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I. RESUMEN 
 

Los suelos ácidos limitan la productividad de los cultivos a nivel mundial, 

debido principalmente a su alto contenido de aluminio (Al3+) y a la baja disponibilidad 

de fósforo (P). El aluminio es un catión trivalente que interactúa con el fosfato para 

formar fosfatos de aluminio que son altamente insolubles y por lo tanto inaccesibles 

para su captación por el sistema radicular de las plantas. 

Algunos cationes trivalentes se utilizan actualmente en la agricultura como 

aditivos de fertilizantes, entre ellos los elementos de tierras raras como el lantano 

(La3+) y el gadolinio (Gd3+). Aunque se han documentado resultados positivos en el 

crecimiento de las plantas por la aplicación de estos cationes en concentraciones 

bajas, cada vez es más evidente el efecto rizotóxico causado por La3+ y Gd3+, lo que 

hacen necesarias investigaciones para conocer las interacciones de estos elementos 

con los nutrientes esenciales, principalmente el P, y sus consecuencias en la 

fisiología de las plantas. Una de las respuestas de la raíz que es común al aluminio, 

a elementos de tierras raras y a la deficiencia de P, es la rápida inhibición del 

crecimiento de la raíz primaria. Lo anterior sugiere que las plantas presentan 

mecanismos de respuesta similares al estrés causado por la toxicidad por cationes 

trivalentes y por la carencia de P. Alternativamente, los cationes podrían reaccionar 

directamente con el fosfato formando precipitados insolubles y causando por lo tanto 

síntomas de deficiencia de P.  

Para lograr un mejor entendimiento entre las interacciones de los cationes 

trivalentes La3+, Gd3+ y Al3+ con el fósforo, en este trabajo utilizamos a la planta 

modelo Arabidopsis thaliana en sistemas de crecimiento in vitro, evaluando los 

cambios en la arquitectura de la raíz y la expresión de genes inducibles por 

deficiencia de fosfato (AtPT2 y AtMGD2) que ocurren en plantas silvestres tratadas 

con LaCl3, GdCl3 y AlCl3. Los resultados obtenidos indican que el efecto del La3+ y 

Gd3+ en las raíces ocurre principalmente por la precipitación de fosfato en el medio. 

El análisis de las respuestas de las mutantes resistentes a deficiencia de fosfato lpi y 

lpr de Arabidopsis proporcionó evidencia de una interacción génica modulando las 
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respuestas al fosfato y a los cationes trivalentes. Por el contrario, análisis similares, 

realizados en plantas silvestres, mutantes y líneas reporteras, revelaron 

interacciones en la señalización por Al que son independientes de la precipitación 

del P. Por ejemplo, se evidenció que la modulación de la sensibilidad a auxinas en el 

periciclo para la formación de raíces laterales bajo tratamientos con Al depende del 

receptor de auxinas TIR1 y de sus homólogos AFB2 y AFB3. Así también, como de 

los factores de transcripción ARF7 y ARF19, debido a que las mutantes tir1-1 afb2-1 

afb3-1 y arf7-1 arf19-1 forman escasas raíces laterales, en comparación con plantas 

silvestre, en respuesta a este catión. Estos resultados sugieren que los efectos del Al 

y de la deficiencia de P sobre el periciclo comparten mecanismos de señalización a 

través de una ruta regulada por auxinas. Un hallazgo interesante fue que las 

mutantes arf7-1 arf19-1 son resistentes a la inhibición de la raíz primaria por Al, lo 

que indica que el meristemo radicular activa mecanismos de señalización 

específicos que difieren del periciclo. 

Los resultados de este trabajo indican que los cationes trivalentes (La3+, Gd3+ y 

Al3+) pueden afectar el crecimiento de las plantas a través de diversos mecanismos 

que incluyen la precipitación de P, alteraciones en la arquitectura de la raíz y la 

inducción de  genes que participan en la captación de P. Dichos procesos son 

específicos para cada catión y pueden ocurrir mediante rutas de señalización con 

elementos comunes o distintos, dependiendo del contexto celular en la raíz. 
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II. ABSTRACT 
 

Acid soils limit crop productivity worldwide, mainly due to high concentration of 

aluminum (Al3+) and low phosphorus (P) availability. Aluminum is a trivalent cation 

that interacts with phosphate to form aluminum phosphates that are highly insoluble 

and unavailable for uptake by the root.  

Certain cations are currently used in agriculture as fertilizer additives, including 

the rare earth elements lanthanum (La3+) and gadolinium (Gd3+). Although positive 

results have been documented in the growth of plants by the application of these 

cations in low concentrations, it is increasingly appreciated that they may cause 

rizotoxic effects. Additional research efforts are thus necessary to understand the 

interactions of trivalent cations with the essential nutrients, especially P and its 

impact on plant physiology.  

One of the responses of the root that is common to aluminum, rare earth 

elements and phosphorus deficiency, is a rapid inhibition of primary root growth. This 

suggests that plants might have similar mechanisms to cope with stress caused by 

trivalent cation toxicity and phosphorus deficiency. Alternatively, the cations could 

interact directly with phosphorus to form insoluble precipitates and thereby causing 

symptoms of P deficiency in plant tissues. 

To gain a better understanding of the interactions between trivalent cations 

La3+, Gd3+ and Al3+ with phosphorus, in this work we used the model plant 

Arabidopsis thaliana grown in vitro to evaluate changes in root architecture and the 

expression of genes inducible by phosphate deficiency (AtPT1, AtPT2, and AtMGD2) 

occurring in plants treated with LaCl3, GdCl3, and AlCl3. Our results indicate that the 

effects of La3+ and Gd3+ modulating root system architecture occurs primarily by the 

precipitation of phosphate in the medium. The analysis of the responses of 

Arabidopsis phosphate deficiency resistant mutants lpi and lpr provides evidence for 

a genetic interaction modulating responses to phosphate and trivalent cations. In 

contrast, similar analysis performed on wild-type seedlings and in mutant or 

transgenic Arabidopsis lines in response to aluminum revealed novel interactions in 
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plant signaling that are independent of the precipitation of P. For example, it was 

found that modulating auxin sensitivity in pericycle cells to form lateral roots under 

aluminum treatment depends on the auxin receptor TIR1 and its homologues AFB2 

and AFB3, as well as the transcription factors ARF7 and ARF19, since the mutants 

tir1-1, tir1-1 afb2-1 afb3-1 and arf7-1 arf19-1 developed fewer lateral roots than WT 

seedlings in response to Al3+. These results suggest that the effects of aluminum and 

phosphate deficiency interact at the level of auxin signaling. An interesting finding 

was that the double mutant arf7-1 arf19-1 defective on auxin-related transcription 

factors was resistant to inhibition of primary root by aluminum, thus indicating that 

active root meristems specifically sense the Al3+ signal to modulate cell proliferation. 

Taken together, our results indicate that trivalent cations La3+, Gd3+ and Al3+ can 

affect plant growth through various mechanisms including precipitation of P, 

alterations in root architecture and the induction of genes that participate in P uptake. 

These processes are cation-specific and can occur through signaling routes with 

common or independent elements depending on the particular cell context in the 

root. 
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III. INTRODUCCIÓN 
 

El fósforo (P) es el onceavo elemento más abundante en la corteza terrestre. 

Aunque el P total en el suelo es abundante, por lo general está presente en formas 

químicas no disponibles para ser captadas por las plantas (Schachtman et al., 1998; 

White y Hammond, 2008). La disponibilidad de P es limitante en la mayoría de los 

suelos del mundo, incluyendo los arenosos semiáridos, los de origen volcánico, los 

alcalinos de las áreas subtropicales, así como los ácidos y anegados ricos en 

materia orgánica de los trópicos y subtrópicos (Oberson et al., 2001; Tiessem, 2008). 

A nivel mundial se calcula que los suelos con problemas de disponibilidad de P 

cubren una extensión de 2,000 a 5,700 millones de hectáreas (Oberson et al., 2001; 

Hinsinger, 2001; Cakmak, 2002). 

La mayor parte del P en el suelo (más del 99%) está presente como fosfatos, 

ya sea como fosfatos inorgánicos (poza o reservorio inorgánico) o fósforo orgánico 

(poza o reservorio orgánico). La forma inorgánica soluble, los ortofosfatos (Pi), está 

disponible para ser captada por las plantas. El Pi tiene carga negativa, reaccionando 

fácilmente con cationes de la superficie de las partículas del suelo (Al3+ y Fe3+ en 

suelos ácidos y Ca2+ y Mg2+ en alcalinos), disminuyendo su movilidad y solubilidad 

en agua, respectivamente (Bieleski, 1973; Tiessen, 2008). El Pi en el suelo también 

se fija al reservorio orgánico en forma de ácidos nucleícos, fosfolípidos y, 

principalmente, como myo-inositolhexacisfosfato, los cuales no están disponibles 

para las plantas. El Pi fijo en la poza orgánica constituye entre el 20 y el 80% del 

total del fósforo encontrado en las capas superficiales del suelo (horizonte O u 

orgánico). Estos reservorios de Pi deben ser solubilizados, degradados y 

mineralizados para liberar Pi soluble y hacerlo disponible para la nutrición vegetal 

(Schachtman et al., 1998; White y Hammond, 2008). 

La disponibilidad de P es uno de los principales factores limitantes para el 

crecimiento y productividad vegetal, tanto en sistemas agrícolas como naturales. La 

concentración del P en los tejidos vegetales varía del 0.1 al 0.5% del peso seco 

(Vance et al., 2003). Las plantas adquieren el P de la solución del suelo a través de 
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su sistema radicular en forma de fosfatos inorgánicos (Pi) de tipo ortofosfatos, 

principalmente como H2PO4
- y en menor medida como HPO4

-2. La concentración de 

Pi en la solución del suelo va de 0.1 a 10 μM, un nivel bajo si lo comparamos con la 

concentración requerida por las plantas que va de 5 a 10 mM (Schachtman et al., 

1998; Hinsinger, 2001; Vance et al., 2003; Kirkby y Johnston, 2008). 

La disponibilidad de P se ve afectada por diversos factores: principalmente la 

baja tasa de difusión (10-12 a 10-5 m2∙s-1), su interacción con componentes 

inorgánicos en el suelo, su rápida conversión por la actividad de microorganismos a 

formas orgánicas que no pueden ser captadas por las plantas y finalmente por la 

temperatura y humedad del suelo (Kirkby y Johnston, 2008). Los iones de aluminio 

(Al) y hierro (Fe), los cuales predominan en los suelos ácidos del mundo, interactúan 

estrechamente con el P formando compuestos insolubles que no pueden ser 

asimilados por las plantas. El P también interactúa con los iones de calcio (Ca) y 

magnesio (Mg) presentes en suelos alcalinos, causando la precipitación del P. Estas 

interacciones son influidas por el pH de la solución del suelo, debido a que el P esta 

principalmente disponible en el intervalo de pH de 6.5 a 7.5 (Holford, 1997; 

Schachtman et al., 1998; Raghothama, 1999; Hisinger, 2001; Vance et al., 2003; 

Marschner, 2011). 

