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Resumen

La reduccién de la biomasa aérea y crecimiento
reducido de raices en plantas creciendo en con-
tenedores de bajo volumen limita la productivi-
dad de la horti, fruti y floricultura. El objetivo
de esta revision bibliogréfica es documentar el
estado del arte del conocimiento sobre los me-
canismos fisiolégicos que modulan dicha reduc-
ci6n. Si bien es sabida la influencia hormonal en
estos mecanismos, no es clara atn la compren-
si6n global de las fitohormonas involucradas.
La restriccién radical se encuentra asociada
con un suministro insuficiente de citocininas
por las raices; la cual puede ser revertida por
aplicacién de citocininas exégenas. También
hay evidencia que sugiere que la aplicacién
exégena temprana de auxinas podria reempla-
zar el requerimiento de citocininas para revertir
la restriccién radical, pero existe un marcado
desconocimiento de los mecanismos involucra-
dos. Se concluye que las auxinas, a través de
su efecto promotor de la diferenciacién y creci-
miento de raices, causarian indirectamente un
aumento en la provisién de citocininas, ya que
los apices radicales son la principal fuente de
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Abstract

Aerial biomass reduction and root growth
reduced in plants growing in low-volume
containers limits the horti, fruti and floriculture
productivity. The bibliographic review objective
is to document the state of the art of the
physiological mechanisms that modulate said
reduction. While the hormonal influence
on these mechanisms is known, the overall
understanding of the phytohormones involved
is not yet clear. Radical restriction is associated
with an insufficient supply of cytokinins by the
roots; which can be reversed by application of
exogenous cytokinins. There is also evidence to
suggest that the early exogenous application of
auxins could replace the cytokinins requirement
to reverse the radical restriction, but there
is a marked ignorance of the mechanisms
involved. It is concluded that auxins, through
their promoting effect of the differentiation
and growth of roots, would indirectly cause
an increase in the provision of cytokinins since
radical apices are the main source of cytokinins
in the plant. However, recent reports show
that auxins inhibit the synthesis of cytokinins
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citocininas de la planta. Sin embargo, reportes
recientes demuestran que las auxinas inhiben la
sintesis de citocininas en apices radicales, lo que
permite hipotetizar, alternativamente, que una
accién directa de las auxinas exégenas sobre el
crecimiento de la parte aérea de la planta seria
posible. La existencia de distintos antagonistas
de ambas hormonas, y de intermediarios de la
accién o transporte de auxinas, permiten poner

in radical apices, which allows to hypothesize,
alternatively, that a direct action of exogenous
auxins on the growth of the aerial part of the
plant would be possible. The existence of
different antagonists of both hormones, and
intermediaries of the action and / or transport
of auxins, allow to test these hypotheses.

Keywords

a prueba estas hipdtesis. Auxins, cytokinins, potted cultures, radical res-

triction, hormonal antagonist.
Palabras clave

Aluxinas, citocininas, cultivos en macetas, res-
triccién radical, antagonista hormonal.

Introduccién

El crecimiento radical explora el suelo o sustrato para obtener agua y nutrientes solubles,
las raices profundas absorben agua de las capas inferiores del suelo mientras que las ramifi-
caciones radicales absorben con mayor eficiencia nutrientes menos méviles como el fosfato,
zinc y manganeso. Asf, la arquitectura de la raiz resulta de variables fisicas propias del
medio edafico/sustratico, de la sensibilidad de los tejidos involucrados, de la interaccién
entre la disponibilidad de fotoasimilados generados por la irradiacién fotosintéticamente
activa que recibe la planta y de los niveles hormonales (basicamente la relacién entre au-
xinas y citocininas) (Yoshida et al., 2013; Pacurar et al., 2014).

Se define a la restriccién radical como un estrés fisico impuesto al sistema radical
de la planta cuando las mismas crecen en contenedores de pequefio tamaio. Es el caso
del manejo de cultivos en contenedores, propios de la etapa de vivero en la horticultura,
fruticultura y floricultura, donde el estrés causado por el contenedor genera cambios
que deprimen el crecimiento radical y aéreo, como consecuencia principalmente de un
desbalance en la sintesis de fitohormonas (De Lojo et al., 2017).

