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ARTICULO CIENTIiFICO

Clara Inés Medina', Dario Sanchez?, Gloria
Camayo?, Mario Lobo* y Enrique Martinez®

ABSTRACT
Comparative leaf anatomy of lulo
(Solanum quitoense Lam.) materials

with and without thorns

A study was carried out to describe the lulo
(Solanum quitoense Lam.) leaf anatomy of
materials with thorns (CE, accession ‘'NM’) and
thorn less (SE, accession ‘SV80’) under full sun
exposure, in the upper, middle and lower plant
strata, during the vegetative and productive
phases. No significant morphological
differences between the leaf structures of both
genotypes were found during the ontogenic
studied periods. Both presented an adaxial and
abaxial monostratified layer leaf epidermis of
equidimensional or rectangular cells with the
presence of stelate, non glandular trichoma,
being more abundant at the lower leaf
epidermis; and idioblasts with calcium oxalate
crystals. Chloroplasts were evident throughout
the mesophyll, with greater frequency in the
upper and middle strata. A compact palisade
parenchyma was exhibited in the upper an

Anatomia foliar comparativa de materiales de lulo
(Solanum quitoense Lam.) con y sin espinas*

RESUMEN

El objetivo del estudio fue describir la anatomia foliar de materiales de lulo (Solanum
quitoense Lam.) con espinas (CE, accesién ‘NM’) y sin espinas (SE, accesion ‘SV80’),
bajo condiciones de plena exposicién solar, en hojas de los tercios superior, medio e
inferior de la planta, durante las etapas reproductiva y productiva. No se apreciaron
diferencias importantes entre las estructuras de la lJamina foliar de los dos genotipos en
los periodos ontogénicos estudiados. Ambos presentaron epidermis adaxial y abaxial
monoestratificadas, compuestas por células cuadrangulares o rectangulares, con exis-
tencia de tricomas no glandulares estrellados en especial en el envés, y de idioblastos
con cristales de oxalato de calcio. Se visualizaron cloroplastos en todo el mesdfilo, con
mayor abundancia en las partes superior y media de éste. La densidad del parénquima
de empalizada fue muy compacta en el follaje de los estratos superior y medio, con
presencia de espacios intercelulares en el estrato inferior. Se observaron diferencias en
el largo y ancho de las células del parénquima de empalizada entre los materiales y
estratos de las plantas. Los estomas se ubicaron en el envés, con ausencia o un namero
insignificante de éstos en la haz, y una densidad estomatica en el envés tipica de plantas

C,, similar a la de otras especies de Solanaceae.

Palabras clave: Naranjilla, tejidos foliares, tricomas, densidad estomatica, idioblastos.

middle strata, and presence of intercellular
spaces in the lower strata. Differences in width
and length of the palisade parenchyma cell
size were evident, between plant strata and
ecotypes. Similar to C, plants and in the range
of other Solanaceae species, leaf stomas were
mainly located at the lower leaf epidermis,
with an insignificant amount of them at the
upper epidermis.

Key words: Naranjilla, leaf tissues, trichomes,
stomatic density, idioblasts.
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INTRODUCCION

EL LuLo (Solanum quitoense Lam.) crece
en forma espontanea en el area andina, en
especial bajo condiciones de sotobosque,
en sitios frescos, sombreados, cercanos
a corrientes de agua, con temperaturas
entre 17 y 20°C (Lobo et al., 1983). Algu-
nos autores han reconocido dos varie-
dades botanicas: Solanum quitoense var.
septentrionale R. E. Schult. & Cuatrec., la
cual presenta espinas (CE), y Solanum
quitoense var. quitoense, sin espinas (SE)
(Whalen et al., 1981; Morton, 1987), aspec-
to sobre lo cual hay controversia. De los
anteriores grupos, el CE es ancestral,
mientras que, filogenéticamente, la ausen-
cia de estas estructuras corresponde a un
caracter derivado (Whalen et al., 1981). El
fenotipo CE es condicionado por un gene
dominante (Vivar, 1968) y la eliminacién
de la caracteristica con fines de cultivo
es consecuencia de procesos de selec-
cién antrdpica durante la domesticacion
(Lobo, 1991) (Figura 1).

El lulo se siembra bajo sombrio o a
plena exposicion solar, caso este ultimo
que determina la reduccion del periodo
productivo (Lobo, 2000). Ello es conse-
cuencia de la actividad fotosintética y
de un metabolismo acelerado de una
planta que crece espontaneamente en

el sotobosque, en especial el lulo con
espinas, lo que conlleva al debilita-
miento de los individuos ante ataques
subsiguientes de plagas y enfermedades
(Lobo, 1991).

