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Articulo de revision

La condicién sédico-salino en el suelo delinea una
situacion de emergencia en la agricultura, debido a
sus efectos negativos, que incide directamente en
el desarrollo y rendimiento de los cultivos. En este
contexto, el uso de silicio (Si) en la nutricién de las
plantas ha despertado interés en los Ultimos afios.
La mayoria de los resultados indican que el Si
mejora la capacidad de la planta para crecer en
ambientes salinos, a través de la estimulacién las
caracteristicas  fisiologicas y del sistema
antioxidante, y una mejor absorcion y redistribucion

Resumen

de los nutrimentos minerales. El Si se puede
considerar una alternativa que permite a los
cultivos crecer en ambientes no favorables y lograr
un rendimiento final aceptable. En esta revisidn se
analizaran los datos mas actuales sobre los
posibles mecanismos de internalizacion y accion
del silicio en el sistema celular.

Palabras clave: Salinidad; nutrientes; sistema
antioxidante

Abstract

The sodium-saline condition delineates an
emergency situation in agriculture, due to its
negative effects, which directly affects the
development and yield of crops. In this context, the
use of silicon (Si) in plant nutrition has attracted
interest in recent years. Most of the results indicate
that Si stimulates the plant's ability to grow in saline
environments, through improved physiological
characteristics, stimulation of the antioxidant

system, and better absorption and redistribution of
mineral nutrients. The Si can be considered an
alternative that allows crops to grow in unfavorable
environments and achieve an acceptable final yield.
In this review, the most current data on the possible
mechanisms of internalization and action of silicon
in the cellular system will be analyzed.
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Introduccion

El deterioro de los suelos es una situacion cada vez
mas preocupante para la produccion agricola; casi
un billbn de hectareas del recurso mundial de
suelos presenta condiciones sddico-salinos. La
mayoria de los cultivos agricolas son sensibles a
los iones de sodio (Na*) y cloruro (CI); el mijo
(Eleusine coracana L.) es afectado negativamente
en concentraciones de 125 milimolar (mM) de
cloruro de sodio (NaCl, 4 % de salinidad)

(Krishnamurthy et al., 2014). El estrés salino
conduce a tres estreses fisiolégicos; primero la
toxicidad ionica, que dafia las moléculas en los
diferentes organelos y altera los procesos
metabdlicos como la fotosintesis. Segundo, el
efecto osmotico induce una sequia fisiolégica y por
Ultimo el desbalance de nutrientes, el Na* compite
con iones de potasio (K*) por la entrada al sistema
(Ahmad et al., 2016).
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La capacidad de las plantas para acumular Si se ha
conservado a través de la evolucién como una
caracteristica que contribuye a sus defensas
naturales (Ma y Yamaji, 2015). La concentracion
del &cido monosilicico en el suelo oscila entre 0.1y
0.6 mM (Zhang et al., 2018). Estudios multiples han
demostrado el rol del Si en la tolerancia de los
cultivos al estrés salino; en arroz (Oryza sativa L.),
este mejoro el crecimiento, la biomasa de brote y
raiz, la relacion K*/Na* y K*/CI, al mismo tiempo
disminuy0 los niveles de Na* y Cl-(Shi et al., 2013).
El Si favorece el desarrollo y actividad de las
barreras de difusion, exodermis, endodermis y
banda de Caspari, a través de una mayor
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deposicion de lignina y suberina (Mehrabanjoubani
et al., 2015). Los esfuerzos por dilucidar el
mecanismo de accion de Si como un agente
exogeno que refuerza el sistema de defensa de las
plantas frente al estrés (Hasanuzzaman et al.,
2018), es un reto que podria contribuir a la
resolucién de los problemas actuales sobre la
produccion de alimentos, es decir, los bajos
rendimientos como resultado de las condiciones de
sequia, salinidad y demés factores desfavorables
(Tuteja, 2007). En esta revision se exponen
algunas de las alteraciones que causa el estrés
salino en las plantas y los posibles mecanismos por
las que el Si mejora la capacidad de tolerancia en
varios cultivos.