El P es necesario para el crecimiento y reproducción de las plantas, por ello es 

considerado un macronutriente esencial. La sintomatología típica de la carencia de P 

en las plantas comienza como un cambio gradual en la coloración del follaje, 

iniciando como un verde oscuro en las hojas jóvenes para después tornarse en 

púrpura en las hojas viejas, lo anterior como consecuencia de la acumulación de 

antocianinas. Las plantas carentes de P también muestran un crecimiento reducido 

debido a los cambios en la velocidad de división y elongación celular, una reducción 

en el tamaño y el número de flores y semillas, así como cambios en la fenología, 

disminuyendo en gran medida la productividad de las plantas (Bould et al., 1986; 

Benton, 2012). 

En la mayoría de los sistemas agrícolas, la cantidad de Pi soluble disponible en 

el suelo no es suficiente para sustentar una velocidad de crecimiento rápida de los 

cultivos. Alcanzar altos niveles de productividad en suelos con poca disponibilidad 
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de Pi requiere un suministro constante de Pi en forma de fertilizantes. La tasa de 

recuperación del Pi aplicado como fertilizante por las plantas es muy baja, debido a 

que más del 80% queda inmovilizado e inasequible (Holford, 1997; Schachtman et 

al., 1998). Para compensar la baja tasa de captura por las plantas, los agricultores 

frecuentemente aplican un exceso de fertilizantes con Pi, para garantizar la 

productividad de los cultivos (Goldstein, 1992). 

Los yacimientos de P, también llamados rocas de fosfato, son la principal 

fuente de materia prima para la fabricación de fertilizantes. Las reservas totales de 

este recurso natural no renovable se estiman en 45,780 millones de toneladas; sin 

embargo, tomando en cuenta el aumento permanente en el uso de fertilizantes, los 

depósitos de la roca fosfórica están disminuyendo rápidamente (Cisse y Mrabet, 

2004). Esta situación ha contribuido a la discusión de una posible “crisis de fosfato” 

en un futuro (Abelson, 1999). Las consecuencias negativas de dicha crisis 

(depósitos de fosfato cada vez más pequeños en ambientes agrestes con costos de 

minería cada vez más altos) han provocado la necesidad urgente de obtener 

variedades de cultivos con requerimientos de fertilizantes reducidos para aumentar 

la productividad. 

De acuerdo con algunas proyecciones, la población mundial está creciendo a 

un ritmo de más de 160 personas por minuto; lo que ocasionaría que para el año 

2050 la población mundial sea de de 10,000 millones de habitantes (Hoisington et 

al., 1999; Cakmak, 2002). La consecuencia de tal explosión demográfica, sería que 

para alimentar a dicha población mundial sería necesario incrementar masivamente 

la producción de alimentos. El Modelo internacional para el Análisis de las Políticas 

de los Productos Agrícolas y el Comercio (The International Model for Policy Analysis 

of Agricultural Commodities and Trade, IMPACT) ha estimado que la producción de 

cereales a nivel mundial se deberá incrementar en un 57% entre 1997 y el 2050 

(Hoisington et al., 1999; Rosegrant y Cline, 2003; Rosegrant et al., 2008). Uno de los 

principales problemas para poder lograr un incremento en la producción de 

alimentos será la disponibilidad de suelos arables y fértiles adicionales; se estima 

que el área utilizada para la producción de cultivos sólo se puede expandir un 10% 

(Rosegrant et al., 2001; Cakmak, 2002) debido a las áreas perdidas para la 
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agricultura, principalmente por la urbanización y la escasez de agua (Scherr, 1999). 

Por lo tanto, para hacer frente a la demanda de alimentos, el objetivo principal sería 

incrementar la productividad por unidad de área cultivable. Actualmente, grandes 

cantidades de fertilizantes minerales son aplicados para mejorar la calidad y 

productividad de los cultivos; sin embargo, esto tiene efectos adversos en el 

ambiente. Estrategias como la aplicación de estiércol, el uso de sistemas de rotación 

de cultivos basados en legumbres y el reciclaje de los residuos de los cultivos, son 

recomendadas para mejorar la fertilidad del suelo, así como incrementar la eficiencia 

en el uso de los nutrientes y disminuir el uso de fertilizantes (FAO, 2000; Yadav et 

al., 2000; Timsina y Connor, 2001). Sin embargo, estas estrategias no serán 

suficientes para mantener la producción agrícola al nivel que se requiere para 

enfrentar la necesidad de alimentos en el futuro. 
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IV. ANTECEDENTES 
 
4.1. Uso de fertilizantes 
 

Las plantas son los productores primarios en los ecosistemas y por lo tanto 

requieren niveles adecuados de nutrientes minerales para lograr un crecimiento y 

productividad óptimos. Entre los nutrientes requeridos para el crecimiento de las 

plantas, el N, K y P son los principales componentes de los fertilizantes y 

representan un porcentaje significativo de los costos de producción. En las plantas 

de interés agrícola, en las cuales la biomasa total o la producción de granos son 

componentes clave de la productividad, el suministro de Pi debe ser mantenido en 

niveles adecuados. Se estima que una nutrición subóptima de P puede conducir a 

pérdidas del 10 al 15% de la productividad máxima (Raghotama, 1999; Shenoy y 

Kalagudi, 2005). Para evitar estas pérdidas, una práctica común en la agricultura 

intensiva es aplicar fertilizantes que contienen Pi. Algunas proyecciones indican que 

para incrementar la capacidad productiva de los cultivos, y así satisfacer las 

demandas mundiales de alimentos para el año 2020, el uso de fertilizantes debe 

incrementarse de 144 millones de toneladas en 1990 a 208 millones en 2020 (Bumb 

y Baanante, 1996; FAO, 2000). Por otro lado, Byrnes y Bumb (1998) consideran que 

un aumento en la productividad también provocaría una disminución de los 

nutrientes del suelo, lo que ocasionaría un incremento en el consumo de fertilizantes 

de 208 millones de ton a 300 millones (Cakmak, 2002). A pesar de las cantidades 

excesivas de fertilizantes con Pi actualmente utilizadas, la productividad de los 

cultivos no es la esperada. Lo anterior se debe a la alta fijación del Pi en el suelo y a 

la baja tasa de recuperación de Pi total aplicado por los cultivos (10-15%). Esta tasa 

de recuperación podría incrementarse hasta un 50%, si se llevaran a cabo 

aplicaciones periódicas y estacionales de fertilizante (Syers et al., 2008). 
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4.2. Elementos de tierras raras 
 

En China, además de los macronutrientes esenciales, una práctica común en la 

agricultura es el suministro de elementos de tierras raras (rare earth elements, 

REEs) a los fertilizantes. La industria de fertilizantes en China produce un total de 5 

millones de ton de compuestos suplementados con REEs, lo cual es suficiente para 

fertilizar 6.68 millones de ha de tierras cultivables (Anon, 1998; Bradsher, 2011; 

Meyer y Rodrigues, 2011). El consumo de REEs ha alcanzado 1,100 ton por año, 

principalmente con propósitos agrícolas (Yan, 1999; Meyer y Rodrigues, 2011). 

Los REEs son miembros del Grupo IIIA de la tabla periódica, tienen 

propiedades químicas y físicas similares e incluyen a los 15 lantánidos (Ln) además 

del escandio (Sc) y el itrio (Y). A pesar de su nombre, los REEs están ampliamente 

distribuidos en el ambiente. La abundancia relativa en la corteza terrestre varía de 

66 μg∙g-1 del cerio (Ce), 40 μg∙g-1 del neodimio (Nd), 35 μg∙g-1 del lantano (La) al 0.5 

μg∙g-1 de tulio (Tm), con excepción del prometio (Pm) que es extremadamente raro. 

Así, que la abundancia ambiental del La es similar a la de otros elementos, como el 

Cu o el Zn; incluso la abundancia de los REEs más escasos, como el Lu y el Tm, es 

superior a la de otros elementos como el Cd y el Se (Greenwood y Earnshaw, 1984; 

Tyler, 2004). 

Los REEs generalmente se presentan como cationes trivalentes. El radio iónico 

efectivo disminuye gradualmente desde el del La3+ (103.2 pm) hasta el del Lu3+ (86.1 

pm). Los radios iónicos del La3+ y del Gd3+ (93.5 pm) son similares a los del catión 

divalente Ca2+ (100 pm) y los efectos biológicos de estos elementos se han atribuido 

a esta similitud (Evans, 1990). Los iones de los elementos más pequeños de la serie, 

llamados elementos ligeros de tierras raras (‘light’ rare earth elements, LREEs), y los 

medianos (‘mean’ rare earth elements, MREEs), como el La y el Gd, 

respectivamente, forman complejos estables con aniones electronegativos, como el 

PO4
3- (Tyler, 2004). Los REEs en la naturaleza se encuentran frecuentemente como 

minerales de fosfatos. Entre los principales minerales que contienen Ln se 

encuentran la monacita [Ln, Th(PO4)] (Forster, 1998), la xenotima [(Y, Ln(PO4)] 
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(Sabourdy et al., 1997; Alex et al., 1998; Masau et al., 2000) y las apatitas (fluoro-

fosfatos) (Braun et al., 1993; Bauluz et al., 2000). 

 

4.3. Los REEs como fertilizantes 
 

Como sucede con la mayoría de los metales pesados en solución, 

concentraciones de REEs mayores que las que se encuentran naturalmente en los 

organismos, presentan efectos tóxicos. Sin embargo, existen reportes que respaldan 

que pequeñas cantidades de REEs (~10 μM) favorecen la producción de biomasa y 

el crecimiento de las plantas vasculares (El-Ramady, 2010 a, b). Desde hace más de 

30 años, con el fin de mejorar la nutrición de los cultivos, mezclas de REEs en los 

fertilizantes son ampliamente utilizadas en la agricultura en China (El-Ramady, 2010 

a,b). Los primeros reportes del uso de REEs como fertilizantes han mostrado 

diversos problemas. La mayoría de dichos estudios se han publicado en revistas 

locales y son escasos los reportes disponibles para el público internacional. La 

traducción de los artículos es ambigua y poco clara, mientras que los detalles sobre 

los diseños experimentales, metodologías, análisis estadísticos y resultados están 

generalmente incompletos (Brown et al., 1990). Así que se piensa que dichos 

fertilizantes podrían haber contenido elementos traza, como el molibdeno o el boro, 

que serían los responsables de los efectos benéficos reportados. Otro problema en 

las evaluaciones en campo es que los REEs generalmente se aplican junto con 

compuestos nitrogenados, como la urea, por lo que en realidad se están evaluando 

los efectos de los REEs junto con los del nitrógeno (Xu et al., 2002). Además, los 

reportes de la relación dosis-respuesta eran prácticamente nulos hasta hace apenas 

10 años (Wang et al., 2001).  

