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Introduccion

n la naturaleza, son excepcionales los casos de

plantas que han evolucionado en ambientes sin

limitaciones. Por el contrario, las plantas debieron
y deben enfrentar restricciones impuestas por uno o
varios recursos en forma simultanea. Es por ello que el
concepto de eficiencia en el uso de recursos aparece
desde la formacién misma de las especies y constituye
un factor clave en su evolucién. Como regla general,
las especies que evolucionan en ambientes pobres en
determinados recursos tienden a desarrollar mecanis-
mos para maximizar su utilizacién. En este contexto,
las especies mas ‘eficientes’ suelen ser las mas exitosas
y productivas. En términos de evolucion, los genes de
estas especies son los que tienden a prevalecer y a
perdurar en el tiempo. Debido a que varios estudios
han demostrado que la competencia subterranea por
recursos es mas intensa e involucra mas vecinos que la
competencia aérea por luz (Casper y Jackson, 1997), la
eficiencia en el uso de nutrientes es un aspecto clave en
la evolucion y en el éxito competitivo de las especies

Ademas de la seleccién natural, las plantas cultivadas
son producto del mejoramiento genético conducido
por el hombre. En tal sentido, el notable avance durante
el tltimo cuarto del siglo xx, se produjo —principal-
mente- a partir del incremento del rendimiento en
condiciones de alta fertilidad edafica. Esta fue la base
de la “revolucién verde”, mediante la cual variedades
enanas de arroz y trigo fueron desarrolladas para res-
ponder a altas dosis de fertilizante nitrogenado, sin
manifestar vuelco o toxicidad. Un aspecto negativo
de esta ‘revoluciéon’ es que las nuevas variedades son
generalmente ineficientes en la adquisicién y uso de
nutrientes (Lynch, 1998). Esto implica que su utilizacion
debe necesariamente estar acompafiada del empleo de
altas dosis de fertilizantes, con el consecuente incre-
mento de los costos de produccién y de los riesgos
de polucién ambiental.

El uso de fertilizantes a nivel mundial se ha incremen-
tado mas de diez veces desde 1950. Si bien el nitrégeno
es el nutriente requerido en mayores cantidades por
las plantas superiores, su caso no es el mas dramatico
desde el punto de vista de sus reservas. El fésforo, en
cambio, es uno de los elementos mas criticos para la
produccién agropecuaria, debido a su relativa escasez
edéfica, la elevada retencién por parte de la matriz del
suelo, la falta de reposicién natural y la progresiva escasez

de sus fuentes naturales. Por otro lado, la aplicacion de
elevadas dosis de fosforo, conduce a un enriquecimiento
del elemento en aguas subterraneas, lagos, y rios. La
consecuente explosién en la actividad microbiana puede
convertir a esas fuentes hidricas en inatractivas para los
organismos nativos e incluso provocar enfermedades a
los humanos.

Hacia otros Paradigmas

Teniendo en cuenta los factores mencionados, han
sido elaboradas propuestas alternativas o comple-
mentarias al paradigma de la “revolucion verde”. Las
nuevas aproximaciones, estan principalmente basadas
en el incremento de la eficiencia en la adquisicion y
uso de nutrientes por parte de las plantas (ej. Lynch,
1998). Esta reorientacion de la actividad agricola (y
paralelamente de la investigacion cientifica en el area)
deberia conducir a una agricultura mas sustentable y
rentable. Este nuevo paradigma esta siendo apuntalado
por investigaciones que comprenden la planta, el suelo
y la relacion suelo-planta. Plantas que tomen fosforo
en bajas concentraciones, o bien que puedan localizar
sus raices en zonas de suelo ricas en fésforo, tendran
una definitiva ventaja en la adquisicion de este elemen-
to. En tal sentido, la biotecnologia ha cambiado para
siempre el escenario del estudio del funcionamiento
de las plantas. Las nuevas herramientas que permiten la
identificacion y clonacién de los genes facilitan el enten-
dimiento de procesos fisioldgicos y permiten acelerar
y ampliar el proceso de mejoramiento vegetal.