Alteraciones fisiolégicas causadas por el estrés salino

Las raices tienen la capacidad de monitorear
constantemente el estado del suelo donde crecen;
las raices secundarias responden al estrés salino,
retrasando su crecimiento (Krishnamurthy et al.,
2014); hay indicios de que hay un exceso en la
biosintesis de acido abscisico (ABA) o que las
raices sean hipersensibles al ABA, que llega a
inhibir el crecimiento; consecuentemente, termina
por afectar la absorcion de nutrientes (Duan et al.,
2013). Aunado al estrés osmotico inducido que
abate el potencial hidrico del medio, reduce la
capacidad de la planta para absorber el agua; a su
vez, provoca una pérdida de la turgencia celular y
reduccion de la tasa de expansion celular (Ahmad
etal., 2016), lo que finalmente puede culminar con
un pobre desarrollo o la muerte de la planta.

Los dafios fisiolégicos causados por la salinidad
afectan los procesos bioquimicos, como el
metabolismo del carbono y la fotosintesis. La

actividad de la clorofilasa disminuy6 el contenido de
clorofla a y b en plantas de tomillo (Thymus
vulgaris L.) y una consiguiente tasa fotosintética
baja se correlacioné con el desequilibrio de
nutrientes, altas concentraciones de Na* y bajos
niveles de K* y calcio (Ca?*) (Emami et al., 2019);
resultados similares fueron observados en sorgo
(Sorghum bicolor L.) y en cafia de castilla (Arundo
donax L.) (Nxele et al., 2017; Sicilia et al., 2019).
Estas alteraciones se reflejan en el deficiente
desarrollo y rendimiento de los cultivos; la biomasa
seca de T. wulgaris L. y T. daenensis Celak
disminuyeron significativamente 16% y 29% desde
los 30 mM; cuando la concentracion subid a los 90
mM de NaCl las pérdidas llegaron a ser del 40% y
39% (Emami et al., 2019). Nxele et al. (2017)
reportaron reducciones significativas en longitud de
brote y raiz, peso fresco y seco de brote de sorgo.
En E. coracana, la salinidad disminuyé 30% el
rendimiento de biomasa y 27% el rendimiento de
grano por maceta (Krishnamurthy et al., 2014).

El silicio y el desarrollo de brote y raiz

El Si refuerza la capacidad de las plantas para
tolerar la salinidad manteniendo las actividades de
la zona radicular, en la absorcion de agua y
nutrientes (Sahebi et al., 2015). La palma datilera
(Phoenix dactylifera L.) mostré resultados positivos
en el desarrollo de brote con la aplicacion de Si

cuando este creci6 bajo estrés salino (Khan et al.,
2020). La actividad interactiva de Siy NaCl mejord
significativamente la producciéon de raiz y peso
seco total de trigo (Triticum aestivum L.); estos
efectos fueron mas notorios en la fertilizacion por
via radicular, mientras que en girasol (Helianthus
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annuus L.) se obtuvieron mejores resultados con
aplicaciones foliares (Calero etal., 2019). Alzahrani
et al. (2018) también reportaron resultados
favorables cuando se aplicé 4 mM de silicio al trigo
hubo una disminucion en las pérdidas de longitud
de brote de 54% a 31%, area total de las hojas de
57% a 33%, peso fresco de 61% a 35% y peso seco
de 64% a 37% comparado con el testigo. Bosnic et

Ciencia y Tecnol. Agrop. México Vol. 8 Nim. 2: 9-19 (2020)

al. (2018) reiteran que con 1.5 mM de Si en maiz
(Zea mays L.) y con un tratamiento moderado de
salinidad (40 mM de NaCl) se mejord
considerablemente el desarrollo de brote. En
plantas de cebolla (Allium cepa L.), el Si restaurd
las pérdidas de contenido relativo de agua (CRA),
indice de estabilidad de la hoja y la integridad de la
membrana (Rady et al., 2018).