En el mercado internacional existen tres tipos de fertilizantes provenientes de 

China suplementados con REEs: el Changle-Yizhisu (CY), que contiene REEs en 

forma de nitratos; el Nongle (NL), en forma de cloruros y óxidos; y el MAR (mezcla 

de aminoácidos y tierras raras), el cual contiene 17 aminoácidos junto con La, Ce, Pr 

y Nd (Pang et al., 2002). En China, la principal fuente de REEs para uso agrícola son 

extractos de vetas minerales, que incluyen monacita, xenotima y apatitas (Xiong, 
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1995). Actualmente se aplican dosis de REEs superiores a los 0.23 kg∙ha-1∙año-1 (Xu 

et al., 2002). Los REEs son aplicados anualmente en forma de espray a las semillas 

y en el follaje. 

 

4.4. Efecto de los REEs en la bioquímica y fisiología de las plantas 
 

Los REEs han sido utilizados como trazadores en diversos estudios 

fisiológicos. El Dy3+ y el Eu3+ se ensayaron para caracterizar los sitios de unión a 
Ca2+ en el fotosistema II de tabaco (Nicotiana tabacum) (Burda et al., 1995). Varios 

cationes trivalentes de lantánidos se han usado en la evaluación del apilamiento de 

las membranas de los tilacoides y la distribución espacial de los complejos proteicos 
en los fotosistemas I y II (Karukstis y Gruber, 1986; Mills y Hind, 1978). Con el Gd3+ 

se ha evaluado la liberación de calcio por canales en el retículo endoplasmático de 

la zarzaparrilla (Bryonia dioca), los cuales fueron bloqueados efectivamente por el 

Gd3+ (Klusener et al., 1995). Estos últimos iones se han utilizado como inhibidores 

de canales de calcio involucrados en la exudación del xilema en el simplasto de las 

raíces de maíz (Zea mays) (Schwenke y Wagner, 1992), así como en otros estudios 

de investigación fisiológica que involucran canales de calcio, por ejemplo la 

liberación de Ca+2 vacuolar (Johannes et al., 1992; Klusener et al., 1995). Otros 

iones de REEs, por ejemplo el La3+, también se han utilizado como bloqueadores 

para evaluar la importancia de los canales de Ca2+ en plantas (Lewis y Spalding, 

1998). 

Por otro lado, se ha reportado que bajas concentraciones de iones de REEs 

presentan efectos benéficos en algunas funciones fisiológicas de plantas. El 

reemplazo del Ca2+ por iones de REEs no siempre inhibe la actividad de enzimas 

dependientes de calcio (Morishima et al., 1986). Algunos iones de lantánidos son 

capaces de reemplazar los iones endógenos de Ca2+ de la peroxidasa en rábano 

(Armoracia rusticana), manteniendo la estructura y actividad de la enzima 

(Morishima et al., 1986). Sin embargo, a diferencia de otras proteínas de unión a 

Ca2+, la afinidad de la peroxidasa por iones de Ln3+ es menor que la de los iones de 

Ca2+, así que los iones de Ln3+ son fácilmente sustituidos por los de Ca2+ (Morishima 
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et al., 1986). Los iones de Eu3+ son capaces de reemplazar a los de Ca2+ en la 

calmodulina, manteniendo su capacidad para activar a la NAD-cinasa (EC 2.7.1.23, 

NADK, enzima que transforma el NAD en NADP) en plántulas de chícharo (Pisum 

sativum) (Amann et al., 1992). Los iones de Nd3+, al tener un radio iónico similar al 

de los iones de Ca2+, reemplazan a los de Ca2+ en las membranas celulares de nabo 

(Brassica napus) bajo condiciones de deficiencia de calcio (Wei y Zhou, 2000). He y 

Loh (2000) reportaron que una combinación de 0.5 μM de nitrato de cerio y 0.5 μM 

de nitrato de lantano es efectiva para promover la floración en Arabidopsis thaliana. 

Bajas concentraciones de LaCl3 en una solución nutritiva promueven la actividad de 

ATPasa y la velocidad de fotofosforilación en cloroplastos de tabaco (Chen et al., 

2000). Los autores proponen que a una concentración adecuada los iones de La3+ 

aceleran las reacciones luminosas de la fotosíntesis in vivo. El LaCl3 promueve la 

activación de la ribulosa bisfosfato carboxilasa (RuBPasa, también llamada Rubisco) 

en tabaco, incrementado la fijación de CO2. Se han reportado más efectos 

promotores sobre el crecimiento y desarrollo vegetal con iones de La3+ que con los 

de Gd3+ (El-Ramady, 2010a,b). 

Otros estudios realizados indican que los REEs incrementan la actividad del 

fotosistema II en el helecho Dicranopteris dichotoma al unirse a la clorofila (Hong et 

al., 1999; 2001). En espinaca (Spinacia oleracea) se ha sugerido que los iones de 

Ce3+ entran al cloroplasto, se unen a la clorofila y reemplazan a los iones de Mg2+ 

para formar Ce-clorofila. El Ce3+ estimula el crecimiento de la espinaca, incrementa 

el contenido de clorofila y la velocidad de fotosíntesis (Hong et al., 2002; El-Ramady 

2010 a). 

Los resultados del efecto benéfico de los iones de REEs en la fotosíntesis de 

las plantas parcialmente contradicen otra serie de experimentos realizados en 

campo, los cuales han mostrado un efecto negativo de dichos iones en las plantas 

(Ghanotakis et al., 1985; Bakou et al., 1992; Bakou y Ghanotakis, 1993; Ono, 2000, 

Tyler, 2004; El-Ramady 2010a,b). Estas discrepancias parecen ser el resultado de 

las diferencias y a menudo, mayores concentraciones de iones REEs aplicadas en 

los estudios donde se observan efectos inhibitorios. Así, otros investigadores han 
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reportado efectos tóxicos en las plantas (Diatloff et al., 1995; Hu et al., 2002). En 

diversos estudios se han observado efectos dañinos del exceso de REEs en la 

biomasa de los microorganismos del suelo (Chu et al., 2001; Chu et al., 2003; Tang 

et al., 2004), en la trasformación del nitrógeno (Xu y Wang, 2001; Zhu et al., 2002) y 

la evolución del CO2 (Chu et al., 2003; Xu et al., 2004). Sin embargo, en los últimos 

15 años la aplicación de los REEs no sólo se ha limitado a China sino también a 

Japón, Rusia, Estados Unidos, etc., por lo que existe una preocupación creciente 

respecto a los efectos adversos de la acumulación de REEs en los suelos (Chu et 

al., 2007). 

 

4.5. Los REEs como contaminantes ambientales 
 

El uso de REEs en varias industrias así como su aplicación creciente en la 

agricultura plantea un problema ambiental potencial por la acumulación en los suelos 

de estos elementos (Hu et al., 2002). La mayoría de los REEs que se aplican 

directamente en solución a las semillas o en forma de aerosol a los cultivos 

eventualmente llegarán al suelo. También la producción y uso de fertilizantes con 

fosfato causan emisiones de REEs tanto al suelo como a la atmósfera (Volokh et al., 

1990). El superfosfato, Ca(H2PO4)2(aq), fertilizante producido por la reacción entre 

ácido sulfúrico concentrado con apatita, Ln∙Ca3(PO4)2(s), en la península de Kola 

(norte de Rusia) contiene 2.6 mg de REEs por gramo de producto final (Todorovsky 

et al., 1997). A una tasa normal de fertilización de P de 300 kg∙ha-1∙año-1, los suelos 

tratados con este producto podrían contener más REEs como contaminantes que los 

que intencionalmente se aplican en la agricultura en China. Además, la fosfogibsita 

rica en REEs, uno de los principales subproductos industriales de la producción de 

fertilizantes con P, también se utiliza en la agricultura, principalmente en Rusia 

(Gorbunov et al., 1992).  

Otra fuente de contaminación por REEs es la industria petroquímica. Los 

productos a partir de los cuales se realiza el craqueo catalítico del petróleo (proceso 

petroquímico por el cual moléculas orgánicas simples, como hidrocarburos ligeros, 

se producen a partir de moléculas orgánicas complejas, como kerógenos e 
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hidrocarburos pesados), son minerales ricos en REEs (por ejemplo, monacita). Los 

sedimentos marinos en las costas de California E.E.U.U. están claramente 

contaminados con REEs debido a dicha actividad petrolera (Olmez et al., 1991) y 

probablemente lo mismo sucede en otras partes del mundo. Evidencias recientes 

indican que una gran cantidad de actividades humanas, como la combustión de 

hidrocarburos fósiles, la incineración de desperdicios, procesos metalúrgicos, etc., 

provocan la emisión de REEs al aire, agua y suelo, lo que resulta en efectos 

adversos para la vida vegetal (Meyer y Rodrigues, 2011). 

 
4.6. Suelos ácidos 
 

En sentido estricto se considera que un suelo es ácido si tiene un pH menor a 

6.6, aunque existen diversos grados de acidez (Tabla 1). Los efectos perjudiciales 

de la acidez no se manifiestan hasta que se alcanzan valores de pH inferiores a 5.5 

debido a la toxicidad del aluminio y a la baja biodisponibilidad de los elementos 

nutrientes, como el P (Porta et al., 2003). Aproximadamente el 30% de los suelos en 

el mundo son ácidos, principalmente en regiones tropicales y subtropicales. La 

productividad de cultivos de primera necesidad, y en particular de granos, se ve 

impactada negativamente en estas regiones. Por ejemplo, la producción del 20% del 

maíz y 13% del arroz a nivel mundial ocurre en suelos ácidos, limitando la 

productividad de los cultivos en varios países en vías de desarrollo donde la 

producción de alimentos es crítica (Kochian et al., 2004; Horst et al., 2007).  

La disponibilidad de Pi es particularmente escasa en los suelos ácidos 

anegados de los trópicos y subtrópicos, debido a su fijación con óxidos de Al y Fe en 

la superficie de las arcillas minerales. Por lo tanto, la disponibilidad de Pi es uno de 

los principales factores limitantes de la productividad de los cultivos en suelos ácidos 

(Chen et al., 2000). Debido a la baja disponibilidad de este nutriente mineral 

esencial, las plantas han desarrollado numerosos mecanismos adaptativos para 

obtener el Pi del suelo. Estas respuestas incluyen un aumento en la proliferación de 

las raíces laterales, pelos radiculares más largos y abundantes y la asociación con 

hongos micorrícicos arbusculares (Raghothama, 1999). Cada vez resulta más difícil 
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la agricultura en los suelos ácidos y se ha recurrido a diferentes estrategias 

correctivas como la aplicación de cal para aumentar el pH, y el uso de fertilizantes 

fosfatados se ha convertido en una práctica fundamental. 

 
Tabla 1. Clasificación de los suelos ácidos establecidas por el departamento de 
agricultura de los Estados Unidos (USDA) (tomado de Porta et al., 2003). 

pH Evaluación Efectos 
<4.5 Extremadamente ácido. Condiciones muy desfavorables. 

4.5 – 5.0 Muy fuertemente ácido Toxicidad por Al3+ y Mn2+. 
5.1 – 5.5 Fuertemente ácido Exceso de Co, Cu, Fe, Mn, Zn. 