El contenedor genera cambios en el medio ambiente radical, que queda expuesto
a diferentes tipos de tensiones abiéticas como la sequia, la salinidad, la temperatura,
sumado a las limitaciones fisicas en su crecimiento. Entre otras respuestas, se observan
proteinas que se acumulan significativamente durante el estrés causado, son proteinas
LEA (abundantes de embriogénesis tardia) (Amara et al., 2014) cuya biosintesis
aumenta conforme se incrementa la restriccién radical, y serfan moduladas por relaciones
cambiantes entre auxinas y citocininas.

Bajo este marco, el objetivo de esta revisién bibliografica es documentar el estado del
arte del conocimiento de los mecanismos fisiolégicos que modulan dicha reduccién. Si
bien es sabida la influencia hormonal en estos mecanismos, no es clara atin la comprensién
global de las fitohormonas involucradas.
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Fitohormonas y la restriccién radical

Las respuestas relacionadas con las auxinas y citocininas en el crecimiento del sistema
radical en general tienen efectos opuestos: mientras que las citocininas inhiben el creci-
miento radical a través de su efecto sobre la divisién y diferenciacién del 4pice radical y
en el periciclo de la raiz principal, las auxinas incrementan la masa radical a través de la
diferenciacién de ramificaciones laterales. Asf, el proceso de desarrollo de nuevas raices
laterales, que componen la mayoria de la masa radicular, son moduladas por las auxinas,
quienes inducen las divisiones de células periclinales que forman células fundadoras de
raiz lateral (De Smet, 2012). Las células fundadoras se desarrollan en raices laterales
primordiales y laterales, un proceso modulado por las citocininas, que reducen la for-
macién de raices laterales y aseguran un espaciado suficiente entre dos raices laterales
vecinas (Shivakumar, 2018).

Esta situacién determina un menor crecimiento de biomasa, tanto radical como aérea,
durante la etapa de cultivo en macetas individuales, dado que la raiz alcanza la base de la
celda y se ve obligada a cambiar la direccién de su crecimiento, se reduce tanto la tasa de
expansién como la ramificacién radical y aumentan las proteinas LEA, que son moléculas
hidrofilicas cuyo papel es probablemente proteger biomoléculas y membranas celulares
(Yuenetal., 2019). La mayoria de estas proteinas son deshidrinas, que se enriquecen con
diversos intermediarios de la sintesis de citocininas, pero carecen de triptéfano (precursor
de la sintesis de auxinas) (Allagulova et al., 2003), lo cual evidencia que la extraccién y
absorcién de citocininas por las deshidrinas son un motivo de la reduccién en la sintesis
o translocacién de citocininas (generadas en los apices radicales) en situaciones de estrés
impuesto por el contenedor de cultivo.

La disminucién en la produccién de citocininas tendria a su vez un impacto negativo en
el desarrollo y en la tasa de asimilacién neta, que alteran el ciclo circadiano de asimilacién
de CO,, posiblemente con accién en la capacidad de la enzima PEP Case, que deprime
la concentracién de clorofila e incapacita la fijacién y regeneracién de RuBisCo (Daloso
etal.,2015).

Esta reduccién del crecimiento del sistema radical impacta mayoritariamente en
la sintesis de raices mas finas y afectaria el ritmo circadiano endégeno orquestado por
auxinas y citocininas, lo que conlleva a cambios significativos en el comportamiento
posterior de la planta. Esta estrecha correlacién entre el crecimiento de la biomasa
aérea y radical, controlado por senales endégenas de naturaleza hormonal producidas
por el sistema radical, pueden llegar a ser una herramienta de manejo que permita al
cultivador manejar la ontogenia del cultivo en contenedores mediante la aplicacién exégena
(pulverizando al follaje) de hormonas naturales —acido indol acético (AlA), bencil
amino purina (BAP)—, sintéticas —éacido naftalen acético 1) (ANA), acido indol
butirico (IBA)— o mediante la aplicacién de inhibidores de sintesis o translocacién de
auxinas o citocininas —Acido naftil talamico (NPA), 4cido tri-lodobenzoico (TIBA),
Dopamina, y nitroprusiato de sodio (NPS)—. Asf, La aplicacién exégena de citocininas
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(6-bencilaminopurina, BAP) en cultivos en contenedores puede reducir el efecto negativo
de tamafios de celda limitantes (Di Benedetto et al., 2015).