Mantenimiento del sistema fotosintético

El Si influye desde el mantenimiento del sistema
fotosintético; el contenido de clorofila y la tasa
fotosintética de trigo aumenté hasta el 50% cuando
se le aplic6 Si en comparacion con el testigo
(Javaid et al., 2019); en cebolla (Allium cepa L.) y
tomate (Solanum lycopersicum L.), el contenido de
clorofila a, b y carotenoides aumentaron con la
aplicacién de Si, asi como la tasa fotosintética y la
tasa de transpiracion (Ali et al., 2018; Rady et al.,
2018). La aplicacion de 0.3 mM de Si en plantas de
pepino (Cucumis sativus L.) fue suficiente para
revertir los dafios ocasionados por la salinidad,
especificamente el contenido de clorofila y el
rendimiento cuantico méximo del fotosistema |l
(PSII) (FW/Fm) (Zhu et al., 2019). En plantas de chile
(Capsicum annuum L.), la RuBisCo y la proteina
OEE (proteina liberadora de oxigeno) mejoraron su
expresién con una dosis de 1.8 mM de Si
(Manivannan et al., 2016). En arroz, el Si favorecio

la abundancia de super complejos proteicos, es
decir, el complejo cosechador de luz | (LHCI) de
unién al nucleo de PSI (fotosistema ), complejo
Cytb ¢/f, la F1-ATPasa, el nucleo de PSII, el LHCII
trimétrico y LHCII monomérico (Wang et al., 2019).
Es claro que el Si juega un papel importante en la
estabilizacion de la maquinaria fotosintética,
manteniendo el contenido de pigmentos y el
rendimiento fotosintético. El rol del Si para
mantener estos procesos bioquimicos puede estar
coordinado con el ciclo de los acidos tricarboxilicos
(TCA); el TCA cumple roles de provision de energia
reductora, adenosin trifosfato (ATP) y esqueletos
de carbono para la biosintesis de varios
metabolitos. El aumento en el contenido de &cido
citrico, succinico y malico y la estimulacion de la
actividad de piruvato deshidrogenasa en arroz
confirma el papel protector de Si en la via de los
TCA (Das et al., 2019).

Estimulacion del sistema antioxidante

La produccién de enzimas antioxidantes como
superoxido dismutasa (SOD), catalasa (CAT),
glutation peroxidasa (GPX), ascorbato peroxidasa
(APX) y glutation transferasa (GST) comprende
una de las primeras respuestas a la generacion
excesiva de especies reactivas de oxigeno (EROs)
(Hassanuzzaman et al., 2018). Pero muchas
veces, la salinidad llega a inhibir parcial o
totalmente este sistema, lo que favorece la
peroxidacion lipidica (Alzahrani et al., 2018). Sin
embargo, la aplicaciéon de Si en trigo estimulé la
actividad del acido ascorbico (AsA) y glutation
(GSH), 93% y 71%, respectivamente, asi como la
actividad de la peroxidasa (POD) aument6 79%,
CAT 85% y SOD 68% (Alzahrani et al., 2018).
Hasanuzzaman et al. (2018) mencionan que la
aplicacién de Si en Brassica napus L. aumentd la
actividad de APX en un 13%, glutation reductasa

(GR) 56%, GST 31%, monodehidroascorbato
reductasa 71% y deshidroascorbato reductasa
32%. Las dos Ultimas reciclan el AsA mejorando su
contenido, que seguramente aumento6 su actividad
para la eliminacién de EROs.

Khan et al. (2020) mencionan que el Si limita la
peroxidacion lipidica a través de dos posibles vias;
la primera se basa en la menor generacion de
peroxido de hidrégeno (H202) y segundo, que
podria estar neutralizando la actividad de las EROs
através del sistema antioxidante. Los resultados de
Manivannan et al. (2016) concuerdan en que el Si
actla controlando los niveles H.0; en lugar de
promover el sistema antioxidante. La aplicacién
conjunta de Si y prolina en cebolla reguld
positivamente la biosintesis de prolina, azlcares,