Deficiencia de Ca, K, N, Mg, Mo, P, S. 
Suelos sin carbonato de calcio. 
Actividad bacteriana escasa. 

5.6 – 6.0 Medianamente ácido Intervalo adecuado para la mayoría de los 
cultivos. 

6.1 – 6.5 Ligeramente ácido Máxima disponibilidad de nutrientes. 
6.6 – 7.3 Neutro Mínimos efectos tóxicos. 

Por debajo de pH 7.0 el carbonato de 
calcio no es estable en el suelo. 

 

4.6.1. Síndrome de toxicidad por aluminio 
 

Además de la deficiencia de fosfato, la toxicidad por aluminio (Al) en suelos 

ácidos es el factor más importante que determina la composición de la vegetación 

natural y limita la productividad de los cultivos. Se estima que a nivel mundial del 30 

al 40% de la productividad de las tierras cultivables está limitada por la acidez del 

suelo ocasionada por el aluminio (Uexküll and Mutert, 1995; Eswaran et al., 1997). El 

Al puede estar presente en la solución del suelo en formas mononucleares y 

polinucleares. Aunque la función específica del polímero hidroxi Al13 en la toxicidad 

por Al no es del todo clara, diferentes autores coinciden en que las especies 

mononucleares de Al, particularmente Al3+, más que Al(OH)2+ y Al(OH)2
+, son las 

especies de aluminio más fitotóxicas (Kinraide, 1991). Se considera que los 

complejos orgánicos e inorgánicos de Al son menos activos (Horst et al., 2007). 

Además de la toxicidad por Al existen otros factores que afectan el crecimiento de 

las plantas en los suelos ácidos. Este “síndrome” de toxicidad por Al en suelos 

ácidos puede ser exacerbado por niveles tóxicos de Mn y Fe, así como por 
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deficiencias en diversos elementos minerales esenciales, siendo el P el principal 

nutriente limitante (Ma, 2007). 

 

4.6.2. Especies químicas del aluminio en el suelo 
 

El Al en solución acuosa se ioniza rápidamente dando lugar a especies 

monoméricas de Al (Navarro, 2003). Un ión monomérico con seis moléculas de agua 

da lugar al ionizarse a los siguientes productos: 

 

[Al(H2O)6]3+ + H2O  [Al(OH)(H2O)5]2+ + H3O+ 

[Al(OH)(H2O)5]2+ + H2O  [Al(OH)2(H2O)4]1+ + H3O+ 

[Al(OH)2(H2O)4]1+ + H2O  [Al(OH)3(H2O)3]0 + H3O+ 

[Al(OH)3(H2O)3]0 + H2O  [Al(OH)4(H2O)2]1– + H3O+ 

 

La ionización avanza y genera iones H3O+ y los iones hidroxialumínicos hidratados 

que se forman tienden a polimerizarse. La solución del suelo mantiene en equilibrio 

iones Al3+ y Al(OH)n
(3–n)+ que, al hidrolizarse, liberan protones que provocan una 

disminución del pH. 

El comportamiento del Al monomérico en el suelo condiciona las características 

de los suelos ácidos. Existen formas intercambiables, el Al3+, junto con las que 

resultan de su hidrólisis, Al(OH)2+, Al(OH)2
+, fase sólida Al(OH)3 (gibsita) y formas 

aniónicas, tales como Al(OH)4
– y Al(OH)5

2–. La existencia en forma soluble de las 

distintas especies de Al depende del intervalo de pH considerado y de la fuerza 

iónica. Debido a que el Al sólo actúa con un único estado de valencia, la presencia 

de unas especies u otras dependerá exclusivamente del pH (Paterson et al., 1991). 

 

4.7. El fósforo en las plantas 
 

En los ecosistemas, la productividad primaria, la estructura y la diversidad 

(número de especies y heterogeneidad) está limitada en gran medida por la 

disponibilidad de P (Tiessen, 2008). Debido a que el P es un elemento esencial 
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durante el desarrollo del ciclo de vida vegetal, las plantas se han adaptado a 

cambios en la disponibilidad de Pi en los ecosistemas. Aunque la cantidad total de P 

en la corteza terrestre es elevada, su concentración en suelo generalmente varía de 

100 a 300 mg P·kg-1 de suelo, o 200 a 600 kg P∙ha-1 (Mengel, 1997). Para mantener 

una adecuada productividad de los cultivos es necesario fertilizarlos con P. 

A pesar de las limitaciones antes mencionadas, el Pi es indispensable en todos 

los procesos celulares, no solo de las plantas, sino de los seres vivos en general. 

Durante el desarrollo, la reproducción y la adaptación al ambiente de las plantas 

vasculares, el P es esencial en la regulación post-traduccional de las enzimas y el 

control de las rutas de transducción de señales al participar en la fosforilación y 

desfosforilación de proteínas. El Pi también está involucrado en eventos fisiológicos 

como la fotosíntesis, la respiración, la asimilación de carbono y nitrógeno y 

metabolismo de lípidos. Además, el Pi es un componente estructural de diversas 

biomoléculas tales como ácidos nucleícos, fosfolípidos y otros compuestos 

necesarios para el metabolismo energético como el ATP y el NADPH. Por lo tanto, el 

Pi es indispensable para el crecimiento, desarrollo, fertilidad y reproducción no solo 

de las plantas, sino de todos los seres vivos (Abelson, 1999; Ticcioni y Abel, 2004). 

 

4.7.1. Captación y transporte de fósforo 
 

Las formas disponibles de Pi (fósforo inorgánico, principalmente ortofosfatos) 

en el suelo son rápidamente tomadas por las raíces en crecimiento, generando un 

área circundante llamada “zona de explotación” con escaso Pi disponible, dicha zona 

se recargará lentamente por difusión y mineralización (Hinsinger, 2001). El Pi entra a 

través de las membranas de las células de la epidermis y se transporta de manera 

simplástica en contra del gradiente de concentración, debido a que la concentración 

de Pi en el suelo rara vez supera los 10 μM (en general está en un rango de 1 a 2 

μM), mientras que en el interior de las células puede alcanzar concentraciones 

milimolares (Raghothama, 1999). La energía requerida para el transporte del Pi es 

proporcionada por ATPasas que generan un gradiente de H+ en la membrana 

celular. Este último gradiente es utilizado para co-transportar Pi al interior de la 
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célula. Se ha propuesto que existe un mecanismo dual para la captación de fosfato, 

el cual se caracteriza por la actividad constitutiva de transportadores de Pi de baja 

afinidad que operan a altas concentraciones de Pi (milimolar,) y la activación de 

genes que codifican transportadores de Pi de alta afinidad, que funcionan a 

concentraciones bajas de Pi (micromolar) (Schachtman et al., 1998; Raghothama, 

1999). 

Dentro de la raíz, el Pi se transporta al xilema para su movilización al tallo, las 

hojas, las flores y los frutos. Se ha propuesto que la proteína PHOSPHATE1 (PHO1) 

(que no es un transportador de fosfato, sino una proteína con dominio terminal SPX 

de unión la subunidad Gβ) está implicada en la carga de Pi al xilema mediante un 

mecanismo aún desconocido (Duan et al., 2008). La proteína PHO1 se expresa en el 

tejido vascular de la raíz y la mutante pho1 hiperacumula Pi en la raíz debido a su 

incapacidad para cargar el fosfato al xilema (Poirier et al., 1991; Hamburger et al., 

2002). Por último, el Pi transportado a las hojas deja el xilema y se distribuye a los 

tejidos restantes. En condiciones de senescencia y de carencia de Pi, el fosfato es 

movilizado desde las hojas viejas a las jóvenes y a otros tejidos. En este proceso, la 

proteína PHOSPHATE2 (PHO2) y el microRNA mir399 son los reguladores clave 

(Delhaize y Randall, 1995; Fujii et al., 2005; Chiou, 2007). 

Una vez dentro de las células, el Pi puede seguir diferentes vías (Fig. 1): a) 

utilización en las vías de biosíntesis de fosfolípidos y ácidos nucleícos; b) transporte 

a los plastidios y/o las mitocondrias para ser utilizado en procesos metabólicos (p. 

ej., síntesis de ATP), c) transporte a las vacuolas para su almacenamiento; o d) 

movilización a otras células (Rausch y Bucher, 2002). La ruta que siga el Pi 

dependerá del tipo de tejido y de los requerimientos metabólicos de la célula. 
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Figura 1. Modelo de algunos procesos adaptativos de las plantas a la deficiencia de Pi (fosfato, 
ortofosfatos). Rutas alternativas a la glicólisis, la cadena de transporte de electrones mitocondrial y el 
bombeo de protones al tonoplasto facilitan la respiración celular y el mantenimiento del pH vacuolar al 
evitar el uso de adenilatos y fosfato. Las raíces excretan grandes cantidades de ácidos orgánicos 
(malato, citrato), a través de rutas donde interviene la PEPC (fosfoenolpiruvato carboxilasa), MDH 
(malato deshidrogenasa) y citrato sintasa (CS), solubilizan el Pi unido a metales (p. ej., Al). Fosfatasa 
ácidas púrpuras secretadas (PAP S) hidrolizan el Pi unido a moléculas orgánicas, como RNA y 
ésteres de fosfato. Fosfatasas ácidas púrpuras vacuolares reciclan el Pi unido a monoéstres 
intracelulares no esenciales. En el tonoplasto la bomba de fosfato inorgánico dependiente de 
protones (PPiasa) hidroliza pirofosfato (PPi) para producir Pi e introducir H+ a la vacuola; la bomba de 
protones dependiente de ATP (H+-ATPasa) realiza un proceso similar, pero hidroliza ATP en ADP y Pi 
(Modificado de Plaxton y Tran, 2011). 
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4.7.2. Transportadores de Pi 
 

La captación, transporte y translocación de Pi en las plantas se lleva cabo por 

transportadores de Pi (Pht). Hay cuatro familias de transportadores de Pi, llamadas 

Pht1, Pht2, Pht3 y Pht4 (Raush y Bucher, 2002). La familia de genes de 

transportadores de fosfato 1 (Pht1) codifica co-transportadores de H+/Pi de alta 

afinidad que modulan la captación de Pi a través de la membrana celular. En el 

genoma de Arabidopsis se han identificado nueve miembros de la familia Pht1 

(Pht1;1 a 9) (Muchhal et al., 1996; Mitsukawa et al., 1997 a, b; Lu et al., 1997; Smith 

et al., 1997; Okumura et al., 1998). La expresión de los promotores de cuatro 

miembros de la familia Pht1 (Pht1;1, Pht1;2, Pht1;3 y Pht1;4) se inducen durante la 

deficiencia de Pi de manera específica en la raíz, lo que sugiere su participación en 

la captación de Pi del suelo bajo condiciones limitantes de Pi (Muchhal et al., 1996; 

Mitsukawa et al., 1997 a b; Lu et al., 1997; Smith et al., 1997; Okumura et al., 1998). 

