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ABSORCION DE NUTRIMENTOS MINERALES

La absorcion de nutrimentos minerales del suelo, por medio del tejido radical, es uno de los
procesos primarios que dan cuenta de la capacidad productiva de las plantas. La absorcion
de nutrimentos depende de tres factores principales:

(a). La tasa de aporte del nutrimento por el suelo hacia la raiz. Depende de la
concentracion de los iones en la solucion del suelo o solucién nutritiva, de la capacidad buffer
del suelo o sustrato y de la movilidad del nutrimento hacia la raiz dada por la difusion y el
flujo de masa de agua del suelo.

(b). La capacidad de absorcion del nutrimento por la raiz. Depende del volumen de
exploracion y ramificacion de la raiz asi como de la cantidad de proteinas transportadoras de
gue dispongan las células radicales. Asimismo, la capacidad de absorcion depende de:

(c). La habilidad de la raiz de modificar el entorno edafico para aumentar la
concentracion de iones y la capacidad buffer de la rizosfera. Depende de la capacidad
de extrusion de protones, de la exudacion de ionéforos, metabolitos y proteinas que hacen
solubles los nutrimentos y, en gran medida, de la asociacion de la raiz con bacterias y
hongos de la rizosfera.

A continuacion la explicacién de cada factor.




2

(a). Tasa de aporte del nutrimento por el suelo hacia la raiz. La concentracion
de iones en la solucion del suelo depende de factores naturales como el material madre del
suelo, los aportes por precipitacion, transporte de materiales por fendmenos diversos, la
temperatura, el pH y el potencial redox (ORP) asi como la aplicacion de fertilizantes. En el
corto plazo es posible elevar de forma artificial la concentracion en formas solubles y labiles
de un nutrimento particular con aportes de fertilizantes, pero dicha situacion se ve equilibrada
rapidamente hasta ajustarse al estado original impuesto por la capacidad buffer del suelo. El
siguiente esquema ilustra el concepto:

CnL=Contenido del elemento en la fase sdlida no labil

; (No disponible para la raiz) t

C_= Contenido del elemento en la fase sdlida labil (intercambiable o solubilizable)
' (no disponible directamente para la raiz)

Cp= Concentracion del elemento en la soluciéon del suelo
(de donde la raiz toma los nutrimentos)

La explicacion es: una vez se aplica el fertilizante se eleva de forma transitoria la
concentracion de los elementos aplicados en la solucién del suelo. Sin embargo, cada suelo
particular, de acuerdo a sus caracteres fisicos, quimicos y bioldgicos, tiene capacidad de
mantener los elementos en forma soluble en cierto rango de concentraciones. Por ello en un
tiempo muy corto las formas solubles (Cp) seran llevadas a la fase sélida labil (C.) en donde
no estaran disponibles directamente para la planta, a no ser que retornen a la fase soluble
(Cpb). Del mismo modo, el elemento en la fase sdlida labil (C.) podra pasar a la fase solida no
labil (Cn), en donde ya no estara disponible para la planta a no ser que retorne a la fase
sélida labil (C,) y de alli a la soluble (Cp) (Meyer y Jungk, 1993).

Al cociente b=(C_ +Cp)/Cp del esquema anterior se le llama la capacidad buffer del suelo e
indica la relacion entre el tamafio del almacén labil del nutrimento y la cantidad disuelta del
mismo. El siguiente cuadro ilustra la relacién para valores hipotéticos de C, y Cp:

C. (elemento intercambiable | Cp (elemento presente en la b (capacidad buffer)
en la fase solida labil) solucion del suelo)
90 10 (90+10)/10=10
70 30 (70+30)/30=3.3
50 50 (50+50)/50=2

Mientras mayor sea la capacidad buffer del suelo menor sera, en un instante dado, la
concentracion disuelta de un elemento en relacion a su almaceén labil (Figuras 1y 2) y mas
facil sera el reemplazo de los nutrimentos absorbidos por la raiz, bien sea a partir de los
sitios de intercambio o de formas quimicas labiles que son solubilizadas. Pero por otra parte,
el mismo efecto hard& més dificil elevar consistentemente la concentracion natural del



nutrimento en la solucion del suelo al aplicar fertilizantes ya que el intercambio C_ ¢Cp
ocurre muy rapidamente (Meyer y Jungk, 1993). Un suelo arcilloso tiene mucha mayor
capacidad buffer que uno arenoso. Para el caso del potasio se sabe que se presenta una
relacién negativa entre la capacidad de intercambio catiénico y la capacidad buffer del suelo
(Bugarin-Montoya et al., 2007).

Figura 1. Mientras mayor sea la capacidad buffer del suelo menor sera, en un instante dado, la
concentracion disuelta de un elemento en relacion a su almacén labil. En la figura se anotan dos
valores (0.05 y 0.09) del cociente Cp/C.. La capacidad buffer del suelo disminuye conforme se eleva
Cp sin modificar de forma sustancial C,.
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Figura 2. La capacidad buffer es la pendiente de la curva (marcada con lineas en rojo) de la figura
anterior. La capacidad buffer del suelo disminuye conforme se eleva Cp sin modificar de forma
sustancial C,.