Basilio-Apolinar et al., silicio y estrés salino

GSH y estimulé la actividad de SOD, CAT, POX,
APX y GR, mientras que limit6 la fuga de
electrolitos y la peroxidacion lipidica; esta ultima fue
cuantificada por el contenido de malondialdehido
(MDA) (Rady et al., 2018). La alta acumulacion de
prolina estimulada por el Si se ha observado en
diferentes cultivos, como trigo (Alzahrani et al.,
2018), garbanzo (Cicer arietinum L.), girasol y
mango (Mangifera indica L.) (Helaly et al., 2017).
La acumulacion de prolina permite a las plantas
mantener el equilibrio osmético, o bien puede
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actuar como una molécula de sefalizacion, fuente
de nitrégeno y carbono (Ali et al., 2018; Rady et al.,
2018), y como neutralizador de EROs (Sicilia et al.,
2019). El papel de Si incide en la mejora de los
niveles de osmolitos para el ajuste osmético y del
sistema antioxidante enziméatico y no enzimatico
que en Ultima instancia inhibe el exceso de EROs
y, por lo tanto, reduce la peroxidacion lipidica
(Hasanuzzaman et al., 2018; Rady et al., 2019).

Metabolismo de las poliaminas

El Si parece atenuar el estrés oxidativo a través de
la estimulacién de la biosintesis de poliaminas; la
arginina  descarboxilasa  (ADC) 'y  S-
adenosilmetionina descarboxilasa (SAMDC) son
enzimas involucrados en la biosintesis de
poliamina y la poliamina oxidasa (PAO) estd
involucrada en el catabolismo; la actividad
aumentada de ADC, SAMDC y PAO en
condiciones salinas sefiala que, la putrescina va
directo a la via de conversion de espermidina y
espermina, la actividad de estas moléculas
explicaria la menor fuga de electrolitos, el bajo
contenido de MDA y H.0, en plantas de pepino
fertilizado con Si (Yin et al., 2019). Ali et al. (2018)
y Zhu etal. (2019), concuerdan que el Siregula una
mayor sintesis de arginina y metionina a nivel
transcripcional; con ello se justifica los altos niveles
de putrescina y espermidina en una linea tolerante
de tomate (Zhang et al., 2015). Las poliaminas

participan en diferentes procesos, desde la
regulacién de ciertos canales ibnicos 'y
transportadores de la membrana plasmatica,
regulan la homeostasis de K*/Na*, pueden actuar
directamente como antioxidantes o bien activar las
enzimas antioxidantes; tal respuesta puede ser
dependiente del genotipo (Yin et al., 2019).
También interactian con los acidos nucleicos,
fosfolipidos de membrana y componentes de la
pared celular activando o estabilizando estas
moléculas (Sicilia et al., 2019). Pueden funcionar
como mensajeros secundarios; la espermidina
induce las respuestas de defensa de tomate al
estrés salino-alcalino, a través de la estimulacion
de enzimas que participan en diferentes vias, como
de energia, metabolismo de proteinas vy
aminodcidos y traduccién de sefiales (Zhang et al.,
2015).

Disponibilidad de nutrientes

Desde el exterior de la planta, el Na* dificulta la
entrada de K* e internamente reduce el potencial
de la membrana celular para luego facilitar la
entrada del CI- (Tuteja, 2007). La alta concentracion
de Na* induce una competencia con el Ca?,
estableciendo un punto critico para las vias de
sefalizacién y las diversas funciones celulares
dependientes de Ca? (Emami et al., 2019). La
disponibilidad de los iones de Ca?* es critica para la
restauracion de la integridad de la pared celular; de
ello depende el establecimiento de enlaces
cruzados de pectina (Feng et al., 2018). Las altas
concentraciones de Na*en raices (362%) y brotes
(286%) de arroz causaron una reduccion del
contenido de K* en raices (54%) y brotes (49%),
estableciendo una correlacion positiva con el

reducido crecimiento de las plantas (Das et al.,
2019). La falta de K* incide negativamente en
diferentes procesos, como el funcionamiento de los
estomas, el equilibrio osmético y la actividad
catalitica de algunas enzimas (Tuteja, 2007).