Los miembros de la familia de genes Pht1 también pueden tener una función 

importante en la translocación del Pi dentro de la planta, debido a que se ha 

detectado su expresión en flores, hojas, polen, vasculatura y brotes de plántulas 

(Karthikeyan et al., 2002; Mudge et al., 2002). Las familias de transportadores Pht2 y 

Pht3 codifican transportadores de Pi asociados a organelos (Daram et al., 1999). 

Pht2;1, el único miembro de la familia Pht2 es un transportador de baja afinidad 

localizado en la membrana del cloroplasto (Daram et al., 1999; Versaw y Harrison, 

2002). La familia Pht3, la cual tiene tres miembros, codifica proteínas localizadas en 

la mitocondria (Daram et al., 1999). La familia de genes Pht4 comprende seis 

miembros que comparten similitudes con los transportadores de Pi de animales 

SLC17/tipo1 (Guo et al., 2008). Los genes Pht4 se expresan tanto en raíz como en 

hojas, cinco se localizan en los plastidios y uno en el aparato de Golgi y 

probablemente están involucrados en el transporte de Pi entre el citosol y los 

plastidios y el aparato de Golgi (Guo et al., 2008). Aunque se ha demostrado 

funcionalmente que el sistema de transporte de baja afinidad de Pi está presente en 

las raíces de las plantas, los genes que codifican estos transportadores todavía no 

se han identificado. 
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4.8. Respuestas de las plantas a la deficiencia de fosfato 
 

Las plantas han desarrollado mecanismos elaborados para adaptarse a largos 

periodos de deficiencia de Pi. Dichos mecanismos incluyen una compleja serie de 

cambios bioquímicos, fisiológicos y morfológicos que en conjunto se conocen como 

respuestas a la deficiencia de Pi, las cuales permiten a las plantas enfrentar mejor 

las condiciones limitantes de Pi (Kochian et al., 2004). 

 

4.8.1. Adaptaciones bioquímicas 
 

En plantas de Arabidopsis thaliana crecidas en condiciones de deficiencia de Pi 

la mayor cantidad de este nutrimento se almacena como ortofosfato, mientras que 

solo una pequeña cantidad está presente como lípidos, ésteres y ácidos nucleícos. 

Durante las condiciones de limitación de fosfato, éste se moviliza desde el reservorio 

de fosfato inorgánico y de los fosfolípidos, mientras que los ácidos nucleicos no se 

ven afectados (Poirier et al., 1991). Para adquirir Pi adicional y mantener su 

metabolismo, las plantas activan dos respuestas bioquímicas principales que les 

permiten mejorar la captación de Pi: a) incrementan la disponibilidad de Pi endógeno 

y del suelo y b) incrementan la movilización y reciclaje de Pi dentro de la planta 

(Raghotama, 1999; Vance et al., 2003). Los procesos que conducen a incrementar la 

captación de Pi del suelo incluyen modificaciones en la química de la rizósfera 

inducidas por la raíz y la movilización de varias formas orgánicas e inorgánicas de P 

para ser captado por las plantas. La respuesta bioquímica general de las plantas a la 

limitación de Pi incluye un incremento en la producción de enzimas para liberar Pi 

como fosfatasas, el reemplazamiento de fosfolípidos por lípidos que no contienen Pi 

(p. ej. galactolípidos), la expresión de genes involucrados en el transporte de Pi de 

alta afinidad y el incremento en la liberación de H+ y la exudación de ácidos 

orgánicos.  

Para redistribuir el Pi interno y maximizar la captación del Pi externo, las 

plantas producen y exudan fosfatasas ácidas (APasas). La función de las APasas 

intracelulares (vacuolares) o extracelulares (secretadas) es proporcionar Pi a la 
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planta a partir de los reservorios internos y externos de fosfato orgánico disponibles 

(Ticconi y Abel, 2004). Estas APasas catalizan la hidrólisis de un amplio espectro de 

monoésteres de ortofosfatos y anhídros. El estudio de diversos genes que codifican 

APasas ha revelado la expresión diferencial en tiempo y en tejido de dichos genes 

(Wu et al., 2003; Zimmermann et al., 2004; Amtmann et al., 2006; Bozzo et al., 

2006). 

Los ácidos nucleicos presentes en la materia orgánica en descomposición 

representan una fuente importante de Pi extracelular y pueden ser utilizados por las 

plantas bajo condiciones de deficiencia de Pi. La inducción de genes por la 

deficiencia de Pi que codifican ribonucleasas es un proceso rápido y reversible, el 

cual es sensible a los cambios en la concentración del nutriente (Bariola et al., 1994; 

Köck et al., 1995; Köck et al., 1998; Chen et al., 2008). Así, la removilización de Pi a 

partir de ácidos nucleicos extra- e intracelulares contribuye a mantener una 

concentración citoplásmica constante de Pi (Abel et al., 2002). En las membranas 

celulares, el Pi está presente como un componente de los fosfolípidos, los cuales 

constituyen uno de los principales reservorios de Pi en las plantas. Cuando las 

plantas crecen bajo condiciones de deficiencia de Pi la abundancia relativa de los 

fosfolípidos disminuye y la de los lípidos no fosfolípidos (por ejemplo 

sulfoquinovosildiacilglicerol (SQDG), digalactosildiacilglicerol (DGDG) y 

monogalactosildiacilglicerol (MGDG)), sintetizados por las DGDG y MGDG sintasas, 

así como por sulfolípidos sintetizados por las enzimas SQD1 y SQD2, aumenta 

(Essingmann et al., 1998; Härtel et al., 2000; Sanda et al., 2001; Yu et al., 2002; 

Dörmann y Benning, 2002; Andersson et al., 2003; Jouhet et al., 2004; Andersson el 

al., 2005; Benning y Otha, 2005; Kobayashi et al., 2006; Li et al., 2006; Kobayashi et 

al., 2009). Las fosfolipasas DZ1 y DZ2 (PLDZ1 y PLDZ2) y la fosfolipasa del 

fosfoinosítido C5 (PLC5) participan en la hidrólisis de fosfolípidos de membrana 

(Cruz-Ramírez et al., 2006; Li et al., 2006; Gaude et al., 2008). Durante este proceso 

altamente controlado, la expresión de genes que codifican las enzimas que 

hidrolizan los fosfolípidos está regulada por la disponibilidad de Pi. 
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4.8.1.1. Solubilización del fósforo inorgánico 
 

Durante la limitación de Pi diversas especies de plantas exudan ácidos 

orgánicos para movilizar varios tipos de compuestos asociados al Pi, como el 

FePO4, AlPO4 o Ca3(PO4)2 (Zhang et al., 1997). Los principales ácidos liberados por 

la raíz son el malato y el citrato, facilitando así la quelación de cationes comúnmente 

asociados con el Pi en el suelo (Bar-Yosef, 1991; Jones y Darrah, 1994; Lan et al., 

1995; Jones 1998). Altas tasas de exudación de ácidos orgánicos están asociadas 

con una mayor capacidad para movilizar P en una gran variedad de plantas, entre 

las que se incluye el frijol (Cajanus cajan), el rábano (Rhaphanus sativa), el nabo 

(Brassica napus), la cebada (Hordeum vulgare) y el arroz (Oryza sativa) (Otani et al., 

1996; Zhang et al., 1997; Kirk et al., 1999; Gahoonia et al., 2000). En plantas 

transgénicas de tabaco (Nicotiana tabacum) que sobreexpresan el gen que codifica 

una citrato sintasa bacteriana, el incremento en la expulsión de citrato por las raíces 

permite a las líneas transgénicas hacer un uso más eficiente del P quelado en forma 

de Ca-P (López-Bucio et al., 2000). 

 

4.8.1.2. Velocidad de translocación de fosfato 
 

El transporte de Pi entre los compartimentos subcelulares es importante en la 

regulación metabólica. Los transportadores de Pi son proteínas integrales de 

membrana responsables de la adquisición y movilización del Pi a diferentes tejidos y 

órganos. Los trasportadores de alta afinidad de Pi (familia Pht1) funcionan a bajas 

concentraciones de Pi y la expresión de sus genes está modulada por la 

disponibilidad de Pi (Karthikeyan et al., 2002; Raghothama y Karthikeyan, 2005). Los 

genes Pht1 se han encontrado en una gran cantidad de especies diferentes de 

plantas que incluyen arroz, cebada, maíz (Zea mays), papa (Solanum tuberosum), 

tomate (Lycopersicon esculentum) y tabaco (Kai et al., 2002; Paszkowski et al., 

2002; Schunmann et al., 2004; Nagy et al., 2006). Los patrones de expresión de los 

diversos miembros de la familia Pht1 son diferenciales, lo cual indica que los genes 

Pht1 están regulados por distintos mecanismos que les confieren una expresión 
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tejido-específica que promueve la translocación del Pi en respuesta a la deficiencia 

de Pi o señales internas (Chen et al., 2008). 

 

4.8.2. Adaptaciones fisiológicas 
 

Las plantas responden a la concentración de Pi en los tejidos, permitiendo con 

ello un uso eficiente de los recursos internos de C, N, S y P (White et al., 2005; 

Amtmann et al., 2006; Hammond y White, 2008). En condiciones de deficiencia de P, 

cuando las reservas vacuolares de Pi se agotan, las respuestas parecen ser 

activadas o moduladas por una disminución en la entrega de Pi a los brotes 

(Jeschke et al., 1997) con una consecuente reducción en el metabolismo, 

impactando directamente la fotosíntesis, glicólisis y respiración (Jeschke et al., 1997; 

Hammond et al., 2003; Plaxton, 2004; Hammond y White, 2008). La reducción en la 

fotosíntesis es evidente por la regulación corriente abajo de genes que codifican 

para proteínas involucradas en este proceso, incluyendo las subunidades de los 

fotosistemas, la subunidades pequeñas de la Rubisco y enzimas necesarias para la 

síntesis de clorofila (Wu et al., 2003; Morcunde et al., 2007; Müller et al., 2007). Bajo 

limitación de Pi se han reportado cambios en la síntesis, translocación y degradación 

de sacarosa, así como la transcripción diferencial de genes que codifican invertasas, 

la sacarosa sintasa, las sintasas de sacarosa fosfato y fosfatasas de sacarosa 

fosfato. Además, los patrones de expresión de diversos transportadores de fosfato 

están modificados en brotes y raíces (Hammond et al., 2003; Wu et al., 2003; 

Hammond et al., 2005; Misson et al., 2005; Müller et al., 2007). Así mismo, en 

plantas deficientes en Pi, la disminución en el ADP y el Pi celular resulta en una 

disminución en la eficiencia de la respiración al inhibirse la ruta del citocromo c en el 

transporte de electrones (Vance, 2003). 
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4.8.3. Adaptaciones morfológicas 
 

Para hacer frente a la deficiencia de Pi, las plantas pueden modificar el 

programa de desarrollo post-embrionario a través de mecanismos por los cuales se 

incrementan la capacidad exploratoria de la raíz y su superficie de absorción.  