La capacidad buffer se ve determinada por los componentes quimicos contenidos en el
material madre, depende de la magnitud de la capacidad de fijacibn anibnica, de la
capacidad de intercambio catiénico de la matriz de intercambio de arcillas, el tipo de arcillas y
en la materia organica. Esta Ultima eleva la capacidad de reemplazo de nutrimentos del suelo
en parte a través de su efecto en el ORP, gracias al trabajo bioldgico de los microorganismos
edaficos. Para un suelo agricola promedio, existen diferentes grados de preferencia para la
fijacion de aniones y cationes la fase sdlida labil (C.). La preferencia del suelo para fijar a los
elementos en esta fase C, es:



Mayor preferencia Menor preferencia
Mayor preferencia Menor preferencia
Cs* > Rb" > ca™ > Mg™ > NH,"* > K* > A®=HY > Na* > Lt
Mayor fijacion anidnica Menor fijacion anionica

H,PO, > HPO4? > Se0;4? = HMoO™* = F > SO,? > ClI > NOj3

Como ejemplo: si un suelo tiene poco potasio disponible por abatimiento en sus fases Cp y
C_, entonces dicho suelo respondera positivamente a las aplicaciones de fuentes minerales
con potasio, ya que al solubilizarse los iones K* reemplazaran (por mayor preferencia en la
fase C.) al H" (0 AI"®), al Na* y al Li*. Sin embargo, si se desarrolla un cultivo en ese suelo,
surgira competencia entre las plantas y el suelo por el potasio aplicado, ocurriendo esto
hasta que la fase C, del suelo alcance un equilibrio.

Un suelo con gran capacidad de reemplazo de nutrimentos no derivara en restricciones en la
concentracion de nutrimentos ya que todos los iones absorbidos por la planta seran
rapidamente reemplazados. Ya se dijo que el reemplazo a la solucion del suelo depende de
la capacidad buffer, pero el reemplazo en el volumen de la interfase de la raiz con la solucion
del suelo depende de la movilidad del nutrimento. La movilidad es una funcién directa del
aporte por difusién y por flujo de masas.

Fr=Fa+Fnm

En donde Fr es el flujo total del nutrimento, F4 es el flujo por difusion y F,, es el flujo de
masas.

En cuanto al flujo por difusion Fq4, este es creado a partir de la absorcién de iones por la
planta, disminuyendo la concentracion de los mismos en la interfase raiz-solucion del suelo.
Esa disminucién crea una diferencia de potencial (un gradiente de concentracién) que
permite la realizacion de trabajo en forma de movimiento de iones desde el sitio de mayor al
de menor concentracion. La difusion es descrita por la primera ley de Fick:

Fq =-D A ocl ox

En donde dc/ox es el gradiente de concentracion, A es el area de la seccion transversal en la
cual difunde el i6n y D es el coeficiente de difusion.

Los coeficientes de difusién en agua pura (D,) de la mayoria de los elementos que utiliza la
planta son muy parecidos entre si, variando de 0.000078 a 0.000203 cm? s, La temperatura
es el factor mas importante para aumentar el valor de D,. En el suelo, sin embargo, la
situacion es mas compleja y se habla entonces de un coeficiente de difusion efectivo D*, que
considera los factores edaficos:




D*=D, 0 7 (1/b)

En donde D, es el coeficiente de difusion en agua pura dependiente en gran medida de la
temperatura; 0 es el contenido volumétrico de agua del suelo (m® de agua por m* de suelo)
relacionado obviamente con la cantidad de agua presente; T es un factor denominado de
impedancia (en realidad es un factor de permeabilidad) que indica la conectividad entre los
voliumenes de agua del suelo, relacionado con la continuidad entre los poros que asegura el
flujo de agua y nutrimentos, r depende de la disponibilidad de agua y de la presencia de
agregados en el suelo! y se ve afectado negativamente con la compactacion del suelo; (1/b)
es el inverso de la capacidad buffer del suelo, lo que nos indica que mayor capacidad buffer
da lugar a un menor coeficiente de difusion.

La impedancia o factor de permeabilidad de los poros del suelo se ve afectado
negativamente por el excesivo laboreo mecanico, ya que los implementos por una parte
cortan los volumenes de suelo rompiendo la continuidad de los poros, exponen a la
atmosfera mayor area de suelo lo cual acelera la oxidacion de agregados y materia organica.
El peso de la maquinaria, por otra parte, hace que el suelo aumente su compactacion.

En cuanto al flujo de masas Fn,, este es creado a partir de la absorcién de agua por la raiz,
actividad que se incrementa al aumentar la transpiracion. La disminucion local de agua en el
volumen aledafio a la raiz, genera un diferencial de potencial de agua que permite la
realizacion de trabajo en forma de flujo convectivo de agua desde el sitio de mayor al de
menor contenido. El flujo de masas es descrito por:

Fm :CD WT

En donde F, es el flujo de masas en mol m? s™, Cp es la concentracién del elemento en la
solucién del suelo en mol m2y W+ es el volumen de agua absorbida por la planta y disipada
por transpiracién en m®> m? s™. Este mecanismo de aporte de nutrimentos a la raiz por parte
del suelo es efectivo en presencia de suficiente aporte de agua y una adecuada tasa de
transpiracion asi como de una relativamente alta concentracion del nutrimento mineral en
cuestion. Asimismo, el flujo de masas aportard adecuadamente las necesidades de
minerales a las plantas en aquellos casos en donde los requerimientos no sean altos, como
en el caso de los elementos traza.