Las hojas son érganos especializados
en interceptar la luz necesaria para la acti-
vidad fotosintética, la cual es capturada
por los cloroplastos; ello se complementa
con el abastecimiento de agua por parte
de los haces vasculares y la toma de CO, a
través de los poros estomaticos, los cuales
son capaces de modificar rapidamente su
grado de apertura (Lambers ef al., 1998).
De todos los 6rganos de las plantas, las
hojas son los mas flexibles para responder
a las condiciones del medio ambiente; en
éstas, los efectos de estrés por condiciones
ambientales o heterogeneidad se reflejan
mas que en el tallo o la raiz, (Canizares et
al., 2003). Segun Sprugel et al. (1996) en el
follaje, las adaptaciones a la luz incluyen
variaciones del tamafio, la densidad y
la posicion de los estomas; ademas, en
plantas expuestas a pleno sol las hojas por
lo regular son mas gruesas y tienen una
mayor masa por area que las resguarda-
das a la sombra.

Chaves (1991) se refiere a los estomas
como estructuras vegetales por medio
de los cuales entra el CO, necesario para
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Figura 1. Morfologia del lulo (Solanum quitoense Lam.). Apariencia del material sin espinas (SE):
a) dosel, b) tallos y frutos; y de la variedad con espinas (CE): ¢) dosel, d) tallos y frutos.

la fotosintesis; sin embargo, a través de
ellos también se realiza la transpiracién
(salida de vapor de agua), proceso fisico
mediante el cual la planta regula su tem-
peratura. Debido a la interacciéon entre
los dos procesos citados, algunos investi-
gadores han trabajado en la busqueda de
alternativas para mejorar el uso eficiente
del agua (relacion fotosintesis / transpi-
racion), teniendo en cuenta que la libera-
cion de agua ocurre principalmente por
los estomas y equivale al 99% del total
de agua tomada por las raices (Sriniva-
sa, 1985; Bruggink et al., 1987). Ademas,
Chaves (1991) plantea que dicho proceso
genera una tensidon que se trasmite hacia
los vasos xilematicos, donde se origina
una succién que permite la entrada de
agua y sales minerales al vegetal que
favorece el buen desarrollo de los indi-
viduos. Lo anterior muestra la importan-
cia que tienen los estomas en procesos
fisioldégicos fundamentales como son la
nutricion, la fotosintesis y la regulacion
de la temperatura.

Roth et al. (1986) plantearon que, en
los estudios relacionados con la anatomia
foliar, se deben considerar caracteristi-
cas anatOmicas individuales; entre ellas
la densidad estomatica (DE), que puede
ser alta o baja y parece relacionarse con
ciertas familias botdnicas; estos autores
también sefialaron la existencia de una
relacion conspicua entre la DE y el tama-
fio de las células oclusivas: se presentan
altas densidades en plantas con células
oclusivas pequenas.

La frecuencia o densidad estomatica
es bastante sensible a las condiciones
ambientales, lo que permite observar dife-
rencias entre individuos de la misma
especie, hojas del mismo ejemplar y sec-
tores de una misma hoja (Esau, 1977); al
respecto, Casson y Gray (2008) sefialan
que el patréon de distribucion estomatico
en la lamina foliar es ampliamente varia-
ble entre especies y esta regulado por
un mecanismo que mantiene el espacio
minimo de una célula entre estomas en

las plantas con ruta fotosintética C,, entre
las cuales se encuentra el lulo (Medina,
2003 y Medina et al., 2006). Leegod (1993)
ha contabilizado un promedio de 40 a 300
estomas/mm? en el envés. Algunos autores
como Larcher (2003), mencionan un rango
entre 200 y 600 estomas/mm? en especies
siempre-verdes, como lo es el lulo. Otra
caracteristica importante es la distribu-
cion de los estomas en la superficie de
la lamina foliar; si estas estructuras se
ubican en la epidermis superior, las hojas
se conocen como epiestomaticas, pero si
se encuentran en la inferior, las hojas son
hipostomaticas; si se presentan en ambas
superficies, adaxial y abaxial, son anfies-
tomaticas (Flores-Viandas, 1999).

Barrientos-Priego et al. (2003), afir-
maron que varias funciones fisiolégicas
importantes de los vegetales implican
intercambio gaseoso entre la hoja y la
atmosfera y se llevan a cabo a través de
los estomas de la epidermis foliar, por lo
que la elucidacién de la morfologia, den-
sidad y frecuencia de éstos es importante
para comprender los procesos citados, los
cuales, incluso a nivel intraespecifico, se
ven afectados cuantitativamente por las
condiciones ambientales.

Teniendo en cuenta que la hoja es el
organo en el cual se realiza la fotosinte-
sis, proceso que es fundamental para la
productividad, la presente investigacion
—realizada bajo condiciones de plena
exposicidn solar—, tuvo como propoésito
conocer la anatomia foliar de los dos
tipos de materiales de lulo disponibles:
con espinas (CE) y sin espinas (SE); estos
materiales genéticos tienen diferentes
requerimientos de irradiaciéon debido a
los distintos habitat luminicos en los que
se desarrollaron espontaneamente o fue-
ron adaptados por seleccidon antrépica
(Medina, 2003; Medina et al., 2006).