Del mismo modo, el asperjado con auxinas en concentraciones adecuadas aumenta
la tasa de crecimiento en cultivos que crecen en macetas de tamano limitante (Hannah,
2017), porque la accién promotora de las auxinas implicaria un aumento de la sintesis de
citocininas en los puntos radicales, ya que si bien hay evidencias de lo contrario (Keller,
2007; Koening et al., 2009), la accién auxinica exégena seria local y no traslocada.

Por lo expuesto, se documentan respuestas similares de la planta, tanto ante la
aplicacién foliar de auxinas como por la aplicacién via radical de citocininas. Y con el
mismo razonamiento se esperan similares respuestas ante la aplicacién de inhibidores de
auxinas o de citocininas.

Inhibidores hormonales

Las sustancias con efecto inhibitorio, en algunos casos inhiben la sintesis de intermedia-
rios y en otros bloquean el transporte. Son basicamente cuatro:

1) Acido naftil taldmico (NPA)

Se trata de una estrigolactona sintética inhibidora polar del transporte de auxinas. La
aplicacién de NPA en las hojas basales de la planta o regado al sistema radical redujo
el nimero de raices laterales; por ende, seria posible bloquear el desarrollo de raices la-
terales pulverizando al follaje o regando con soluciones de acido naftil talamico (NPA)
(Dubrovsky et al., 2008; Pumisutapon et al., 2011). Ello permitiria comprender meca-
nismos moleculares del transporte polar de auxinas en condicionas de restriccién radical.

2) El dcido tri-iodobenzoico (TIBA)

Se trata de un regulador del crecimiento inhibidor del transporte de auxinas polares y
se trasloca solamente acropetalmente (Saniewski et al., 2017); la velocidad a la cual se
transporta no es constante, sino que depende de la especie vegetal tratada. Opuestamen-
te también se comprobé en plantas enteras de maiz que el TIBA es transportado basi-
petamente (Wu y McSteen, 2007); y en numerosas leguminosas se constataron ambos
movimientos (Nakajima ef al., 2017). Una vez que el regulador llega al sitio de accién,
se observa un efecto a nivel celular de inhibicién en la duplicacién de los cromosomas en
la telofase (Amijima et al., 2014), y bastan muy bajas concentraciones para producir el
efecto (2 uM); semillas asperjadas con TIBA generaron plantulas con 50% de la lon-
gitud del hipocétile (Amijima et al., 2014). Estos efectos son el producto de cambios
en mecanismos involucrados que perturban el movimiento de vesiculas que contienen los
transportadores de auxinas desde y hacia las membranas celulares (Soeno et al., 2010;
Pumisutapon et al., 2011).

3) La dopamina

La dopamina es una feniletilamina, producto natural de la via de la catecolamina, es en el
metabolismo animal un neurotransmisor bien conocido en mamiferos (Wanget al., 2018).
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Sin embargo, son escasas las investigaciones que aportan al conocimiento e importancia
fisiolégica de la dopamina en plantas. Se trata de una molécula hidrosoluble que el tejido
vegetal genera: una fuerte capacidad antioxidante (Kulma y Szopa, 2007). La dopami-
na influye en el metabolismo del aziicar y, mediante una inhibicién de la traslocacién de
citocininas, afecta el crecimiento y la expansién celular. Desempefia un papel importante
en la regulacién intercelular de la permeabilidad 16nica y foto fosforilacién de los cloro-
plastos debido a su poder de reduccién que termina con la eliminacién de radicales libres
(Roshchina, 1990). En cuanto al estrés radical, hay evidencias dicotémicas, por un lado,
dada la accién inhibitoria en la actividad de las citocininas no estaria contribuyendo a su
reversién, pero, por otro lado y debido a sus propiedades antioxidantes, la dopamina ge-
nera respuestas que permitiria adecuar las células al estrés abiético. I.a dopamina puede
administrarse externamente o estimular su biosintesis mediante el asperjado con acido
abscisico o luz ultravioleta (Swiedrych et al., 2004).