1 . .z , ’ . .

La formacion de agregados ocurre por la formacién de mucilagos por la raiz y los microorganismos del suelo. Los
agregados aumentan la capacidad de retencion de agua del suelo y disminuyen la compactacion en el volumen de la
rizosfera causado por el crecimiento de la raiz.



Algunos iones como el calcio, el magnesio, el sulfato, el nitrato, el cobre, el boro, el
manganeso y el molibdeno presentan buena movilidad en la solucion del suelo y se
incorporan a la interfase raiz-solucion del suelo principalmente por flujo de masas y en menor
medida por difusion. Otros, de escasa movilidad, como el fosfato, el potasio y el amonio
dependen principalmente de la difusion para su reemplazo en la interfase de la raiz y la
solucién del suelo. El zinc y el hierro presentan un comportamiento intermedio.

Una consecuencia logica de lo antes expuesto es que aquellos elementos con baja movilidad
deberan aplicarse al suelo en forma sélida, de preferencia en formas quimicas de liberacién
controlada, para asegurar un buen aporte en cantidad y oportunidad a la raiz. Entretanto,
aquellos elementos que presenten buena movilidad en la solucion del suelo (siempre que no
existan restricciones de otro tipo), pueden aplicarse en la solucién nutritiva via sistema de
riego. En el caso del calcio y el magnesio, la disponibilidad en la solucion del suelo
dependera de la saturacion del complejo de intercambio catiénico del suelo.

Todo lo antes mencionado se refiere a la capacidad per se que tiene el sistema suelo de
aportar nutrimentos a la raiz. La parte siguiente se refiere a la capacidad de que dispone la
planta para tomar por una parte los nutrimentos presentes en el suelo y, por otro lado, de
manipular (a costa de gastar ATP) la interfase de la raiz y la solucion del suelo para
aumentar la disponibilidad de los nutrimentos minerales.

(b). Capacidad de absorcién del nutrimento por la raiz. Depende del volumen
de exploracion y ramificacion de la raiz asi como de la cantidad de proteinas transportadoras
de que dispongan las células radicales.

Las raices forman estructuras muy ramificadas que les permiten explorar un gran volumen de
suelo o sustrato. La razon de la ramificacidon parece ser el aumento en la superficie de
exposicion de los tejidos radicales a la solucién de agua del suelo de donde la planta extrae
los nutrimentos minerales. A la interfase de contacto entre la superficie de la raiz y la
solucion de agua del suelo o las particulas edéficas se le llama rizosfera.

El proceso de ramificacion es dinamico, responde a las condiciones del suelo y puede
aumentar en volumenes edaficos en donde existe mayor disponibilidad de algunos
nutrimentos (Robinson, 1994) sobre todo los mas mdviles; por otra parte, para el caso de los
nutrimentos de baja movilidad como el P el factor de respuesta de la planta es aumentar la
ramificacion fina de las raices y la densidad de pelos radicales cuando el elemento disminuye
en disponibilidad (Aerts y Chapin, 2000). A este caracter se le llama longitud especifica de
la raiz (SLR en cm g™). Al aumentar SLR la misma biomasa de raiz puede dar lugar a una
mayor longitud de raices. La longitud especifica de la raiz es un caracter inducido por la baja
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disponibilidad de nutrimentos (sobre todo P, Zn, Fe y K) y la planta puede aumentarla al
asociarse con hongos micorrizantes, tal como se aprecia en la Figura 3.

El volumen total de la raiz desplaza un volumen equivalente de suelo, el trabajo mecéanico de
la raiz aumenta la densidad local del suelo y puede causar compactacion en la periferia de la
raiz cuando la cantidad de agregados del suelo es escasa. A la masa del volumen de suelo
desplazado (en kg/ha) se le denomina intercepcion de la raiz, y depende obviamente de la
magnitud de ramificacion de la raiz. La asociacion de las raices con hongos micorrizantes
incrementa la intercepcion de la raiz a través del aporte de los rizomorfos.

Figura 3. Hifas micorrizicas asociadas a una raiz, las fibras fangicas son conocidas como rizomorfos.
La simbiosis eleva significativamente el valor de SLR gracias a la suma de la muy significativa
aportacion de los rizomorfos. La figura se encuentra en
http://www.uoguelph.ca/~mgoss/seven/410 n08.html

Los estudios realizados durante muchos afios indican que la cinética de la absorcion de los
iones en la raiz sigue una cinética denominada de Michaelis-Menten (ver Figura 4), modelo
gue describe la operacion de sistemas bioquimicos que se basan en la operacién de enzimas
y proteinas. Una de las implicaciones del ajuste de los datos experimentales a este modelo
es gue la absorcion de nutrimentos minerales es un proceso metabdlicamente activo, esto
es, que requiere de inversion de energia por parte de la planta. La cinética de Michaelis-
Menten ha sido demostrada para todos los elementos minerales incluyendo el silicio (Rains
et al., 2006) y el niquel (Cataldo et al., 1978). Para mayor explicacién ver el Anexo 1 al final
de este documento.