MATERIALES Y METODOS

La investigacion formd parte del proyec-
to “Estudio de algunos aspectos fisiold-
gicos del lulo (Solanum quitoense Lam.)
en el bosque himedo montano bajo del
Oriente Antioquefio (bh-MB)”, el cual se
adelant6 de manera coordinada entre la
Universidad Nacional de Colombia, sede
Medellin, la Corporacién Colombiana de
Investigacion Agropecuaria (Corroica)
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y el programa de Fisiologia Vegetal del
Centro Nacional de Investigaciéon en Café
(Centcarg en Chinching, Caldas).

Los materiales genéticos se sembraron
en el Centro de Investigaciéon La Selva
(Rionegro, Antioquia) de Corroica ubica-
do a 06° 08" 06"" de latitud norte y 75° 25
03" de longitud oeste, con altitud de 2.120
m.s.n.m., temperatura promedio de 17°C
y humedad relativa media del 78%, en la
zona de vida bh-MB; los tejidos se procesa-
ron en el Laboratorio de Fisiologia Vegetal
de Cenicarg. Se estudiaron los genotipos
de lulo ‘NM’ (CE) y ‘SV80’ (SE) proceden-
tes de la coleccion colombiana de Solanum
quitoense Lam. manejada por Corroica;
estos materiales habian sido previamente
descritos por Medina et al. (2006).

Las muestras destinadas al estudio de
la anatomia foliar se obtuvieron de parce-
las sembradas con un disefio de bloques
completos al azar con cuatro repeticiones.
De cada una de las parcelas sembradas se
extrajeron hojas completamente expandi-
das, en dos estados de desarrollo (recién
transplantadas y en floracion), de los tres
estratos (tercios) de la planta (Medina et al.,
2006). De las hojas se tomaron segmentos
cuadrados de 1 cm de lado y se les aplicd
la metodologia descrita por Londofio et
al. (2002) para la posterior observacion de
cinco campos por hoja en un microscopio
Southern Precision No. 1864 a 100X, 400X
y 1.000X. Con la lectura promedio obteni-
da de los cinco campos por planta, para
el largo y el ancho del parénquima y para
los diametros mayor y menor de los ideo-
blastos, se realizd un analisis de varianza
y luego una particiéon de medias mediante
el empleo de la prueba de Duncan con un
nivel de confiabilidad del 95%.

Complementariamente, se llevé a cabo
el conteo de estomas en dos etapas del
cultivo: reproductiva (100 dias después
del transplante, DDT) y productiva (252
DDT), en ocho plantas al azar por genoti-
po (dos por repeticion). Las hojas se obtu-
vieron de los tres estratos o tercios de la
planta, de acuerdo con su posicion: hoja 3
del tercio superior; hoja 5 correspondiente
al tercio medio y hoja 8 ubicada en el ter-
cio inferior. En la parte media de la lamina
foliar, tanto en la haz como en el envés,
se aplico barniz para ufias transparente y
luego se procedi6 a desprender la capa de
esmalte. En las impresiones dejadas, con

ayuda del microscopio descrito anterior-
mente y a un aumento 100X, se procedid
al conteo de los estomas, con visualiza-
cion de 20 campos por estrato y por geno-
tipo. Con el promedio por tratamiento,
derivado de las combinaciones de las dos
etapas de cultivo y los tres estratos de la
planta, se realizé un analisis de varianza
y luego se aplicd una particién de medias
a través de la prueba de Duncan con un
nivel de confiabilidad del 95%.

RESULTADOS

Histologia de la lamina foliar

En las etapas vegetativa y reproductiva
no se observaron diferencias importantes
entre las estructuras de la lamina foliar
en los dos materiales. Tanto la epidermis
adaxial como la abaxial son monoestratifi-
cadas, formadas por células cuadrangula-
res o rectangulares. Se identificaron trico-
mas estrellados y no glandulares, los cua-
les estan en mayor abundancia en el envés
foliar, es decir en la epidermis inferior. El
parénquima de empalizada exhibié una
sola capa de células, de forma prismatica,
que ocupaban mas de la mitad del espesor
de la ldmina foliar; estas células eran mas
largas que anchas (Figura 2a). Ademas,
pudo observase que en el tejido cercano al
margen foliar de las hojas en formacion,
las células pierden la forma alargada, se
tornan redondeadas y presentan espacios
intercelulares entre ellas.

Igualmente, el parénquima esponjoso
esta conformado por células redondeadas,
con presencia de espacios intercelulares o
camaras aeriferas (Figura 2a). También
se visualizaron cloroplastos en todo el
mesofilo (Figura 2b), mas abundantes en
la parte superior y media del mesdfilo
foliar. A nivel de las nervaduras (Figura
3), se apreciaron haces vasculares bico-
laterales, los cuales presentaron floema a
ambos lados del xilema, o sea en las posi-
ciones adaxial y abaxial; adicionalmente,
se encontraron idioblastos rodeando los
haces vasculares.