 

4.8.3.1. Regulación de la arquitectura de la raíz 
 

La modificación del programa de desarrollo de la raíz se refleja en cambios en 

la arquitectura radicular como consecuencia de las alteraciones en el crecimiento y 

expansión celular, la actividad del meristemo apical de la raíz, la formación de pelos 

radiculares, así como por la formación y desarrollo de raíces laterales. El incremento 

en la longitud y número de pelos radiculares es una adaptación en respuesta a la 

deficiencia de Pi (Bates y Lynch, 2001). Las especies que desarrollan más pelos 

radiculares son más eficientes en la captura de Pi del suelo, favoreciendo su 

adaptación al estrés (Gahoonia et al., 2000). 

Algunos estudios sugieren que la formación de pelos radiculares ectópicos es 

causada por alteraciones en el arreglo posicional de las células de la epidermis. La 

carencia de Pi afecta el patrón radial de la raíz, haciendo a las células corticales más 

cortas y numerosas. El resultado de lo anterior es un desorden en la posición de las 

células epidérmicas adyacentes a las células corticales generando más células que 

finalmente se convertirán en pelos radiculares (Ma et al., 2001; Zhang et al., 2003). 

En Arabidopsis los cambios en la arquitectura de la raíz por deficiencia de Pi, 

incluyen el arresto del meristemo apical de la raíz y un incremento en el número y 

tamaño de las raíces laterales (Williamson et al., 2001; Linkohr et al., 2002; López-

Bucio et al., 2002; Al-Ghazi et al., 2003; Nacry et al., 2005; Jain et al., 2007; Pérez-

Torres et al., 2008). Las modificaciones en la arquitectura de la raíz que se observan 

en el frijol común (Phaseolus vulgaris) consisten en un aumento en las raíces 

adventicias y una mayor dispersión de las raíces laterales (Lynch y van Beem, 

1993); respuestas similares en el desarrollo de raíces laterales se han observado en 

maíz (Zhu y Lynch, 2004) y trigo (Manske et al., 2000; Liao et al., 2006). 
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En Arabidopsis la deficiencia de Pi induce un programa de crecimiento 

determinado, que comienza con alteraciones en la división y elongación celular que 

posteriormente conducen a un cambio irreversible a partir de un programa de 

crecimiento indeterminado a uno determinado. En este proceso, el centro quiescente 

del meristemo radicular desempeña una función primordial, exhibiendo una inhibición 

de la elongación celular seguida de una pérdida progresiva de las células 

meristemáticas, procesos modulados por genes de oxidasas multicobre codificadas 

por los genes LPR (Sánchez-Calderón et al., 2005, 2006; Svistoonoff et al., 2007). 

El análisis de varias mutantes afectadas en la respuesta a la falta de Pi, tales 

como pdr2 (phosphate deficiency response 2), lpi (low phosphorus insensitive) y lpr 

(low phosphate root), sugieren que el meristemo es el sitio donde se percibe la 

concentración externa de Pi (Fig. 2a) (Abel et al., 2002; Ticcioni et al., 2004; 

Sánchez-Calderón et al., 2006; Svintonooff et al., 2007). En experimentos realizados 

por Svintoonoff y col. (2007) se observó que la raíz primaria detiene su crecimiento 

cuando la punta de la raíz está en contacto con un medio carente de Pi, aun cuando 

el resto del sistema radicular está en contacto con un medio rico en Pi. 

 

4.8.3.2. Genes implicados en la respuesta a deficiencia de P 
 

A través de tecnología de microarreglos se han identificado un gran número de 

genes con expresión diferencial en respuesta a la deficiencia de Pi en Arabidopsis, 

Lupinus albus, Oryza sativa y Zea mays (Hammond et al., 2003; Wu et al., 2003; 

Misson et al., 2005; Morcunde et al., 2007; Müller et al., 2007). Wu y col. (2003) 

mostraron que de los 6,172 genes analizados, 1,800 mostraron cambios de dos 

órdenes de magnitud bajo condiciones de deficiencia de Pi. Misson et al. (2005) 

realizaron un análisis espacio-temporal de la expresión de 22,810 genes, 

representando casi todo el genoma de Arabidopsis, en donde se indujeron 612 

genes y reprimieron 254 genes en condiciones de deficiencia de Pi. A pesar del gran 

número de genes de respuesta a Pi que se han identificado solo se conoce la 

función de unos cuantos.  
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Figura 2. Modelo de una posible ruta de señalización a la deficiencia de Pi en Arabidopsis thaliana. 
(a) El Pi es percibido por el meristemo de la raíz a través de un sensor aún no identificado, el cual 
desencadena rutas que involucran cambios en la arquitectura de la raíz y en un subconjunto de genes 
inducidos por deficiencia de fosfato (phosphate starvation genes, PSI). (b) De manera similar, a través 
de una ruta todavía no identificada, factores de transcripción de respuesta a la deficiencia de Pi, como 
PHR1, se activan. (c) PHO2 participa en la translocación de Pi de los brotes a la raíz a través del 
xilema, PHO2 actúa como un inhibidor de algunos genes PSI y es regulado de manera negativa por 
un microRNA (miRNA3999) (modificado de Bari et al., 2006; Chiou et al., 2006). 

 

El gen PHR1 codifica un factor transcripcional tipo MYB que es homólogo a 

PSR1 (PHOSPHATE STARVATION RESPONSE 1), el cual a su vez es un factor 

transcripcional involucrado en la respuesta a Pi en Chlamydomonas reinhardtii. Lo 

anterior, sugiere un mecanismo muy antiguo para sensar la señal de Pi en ancestros 

unicelulares fotosintéticos, presente en plantas vasculares (Grossman et al., 2010). 

La expresión de varios genes inducidos por la limitación de Pi, se encuentra 



29 

 

reducida en la mutante phr1 (Rubio et al., 2001; Bari et al., 2006), sugiriendo que 

PHR1 regula un conjunto de genes de respuesta a P en Arabidopsis (Fig. 2b). El 

dominio tipo MYB de PHR1 se une a un motivo GNATATNC en el DNA denominado 

P1BS (Rubio et al., 2001). Esta secuencia palindrómica imperfecta está presente en 

una región promotora de genes de respuesta a la deficiencia de Pi (Franco-Zorrilla et 

al., 2004; Misson et al., 2005; Müller et al., 2007). Como la transcripción de PHR1 no 

se altera por el estatus de Pi en la planta, se ha sugerido que la regulación de PHR1 

ocurre a nivel traduccional. Subsecuentemente, se encontró que PHR1 es blanco de 

SIZ1 [SAP (SCAFFOLD ATACHMENT FACTOR, proteína inhibidora de señales de 

transcripción activadas y activador de la transcripción), MIZ1 (Msx2-INTERACTIN 

ZINC FINGER)], una ligasa SUMO E3 (Miura et al., 2005), siendo la sumoilación uno 

de los mecanismos de control activados en respuesta a la privación de Pi. La 

mutante siz1 muestra hipersensibilidad y patrones de expresión alterados de genes 

inducibles por la deficiencia de Pi, incluyendo AtIPS1 (A. thaliana induced by 

phosphate starvation 1) y AtRNS1 (A. thaliana ribonuclease 1), los cuales son genes 

regulados por PHR1. SIZ1 es considerado también un regulador positivo de PHR1 

(Miura et al., 2005). 

El estudio de la mutante pho2 ha proporcionado conocimientos importantes 

relacionados con la homeostasis de Pi en plantas. PHO2 es una enzima conjugasa 

de ubiquitina (UBC24) y la mutante pho2 exhibe una hiperacumulación de Pi en 

brotes, tanto en condiciones de deficiencia como de suficiencia de Pi (Delhaize y 

Randall, 1995; Aung et al., 2006; Bari et al., 2006). PHO2 esta conservado en 

angiospermas y se han reportado ortólogos de arroz, Medicago truncatula y Populus 

trichocarpa (Bari et al., 2006). PHO2 se regula por el microRNA 399 (miR399). La 

expresión de miR399 se incrementa rápidamente durante la deficiencia de Pi y está 

parcialmente inhibida en la mutante phr1, lo que sugiere que PHR1 se requiere para 

la expresión de miR399 y por lo tanto se localiza corriente arriba en la señalización 

Pi por PHO2. Los resultados de diversas investigaciones indican que la ruta de 

señalización se activa en deficiencia de Pi, conectando PHR1 con PHO2 a través de 

la abundancia de miR399 (Fig. 2c) (Bari et al., 2006; Chiou et al., 2006). El sitio de 

unión del miR399 está localizado en la región 5´no traducida de su blanco, 
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conduciendo a la degradación del transcrito de PHO2. Análisis promotor-reportero 

demostraron que UBC24/PHO2 y miR399 co-localizan en el cilindro vascular (Aung 

et al., 2006). La regulación coordinada de estos genes respalda la función de 

UBC24/PHO2 y miR399 en la regulación de la translocación y removilización de Pi 

(Aung et al., 2006; Bari et al., 2006; Chiou et al., 2006; Chiou, 2007). Además de la 

expresión en el cilindro vascular, miR399 también se encuentra en el ápice de la raíz 

y en las células del mesófilo, lo que sugiere la posibilidad de blancos adicionales de 

miR399 desconocidos en estos tejidos. En otra serie de experimentos con plantas 

sobeexpresoras de miR399, se encontró que miR399 es capaz de moverse de los 

brotes a las raíces a través del floema y actuar como una señal sistémica (Lin et al., 

2008; Pant et al., 2008). 

La familia de genes IPS1/At4 contiene múltiples marcos de lectura abiertos 

cortos que se inducen por deficiencia de Pi (Shin et al., 2006). At4 está implicado en 

la localización interna de Pi entre brotes y raíz durante el estrés por falta de Pi y se 

ha sugerido que los niveles transcripcionales se pueden ajustar 

postranscripcionalmente por miR399 (Shin et al., 2006). En un trabajo publicado por 

Franco-Zorrilla y col. (2007), los autores demostraron que estos transcritos no-

codificantes disminuyen las respuestas a la deficiencia de P a través de un proceso 

denominado “mimetismo del blanco”. En este proceso, cuando IPS1 se expresa, 

secuestra a miR399 a través de una interacción complementaria, lo que resulta en la 

acumulación del blanco de miR399 el mRNA de PHO2, debido a que reduce su 

degradación. Estos resultados sugieren que las respuestas a la limitación de P están 

estrechamente reguladas y que la homeóstasis sistémica de Pi está fuertemente 

regulada por el control de la estabilidad de proteínas mediada por PHO2. Diversos 

componentes homólogos del proceso sistémico de homeóstasis de Pi se han 

identificado en frijol y arroz (Doerner, 2008; Valdéz-López y Hernández, 2008; Zhou 

et al., 2008), lo que muestra que la homeóstasis sistémica de Pi está conservada en 

plantas vasculares. 
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4.9. Función de las auxinas en la regulación de las respuestas a la deficiencia 
de fosfato 

 
Para sobrevivir, las plantas necesitan ajustes fisiológicos durante su desarrollo 

que garanticen la adquisición de los recursos edáficos. Por lo tanto, las fitohormonas 

probablemente funcionan como integradoras de los procesos del desarrollo con las 

señales ambientales. Las fitohormonas más estudiadas con relación a la 

señalización de Pi son las auxinas (López-Bucio et al., 2002; Al-Ghazi et al., 2003; 

Nacry et al., 2005; Jain et al., 2007), las citocininas (Martín et al., 2000; Franco-

Zorrilla et al., 2002; Franco-Zorrilla et al., 2005; Kobayashi et al., 2006), el etileno 

(Borch et al., 1999; Dolan, 2001; Ma et al., 2001; Ma et al., 2003; Ruzicka et al., 

2007; Stepanova et al., 2007; Swarup et al., 2007) y recientemente el ácido 

jasmónico (Chacón-López et al., 2010). 