Las membranas bilipidicas que circunscriben la célula vegetal y sus compartimientos y
organelos son permeables a los gases, como el O, y el CO;, pero no a los iones, solutos
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organicos y otros metabolitos. Por ello la absorcién de nutrimentos minerales ocurre a traves
de proteinas especializadas de la membrana celular denominadas transportadores y que
segin su modo de funcionamiento pueden ser uniporters, antiporters y simporters?
(Chrispeels et al., 1999).

400

300

(pmol por maceta)

200

N

I

1
0] 50 100 150 200
Tiempo (min)

Figura 4. Disminucion en la concentracion de K en un volumen de 2.8 L de solucion nutritiva
resultante de la absorcion de 10 plantas de maiz de 18 dias de edad. Los puntos son los valores
observados experimentalmente y la curva es la ecuacion predictiva del comportamiento del sistema
segun el modelo de Michaelis-Menten. Obsérvese el excelente ajuste entre los datos y la curva. La
figura asimismo ilustra el efecto de una planta sobre la solucidn nutritiva cuando no ocurre aporte de
nutrimentos para reemplazar los absorbidos. 1umol de K equivale a 0.0391 mg/L. La cantidad inicial
de K fue entonces 0.0391x550x2.8 = 60.21 mg/maceta (Modificado de Claassen y Barber, 1974.)

? Esta clasificacion presupone por una parte que cada tipo de proteina tiene una funcién separada, sin embargo, los datos
experimentales indican que puede existir traslape de funciones, esto es, una misma proteina pudiera funcionar como
canal o como cotransportador seglin las condiciones ambientales. Por otro lado, considérese que las proteinas
transportadoras no tienen una funcidn Unica, es decir, no solamente transportan iones con propésitos de nutricidn, sino
gue cumplen funciones varias como acidificacién de compartimientos celulares, creacidon y mantenimiento de potenciales
electroquimicos, entre otros.
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Los uniporters no son energizados directamente por bombas de protones (H*-ATP-asas y
H*-PPasas) sino que utilizan la diferencia de potencial electroquimico generada por la
diferente concentracion de H+ en el citoplasma, el apoplasto y al interior del tonoplasto para
llevar a cabo un proceso de difusion facilitada. Otra opcion para el funcionamiento de los
uniporters es la disipacion de gradientes de los iones que transportan que resultaron de otros
procesos. Los uniporters son transportadores de baja afinidad, con expresion
constitutiva y cuyo control se da por cierre y apertura. En una situacion en donde la
concentracion de iones de un elemento especifico toma valores altos en la solucion del
suelo, el transporte del mismo ocurrira por medio de uniporters.

Los uniporters se clasifican en canales y en acarreadores (Figura 5).

Canales: Los canales son complejos protéicos transmembrana que forman poros
hidrofilicos que atraviesan la bicapa de lipidos. Los solutos solubles en agua atraviesan los
poros siguiendo un gradiente de difusion. El [imen del canal se accede desde ambos lados
de la membrana de forma simultanea. Un ejemplo de canal son las acuaporinas. Las
acuaporinas pertenecen a una familia génica llamada MIP que agrupa canales que
transportan por difusion facilitada solutos de bajo peso molecular incluyendo H,O, H,O05,
inositol, glicerol y urea. En Arabidopsis thaliana se han encontrado al menos 35 miembros de
esta familia MIP (Johanson et al., 2001), es decir 35 posibles proteinas diferentes cuya
induccion de la expresion es variable segun la condicion hidrica del suelo y de la planta. Por
ejemplo algunos de estos genes seran inducidos en presencia de déficit hidrico, alta
salinidad y extremos de temperatura.

Acarreadores: La diferencia entre un canal y un acarreador es que el sitio de union
con el sustrato de este Ultimo no se accede de forma simultanea por ambos lados de la
membrana. Por ello el acarreador realiza cambios conformacionales utilizando como fuente
de energia el mencionado diferencial de potencial electroquimico.
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Figura 5. Modelo esquematizado de proteinas uniporter en una membrana bioldgica. La energizacion
del proceso puede ser un gradiente preexistente o bien la diferencia en la densidad de cargas
positivas de los protones (H") que son bombeados del citoplasma al apoplasto o hacia la vacuola
(puede encontrarse una diferencia de 1000 veces en concentracion de H* entre el citoplasma vy el
apoplasto o la vacuola), creando entonces una carga negativa neta en el citoplasma y un potencial
electroquimico resultante de 120 a 200 mV, suficiente para energizar las proteinas de transporte. Los
sistemas uniporter pueden movilizar de 10° a 107 iones por segundo por cada canal o acarreador.