Se presentaron diferencias en las
estructuras de los tres estratos de la plan-
tas; asi, en la accesion CE se aprecio
parénquima de empalizada compacto en
los tercios superior e intermedio, mientras
que en el inferior se destaco la presencia
de espacios entre sus células que se comu-
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Figura 2. Histologia de la ldmina foliar de la
variedad de lulo con espinas (CE), 400X: a)
vista de la epidermis superior o adaxial y la
inferior o abaxial (epi), el mesdfilo o parénquima
en empalizada (mem), los idioblastos (i), el
mes6filo o parénquima esponjoso (mes) y
cémara subestomatica (ce); b) lulo con espinas,
1.000X: cloroplastos (cloro).

nicaban con las del parénquima esponjo-
so. En el tejido lagunar, desde la primera
capa del vegetal, se observé un aumento
progresivo en la cantidad de los espacios
intercelulares o meatos y en la presencia
de camaras subestomaticas (Figura 2a).

Por su parte, en la poblacién SE, se dis-
tinguié un mesdfilo de empalizada muy
compacto, con pocos espacios intercelula-
res en los estratos superior y medio, mien-
tras que en el primer tercio se determind
la presencia de tejido con células tipo
esclereidas (Figura 3a); en la capa inferior
se observaron espacios aeriferos entre
los componentes del mesofilo esponjoso
(Figura 4).

Tamafio del parénquima de empalizada
y de los idioblastos

Al comparar el tamafio (largo y ancho)
de las células del parénquima en empa-
lizada de las hojas en las plantas de lulo
(Solanum quitoense Lam.), se encontraron
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Figura 3. Histologia de la 1amina foliar de la variedad de lulo sin espinas (SE), 400X. Corte
transversal de la hoja a nivel de las nervaduras: a) Haces vasculares bicolaterales, con floema adaxial
(FA) y floema abaxial (FB), idioblastos y esclereidas (E). b) Idioblastos (1) rodeando el xilema (X).

Figura 4. Corte transversal de la hoja del
lulo (Solanum quitoense Lam.) sin espinas
(SE), 400X: se puede apreciar la estructura de
las cdmaras subestomdticas (Ce) y la de los
espacios intercelulares o meatos (M) a nivel
del mesdfilo, especificamente en el parénquima
€spon;joso.

diferencias entre los dos tipos de materia-
les, con (CE) y sin espinas (SE), y entre los
diferentes tercios de la planta.

En la Figura 5a, en la que se comparan
el ancho de las células del paréngima de
empalizada ente las dos poblaciones (CE
y SE) y los tres estratos del dosel (supe-
rior, medio e inferior), se observa que en
el superior no hubo diferencias significa-
tivas entre las células (prueba de Duncan
P< 0,05). En el tercio medio, las células
del material SE fueron proporcionalmente
mas anchas que las del CE; finalmente, en

el tercio inferior del material SE, las célu-
las del paréngima de empalizada fueron
mas angostas que las del CE.

En la Figura 5b se puede observar una
situacion similar a la anterior al comparar
la longitud de las células del parénquima
en empalizada entre las variedades CE
y SE y en los tres tercios del dosel. En
el superior no hubo diferencias signifi-
cativas en la longitud de las células de
ambos genotipos; en el tercio medio se
aprecia que en la poblacién SE las célu-
las son mas largas que en la CE, pero
en el inferior, las células en empalizada
de las hojas del taxén CE tienen mayor
longitud que las de SE (P< 0,05). En el
parénquima esponjoso no se establecid
diferencia significativa alguna entre las
poblaciones estudiadas.

Con relacion al tamafio de los idioblas-
tos, la Figura 6a corresponde a la compa-
racion del didmetro mayor; el ecotipo de
lulo CE no exhibid diferencias estadisticas
significativas entre las hojas de los diver-
sos estratos de la planta; en contraste, en
el material SE se observé que el diametro
mayor de los idioblastos del estrato medio
tenia un mayor valor en comparacién con
el del follaje de los otros dos tercios del

a) :
20,/ Ancho SE| a
| mm Ancho CE|
18- ab ab ab
" T T ab
® 16
o
= 14 b
12
10- " - n
Superior  Medio Inferior
Estrato del dosel
b)

90 [ Largo S5E a ab

mm Largo CE .