En las plantas, las auxinas desempeñan una función reguladora clave en 

diversos procesos del crecimiento y desarrollo, que incluyen la división celular, 

elongación y diferenciación celular, así como la germinación, la floración y la 

senescencia (Paciorek y Friml, 2006). En condiciones de deficiencia de Pi la 

arquitectura de la raíz se modifica para mejorar la captación de este nutriente. Las 

plantas que crecen en condiciones de deficiencia de Pi tienen un mayor número y 

longitud de raíces laterales, raíces adventicias y pelos radiculares.  

En Arabidopsis, las auxinas desempeñan una función importante en la 

modulación de los efectos de la deficiencia de Pi sobre la arquitectura radicular 

(López-Bucio et al., 2002; Al-Ghazi et al., 2003; Nacry et al., 2005; Jain et al., 2007), 

debido a su papel central en la formación y elongación de raíces laterales y pelos 

radiculares (Stals e Inzé, 2001). En el lupino blanco y en Arabidopsis, las plantas 

tratadas con el inhibidor de transporte de auxinas ácido 2,3,5-triiodobenzóico y el 

ácido N-1-naftilftalámico (NPA, inhibidor del transporte de auxinas), presentaron una 

disminución en la formación de raíces proteoides y laterales inducida por la carencia 

de Pi (Gilbert et al., 2000; López-Bucio et al., 2003, 2005). Pérez-Torres y col. (2008) 

mostraron que en condiciones de deficiencia de Pi la sensibilidad a auxinas se 

incrementa. En experimentos realizados con Arabidopsis estos autores observaron 
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que plántulas crecidas con el inhibidor de transporte de auxinas NPA bajo un 

régimen de carencia de Pi fueron capaces de formar primordios de raíces laterales, 

en comparación con plántulas crecidas con NPA y suficiencia de Pi que no los 

forman. En el mismo sentido, plántulas crecidas en deficiencia de Pi y transferidas a 

medio con NPA y auxinas exógenas presentaban una mayor formación de 

primordios de raíces laterales comparadas con plántulas crecidas con exceso de Pi y 

transferidas a medio con la misma concentración de NPA y auxinas (Pérez-Torres et 

al., 2008). Con base en estas observaciones, quedó de manifiesto que las células 

del periciclo son más sensibles a la proliferación de raíces laterales provocada por 

las auxinas en plantas crecidas en deficiencia de Pi. Los mismos autores mostraron 

que el incremento en la sensibilidad a auxinas en condiciones de deficiencia de Pi se 

debe a la inducción de la familia de receptores a auxinas TIR1/AFB1-5 

(TRANSPORT INHIBITOR RESPONSE 1-5). 
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V. JUSTIFICACIÓN 
 

El fósforo es un nutriente limitante para el desarrollo y crecimiento de las 

plantas cuya disponibilidad en el suelo puede estar afectada por la abundancia de 

cationes trivalentes. Debido en parte a que los ortofosfatos forman sales insolubles 

con el lantano (La) y el gadolinio (Gd), así como con el aluminio (Al) en suelos 

ácidos.  

El entendimiento de las rutas de señalización que modulan las respuestas en la 

arquitectura de la raíz por cationes trivalentes (La3+, Gd3+ y Al3+) en ambientes con 

escasa disponibilidad de fosfato, proporcionará herramientas útiles para mejorar la 

productividad de los cultivos a través de una captación de fosfato más eficiente. 

 

VI. HIPÓTESIS 
 

Los cationes trivalentes (La3+, Gd3+ y Al3+) modulan la arquitectura de la raíz e 

inducen la expresión de genes que participan en la captación de P en Arabidopsis 

thaliana. 
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VII. OBJETIVOS 
 

7.1. Objetivo general 
 

Caracterizar los efectos de diferentes cationes trivalentes sobre la arquitectura 

de la raíz y sobre la expresión de genes regulados por la deficiencia de fósforo en 

Arabidopsis thaliana. 

 

7.2. Objetivos específicos 
 

1. Estudiar el efecto de los cationes trivalentes La3+, Gd3+ y Al3+ sobre la 

arquitectura de la raíz en plantas silvestres de Arabidopsis thaliana y en 

mutantes resistentes a la deficiencia de fosfato. 

 
2. Determinar la especiación de los cationes trivalentes en el medio de cultivo y la 

formación de precipitados de fosfato en el medio de cultivo para Arabidopsis 

thaliana. 

 
3. Evaluar el efecto de los cationes trivalentes sobre genes inducibles por la 

deficiencia de fosfato. 

 

4. Caracterizar el efecto de los cationes trivalentes sobre la arquitectura de la raíz 

de plantas mutantes afectadas la ruta de señalización a auxinas. 
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VIII. RESULTADOS 
 

Los principales resultados generados durante la realización del presente 

proyecto se presentan en los capítulos I, II y III. El capítulo I corresponde al capítulo 

de un libro publicado por nuestro grupo de trabajo, el capítulo II a un artículo 

publicado en una revista internacional de arbitraje estricto (Plant and Soil, Springer; 

Factor de Impacto de 2.7) y el capítulo III a un artículo enviado a la revista Plant Cell 
and Environment (Blackwell; Factor de Impacto de 5.2). 
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Capítulo II 

 



57 

 

 
 



58 

 

 
 



59 

 

 
 



60 

 

 
 



61 

 

 
 



62 

 

 
 



63 

 

 
 



64 

 

 
 



65 

 

 
 



66 

 

 
 



67 

 

 
 



68 

 

 
 



69 

 

 
 



70 

 

 
 



71 

 

 
 



72 

 

 



73 

 

 

Supplementary Fig. 1 Effects of Gd3+ on Arabidopsis root system architecture. Arabidopsis 

WT (Col-0) seedlings were grown for 12 days in medium supplemented with the solvent (left 

plate) or with 200 μM GdCl3 (right plate). Microscope photographs (b) of root tips from 

seedlings supplemented with increasing concentrations of Gd3+. Photographs in (a) are 

representative of 9 independent plates analyzed. 
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Supplementary Fig. 2 Effects of Gd3+ on Arabidopsis root system architecture in WT and 

low phosphate resistant mutants. Arabidopsis WT (Col-0) seedlings and lpi1-3 and lpr1-1 

lpr2-1 mutants were grown for 12 days in medium supplemented with the solvent (upper 

plates) or with 150 μM GdCl3 (lower plates). Photographs are representative of 9 independent 

plates analyzed. The experiment was repeated three times with similar results. 
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Supplementary Fig. 3 Effect of Gd3+ on AtMGD2::GUS expression. GUS staining was 

performed overnight in WT plants grown for 12 days in medium with solvent (controls) or 

with two increasing concentrations of GdCl3 (120 and 150 μM). Gd3+ induced expression of 

AtMGD2 in leaves (f and k), cotyledons (g and l), shoot meristem (h and m), lateral roots (i 

and n), but not in the root meristem (j and o), despite the clear effect of gadolinium in this 

zone. Photographs are representative of 20 stained plants. 
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Supplementary Fig. 4 Effect of phosphate in root tip structure of WT and low phosphate 

resistant mutants treated with Gd3+. WT and mutant seedlings lpi1-3 and lpr1-1 lpr2-1 were 

grown side by side for 12 days on medium with different P treatments supplied or not with 

Gd3+ and the primary root tip photographed. Notice that a 4 mM P treatment completely 

reverts the effect of Gd3+ on differentiation in root tips. 

 

 

 



77 

 

 

Supplementary Fig. 5 Effect of La3+ on AtPT2:GUS expression. AtPT2:GUS expressing 

seedlings were grown for 12 days in medium supplied with DMSO (Control) or with the 

indicated LaCl3 concentrations. Photographs are representative of 20 stained plants. Arrow in 

300 μM LaCl3 treatment indicates the primary root. The experiment was repeated three times 

with similar results. 
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Capítulo III 
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Figure S1 
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Figure S2 
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Figure S3 
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Figure S4 
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Figure S5 
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VII. DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES 
 

La disponibilidad de fósforo (P) es uno de los principales factores limitantes de 

la productividad vegetal, tanto en sistemas naturales como agrícolas. En algunos 

suelos, el P puede encontrarse formando minerales insolubles con lantánidos, como 

el fosfato de lantano (LaPO4) y el fosfato de gadolinio (GdPO4). Este tipo de 

minerales están ampliamente distribuidos en la naturaleza y en algunas regiones del 

mundo son la fuente principal de rocas de fosfato para fabricar fertilizantes. Ejemplo 

de ello son los suelos rojos de China, ricos en elementos de tierras raras (REEs), 

donde la extracción de fosfatos de lantánidos como materia prima de fertilizantes y 

otros productos representa una industria de 5,000 ton anuales, con un precio de 

$40,000 dólares por tonelada (Bradsher, 2011). Aunque el principal uso de los REEs 

ocurre en la agricultura, muchas formas reactivas de lantánidos se liberan al 

ambiente debido a actividades industriales humanas, como la industria petroquímica, 

la fabricación de teléfonos celulares, la industria armamentista, etc. Así, la 

contaminación de los suelos con REEs es un problema creciente en algunas 

regiones del mundo. Los reportes de efectos de los REEs en las plantas, aunque se 

han estudiado durante décadas debido a su uso como fertilizantes, son todavía 

contradictorios y controvertidos (El-Ramady, 2010a,b). 

Otro tipo de suelos en los que el Pi es un factor limitante son los suelos ácidos, 

los cuales están distribuidos principalmente en las regiones tropicales y 

subtropicales de países en vías de desarrollo, lo que representa un reto para la 

agronomía y la sustentabilidad alimentaría de dichos países. En climas tropicales, la 

meteorización física y las altas temperaturas liberan el aluminio de las arcillas, lo que 

acidifica el suelo y promueve la formación de iones Al3+ (von Uexküll y Mutert, 1995). 