El proceso de transporte de alta afinidad o cotransporte® depende de la accién de proteinas
denominadas antiporters y simporters (Figura 6). Al contrario que los uniporters, estas
proteinas integrales de la membrana muestran induccion, es decir, su densidad en la
membrana y su actividad son modificadas por las condiciones ambientales, basicamente
cuando la concentracion de iones gue se encargan de transportar es muy baja en la solucién
del suelo. El caso del fésforo es especialmente interesante ya que las plantas expresan tres
tipos de proteinas transportadoras: las de baja afinidad de expresion constitutiva, las de alta
afinidad que se inducen en presencia de baja concentracion de P en la solucion del suelo y
las de alta afinidad que son inducidas exclusivamente cuando la raiz se asocia con hongos
micorrizantes (Uta et al., 2002).

*El trabajo original de Epstein (1966) indicd la presencia de dos mecanismos de absorcidn, uno de alta afinidad llamado
Mecanismo |, activado cuando el nutrimento se encontraba en baja concentracion (200 UM o menos) y otro de baja
afinidad llamado Mecanismo Il que opera cuando el nutrimento se encuentra en concentracion relativamente alta (0.5
mM o mas). Como se aprecia, es posible encontrar similitudes entre la descripcidn de Epstein y los modelos aqui descritos.
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Figura 6. Sistema de acoplamiento para el cotransporte. (1) antiporte y (2,3) simporte. El artiporte es
una proteina integral de membrana que se une a una molécula de soluto S1 y lo transporta contra el
gradiente de concentracion de S1 utilizando el gradiente favorable de un segundo soluto S2. El
simporte es una proteina integral de membrana que se une a dos moléculas de soluto a la vez y usa
el gradiente favorable de una de ellas para lograr el transporte de la otra contra su gradiente de
concentracion. Los sistemas de cotransporte pueden movilizar de 10% a 10* iones por segundo por
cada sistema de proteinas.

La fuente de energia para la operacion de las antiporters y simporters es el gradiente de
protones creado por el funcionamiento de dos tipos de bombas de protones secundarias:

» ATP-asas
» ATP-PPasas (ATP-pirofosforilasas)

Al disiparse el gradiente de protones la energia libre se utiliza para transportar otros iones en
el sistema de cotransporte. En términos de la cinética de Michaelis-Menten (ver el Anexo 1)
la operacion de estas proteinas que bombean protones disminuye el valor de K, de las
células de la raiz y las vuelve mas eficientes para la absorcién de nutrimentos minerales.

La fuente de energia primaria para la obtencién del ATP utilizado por las bombas de protones
proviene de la respiracion de la raiz (Figura 7), actividad que depende del transporte de
fotosintatos de las partes aéreas (Rogers et al., 1992). En ese sentido, el mayor aporte de
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fotosintatos y los factores de los que depende (concentracién de CO,, irradiancia,
temperatura, etc.) deben de considerarse como parte de la estrategia integral de
manejo de la capacidad de la raiz de absorber nutrimentos minerales (Bassirirad, H.
2000).
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Figura 7. La respiracion de la raiz depende de la temperatura y correlaciona con la absorcion de P y
K en un rango amplio de temperaturas. (Modificado de Bravo y Uribe, 1981).

En 1967 Asher y Ozanne reportaron un sistema experimental en donde diferentes
concentraciones de K' podian utilizarse sin causar restricciones por difusion. Bajo esta
condicion las especies vegetales probadas fueron capaces de crecer bajo concentraciones
de K en la solucion nutritiva tan bajas como 1, 8 y 24 uM (0.04, 0.40 y 0.94 mg/L,
respectivamente). Adicionalmente, al afiadir a la solucion 1000 uM de K+ (39.1 mg/L), la
concentracion de este elemento en las partes aéreas y raiz de las plantas solamente crecio
de 6 a 14 veces mas. El andlisis de estos resultados nos lleva a considerar el hecho de que
las plantas tienen la capacidad para realizar grandes ajustes en su crecimiento, en el reparto
selectivo de biomasa, asi como en la composicidbn mineral y bioquimica de sus tejidos,
dependiendo esto de la disponibilidad de nutrimentos minerales (Bassirirad, H. 2000). Ver la
Figura 8 y el Anexo 2.
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Figura 8. Modelo que ilustra la dependencia reciproca entre los ajustes en la raiz y la disponibilidad y
absorcion de nutrimentos minerales en la interfase suelo-raiz. Los factores ambientales influyen
directamente en cada conjunto de reacciones, tanto del suelo como de las plantas, aumentando o
disminuyendo la velocidad de reaccion, la disponibilidad de fotosintatos para fabricar ATP, la tasa
respiratoria de la raiz; a su vez los procesos metabdlicos influyen posteriormente en la disponibilidad
de nutrimentos. (Modificado de Bassirirad, 2000.)

(c). Habilidad de la raiz de modificar el entorno edafico para aumentar la

concentraciéon de iones y la capacidad buffer de la rizosfera. Depende de la
capacidad de extrusion de protones, de la exudacion de ionéforos, metabolitos y proteinas
gue hacen solubles los nutrimentos y, en gran medida, de la asociacion de la raiz con
bacterias y hongos de la rizosfera. Ver la Figura 9 en donde se anota un ejemplo para la
induccion de respuestas por las células de la raiz frente al déficit de fésforo.