80 '
w70 b b b b
8 -
= 60

50 |

40

30/

Superior  Medio Inferior
Estrato del dosel

Figura 5. Anatomia del parénquima de
empalizada en los tres tercios de plantas de
lulo (Solanum quitoense Lam.) con espinas
(CE) y sin espinas (SE): a) ancho y b) largo.
Tratamientos marcados con la misma letra no
presentan diferencias significativas (prueba de
Duncan, P< 0,05).

a)
45/ a "= D. mayor SE|
 mm D. mayor CE|
40 b ab
835 ® b
-
2 30
25
20 . . 3
Superior  Medio Inferior
Estrato del dosel

b)
45 —
a [ D. menor SE
< D. CE
20 mm D. menor CE
b
w35
] b
5 bb |
230 I c
25
20- " n n
Superior  Medio Inferior
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Figura 6. Didametro mayor (a) y menor (b) de los idioblastos en los tres estratos de las plantas de
dos ecotipos de lulo (Solanum quitoense Lam.): con espinas (CE) y sin espinas (SE). Tratamientos
marcados con la misma letra no presentan diferencias significativas (prueba de Duncan, P< 0,05).
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vegetal (P< 0,05). Complementariamente,
como puede verse en la Figura 6b, no
hubo diferencias para el diametro menor
de los idioblastos entre estratos para el
caso del material CE; por el contrario, en
el ecotipo SE hubo diferencias significati-
vas (P< 0,05) en las medidas del didmetro
menor de los idioblastos entre los tercios,
asi: medio>superior>inferior.

Densidad estomatica

En ambas poblaciones, CE y SE, se encon-
tré6 un bajo numero o ausencia total de
estomas en la haz, tanto en la etapa
productiva (fructificaciéon) como en la
reproductiva (floracién), sin diferencias
estadisticas significativas entre materiales
y estratos (datos no incluidos).

La Figura 7a incluye el nimero de esto-
mas/mm? del envés foliar en los estratos
superior, medio e inferior del material CE
en las etapas reproductiva y productiva.
Por su parte, la Figura 7b revela el com-
portamiento de esta variable en el lulo SE
durante las mismas etapas. Como puede
apreciarse, en la etapa reproductiva de la
variedad de lulo CE, se pudo constatar
mayor densidad estomatica abaxial en los
estratos superior y medio, sin diferencias
significativas entre éstos, pero si respecto
del tercio inferior (P< 0,05). En la etapa pro-
ductiva (Figura 7b) fue evidente en el lulo
CE un incremento significativo del nimero
de estomas desde el estrato inferior al supe-
rior (P< 0,05). Igualmente, en este deme se
encontr6é aumento del niimero de estomas/
mm?, de la fase reproductiva a la producti-
va, en los tercios medio y superior, sin que
esto se apreciara en el inferior (prueba de
Duncan, P<0,05) (Figuras 7a y b).

Con relacién al lulo SE en la fase repro-
ductiva (Figura 7a), se encontr6 una den-
sidad estomatica mayor en los estratos
medio e inferior, con diferencias respecto
del estrato superior, mientras que en la
fase productiva se aprecié una alta den-
sidad en las hojas del tercio medio, con
diferencias significativas con los estratos
superior e inferior. También fue claro el
crecimiento significativo del ntiimero de
estomas desde el periodo reproductivo al
productivo, con un valor maximo para los
dos materiales de 125 estomas/mm? en el
estrato medio del material SE durante la
fase productiva, el cual difiere significati-
vamente de los demas valores obtenidos
(P<0,05) (Figura 7b).
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Figura 7. Numero de estomas/mm? en el
envés de hojas de los tres estratos de plantas
de lulo (Solanum quitoense Lam.) durante las
fases reproductiva (a) y productiva (b) en los
materiales con espinas (CE) y sin espinas (SE).
Los tratamientos marcados con la misma letra
no presentaron diferencias significativas, lo cual
Se extiende a comparaciones entre las Figuras
7ay 7b (prueba de Duncan, P< 0,05).

DISCUSION

Histologia de la lamina foliar

Las hojas son los 6rganos de la planta
que estan mas expuestos a las condicio-
nes ambientales aéreas; en tal sentido,
las modificaciones de los atributos folia-
res se interpretan como adaptaciones a
los cambios ambientales. En efecto, las
variaciones en las caracteristicas morfo-
logicas y anatdémicas foliares han sido
descritas en muchas especies y se han
relacionado, especialmente con la can-
tidad de luz que reciben y la disponi-
bilidad de agua (Kaufmann y Troendle,
1981; Fahn y Cutler, 1992; Niinemets y
Kull, 1994; Smith, et al.,1997), asi como
también por alteracién de los componen-
tes de la conductancia del CO, desde las
cavidades subestomaticas hasta los sitios
de carboxilacién (Solis y Ferruci, 2000).

En los dos tipos de plantas del lulo,
CE y SE, el parénquima de empalizada
exhibié una sola capa de células, lo cual
también fue reportado por Aguirre y Jara-
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millo (2006) en un estudio realizado con
los mismos ecotipos de la investigacién
presente. Esta condicion ha sido obser-
vada, de acuerdo con Granada-Chacon
y Benitez (2004), en otras especies del
género Solanum como S. acerifolium Dunal,
S. agrarium Sendtn., S. capsicoides All. y
S. mammosum L. Segtin Metcalfe y Chalk
(1979), el nimero de estratos del parén-
quima de empalizada puede variar entre
especies con posibilidades que ocurra
polimorfismo entre individuos del mismo
taxdn; éste se comporta como un paquete
de ‘fibras dpticas” ante la luz direccional,
lo que favorece la penetracion de los
haces luminicos hacia capas mas profun-
das del mesdfilo (Universidad Complu-
tense, 1999). Igualmente, la presencia en
el tercio superior de células tipo esclerei-
das concordé con una serie de informes
de esta indole en otros taxa de Solanaceae
(Solereder, 1908).

