósfe-

ra, siendo un proceso importante para la detoxi-

ficación y eliminación de gases como metano y 

etileno que se acumulan en cantidades tóxicas 

bajo condiciones de estrés por inundación (Col-

mer, 2003).

El aerénquima puede ser constitutivo en espe-

cies tolerantes a inundación como el arroz (Ori-

za sativa L.) o su formación puede ser inducida 

por factores como presencia de zonas deficientes 

de O
2
, el transporte interno de ácido 1-aminoci-

clopropano-1-carboxílico, precursor del etileno, 

o la acumulación de etileno en el suelo (Malik 

et al., 2003).

En general, las especies que tienen aerénquima 

constitutivo presentan ventaja competitiva en 

condiciones de inundación frente a las especies 

que no lo tienen. Las especies de tierras húme-

das que presentan aerénquima constitutivo son 

capaces de incrementar la porosidad rápidamen-
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te cuando se exponen a condiciones deficientes 

de oxígeno (Visser et al., 2000). Igualmente, los 

genotipos que producen raíces secundarias, en 

condiciones de buen drenaje, tienden a ser más 

productivos durante la inundación que los ge-

notipos que producen pocas o ninguna raíz en 

condiciones óptimas de crecimiento (Huber et 

al., 2009). 

Además, el aerénquima ayuda al crecimiento y 

producción de raíces en condiciones de anoxia 

(Aguilara et al., 1999; Malik et al., 2003). Bajo 

inundación también se incrementa la proporción 

de raíces nodales con aerénquima, facilitando la 

difusión de O
2
 y la elongación de la raíz (Sural-

ta y Yamauchi, 2008). Las especies con alta po-

rosidad en la raíz forman raíces más profundas 

que mejoran la exploración del suelo durante la 

inundación y ofrecen una ventaja competitiva en 

el crecimiento, al finalizar el periodo de inunda-

ción (Colmer, 2003). El aerénquima se desarro-

lla mejor en raíces localizadas en el agua, arriba 

de la superficie del suelo que en raíces ubicadas 

dentro del suelo (Polthanee et al., 2008). Factores 

morfológicos y anatómicos como la formación 

de aerénquima en las raíces y el desarrollo de raí-

ces adventicias son considerados como una de las 

principales respuestas de las plantas para sobre-

vivir a largos periodos de anoxia (Aschi-Smiti, 

2003; Malik et al., 2003; Saqib et al., 2005; Mano 

et al., 2006; Suralta y Yamauchi, 2008). 

El aerénquima puede ser esquizogénico, desarro-

llado como resultado de la separación de las cé-

lulas (Kolb y Joly, 2009) o lisogénico, producido 

por muerte celular (Evans, 2003). El esquizogé-

nico es usualmente constitutivo, mientras que el 

lisogénico es generalmente inducido y presenta 

una estructura menos regular (Evans, 2003). La 

muerte selectiva de las células para formar ae-

rénquima está asociada con el aumento de la 

actividad de enzimas proteolíticas (Aschi-Smiti, 

2003) o con la acumulación de etileno (Colmer, 

2003). Especies tolerantes a inundación del gé-

nero Dendranthema presentan aerénquima liso-

génico, mientras que los genotipos susceptibles 

carecen de este (Yin et al., 2010), indicando que 

este rasgo puede ser importante en la tolerancia 

a inundación (Mano et al., 2006).

Otro mecanismo desarrollado por algunas plan-

tas para hacer eficiente el uso del oxígeno bajo 

inundación es la formación de una barrera que 

impide la pérdida radial de oxígeno (ROL) desde 

la raíz a la rizósfera (Colmer, 2003). La barrera 

para impedir la ROL en la zona basal de la raíz 

puede mejorar la difusión longitudinal de O
2
 des-

de la parte aérea hacia el ápice de la raíz (Colmer, 

2003). Igualmente, la ROL inhibe la metanogé-

nesis, promueve la oxidación del metano (CH
4
) y 

reduce el flujo potencial de CH
4
 (Li et al., 2006).

La barrera que evita la ROL es producto de una 

resistencia física (componente dominante), causa-

da por una pared secundaria en las capas de la hi-

podermis, y de la actividad respiratoria en la capa 

hipodermis/epidermis (Garthwaite et al., 2008). 

Plantas como Hordeum marinum forman ligni-

na, suberina y otros compuestos fenólicos en 

la pared de las células bajo condiciones de inun-

dación (Garthwaite et al., 2008). En plantas de 

Imatanthus sucuuba hay cutinización de la pared 

celular (Ferreira et al., 2009), lo que lleva a la for-

mación de la barrera como un mecanismo para 

evitar la pérdida del O
2
 en la raíz. La permeabili-

dad del O
2
 a través de la capa externa de células 

radicales, generada por la barrera, fue reducida 

en promedio 27 veces en plantas sometidas a 

inundación, en comparación con las plantas cre-

cidas en condiciones aeróbicas (Garthwaite et al., 

2008). 

