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RESUMEN

Los mijos son apreciados por su valor nutricional y su potencial en las zonas aridas y marginales. Dada la
importancia econémica del mijo y su capacidad para acumular silicio (Si), sirve como modelo para estudiar y
dilucidar los mecanismos de tolerancia al estrés mediadas por el Si. Recientes estudios destacan que el Si tiene
efectos positivos en la germinacién de las semillas y vigor de las plantulas de mijo; estimula el sistema antioxidante
para mantener el estado redox, mejora la absorcion y distribucién de nutrientes durante el estrés y activa la via de
las fitohormonas relacionados con la defensa (JA-acido jasmonico, SA-acido salicilico y ET-etileno) contra ataque
de herbivoros. Los mecanismos de defensa de barrera fisica y quimica inducida por el Si estan determinados por
la presencia de genes transportadores de Si (Lsi1, Lsi2, Lsi3 y Lsi6) y su expresion diferencial en los diferentes
ambientes de crecimiento.
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SUMMARY

Millets are appreciated for their nutritional value and their potential in arid and marginal areas. Given the economic
importance of millet and its ability to accumulate silicon (Si), it serves as a model to study and elucidate the
mechanisms of stress tolerance mediated by Si. Recent studies highlight that Si has positive effects on seed
germination and vigor of millet seedlings; stimulates the antioxidant system to maintain the redox state, improves
the absorption and distribution of nutrients during stress and activates the defense-related phytohormones pathway
(JA-jasmonic acid, SA-salicylic acid and ET-ethylene) against attack by herbivores . The physical and chemical
barrier defense mechanisms induced by Si are determined by the presence of Si transporter genes (Lsi1, Lsi2, Lsi3
and Lsi6) and their differential expression in different growth environments.
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INTRODUCCION

Los mijos se han mantenido como un componente tradicional y estratégico en las zonas propensas a la sequia
para su consumo en grano y el uso de residuos para la alimentacion del ganado (Jadhao and Rout, 2020; Sandhya
et al., 2020). El mijo es uno de los cereales de verano mas antiguo en la agricultura, el renovado interés por la
explotacion de los mijos se centra en razones de salud y el desarrollo de una agricultura sostenible (Kalinova and
Moudry, 2006). Los granos de mijo son fuente de aminoacidos como la metionina, cisteina y lisina; la cubierta del
grano es rico en calcio y hierro, es fuente de fibra y de compuestos fendlicos con propiedades potenciales para la
salud (Sandhya et al., 2020). EI contenido proteico de grano de mijo es similar al trigo, habiendo genotipos que
llegan a tener el 17% de proteina; el valor biolégico de los mijos esta al nivel de otros granos como el frijol
(Phaseolus vulgaris L.) y el trigo (Triticun aestivum L. (Kalinova and Moudry, 2006; Wiedemair et al., 2020).

El silicio (Si) es uno de los elementos mas abundantes en la corteza terrestre, numerosos estudios sefialan los
beneficios del Si en las plantas para mitigar los efectos de diferentes estreses (Al Murad et al., 2020). En trigo, el
Si mejoro la tolerancia a la salinidad a través de la mejora de los componentes del sistema fotosintético, es decir,
la conductancia estomatica, contenido de clorofila y tasa fotosintética, tales efectos se atribuyen a la inhibicion en
la absorcién de iones de Na*y Cl, y mejor absorcion de K* mediada por el Si (Javaid et al., 2019). En maiz el Si
aumento el grosor de las células epidérmicas, la densidad estomética y el didmetro de las células buliformes, asi
como también la conductancia estomatica y el contenido relativo de agua de las plantas sometidas a estrés por
déficit hidrico, la deposicion de Si en las células limita la perdida de agua a través de una menor transpiracién; la
turgencia de las células eleva la probabilidad de apertura de los estomas y por lo tanto el mantenimiento del
intercambio gaseoso (Marques et al., 2022; Javaid et al., 2019).

El mijo africano (Eleusine coracana) es capaz de acumular Si por encima del 2% (Mundada et al., 2021). La
acumulacién de Si ocurre principalmente en glumas de mijo y en menor cantidad en los granos (Sandhya et al.,
2020). El Si provee beneficios a las semillas al mejorar el porcentaje de germinacion y el vigor de las plantulas
(Deepak et al., 2008). En las plantas de mijo el Si regulo la actividad del superoxido dismutasa (SOD) y la
peroxidasa (POD) que actian en el mantenimiento del estado redox (Jadhao and Rout, 2020b). La acumulacion de
Si en plantas esta gobernada por los genes transportadores de Si, los genes Low silicon (Lsi1, Lsi2, Lsi3 y Lsi6)
son los mas caracterizados en arroz (Oriza sativa L.), OsLsi1 y OsLsi2 participa en la absorcion y descarga de Si
en laraiz y OsLsi6 en conjunto con OsLsi3 estan involucrados en la distribucién de Si en los brotes (Ma et al., 2006;
Ma et al., 2007; Yamaji et al., 2008). Recientemente los transportadores de Si de mijo (Lsi1, Lsi2, Lsi3 y Lsi6) fueron
identificados y estas comparten gran similitud con los transportadores de Si de arroz, mijo cola de zorro (Setaria
italica L.) y cebada (Hordeum vulgare L.) (Mundada et al., 2021; Jadhao et al., 2020). La presente revisién pretende
analizar y exponer el papel del Si en la mejora de los rasgos fisioldgicos y bioquimicos de mijo relacionadas con la
productividad y el sistema de defensa de mijo frente al estrés bidtico y abiético.