El parénquima esponjoso, caracteri-
zado por grandes espacios intercelulares
que acumulan aire, probablemente amor-
tigua los cambios de temperatura en el
ciclo diario (Ragonese, 1990), a la vez que
le proporciona rigidez a la lamina foliar
(Torres y Gaviria, 2005).

En el estudio actual, realizado bajo
condiciones de plena exposicion solar, fue
evidente en las dos poblaciones evalua-
das una mayor presencia de cloroplastos
en los estratos superior y medio de las
plantas, lo cual se apreci6 claramente en
los cortes histoldgicos (Figuras 2 a y b).
Al respecto, Medina et al. (2006) repor-
taron en los dos materiales evaluados
variaciones en la tasa de fotosintesis entre
los diversos tercios de la planta y en las
distintas etapas ontogénicas; en efecto,
hallaron que a partir de cierta edad las
hojas del estrato inferior no son activas
fotosintéticamente sino que respiran, lo
cual es un indice de senescencia del folla-
je. Igualmente, Aguirre y Jaramillo (2006),
en estudios de incidencia luminica que
incluyeron los demes de lulo CE y SE,
sefialaron que la disposicién de los cloro-
plastos varid segun la intensidad luminica
que recibieron los ejemplares.

En este estudio se reporto la presencia
de tricomas, lo cual habia sido registrado
previamente por Whalen ef al. (1981) en
especies de la seccion Lasiocarpa a la cual
pertenece el lulo; los autores consideraron
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que los tricomas tenian valor sistematico
para diferenciar entre las especies de este
clado. Estos, de acuerdo con Wagner et al.
(2004), se pueden manifestar en diversos
estados del desarrollo de los érganos y su
densidad, forma, textura de la superficie
y orientacién puede tener influencia en
diversos aspectos fisiologicos y ecologi-
cos. A estas estructuras se le han asig-
nado diferentes funciones que incluyen,
entre otras, obstaculizar el movimiento
de los insectos (Kennedy, 2003), regular la
temperatura, mitigar la pérdida de agua
por reflexion, aumentar la reflectancia
incremental de la luz, incluyendo la UV
(Ehleringer, 1984), y absorber agua y
nutrientes (Werker, 2000).

Los idioblastos observados en las dos
poblaciones de lulo analizadas alma-
cenaban cristales de oxalato de calcio.
Este es un proceso celular altamente
controlado mas que una simple acti-
vidad de concentraciéon. La formacion
de estos cristales ha sido estudiada por
Horner y Wagner (1995), Webb (1999)
y Nakata (2003) citados por Nitta et al.
(2006), quienes sefialaron que provienen
del acido oxalico, el cual se forma en los
vegetales por diversas rutas metabdlicas,
las que fueron discutidas por Franceschi
y Horner (1980). Estos autores senala-
ron diversas funciones de los cristales y
los idioblastos: regulacion de los equili-
brios idnicos, remociéon y acumulacion
de los cristales para prevenir toxicidad,
reabsorcidon de éstos en condiciones de
deficiencia de calcio, soporte estructural
y defensa de la planta contra comedores
del follaje, aspecto importante en taxa
con bajo grado de domesticaciéon como
es el caso del lulo (Lobo, 2006).

En Solanum habrochaites Knappy, Spo-
oner (sin. Lycopersicon hirsutum Humb.,
Bompl.), planta de la familia Solanaceae,
se ha reconocido la resistencia a muchos
insectos plaga, aspecto que ha sido atri-
buido a diversos factores que incluyen,
entre otros, la presencia de idioblastos
con oxalatos de calcio (Leite ef al., 1999).
Por su parte, Finley (1999) sefialé6 que
estas sustancias —producto del metabo-
lismo de CaO, —, son téxicas y su acumu-
lacion es una forma de excreciéon que es
aprovechada por la planta para prevenir
el consumo por parte de los herbivoros,
pues lo cristales provocan irritacién de las
mucosas bucales en estos animales.

Lobo (2006) afirmé que la presencia de
los idioblastos con cristales de oxalato de
calcio en lulo es una caracteristica asocia-
da con un bajo grado de domesticacién
de la especie. Segun Wu et al. (1997), la
presencia o ausencia de idioblastos en
diversas especies de Solanaceae es un
caracter de importancia para entender
las relaciones evolutivas de las especies y
grupos de esta familia botanica.