Ademas de los cambios originados por la ramificacion y extension, la actividad metabdlica de
la raiz modifica el entorno edéafico de diferentes formas; ejemplo, la tasa de absorcion de
agua y iones crea el juego de fuerzas quimicas que cambian el flujo de iones en el suelo a
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través de flujo de masas o difusion; igualmente la exudacion de iones, metabolitos o
proteinas induce cambios en las propiedades quimicas de la solucion del suelo rizosférico,
alterando la capacidad buffer del suelo, solubilizando nutrimentos fijados o precipitados y
promoviendo la asociacion con microorganismos benéficos como las rizobacterias y las
micorrizas (Tester y Leigh, 2001). Todas estas actividades de manipulacion quimica del
volumen de la rizosfera, que realiza la planta a costa de gran gasto de ATP, son procesos
inducidos, es decir, regulados por los factores ambientales. Como involucran gasto de
energia se pondran en operacion solo si es necesario.
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Figura 9. Existe gran traslape en las respuestas de induccion génica entre nutrimentos como el P, el
Ca y metales como el Fe y el Zn. En este ejemplo, las respuestas orientadas a incrementar la
solubilidad del P en la rizosfera (extrusion de H+ para energizar los sistemas de cotransporte de P,
acidificacion del medio con los mismos H+, excrecion de carboxilatos que funcionan como una parte
como &cidos débiles y por otra como agentes complejantes de metales, excrecibn de enzimas
fosfatasas que extraen el P atrapado en la matriz 1&bil y en los minerales del suelo) se ven
acompafiadas de la induccién de procesos de reduccion, solubilizacion y cotransporte de Fe y otros
metales. Estas reacciones dependen de la actividad metabdlica de la raiz y son grandes

consumidoras de ATP.
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De forma artificial es posible modificar el entorno de la rizosfera aplicando compuestos que
modifiquen el pH, que solubilicen elementos que se encuentren formando complejos en el
suelo; ejemplos de dichos compuestos son los quelatos, los acidos organicos como el acido
citrico, acidos inorganicos como el acido sulfarico o el fosférico, acidos humicos o fulvicos
gue no son otra cosa que polimeros organicos, que funcionan como moléculas redox
donando o aceptando electrones, con gran capacidad de intercambio i6nico y que, al
descomponerse en el suelo gracias a la accion de los microorganismos del suelo, liberan
acidos organicos y otros metabolitos que facilitan la disolucién y absorcién de elementos
como el P, el Ky los metales.

FACTORES CON IMPACTO SOBRE LA ABSORCION DE IONES

Se incluye como anexo un documento en formato pdf para impresion que indica en formato
matricial las relaciones entre los factores mencionados en este escrito. El listado no es
exhaustivo y considera solamente el aporte de nutrimentos minerales y su absorcion en la
raiz. Dicho documento sirve como guia para el establecimiento de las estrategias de manejo
gue de forma oportuna aseguren la absorcion adecuada de iones por la raiz.
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ANEXO 1: CINETICA DE MICHAELIS-MENTEN Y ABSORCION DE IONES.

En una reaccién con catalisis enzimatica que sigue el mecanismo conocido como “cinética de
Michaelis-Menten” se tiene:

un reactivo (S) (para nuestro caso es el ion en la solucion del suelo ) que:
se combina con un catalizador (E) (para nuestro caso una proteina transportadora) para:

formar un complejo (ES) (para nuestro caso es el ion en su paso por el sitio activo del
transportador sin importar si es uniporter, antiporter o simporter) con una tasa de formacién
ki y una tasa de disociacion k;.

Una vez que se forma el complejo se libera un producto (P) (en nuestro caso es el traslado
de un i6n de un lado al otro de la membrana) con una tasa de reaccion k,. Ocurrido esto el
catalizador E se regenera.

El cambio en cada uno de los parametros del sistema esta dado por:

dE/dt = -k;*E*S + k;*ES + k,*ES
ds/dt = -k1*E*S + kji*ES

dES/dt = k;*E*S - k;i*ES - ko*ES
dpP/dt = ky*ES

Al integrar los datos experimentales relativos a la absorcion de nutrimentos minerales por la
raiz, se encuentra ajuste entre los resultados medidos y los calculados a partir de este
modelo. Por ello se dice que la absorcién de iones por la raiz sigue una cinética de Michaelis-
Menten.
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Cuando la absorcion de iones (eje Y) sigue una cinética de Michaelis-Menten y se grafica
contra la concentracion del nutrimento mineral (eje X) se obtiene una curva de respuesta de
tipo cuadratico (Figura 10). El valor maximo obtenido en el eje Y se le llama Vnax, €l valor de
50% de esa velocidad, proyectado sobre el eje X se designa K;,. Cuando los valores de Km
son bajos indican una alta eficiencia de absorcion del nutrimento por la raiz en condiciones
de baja concentracion del nutrimento.

En la Figura 10 se muestra la respuesta de dos variedades de planta designadas A y B.
Aungue las dos variedades tienen el mismo valor de Vmayx, la variedad A tiene un valor de
Km menor a la variedad B, por ello la variedad A sera mas eficiente en extraer el nutrimento
cuando este se encuentre en baja concentracion.