En tiempos pasados, los fisidlogos vegetales dedica-
ban sus esfuerzos a “comprender” el funcionamiento
de la planta, hoy el rol de sus investigaciones es mucho
mas activo. En términos ideales aquella ‘comprension’
hoy debe llegar a nivel molecular y en caso de ser
aplicable, también a nivel de la identificacion de los
genes involucrados. Esto deja abierta la posibilidad de
transferencia genética a otras plantas, cerrando el ciclo
de un proceso fascinante. En este contexto, la com-
prension de los mecanismos bioldgicos involucrados
en la eficiencia en el uso de fésforo es el primer paso
para la obtencién de cultivos eficientes. En el presente
trabajo se analizan algunos de los recientes avances
en el conocimiento de los mecanismos vegetales que
pueden incrementar la eficiencia en la adquisicién o
utilizaciéon del fosforo edafico.
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Conectando el fésforo con la planta

Arquitectura radical

La configuracion espacial del sistema radical es la
responsable del patrén de exploracién del suelo (Fitter
y Stickland, 1992). También determina la habilidad de
explorar sectores del suelo con alta fertilidad, a través
de la respuesta dinamica de la actividad meristematica
(Caldwell, 1994). La arquitectura radical de una planta
es determinada por una compleja serie de caracte-
risticas, entre las que se encuentra la elongacion de
los apices, la ramificacion lateral, el gravitropismo y
la senescencia. Es particularmente importante para la
adquisicién de nutrientes que se movilizan en el suelo
a través de mecanismos de difusion. Los nutrientes que
se mueven por conveccion o flujo masal (notablemente
nitrégeno) pueden desplazarse a través de extensas
distancias en el suelo. Los que se mueven por difusion
(tipicamente fésforo y potasio) solo se desplazan por
escasos milimetros, debido a su intensa interaccion
con la matriz del suelo (Barber, 1962). La absorcién de
estos nutrientes depende -en gran medida- del grado
en que las raices exploran los diferentes dominios del
suelo, en tiempo y espacio (Barber, 1995). Debido a
que la disponibilidad de fésforo es normalmente mas
elevada en los horizontes superficiales y decrece no-
toriamente en profundidad, se hipotetizé que sistemas
radicales con una concentracién de raices en la super-
ficie del suelo serian mas eficientes en la adquisicion
de fosforo (Lynch y Brown, 2001; Rubio et al., 2001)
(Figura 1).

Phaseolus vulgaris como planta modelo

Un relevamiento del germoplasma de Phaseolus vul-
garis, revel6 que los genotipos de esta especie diferian
marcadamente en la arquitectura radical (Liao et al,,
2001a), hallaindose algunos con raices concentradas
cerca de la superficie del suelo y otros con sistemas
radicales profundos (Figura 2). Resultados provenientes
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de corridas de modelos de simulacion (Ge et al., 2000;
Rubio et al., 2001), experimentos de invernaculo (Liao
et al,, 2001a) y de campo (Rubio et al., 2001; Rubio
y Lynch, en preparacién) indicaron que los sistemas
radicales mas superficiales conferian notorias ventajas,
en términos de adquisicion de fosforo. Esas ventajas
se debieron a dos causas principales. En primer lugar,
a la co-localizacién espacial del recurso limitante y
las raices. En suelos en los cuales el fésforo estaba
homogéneamente distribuido, solo se detectaron
pequeiias diferencias atribuibles a los tipos de arqui-
tectura radical. En suelos con fésforo concentrado en
la superficie, la absorcién de los sistemas superficiales
fue notoriamente superior a la de los profundos (Ge
et al.,, 2000; Rubio et al., 2001) (Figura 3). Ademas, los
sistemas superficiales exploraron mas suelo por unidad
de biomasa radical debido a que poseen raices mas
dispersas y, en consecuencia, menor superposicion en
la misma planta (Ge et al., 2000; Rubio et al., 2001).

Liao et al. (1998; 2001) detectaron los locus cuanti-
tativos (QTL’s) que confieren la distribucién espacial
de las raices de esta especie, relacionados con la capa-
cidad de responder a la gravedad. En un experimento
de campo se comprobé que los genotipos (RIL’s) con
raices superficiales (incluidas las raices adventicias)
resultaron ser superiores a los de raices profundas,
en suelos deficientes en fésforo y sin déficit hidrico
(Rubio y Lynch, en preparacion) (Figura 4). A partir de
estos resultados, se estd haciendo la clonacién de los
genes involucrados (S. Beebe, comunicacion personal).
En ambientes sujetos a déficits hidricos, la necesidad de
explorar los horizontes superficiales se suma a la ne-
cesidad de explorar el subsuelo, donde usualmente los
contenidos de agua son mayores. En tal sentido, existen
experimentos en marcha acerca de la co-optimizacion
de la arquitectura radical en condiciones de simultaneo
déficit de fosforo y de agua (Liao et al., 2001 b; Melissa
Ho, comunicacién personal). Por otro
lado, ciertos reportes indican que el
etileno (un gas con efectos hormonales
en las plantas) ocuparia un rol muy activo
en la regulacién de las respuestas gravi-
trépicas de las raices ante deficiencias
de fésforo (Lynch y Brown, 1997). El
contenido de etileno en Phaseolus vulgaris
fue casi el doble en plantas estresadas en
fosforo (Borch et al., 1999) y aparece
como involucrado en la mediacién del
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cambio en la arquitectura radical, en
respuesta al stress fosforado (Lynch y
Brown, 2001). Aunque las evidencias
experimentales son aun escasas, la re-
lacion entre la produccion de etileno y
la biodisponibilidad de fosforo aparece
como estrecha.