La ubicaciéon de los idioblastos alrede-
dor de los haces vasculares en las hojas
del estudio actual concuerda con lo des-
crito por Wu et al. (1997) quienes sefiala-
ron que éstos se localizan especialmente
en la zona que rodea dichos tejidos. Lo
anterior, de acuerdo con Franceschi y
Horner (1980), apoya la sugerencia de
que la formacién de cristales de oxalato
de calcio en las plantas puede también
relacionarse con la evaporacién del agua.
Es importante anotar que estos cristales se
han asociado, especialmente, con especies
lefiosas (Wu et al., 1997), categoria a la
cual pertenece el lulo.

Tamafio del parénquima de empalizada
y de los idioblastos

Klich (2000) resalté que las hojas son los
organos que estan mas expuestos a alta
irradiaciéon y baja humedad del aire, y
que las laminas foliares del estrato supe-
rior son mas delgadas que las del tercio
medio, por estar estas tltimas expuestas
a cierto grado de autosombrio recibi-
do del follaje del tercio terminal; esto
conduce a la modificaciéon de su angulo
de insercion de erectofilas a plagiofilas,
aspecto que se ha apreciado en diver-
sos estudios realizados con lulo hasta
el momento por el primer autor de este
articulo (datos no publicados).

Los primeros trabajos que relacionan
la anatomia foliar y las caracteristicas de
intercambio gaseoso fueron realizados
en plantas C,. Para Moreno et al. (2002)
la estructura de la hoja y su anatomia
influyen la fotosintesis y sefialaron que
la funcién esta determinada genética-
mente, con un papel importante en su
expresion por parte del medio ambien-
te. En tal sentido, Nobel et al. (1975)
demostraron que los indices fotosinté-
ticos mas altos, en hojas mas gruesas de
plantas C,, podrian resultar de cambios
en la morfologia interna de las hojas. La
mayor longitud de las células del parén-

quima en empalizada que se reporta en
la presente investigacidn, en los estratos
medio y superior del deme SE, podria
estar relacionada con las condiciones
que facilitan el movimiento del CO,
de los estomas a los cloroplastos y, por
tanto, con una mayor tasa fotosintética.
En el contexto anterior, Medina et al.
(2006) observaron variaciones en la tasa
de fotosintesis en los tres estratos y en
las distintas etapas ontogénicas de los
mismos materiales de lulo analizados
en este trabajo.

Como corolario a la histologia foliar y
a las medidas de las células de empaliza-
da que se presentan, es pertinente indi-
car que la estructura de las hojas puede
ser influida en forma notoria por el nivel
de luz, lo cual parece depender de la
especie. Asi, en concordancia con las afir-
maciones de Klich (2000) sobre el efecto
de la incidencia luminica en el espesor de
las hojas, las del tercio superior —some-
tidas a mayor nivel de irradiacion—,
fueron mas delgadas que las del medio
en el estudio actual. Sobre lo precedente,
Queiroz et al. (1992), en sus trabajos con
café, llegaron a resultados diferentes al
sefalar que un incremento en la inten-
sidad luminica produce aumentos en el
grosor de las hojas. Lo anterior, podria
relacionarse con comportamientos dife-
rentes entre especies ante la irradiacion.
Los mismos autores indicaron que en sus
investigaciones el grado de iluminacién
influyé en forma directa en la masa foliar
especifica, el desarrollo de la epidermis y
del parénquima, y en el niimero total de
células por limbo foliar.

Densidad estomatica

Los estomas, de acuerdo con Rob et al.
(2005), pueden considerarse como valvu-
las de conduccién hidraulica en la super-
ficie de la hoja que se abren para permitir
la toma de CO, y se cierran para prevenir
la pérdida excesiva de humedad, lo cual
es regulado por condiciones ambientales,
tales como la luminosidad, el CO,y la
humedad. Los resultados sefialan que el
lulo es una planta hipoestomatica, esto
es, que tiene sus estomas en el envés, con
ausencia de éstos en la haz (Verdugo et
al., 2002). Esta caracteristica, que puede
llegar a cambiar en ciertas etapas del cre-
cimiento de la planta o como respuesta a
estimulos ambientales, llevé a Esau (1977)
a afirmar que pueden ocurrir diferencias
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intraespecificas para este atributo, tam-
bién entre hojas de la misma planta y atin
en sectores de una hoja.

Barrientos-Priego et al. (2003) indicaron
que diversas funciones fisioldgicas impor-
tantes en las plantas superiores, involu-
cran intercambio gaseoso entre la atmos-
fera y la hoja, lo cual se hace generalmen-
te a través de los estomas en la epidermis;
por ello, es importante la informacién
acerca de la morfologia y la densidad
estomatica. Esta tltima, en el envés de las
plantas de lulo de la investigacion presen-
te, presentd valores tipicos de las plantas
C,, (Verdugo et al., 2002). Cabe sefalar
que Medina et al. (2006) determinaron, en
un trabajo de bioquimica realizado simul-
taneamente con la investigacion presente,
que Solanum quitoense es una planta C,,
lo cual ocurre normalmente en plantas
cuyo habitat espontaneo es el sotobosque,
como es el caso del lulo. Ademas, en
los cortes histoldgicos practicados no se
aprecio la estructura de células en corona,
la cual, de acuerdo con Larcher (2003), es
tipica de las plantas C,.