Tasa maxima de absorcion (V max)

L

r

TASA DE ABSORCION

Vmax /2

K - lle‘A K;n de B
CONCENTRACION DEL NUTRIMENTO —»

Figura 10. Relacion hipotética entre la concentracion del nutrimento y la tasa de absorcion
asi como los Vmax Y K resultantes para dos variedades. (Modificado de Fageria et al., 2008.)
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ANEXO 2: UN EJEMPLO SOBRE EL K" ACERCA DEL CAMBIO EN LAS
CONCENTRACIONES DE UN ION EN SU TRAYECTO DEL SUELO A LAS CELULAS
VEGETALES

Las concentraciones de K+ en el suelo y en los diferentes compartimientos celulares y de la
planta muestran un gran dinamismo. De forma continua, de acuerdo a los niveles de
irradiancia y temperatura por un lado, asi como a la magnitud de la actividad de fijacion de
CO; o transporte de sacarosa, es posible verificar grandes cambios en la concentracion de
K" en la solucion de agua del suelo asi como en los extractos celulares de peciolos. Estos
cambios, a lo largo de un dia, pueden variar en decenas de mg/L en la solucién de agua del
suelo y en miles de mg/L en el extracto de los peciolos. La Figura 11 muestra esta clase de
comportamiento dindmico para las variables concentracién de K en el extracto acuoso
obtenido por el rompimiento mecéanico de los peciolos asi como el indice refractométrico del
mismo extracto. El indice refractométrico es una medida de la cantidad de sdlidos disueltos,
incluye a la sacarosa, que es un fotosintato transportado desde las hojas hacia el resto de la
planta. Las dos variables, a pesar de su variabilidad a través del tiempo muestran cierto
acoplamiento dinamico, tal como se indica en la Figura 12.

Por otra parte, en el trayecto desde la solucion de agua del suelo, pasando por el apoplasto
de la raiz, las células del cortex y la médula de la raiz, el sistema de transporte vascular
(xilema y floema), hasta llegar a las estructuras fotosintéticas y las semillas y frutos, el K*
muestra grandes diferencias en la concentracion entre los diferentes compartimientos de la
planta (Cuadro 1). Dichas diferencias son conseguidas a través de la operacion de canales
de tipo uniporter y simporter que son energizados por bombas de protones.

Las diferencias de concentracion de K* entre la vacuola y el apoplasto generan un potencial
redox* de -64 mV, mientras que entre el citoplasma y el apoplasto producen -37 mV.
Recientemente Gajdanowicz et al. (2011) demostraron que esos gradientes electroquimicos
pueden energizar los sistemas de transporte y descarga de sacarosa por parte del floema,
sobre todo en las horas de mayor irradiancia. Por otra parte, es posible que este proceso
permita explicar en parte el porqué de la recirculacion de K que se sabe ocurre de forma
constante entre las partes altas y bajas de las plantas, y que se sabe llega a un promedio de
1.48 pmol K* g hora™ en términos de peso fresco (Plhak, 1987). El mismo autor reporté que
el aumento en la irradiancia incrementaba la movilidad interna del potasio.

En la Figura 13 se aprecia la relacion entre el comportamiento dinamico del K* en mg/L en el
extracto celular de peciolos de frambuesa y el potencial redox (ORP) en mV. Es posible
apreciar que parece presentarse cierta relacion entre las dos variables durante las horas de
luz asi como durante varias horas después de la puesta del Sol. Por otro lado se verifica que
la diferencia de potencial redox en el extracto de los peciolos, que se consigue durante las

“El potencial redox tiene un equivalente en energia libre o capacidad de realizar trabajoAG = -nF(ARedox), en donde n es
el nimero de electrones movilizados en la reaccion, F es la constante de Faraday (la magnitud de carga eléctrica en
coulombs por mol de electrones) y ARedox es el potencial redox. El valor de la constante de Faraday es 96485.34 C mol ™.
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horas de luz, es de unos -50 mV. Esa diferencia de potencial parece asociarse con la
actividad de asimilacion de CO,, segun puede verse en la Figura 14.
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Figura 11. Comportamiento dindmico en un dia completo del indice refractométrico (%
solidos solubles totales) y de la concentracion de K™ (mg/L) en el extracto fresco de peciolos
de frambuesa variedad Amity en campo abierto. Las muestras fueron colectadas cada 30
minutos y procesadas in situ para la obtencién por presion mecanica del extracto acuoso de
los peciolos de las hojas mas jovenes totalmente expandidas sin sombreo de tallos elegidos
al azar. El indice refractométrico fue determinado con un refractdmetro manual marca
ATAGO; la concentracion de potasio con un equipo portéatil Horiba Cardy lon para potasio.
Las plantas no fueron sometidas a ningun tratamiento salvo el manejo de riego y fertilizacion
necesario para la produccion de fruto. El cultivo estaba ubicado cerca de Zamora,
Michoacan, México en diciembre de 1996 y fue trasplantado en mayo de ese afio. El
rectdngulo amarillo indica el periodo del dia en donde se presento una irradiancia PAR mayor
a 5 umol m? s™. Los datos en azul corresponden al indice refractométrico y los datos en rojo
al K*. El valor promedio de K* fue de 3441.49 mg/L con error estandar de 103.55.
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Figura 12. Comportamiento dindmico en un dia completo del indice refractométrico (%
solidos solubles totales) y de la concentracion de K™ (mg/L) en el extracto fresco de peciolos
de frambuesa variedad Amity en campo abierto. Estos son los mismos datos de la Figura 11,
pero indicando con flechas los puntos en donde existe concordancia, en el sentido de que
ambas variables suben o bajan su valor en tiempos cercanos. Posiblemente el acoplamiento
se asocie con la energizacion del transporte de sacarosa o con los flujos de agua necesarios
para la citada actividad.
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Cuadro 1. Concentraciones de K' reportadas en la solucién de agua del suelo y para
diferentes compartimientos celulares u 6rganos de plantas. Cada mM equivale a 39.1 mg L™,