El aluminio trivalente fácilmente precipita el Pi, insolubilizándolo y limitando su 

captación por las plantas. En dichos suelos se presenta el llamado “síndrome del 

aluminio”, que se caracteriza por una rápida inhibición del crecimiento de la raíz y del 

follaje (Ma, 2007). 
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Es importante destacar que la escasez de ortofosfatos solubles (H2PO4
-1 y 

HPO4
-2) esta asociada con la presencia de cationes trivalentes, ya sean lantánidos 

(La3+ o Gd3+) o aluminio (Al3+). Las plantas han desarrollado una serie de 

adaptaciones bioquímicas, fisiológicas y morfológicas para hacer frente a la 

deficiencia de Pi (López-Bucio et al., 2003). Entre las estrategias bioquímicas 

podemos destacar la exudación de ácidos orgánicos por la raíz, respuesta que 

también se ha caracterizado como una adaptación a la presencia de lantánidos (La3+ 

y Gd3+) y Al3+ (Kataoka et al., 2002). 

La modificación de la arquitectura de la raíz en respuesta a la deficiencia de Pi 

ha sido estudiada ampliamente en Arabidopsis thaliana. Debido a que en la 

naturaleza la deficiencia de Pi en el suelo suele estar asociada con la presencia de 

cationes trivalentes (La3+, Gd3+ o Al3+), nuestra hipótesis de trabajo fue que la raíz de 

Arabidopsis thaliana, al estar expuesta a cationes trivalentes, presentaría 

adaptaciones similares en su sistema radicular a lo observado bajo condiciones de 

limitación de P y efectivamente, el efecto de los lantánidos sobre la arquitectura de la 

raíz de plantas silvestres (Col-0) de A. thaliana, mimetiza los cambios en plantas 

observados por deficiencia de Pi específicamente (Fig. 3a). La raíz cambia de un 

sistema radicular con crecimiento continuo o indeterminado a uno determinado 

exploratorio con la concomitante pérdida de estructura del meristemo de la raíz 

primaria (López-Bucio et al., 2005). Efectos similares se observaron con el Al en pH 

ácido, el cual por sí mismo tiene un efecto deletéreo sobre el crecimiento de la raíz 

primaria, el cambio en la arquitectura de la raíz en presencia de Al fue similar al de la 

deficiencia de Pi (Fig. 3a). Por otro lado, en plantas crecidas en medio con pH 

neutro, el efecto del Al fue menos acentuado; aunque también acorta la raíz primaria 

e induce la formación de raíces laterales y pelos radiculares. Así, la conclusión de 

esta serie de experimentos es que los diferentes cationes trivalentes, ya sean 

lantánidos (La3+ o Gd3+) o Al en condiciones de pH ácido o neutro, modifica la 

arquitectura de la raíz de manera similar a lo observado en la deficiencia de Pi. 
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Figura 3. Modelo de señalización propuesto para la toxicidad de lantánidos como cationes trivalentes 
(La3+ y Gd3+) y de hidróxidos de aluminio [Al(OH)2

+ y Al(OH)3]. En los tres paneles se propone que el 
efecto de los lantánidos ocurre a través de la precipitación del Pi y del bloqueo de canales de Ca2+. 
Las líneas continuas representan rutas estudiadas en el presente trabajo, las punteadas denotan 
rutas que todavía necesitan ser comprobadas. (a) Los lantánidos precipitan el Pi, cuya deficiencia 
ocasiona la expresión de genes de respuesta a deficiencia de Pi, AtPT2 y MGD2, tanto en el follaje 
como en el sistema radicular; los hidróxidos de aluminio solo activan la expresión de AtPT2. (b) De 
manera similar, los lantánidos al precipitar el Pi, o los hidróxidos de aluminio de manera directa, 
activan las células de periciclo promoviendo la formación de raíces laterales a través de una ruta 
auxínica. (c) El Gd3+ y el La3+ activan una ruta de señalización mediada por los genes LPI1, LPR1 y 
LPR2, que promueve el crecimiento determinado de la raíz. ARF7 y ARF19 regulan de manera 
negativa el crecimiento de la raíz primaria en respuesta al aluminio. 
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El siguiente aspecto que se analizó fue establecer si los efectos de los cationes 

ocurren a su vez por precipitar al fosfato o porque activan cascadas de señalización 

que activan respuestas comunes a las observadas bajo deficiencia de P. Entre los 

genes identificados que participan en las respuestas a la deficiencia de Pi se 

encuentran los genes LPI y LPR, por lo tanto evaluamos el efecto de los cationes en 

la mutante sencilla lpi1-3 y en la doble mutante lpr1-1 lpr2-1. (Sánchez-Calderón et 

al., 2006; Svitoonoff et al., 2008). Ambas mutantes mostraron resistencia parcial a 

los tratamientos con los cationes trivalentes, lo que indica que tanto la deficiencia de 

Pi como la resistencia a Gd3+, La3+ y a las diversos iones poliatómicos del Al 

comparten mecanismos de señalización en común mediados en parte por los genes 

LPI y LPR (Fig. 3a).También se realizaron simulaciones de la especiación de La y 

del Al con el P en el medio de cultivo (medio MS 0.2X), además de competencia 

entre los cationes y diferentes concentraciones de P. Es importante destacar que 

pequeñas cantidades de KH2PO4 restauran por completo la arquitectura de la raíz en 

plantas crecidas en medio suplementado con cada uno de los tres cationes 

analizados, lo que sugiere que aunque pueden estar actuando a través de otras vías 

independientes a la de la señalización de Pi, la abundancia de fosfato tiene un efecto 

jerárquico sobre cualquier otro efecto de los cationes trivalentes. 

Utilizando el programa de computadora GEOCHEM-EZ (Shaff et al., 2010) se 

determinó que el La precipita equimolarmente al Pi, lo que explica en parte los 

efectos tóxicos de los lantánidos. Sin embargo, el Gd resultó más activo que el La, 

es decir, bastan 180 μM de GdCl3 en el medio de cultivo para inhibir casi por 

completo el crecimiento de la raíz, lo que deja disponibles más de 100 μM KH2PO4 

(cantidad suficiente para ver un crecimiento normal de A. thaliana), tanto en plantas 

normales como en las mutantes lpi1-3 y lpr1-1 lpr2-1. Por lo tanto los lantánidos, y 

en particular el Gd, parecen interferir con algún otro proceso además de precipitar el 

Pi. El efecto de los lantánidos como bloqueadores de canales de calcio está 

ampliamente estudiado y reportado en la literatura (Evans, 1990), no solo para 

Arabidopsis sino para otras plantas (Tyler, 2004; El-Ramady 2010a,b). Para 

comprobar la hipótesis de que los lantánidos (Ln) pudieran estar interfiriendo con la 

homeostasis de Ca2+ se realizaron estudios de competencia entre GdCl3 (150 μM) y 
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LaCl3 (250 μM) con concentraciones crecientes de CaCl2. Aunque el calcio no 

restablece el crecimiento de la raíz a los niveles en que lo hace el Pi, si aminora los 

efectos de los lantánidos, lo que sugiere que el Ca2+ participa en la señalización en 

respuesta a la deficiencia de Pi. Lo anterior también explica porque es más activo el 

Gd que el La. Los lantánidos son bloqueadores de canales de calcio debido que su 

radio iónico efectivo es similar al del calcio, por lo que pueden ocupar su lugar en los 

dominio de unión de los canales. Las características de los Ln son similares; así el 

radio iónico del Gd3+ es flexible (Evans, 1990), sustituyendo al Ca2+ en sus dominios 

de unión de manera más eficiente de lo que lo hace el La3+. Por lo tanto, el efecto del 

Gd3+ en la arquitectura de la raíz, probablemente se debe tanto a la precipitación del 

Pi como al bloqueo de canales de Ca2+, interfiriendo con la función de este segundo 

mensajero sobre sus blancos celulares. 

En el medio MS 0.2X el Al se presenta como Al3+ solo en condiciones de pH 

ácido (4.0), mientras que en neutras (pH 7.0) forma principalmente hidróxidos 

(Kinraide, 1997). Independientemente de que analizamos tanto condiciones de pH 

ácido o básico, la concentración de Pi soluble en el medio es aparentemente 

suficiente para mantener un crecimiento normal de la raíz, por lo que el efecto 

inhibitorio del Al sobre el crecimiento de la raíz primaria parece depender de eventos 

de señalización en los que participan los genes LPI y LPR. 

Los tres cationes evaluados indujeron la expresión de genes reporteros de 

respuesta a deficiencia de fosfato de manera dosis dependiente, incluyendo los 

transportadores de P AtPT1:GUS y AtPT2:GUS (Karthikeyan et al., 2006) y la 

sintasa de galactolípidos AtMGD2:GUS (Kobayashi et al., 2006) (Fig. 3c). La 

expresión de estos genes puede ser el resultado tanto de una carencia de Pi soluble 

dentro de la planta, así como de la posible participación del Ca2+ en la ruta que 

modula la expresión de dichos genes. Por otro lado el Al promovió la expresión 

ectópica de AtPT2:GUS, pero con un patrón de expresión diferente al observado en 

condiciones de deficiencia de Pi. Así, probablemente el Al disminuye la captación y/o 

translocación de Pi, al margen de su concentración en el medio. 

La deficiencia de Pi promueve la formación de raíces laterales a través de una 

ruta auxínica modulada por la familia de receptores TIR1/ AFB1-5, así como por los 
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factores transcripcionales ARF7 ARF19 (Pérez-Torres et al., 2008). Los lantánidos, 

al precipitar el Pi dejándolo inaccesible para la nutrición vegetal, promueven la 

formación de raíces laterales a través de la misma vía. Así, la triple mutante tir1-1 

afb2-1 afb3-1 y la doble mutante arf7-1 arf19-1 son resistentes a la formación de 

raíces laterales tanto con La3+ como con Gd3+. Dichas mutantes también son 

insensibles a la formación de raíces laterales en presencia de Al, pero la doble 

mutante arf7-1 arf19-1 también es resistente a la reducción en la longitud de su raíz 

primaria y a la desestructuración del meristemo (Fig. 3b). Es importante recordar que 

los datos de especiación con el programa GEOCHEM.EZ mostraron que el Al a pH 

7.0 no precipita al Pi, lo que confirma que la respuesta a Al y la deficiencia de Pi solo 

comparten mecanismos de señalización, aunque no son exactamente los mismos. 

Esta última conclusión se refuerza con las tinciones con hematoxilina (Spence, 

2001), debido a que la doble mutante arf7 arf19 une el Al y secreta mucílago de 

manera similar a lo observado en plantas silvestres, lo que indica que dicha mutante 

une con la misma afinidad el Al que la planta silvestre. Por lo tanto, los factores 

transcripcionales ARF7 y ARF19 son reguladores negativos de la elongación de la 

raíz primaria en respuesta al aluminio (Fig. 3a). 

Los resultados del presente estudio muestran que los mecanismos de 

respuesta a deficiencia de fosfato y ciertos cationes trivalentes como los lantánidos y 

el aluminio comparten vías de señalización mediadas por los genes LPI y LPR. En el 

caso de los lantánidos, se evidenció que éstos precipitan el Pi, aunque también 

parecen actuar como bloqueadores de canales de calcio. En el caso del Al, se 

propone la existencia de mecanismos de señalización compartidos con la deficiencia 

de P, que se traducen en un cambio en la respuesta a auxinas. 
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