El mantenimiento de la homeostasis de K*y Na*
mediada por la via SOS (del inglés Salt Overly
Sensitive) se correlaciona con la tolerancia al
estrés salino (Nutan et al., 2018); esta via consta
de tres componentes, SOS3, una proteina similar a
calcineurina B (CBL, sensor de calcio), detecta los
cambios en los niveles de Ca?* citosdlico y traduce
las sefiales aguas abajo; SOS2 (proteina cinasa
serina/treonina o cinasa que interactta con CBL
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(CIPK) y SOS1 (antiportador de Na*/H*). SOS3-
SOS2 forman un complejo para fosforilar
directamente en el extremo C-terminal de SOS1 e
iniciar su actividad antiportador excluyendo el Na*
hacia las vacuolas (Yang et al., 2019). El papel del
Si en la absorcion y biodisponibilidad de
micronutrientes permite el mantenimiento de tal
via.

Rady et al. (2018) mencionan que el Si aplicado de
forma foliar en plantas de cebolla revirtid el
desequilibrio de nutrientes de N, P, K y la baja
relacion de K*/Na* causado por la salinidad.
Recientemente, Khan et al. (2020) también
reportaron resultados similares en P. dactylifera;
los niveles de K, Ca y magnesio (Mg) aumentaron
en raices y brotes; al igual que en trigo, el Si
propicié un mayor contenido de K, Ca y Mg (Javaid
et al., 2019). El complemento de Si en los
nutrientes también puede aprovecharse para
mejorar la calidad de los cultivos, como lo
mencionan D’Imperio et al. (2018); la aplicacién de
50 mM de NaCl y 36 mM de Si mejord
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significativamente los niveles de K, hierro (Fe),
cobre (Cu) y manganeso (Mn) y la calidad visual de
la planta de achicoria (Cichorium intybus), que bien
podria explotarse para la comercializaciéon de
cultivos biofortificados. Sin embargo, es importante
resaltar que la respuesta de las plantas al Si varia
incluso entre especies; el pretratamiento de Si en
esparrago (Asparagus officinalis L.) sometido a
salinidad mostré una relacion negativa con la
absorcién de fésforo y una relacion positiva con Ca,
pero curiosamente aumentd los niveles de Na*y no
mostré ningun efecto en los niveles de CI- en el
follaje; la produccién de materia seca en follaje no
fue afectada negativamente (Jauregui, 2018); en
tomate  (Solanum  lycopersicum, Mil.  Cv.
Moneymaker) se observaron resultados similares;
las plantas tratadas con Si acumularon mayor
cantidad de Na* y CI, pero estas presentaron
mayor contenido de agua en comparacioén con las
plantas sin Si; con estos resultados se atribuye que
el Si actia manteniendo el contenido de agua y una
dilucién de las sales, de esta manera protege los
tejidos del estrés osmatico (Romero-Aranda et al.,
2006).

Internalizacion y distribucion de silicio en las células

Una posible explicacién del papel de Si para limitar
el movimiento de los iones salinos se basa en la
suberizacion de la exodermis vy la lignificacién que
posiblemente obstruye el paso de estos iones; el Si
induce una competencia con la lignificacién en
trigo, lo que contribuye a la fuerza e hidrofobicidad
en las paredes celulares (Shietal., 2013). También
se sabe que el Si induce cambios en las barreras
de difusion; el Si aumenté el espesor de la pared
celular de la endodermis, exodermis y metaxilema
de arroz; la endodermis fortificada causa un cuello
de botella para la difusion de iones de Na*, el
periciclo y los vasos del xilema pueden contribuir a
esta funcién (Duan et al., 2013; Krishnamurthy et
al., 2014). Javaid et al. (2019) mencionan que la
deposicion de silicio en trigo sucede principalmente
en las células epidérmicas de las raices y en hojas
en las células epidérmicas, corticales y vasculares.