Figura |. Influencia de la arquitectura radical en la eficiencia en la adquisicién

de fésforo.
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Cinética de la absorcion de fosforo

La capacidad de las raices de absorber fosforo esta
regulada por transportes de alta y baja afinidad. En
las concentraciones normales del fésforo del suelo,
del orden de los micromoles, solo el sistema de alta
afinidad es el que actua. Estos sistemas siguen aproxi-
madamente la cinética de primer orden y pueden ser
caracterizados por tres parametros principales: Cmin
(minima concentracién del nutriente en la solucién del
suelo que es capaz de absorber la raiz), Km (concen-
tracién del nutriente en la solucién del suelo en la que
se observa una velocidad de absorcién equivalente a la
mitad de Vmax) y Vmax (maxima capacidad de absor-
cion de nutrientes). Recientemente, se ha desarrollado
un método (‘filmless autoradiography’) que permite
identificar estos parametros, a escala detallada (Ru-
bio, Sorgona, Lynch, en preparacion). Utilizando este
método, es posible hacer un mapa de la capacidad de
absorcion de fésforo de la planta. Esto es, a partir de
la determinacion de los parametros de la cinética de
absorcion, a lo largo de las raices, en segmentos tan
cortos como | mmy distinguiendo entre distintos tipos
de raices. Utilizando este método, se ha observado que
diferentes variedades de citrus, utilizados como “pie
de injerto”, difieren marcadamente en su capacidad de
absorcion de fosforo. Interesantemente, se comprobd
que el genotipo con mayor Vmax, era también el mas
‘eficiente’ en la adquisicion del elemento, considerando
el crecimiento y la absorcion total del fésforo (Figura
5). Los primeros resultados, conducen a considerar al
método como una herramienta valida para identificar
genotipos eficientes, factibles de ser tenidos en cuenta
en programas de mejoramiento vegetal.

Por otro lado, se ha avanzado en la codificacion
de los genes que codifican las proteinas responsables
de los sistemas de absorcién y asimilacion de fésforo.
Seis diferentes tipos de transportadores de fosforo
han sido identificados en Arabidopsis (Okumura et al.,
1998) y ocho en cebada (Smith, 2001). Sin embargo,
hasta la fecha, no ha sido posible discernir los roles de
cada uno de estos transportadores (Smith, 2001). Si,

Figura 2. Raices de Phaseolus vulgaris de diferente arqui-
tectura radical (Ge et al., 2000).

Conectando el fésforo con la planta

se ha comprobado, que estos sistemas son regulados
en mayor medida por el status nutricional general de
la planta que por la presencia de bolsones ricos de
fosforo, en el suelo (Liu et al., 1998).

Accioénde las raices sobre larizésferay su
influencia en la absorcion de fosforo

Cerca del 95% de los iones fosfato que llegan a la
rizosfera lo hace a través del mecanismo de difusion.
Esta difusién es conducida por el gradiente de concen-
tracion ionica entre la rizésfera y el seno del suelo.
Raices capaces de absorber fésforo en bajas concen-
traciones, provocan que este gradiente sea mayor y
que se incremente la cantidad de iones movilizados.
Esta mayor capacidad puede ser lograda por diferentes
mecanismos, como se describe en diferentes partes
de este texto.