En plantas de Hordeum marinum que crecieron 

bajo anoxia, la estela ocupa 26% del total de una 

sección del corte de la raíz (Garthwaite et al., 

2008), en Vetiveria filipes, el porcentaje que ocupa 

la estela es de 27,3 en suelos aireados y 20,2 en 

suelos estancados, en Sorghum bicolor es de 35,5 y 

26,4 respectivamente, en Cenchrus ciliaris el por-

centaje de la estela es de 33,3 y 24,9 en suelos ai-

reados y anegados respectivamente (McDonald 

et al., 2002), mientras que en plantas de álamo 
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(Populus deltoides Marsh.) el tallo sumergido fue 

más delgado que el de las plántulas en condicio-

nes de normoxia (Cao y Conner, 1999), estas 

modificaciones le permiten a la planta tener 

menores tasas de agotamiento de O
2 
en la raíz. 

En plántulas de Tabebuia cassinoides sometidas a 

inundación hay cambios en la morfología radicu-

lar formándose nuevas raíces de forma rectilínea 

y menos ramificada (Kolb y Joly, 2009), lo que le 

permite explorar mayor área en busca de oxíge-

no en el suelo.

En manglares (Avicennia marina [Forsk.] Vierh.) 

hay un aumento en el diámetro de tallo, el gro-

sor del córtex y el diámetro de la médula a medi-

da que aumenta el periodo de inundación, mien-

tras que el diámetro tangencial de los vasos, el 

grosor de la pared y el grosor de los vasos dis-

minuyen significativamente (Xiao et al., 2009). 

Esto puede relacionarse con un mecanismo de 

reducción de los espacios intercelulares para 

evitar la pérdida de oxígeno, así mismo Colmer 

(2003) señala que las raíces con el diámetro de la 

estela más grande tienden a tener mayores tasas 

de agotamiento de O
2
.

Usualmente, los árboles sometidos a estrés por 

inundación pueden abastecer la demanda de O
2 

para la respiración de sus raíces vía lenticelas 

en los tallos, sistemas conductores de aire o vía 

neumatóforos (Parolin, 2009). Los neumatóforos 

son raíces que crecen verticalmente desde el sue-

lo inundado hacia la superficie en busca de aire, 

son epigeas con geotropismo negativo, provistas 

de aberturas parecidas a lenticelas cuya función 

es proporcionar aire a las raíces que se encuen-

tran en lugares pantanosos (Curran, 1985; Gar-

cía, 2007). 

Cuando los neumatóforos son completamente 

cubiertos por agua, la presión interna de gas dis-

minuye como consecuencia del consumo de oxí-

geno en la respiración de las células radiculares 

(Medina, 1999). La presión desarrollada en este 

proceso es alrededor de 0,5 bares, pero el agua 

no puede entrar a los neumatóforos porque la 

presión hidrostática no es suficiente para romper 

la tensión superficial a este nivel. A bajos niveles 

del agua, el aire penetra fácilmente a través de 

los poros suministrando oxígeno para la respira-

ción celular (Medina, 1999).

Además de los neumatóforos, las árboles en los 

bosques húmedos tropicales pueden generar 

otras adaptaciones morfológicas que favorecen la 

difusión de oxígeno aéreo a la raíz como las raí-

ces tablares y fúlcreas (Parolin y Wittman, 2010). 

Las tablares son compactas, amplias y expandi-

das en formas de láminas. Las fúlcreas son como 

“anclas” que crecen desde el tallo arqueándose 

hacia el suelo. Tanto los neumatóforos como las 

raíces tablares se forman por las condiciones de 

alta humedad del suelo y por la poca acumula-

ción de materia orgánica (García, 2007).

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

La investigación de los mecanismos de toleran-

cia a estrés hídrico por inundación en plantas se 

ha convertido en un objetivo importante en la 

agricultura, debido a las recientes olas de inunda-

ción presentadas en diferentes zonas del mundo. 

Entender cómo la planta responde a la deficien-

cia de oxígeno es básico para los programas de 

mejoramiento que buscan crear plantas capaces 

de tolerar ciertos periodos de anegamiento, esto 

se plantea como una necesidad imperativa para 

hacer frente al cambio climático. Es importante 

conocer los rasgos fisiológicos que expresan las 

plantas sometidas a inundación y los genes que 

regulan la expresión de dichos rasgos, con el fin 

de entender cuál es la base de las diferencias entre 

las plantas tolerantes y sensibles y entre especies.
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