La entrada del Si en las células de la raiz depende
de transportadores especificos; en el subgrupo
NIP-IIl (proteinas intrinsecas similares a nodulina

26) de las acuaporinas, en cultivos como arroz
(OsLsi1, OsLsi2, OsLsi6), soya (Glycine max L.),
pepino, entre otros, es donde se han encontrado
dichos transportadores. Estas proteinas conservan
dos motivos NPA (asparagina, prolina y alanina)
espaciados con 108 aminoéacidos y los filtros de
selectividad ar/R (aromatico/arginina) con residuos
de GSGR, caracteristicos y necesarios para la
permeabilidad a Si (Deshmukh et al., 2015; Feng et
al., 2007). Los transportadores de Si en cebada
(HvLsi1) y maiz (ZmLsi1) se encuentran en las
células epidérmicas, hipodérmicas y corticales de
laraiz (Feng et al., 2007; Sahebi et al., 2015; Mitani
et al., 2009). OsLsi1 se localiza en la membrana
plasmatica, tanto de la exodermis como de la
endodermis de la raiz con una polaridad hacia el
lado distal de ambas, al igual que OsLsi2, pero con
una polaridad hacia el lado proximal (Feng et al.,
2007). Se sugiere que las plantas que tienen al
menos un transportador putativo deberian
acumular al menos el 1% de Si con base a peso
seco (Deshmukh et al., 2015). Sin embargo, la alta
variacién del nimero de intrones de los NIP se
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correlaciona con su alta vulnerabilidad a las fuerzas
evolutivas (Shivaraj et al., 2019), lo que ha dado
lugar a la clasificacién de las plantas en
acumuladoras y no acumuladoras de Si.

Aproximadamente el 90% de Si absorbido por las
raices de arroz es traslocado a los brotes; la
distribucidn hacia la panicula, espiguillas, raquis y
pedunculo depende de tres transportadores de
eflujo, Lsi6, Lsi2 y Lsi3, que se expresan altamente
en el nodo I, misma que conecta con la hoja
bandera y la panicula (Yamaji et al., 2015; Yamaji
and Feng, 2009). El Si conducido en las EVB
(haces vasculares agrandados) del xilema es
absorbido por Lsi6 y movilizado hacia la siguiente
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capa celular, donde posteriormente es liberado en
los espacios apoplasticos del parénquima por Lsi2;
una parte de este Si es transferida a DVB (haces
vasculares difusos) por via apoplastica y el resto es
movido al parénquima a través de los
plasmodesmos y liberado a DVB por Lsi3. La
cooperacion de estos tres transportadores es
necesaria para la distribucién hacia las paniculas y
posteriormente hacia la cascarilla de arroz (Yamaji
et al., 2015; Yamaji and Feng, 2009). La
acumulacién de Si en las cascarillas del grano
otorga ventajas en la proteccion de las paniculas,
previene la pérdida de agua en exceso y reduce la
infeccién por hongos (Yamaji and Feng, 2009).

Observaciones finales

A pesar de que el Si no es considerado como un
nutriente esencial, su presencia estimula la
capacidad de las plantas para crecer en
condiciones de estrés a través de la mejora de las
actividades  fisioldgicas, bioquimicas y
componentes estructurales (Khan et al., 2020). El
Si actua protegiendo el PSIl y los pigmentos
fotosintéticos que finalmente mejoran la tasa
fotosintética y la produccidn de foto asimilados para
la acumulacion de biomasa (Zhang et al., 2018). Se
le atribuye el rol de mejorar la capacidad de
tolerancia a salinidad al estimular la actividad de los
antioxidantes enzimaticos y no enzimaticos. La
coordinacion eficiente de todas las actividades
metabdlicas es la base para el correcto
funcionamiento de las células. La variacion en la
localizacion 'y expresién de los diferentes
transportadores de Si, asi como la estructura
misma de las proteinas puede limitar la

permeabilidad de las células al Si, asi como las
respuestas variables de cada cultivo al Si; el vasto
andlisis de estos transportadores en arroz, es un
punto de partida para el estudio y mejoramiento de
otros cultivos de interés agricola. Existe suficiente
evidencia en cultivos como el arroz, trigo, tomate,
cebolla, chile, etc. para considerar el Si como una
alternativa complementaria en los sistemas
agricolas, donde el Si, a través de la estimulacién
del sistema antioxidante, la via fotosintética, la
estimulacion de sintesis de poliaminas y su papel
para mantener la homeostasis idnica, absorcion y
micro distribucién de los nutrientes permite a estos
cultivos mantener rendimientos aceptables cuando
las condiciones desfavorables muchas veces
merman la produccién.
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