La restriccién radical genera estrés salino; que conlleva a un aumento de la actividad
de la tirosina descarboxilasa, enzima clave en la via de sintesis de la dopamina (Swiedrych
et al., 2004). Asi, plantas de arroz bajo estrés salino fueron asperjadas al follaje con
soluciones de dopamina y tuvieron mayor tolerancia a la salinidad, estudios moleculares
evidenciaron que la tolerancia fue producto de la activacién por la dopamina del gen

aquaporina OsPIP1-3 (Abdelkader et al., 2012).
4) El éxido nitrico

Es una molécula que interviene mediando la accién de las auxinas sobre la diferencia-
cién y crecimiento de raices laterales. En plantas de alfalfa, los niveles de 6xido nitrico
pudieron ser incrementados en forma exégena mediante una aplicacién al follaje de 100
uM de nitroprusiano de sodio (NPS) (Filippou et al., 2013). EI NPS es, entre los
nitrosilos de hierro, el compuesto comercialmente mas utilizado, tanto ex como in vitro.
Se trata de un pentacianido nitrosilferrato de sodio, complejo inorganico donde el hierro
estd en estado ferroso (Fe?) y el 6xido nitrico se une formalmente como NO™* (Ziogas
et al., 2015). El mecanismo que induce a la liberacién no esta del todo entendido, pero
si es claro que el NPS requiere tanto de la irradiacién con luz o la reduccién de un elec-
trén para liberar NO. Es importante tener en cuenta a la hora de asperjar al follaje que
el NPS, en solucién acuosa, se degrada cuando se expone a la luz blanca o azul, pero
no a la luz roja; sin embargo, aun cuando se degrade, los subproductos siguen siendo
biolégicamente activos (Shi et al., 2016).

Interacciones hormonales

Durante la restriccién radical existe informacién de posibles interacciones entre fitohormo-
nas presentes y reguladores exégenos; una evaluacién de los niveles de hormonales en plan-
tas de manzano asperjadas con acido indolbutirico (IBA) sugirié que el 4cido indolacético
(AIA), el acido abscisico (ABA) y la brassinolida, aumentan con la aplicacién exégena
de IBA; mientras que el zeatin ribosa, las giberelinas y el acido jasménico disminuyen.
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El efecto promotor de las auxinas exégenas solamente se expresa al llegar a las raices
y no durante su traslocacién (Mao et al., 2018; Shivakumar, 2018; Mehta et al., 2018;
Danova et al., 2018). En consecuencia, la aplicacién de algunos de los inhibidores
enunciados deberfa bloquear al menos parcialmente la promocién del crecimiento radical.

Por otra parte, si la accién promotora de las auxinas sobre el crecimiento de la parte
aérea fuera consecuencia de un efecto local sobre el follaje, entonces la aplicacién de
dopamina, que es un antagonista de citocininas (Christou y Barton, 1989) no deberia
modificar dicho efecto promotor; mientras que, por el contrario, si la accién fuera mediada
por citocininas, el efecto promotor deberia bloquearse. Asimismo, se indicé que el 6xido
nitrico (NO) es una molécula que interviene mediando la accién de las auxinas sobre la
diferenciacién y crecimiento de raices laterales; pero también se sefial6 que el crecimiento
radical producto de la aplicacién de NO es debido a un incremento significativo en la
actividad de las enzimas fosfatasas acidas en raiz (Ramos-Artuso et al., 2018).

Bajo este marco, si el efecto de adecuacién a la restriccién radical del NO es debido
a accién hormonal, podria documentarse aumentando su concentracién y considerando
previamente una adecuada nutricién fosférica a la planta. Cabria esperar que el suministro
exégeno de 6xido nitrico mediante aplicaciones de NPS al medio radical, causara en las
plantas efectos similares a la aplicacién de auxinas a la raiz o de citocininas al follaje.

Conclusién

Tanto la sintesis de auxinas como de citocininas son alteradas en plantas creciendo bajo
restriccién radical. LLa limitacién en la biosintesis de citocinina en los 4pices radicales,
conlleva a una disminucién de sintesis de auxinas en los apices aéreos que ademas por
efecto de cascada altera otro nimero de hormonas indirectamente relacionadas con el
crecimiento. Estas alteraciones pueden ser controladas mediante la pulverizacién al follaje
de citocininas naturales o de inhibidores de auxinas, indistintamente; o bien mediante
aplicacién via radical de auxinas naturales, reguladores auxinicos o inhibidores de citoci-
ninas indistintamente. La calibracién de la dosis del manejo seleccionado dependera de
la especie estudiada del volumen del contenedor y de condiciones ambientales influyentes
en el crecimiento, las cuales seran objetivo de futuros trabajos de investigacién aplicada.
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