Los valores de densidad estomatica
de los materiales de lulo se ajustan a los
hallados para otros taxa de la familia
Solanaceae. Asi, en el tomate (Lycoper-
sicon esculentum Mill., sin. Solanum lyco-
persicum), se han registrado en la haz 96
estomas/mm? y en el envés 203 estomas/
mm?, mientras que en la papa (Solanum
tuberosum L.) se han contado 51 estomas/
mm? en la haz y 161 estomas/mm? en el
envés (Verdugo et al., 2002). Igualmente,
Cosa (2002), en un estudio anatomico
llevado a cabo en tres especies de Solana-
ceae, encontré que los estomas eran mas
abundantes en la superficie abaxial que
en la adaxial. La presencia en las hojas del
mesofilo de los tejidos de empalizada y
lagunar, ha sido considerada importante
en especies con hojas hipoestomaticas,
como es el caso del lulo, ya que permite
una resistencia constante a la difusion de
gases en la capa limitrofe, lo cual maximi-
za la eficiencia fotosintética (Universidad
Complutense, 1999).

En el presente estudio, el lulo con
espinas (CE) exhibi6 la mayor cantidad
de estomas por unidad de éarea en el
estrato superior; en tanto que en el lulo
sin espinas (SE), esto acaecio en el tercio
medio. En este ultimo material, Medi-

na et al. (2006) reportaron una tasa de
fotosintesis incremental durante la fase
reproductiva en el estrato superior del
material SE, significativamente superior
a la de los otros tercios. Lo anterior, en
combinacién con la densidad estomatica
hallada para el lulo SE, no concuerda
con lo reportado por Wen y Chen (1998)
en estudios realizados en arroz, quienes
informaron una relacion directa entre la
capacidad fotosintética y el nimero de
estomas por area foliar.

Con las divergencias en la densidad
estomadtica que se constataron entre las
distintas etapas ontogénicas, se ha pun-
tualizado que el mecanismo de control
durante el desarrollo de la hoja no
estd completamente establecido (Ferris
et al., 2002); se dispone de indicios de la
influencia genética en los mecanismos
de regulacién relacionados con el inicio
del desarrollo de los estomas (Dolan y
Okada, 1999; y Gray et al., 2000, citados
por Ferris et al., 2002). Igualmente, se
han identificado mutantes cuya res-
puesta es el incremento cuantitativo de
estos 6rganos.

CONCLUSIONES

No se aprecian diferencias notables en
la histologia de la lamina foliar entre los
materiales de lulo con espinas (CE) y sin
espinas (SE), clasificados como S. septen-
trionale y S. quitoense, en las etapas onto-
génicas reproductiva y productiva, bajo
condiciones de plena exposicion solar.

Al respecto, ambas epidermis son
monoestratificadas, con células cuadradas
o rectangulares. El parénquima de empali-
zada, que exhibe una tnica capa de células
prismaticas, ocupa mas de la mitad de la
lamina foliar. Por su parte, el parénquima
esponjoso muestra células redondeadas
con presencia de camaras aeriferas; ade-
mas, hay cloroplastos en todo el mesdfi-
lo, presencia de ideoblastos rodeando los
haces vasculares y tricomas no glandulares
y estrellados en ambas epidermis.

En las variedades de lulo estudiadas
se presentaron diferencias morfolégicas
entre los materiales con y sin espinas,
y entre los estratos de las plantas; esto
se tipificd a nivel del parénquima de
empalizada, el cual fue compacto en los
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tercios superior y medio del follaje en la
poblacién CE y muy compacto en la SE,
con espacios entre las células en las hojas
del tercio inferior de las plantas de ambos
ecotipos, lo cual se supone se encuentra
asociado con la senescencia foliar en esta
porcioén del vegetal.

También fueron evidentes tamafios
diferenciales en cuanto al largo y ancho
del parénquima de empalizada, entre los
estratos de los dos tipos de materiales
estudiados, con mayor longitud y ancho
de éste en el tercio medio del ecotipo SE,
y sin diferencias al respecto entre el follaje
de los tres estratos del deme CE.

El lulo es una planta hipoestomatica,
con un mayor numero de estomas en el
estrato medio del material SE durante la
etapa productiva y en el tercio superior
de las hojas de la poblacion CE durante la
fase reproductiva.

Los datos logrados, sobre densidad
estomatica y ausencia de tejidos con célu-
las tipicas de las plantas C,, apoyan la
clasificacion del lulo en la categoria C,, lo
cual ocurre normalmente en plantas cuyo
habitat espontaneo es el sotobosque, lo
que se confirma en el lulo.
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