Solucién de agua del suelo
(profundidad 15 a 60 cm)

Concentracién de K* (mMol L™)

Comentarios

Suelos bajo invernadero en 5a12 Suelos con cultivos de tomate

Almeria, Espafa muy productivos

Suelos en campo abierto, 0.2a3 Suelos con cultivo de fresa,

Michoacén, México con o sin acolchado plastico
de suelo

En la célula

Compartimiento de la célula Concentracion de K* (mMol L™) | Comentarios

Vacuola 120 a 600 Ver nota al pie del Cuadro®.

Citoplasma 40 a 200

Apoplasto 5a25

En la planta

Compartimiento de la planta Concentracion de K* (mMol L™) | Comentarios

Apoplasto de la raiz 15a70 En especie arbdrea

Xilema de la raiz 0.5a35 En especie arbdrea

Xilema de la raiz (maiz) 8az20 En maiz

Floema de la raiz 47 a 66 hasta mayor a 100

Xilema del tallo 3a7 La tasa de descarga del
xilema en los sitios de
utilizacién es de 4 a 10 nmol
K's?

Floema del tallo 50 a 100

Apoplasto de la hoja (adaxial) 5a8

Apoplasto de la hoja (abaxial) 20a 25

*Como resultado de las diferencias de concentracién entre el K* del apoplasto y de la vacuola se genera una
diferencia de potencial electroquimico (potencial redox, ORP) de hasta -64 mV; en cuanto a la diferencia entre
el citoplasma y el apoplasto la diferencia induce un potencial de hasta -37 mV. Esa diferencia de potencial
ocurre gracias al trabajo realizado por las bombas de protones al crear los gradientes de potasio, y sirve a su
vez para energizar otras actividades celulares.
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Figura 13. Comportamiento dindmico en un dia completo del potencial redox (ORP en mV) y
de la concentracién de K* (mg/L) en el extracto fresco de peciolos de frambuesa variedad
Amity en campo abierto. Las muestras fueron colectadas cada 30 minutos y procesadas in
situ para la obtencién por presion mecénica del extracto acuoso de los peciolos de las hojas
mas jovenes totalmente expandidas sin sombreo de tallos elegidos al azar. El potencial redox
fue determinado con un potenciometro redox marca Omega Engineering; la concentracion de
potasio con un equipo portatii Horiba Cardy lon para potasio. Las plantas no fueron
sometidas a ningun tratamiento salvo el manejo de riego y fertilizacion necesario para la
produccion de fruto. El cultivo estaba ubicado cerca de Zamora, Michoacan, México en
diciembre de 1996 y fue trasplantado en mayo de ese afio. El rectangulo amarillo indica el
periodo del dia en donde se present6 una irradiancia PAR mayor a 5 pmol m? s™. Los datos
en azul corresponden al potencial redox y los datos en rojo al K. Los puntos indicados con
flechas marcan las horas del dia, después del amanecer en que registra una diferencia de
potencial de unos -50 mV.
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Figura 14. Comportamiento dinamico en un dia completo de la actividad de asimilacion de
CO, (UM m™? s™) y del potencial redox (ORP en mV), este dltimo determinado en el extracto
fresco de peciolos de frambuesa variedad Amity en campo abierto. Las muestras de peciolo
fueron colectadas cada 30 minutos y procesadas in situ para la obtencion por presion
mecanica del extracto acuoso de los peciolos de las hojas mas jovenes totalmente
expandidas sin sombreo de tallos elegidos al azar. La asimilacion de CO, se midio utilizando
un IRGA LI-6200 de LI-COR, Inc. El potencial redox fue determinado con un potenciémetro
redox marca Omega Engineering. Las plantas no fueron sometidas a ningun tratamiento
salvo el manejo de riego y fertilizacion necesario para la produccion de fruto. El cultivo estaba
ubicado cerca de Zamora, Michoacéan, México en diciembre de 1996 y fue trasplantado en
mayo de ese afio. El rectdngulo amarillo indica el periodo del dia en donde se present6 una
irradiancia PAR mayor a 5 umol m? s™. Los datos en azul corresponden a la asimilacién de
CO; vy los datos en rojo al potencial redox. Los puntos indicados con flechas marcan las
horas del dia, después del amanecer en que registra una diferencia de potencial de unos -50
mV. Es posible apreciar una gran correspondencia entre las dos actividades fisiologicas.