La continua deposicién de compuestos organicos
(principalmente citrato, oxalato y malato) e inorganicos
determina que la zona adyacente a las raices posea
caracteristicas bioldgicas muy diferentes a las del seno
del suelo. Esto resulta en que la biodisponibilidad de
fosforo difiere, marcadamente, en ambas zonas. Tanto
el pH como la concentracién de 4cidos organicos en
la rizésfera, influyen en la disponibilidad de fosforo. El
efecto principal de la acidificacion de los volimenes de
suelo adyacentes a la raiz es la solubilizacion de fosfatos
ligados al calcio. Los aniones organicos secretados por
las raices pueden reemplazar a los fosfatos adsorbidos
que eventualmente pasan a la soluciéon del suelo. Sin
embargo, la cantidad de acidos organicos excretados
por la mayoria de las raices es relativamente pequeiia,
comparada con la cantidad de nutrientes absorbidos
por la planta (Jones, 1998). Esto estaria indicando que
los efectos de estos compuestos organicos sobre el
pH rizosférico y por sobre la absorcion de fésforo del
suelo serian poco relevantes.

En un resultado mas que interesante, Lopez-Bucio
et al. (2000) lograron, mediante ingenieria genética,
exacerbar la exudacion de citratos por parte de rai-
ces de tabaco lo cual provocé un incremento en la
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Figura 3. Absorcion de P por las raices de diferente arqui-
tectura en suelos con diferente distribucion de P (adaptado
de Ge et al, 2000 y Rubio et al., 2001).
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disponibilidad de fosforo del suelo. Otra caracteristica
para ser explotada, en planes de fitomejoramiento,
es el incremento natural en la exudacién de aniones
organicos en respuesta a bajos niveles de fosforo en
el suelo. Esto fue observado en alfalfa, rabano, colza
y otras especies (Neuman, 1999; Zhang et al., 1997).
También se ha observado que la deficiencia de fésforo
induce a un incremento en la liberacion de H" a la
rizésfera en maiz, lupino y otras especies (Neuman,
1999; Bertrand et al., 1999).

Promocion de la formacioén de pelos radi-
cales en suelos deficientes en fosforo

Los pelos radicales son células especializadas de la
capa exterior del tejido epidérmico de las raices, que
se extienden en forma perpendicular al eje de la raiz.
Debido a su forma alargada, avanzan hacia el seno del
suelo, incrementando notoriamente la capacidad de
exploracion de la raiz. Existen evidencias de que su
presencia implica un incremento en la adquisicion de
nutrientes inmoviles, como el fosforo (Gahooniaa y
Nielsen, 1998; Bates y Lynch, 2000).

Hay una amplia variacién genotipica en la formacion
y morfologia de pelos radicales (Peterson y Farquhar,
1996; Green et al., 1991). En experimentos realiza-
dos con distintas especies, creciendo en un rango de
disponibilidades de fésforo, se ha observado el carac-
ter plastico de la formacion de pelos radicales. Bajo
condiciones de déficit fosférico, se ha encontrado un
incremento en el largo de los pelos radicales (Bates y
Lynch, 1996, 2000) (Figura I). Después de 6 dias de
crecimiento, el largo promedio de los pelos radicales
de Arabidopsis thaliana resultd ser seis veces mayor,
en plantas creciendo en un medio deficitario, que en
un medio bien provisto (Bates y Lynch, 1996). Este
fenomeno, no fue observado en respuesta a otros
nutrientes (Bates y Lynch, 1996).

La densidad de pelos radicales también aparece como
muy dependiente de la disponibilidad de fosforo en el
medio. Ma et al. (2001), observaron que el nimero de
pelos radicales por unidad de largo de raiz, fue cinco
veces mayor en los tratamientos de baja disponibilidad,
que en los de alta disponibilidad. En este caso, otros
nutrientes también causaron el mismo efecto (ej, zinc
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Figura 4. Acumulaciéon de biomasa aérea de 2RIL’s de

y hierro), pero no tan marcadamente (Ma et al., 2001).
Por medio de modelos de simulacién, Ma et al. (2001)
demostraron que estos cambios en los pelos radicales
de Arabidopsis, ante deficiencias de fésforo, constituyen
una positiva adaptacion para la adquisicion del elemento
y que la combinacién de todos ellos, provoca un efecto
sinérgico positivo del 30 al 400% .

Consideraciones finales

Este relato no pretende abarcar todas las lineas de
investigacion acerca del porque algunas plantas son
mas eficientes en la adquisicion y uso del fésforo que
otras. Dada la diversidad de esas lineas, tal objetivo
excederia largamente este espacio. Se tratd, en cam-
bio, de individualizar algunas de ellas, para ejemplifi-
car las inmensas posibilidades que brindan las nuevas
herramientas tecnoldgicas disponibles, principalmente
la biotecnologia. Son crecientes los ejemplos de que
este tipo de protocolos han culminado en genotipos
mejorados transgénicamente.

A pesar de estar en sus comienzos, las investigacio-
nes tendientes a la obtencion de cultivares eficientes
en el uso de la oferta de fésforo y otros nutrientes del
suelo son promisorias. La ciencia del suelo no puede
estar aislada de investigaciones de esta indole, las que
sin duda tendran un rol preponderante en la investiga-
cion cientifica en el campo de la biologia y agronomia,
en el siglo que comienza.
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Puntos relevantes de la discusion durante el Simposio

Ing Agr. Tomas Loewy
Coordinador del Simposio

Tasas de remocion y pérdidas histéricas
del fosforo del suelo

| balance histérico de la fertilidad fosférica del

suelo, muestra caidas dramaticas del elemento en

el area pampeana. Estas pérdidas son basicamente
cuantitativas, pero también se detectan algunos cambios
cualitativos, en detrimento de la disponibilidad para los
cultivos. El monto total de las pérdidas, a través del
tiempo, resulté sorprendente. Ademas de las compa-
raciones entre suelo cultivado y virgen, éstas se funda-
mentaron en la modalidad de produccién, sumamente
extractiva. Se discuti6 acerca de la conveniencia de la
utilizacién del Silicio, como indicador de la tasa de me-
teorizacién de otros elementos, entre ellos el fésforo.

El informe destaca que la reposicién, via fertilizantes, fue
de 1/20 partes, en el periodo 1960/90 tornandose luego a
Y4 del fosforo removido. Ademas de los factores técnicos
y culturales, la relacion de precios insumo/producto ejerce
una influencia decisiva sobre la evolucién del balance fos-
forico. Esto deja planteado un fuerte interrogante acerca
de la nutricién futura de los cultivos y la performance de
los sistemas productivos de la region.

Foésforo organico, diagnéstico y fertilidad
fosfoérica

El fésforo organico aparece como una reserva sig-
nificativa de la fertilidad, en los suelos de la regién. Su
importancia relativa, empero, puede asociarse (en cada
zona) al sistema de labranza y a la rotacién de cultivos.
Se afirmé que existe una relacion negativa entre el P-
organico y el rendimiento de trigo, afiadiendo que la
situacion no diferia para las pasturas.

Se han reportado casos de baja o nula repuesta a
la fertilizacion, tras la roturacién de una pastura pe-
renne. Esto condice con el incremento de la biomasa

microbiana (principal asiento del fésforo organico), con
pradera o siembra directa y su reduccion, en el ciclo
de cultivos anuales, bajo labranza. Se destaca la nece-
sidad de ponderar este pool fosférico, bajo distintas
condiciones de suelo y su manejo, como un aporte
consistente al diagnéstico y monitoreo del elemento.
Hasta el momento, empero, no existe una metodologia
de rutina para evaluar la tasa de mineralizacién del
fosforo. Se menciond que la fertilizacién podria inhibir
la accion de las P-hidrolasas. Por lo tanto, se deberia
estudiar la mineralizacion del P-organico en lotes no
fertilizados. En cuanto a la habilidad de los extractantes
para predecir la respuesta a la fertilizacion se enfatizé
diferenciar leguminosas de no leguminosas, por su
diferente eficiencia de uso.

Aptitud de la absorcién vegetal de nutrien-
tes y fertilidad del suelo

Se planteé la virtual o aparente contradiccién entre
una exacerbacioén del balance negativo del P en los
ecosistemas y la utilizacion de cultivares con mayor
eficiencia en la adquisicion del elemento. Los avances
de la biotecnologia, en el entendimiento de los meca-
nismos involucrados en esa adquisicion, no proponen
acentuar el agotamiento o prescindir de la fertilizacion.
A lo sumo pueden llegar a reducir momentaneamente
las dosis aplicadas, pero sin comprometer la fertilidad
edafica.

Es conocido el bajo aprovechamiento relativo del
fosforo aplicado como fertilizante, que se estima en
el orden del 20 %. Recursos como una mejor arqui-
tectura radical y particularmente, la capacidad de so-
lubilizacién del P no labil, permitirian recuperar buena
parte de fertilizaciones previas, alojadas en pooles de
baja disponibilidad. Al respecto, el caso de Australia
fue mencionado, donde ambas técnicas resultan com-

plementarias. m—— — ——————

p24 - Simposio: “Enfoque sistémico de la Fertilizacion Fosférica”