Transportadores de Si en mijo: Lsi1, Lsi2, Lsi3 y Lsi6

Las proteinas intrinsecas similares a NOD26 (NIP) de la familia de acuaporinas forman canales en la membrana
que facilitan el transporte de agua y/o solutos sin carga, la especificidad para el transporte del sustrato esta
determinada por la presencia de los motivos NPA (Asparragina-Prolina-Alanina) y los cuatro amino&cidos que
forman el filtro de selectividad ar/R (arginina/aromatica) para el poro central del canal (Shivaraj et al., 2019);
filogenéticamente la subfamilia NIP se divide en tres subgrupos: NIP-I, NIPIl y NIP-IIl, en este ultimo es donde se
han encontrado los transportadores de Si en plantas como el arroz, soya (Glicine max L.) 'y pepino (Cucumis
sativus L.) (Deshmukh et al., 2015). El transportador de entrada de Si (EcLsi1) aislado en mijo africano tiene una
secuencia de 299 aminoacidos y un peso molecular de 32.15 kDa, EcLsi1 conserva los dominios NPA y las seis
hélices transmembrana caracteristicos de los transportadores de Si (Jadhao et al., 2020). Mundada et al. (2021)
también identificaron genes transportadores de Si en el transcriptoma de mijo africano, EcoLsi1 codifica para una
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proteina de 293 aminoacidos, al igual que EcLsi1, EcoLsi1 conservaba los dominios NPA con un espaciado
caracteristico de 108 aminoéacidos entre los dominios adyacentes y la presencia de los residuos de GSGR (Glicina-
Serina-Glicina-Arginina) para el filtro de selectividad Ar/R. Los transportadores de Si EcLsi1 y EcolLsi1 se agruparon
filogenéticamente con los transportadores de mijo cola de zorro, maiz (Zea mays L.), sorgo (Sorghum bicolor L.),
arroz y cebada, las cuales pertenecen a la subfamilia de proteinas intrinsecas similares a Nod26 (NIP2-1) que
estan involucradas en el transporte de Si (Jadhao et al., 2020; Mundada et al., 2021).

Los transportadores de Si identificados en mijo africano mostraron caracteristicas similares con el transportador de
Si de arroz, la proteina OsLsi1 tiene una secuencia de 298 aminoacidos, seis dominios transmembrana, los
dominios NPA y los residuos GSGR para el filtro de selectividad (Ma et al., 2006). Aparentemente la selectividad
de los transportadores de Si dependen de caracteres especificos, es decir, los residuos GSGR para el filtro de
selectividad Ar/R, la presencia y distancia de los dominios adyacentes de NPA. La planta de tomate (Solanum
lycopersicum L.) tiene al menos un transportador putativo de Si (SINIP2-1) pero solo llega a acumular hasta un
0.2% de Si; la proteina SINIP2-1 y la proteina CsNIP2-1 de naranja (Citrus sinensis L.) tiene un espaciado de 109
aminodcidos entre los dominios NPA que difiere de la distancia de 108 aminoacidos en los transportadores de Si
de alamo (Populus trichocarpa) (PtNIP2-1, 30 kDa) que si muestran permeabilidad al Si (Deshmukh et al., 2015).
La incapacidad para el transporte de Si de PtNIP2-1 por la delecién y adiccidn de aminoacidos confirma
especificidad de la distancia entre los dominios NPA (Deshmukh et al., 2015).

El transportador de salida de Si (EcLsi2) de mijo africano tiene una secuencia de 473 aminoacidos y un peso
molecular de 50.34 kDa, a diferencia de EcLsi1, EcLsi2 tiene el dominio SPA y 10 hélices transmembrana (Jadhao
et al., 2020). El transportador EcoLsi2 de mijo africano tiene una secuencia de 459 aminoacidos (Mundada et al.,
2021). Otros transportadores de Si, OsLsi2 tiene una longitud de 472 aminoacidos (Ma, 2010), ZmLsi2 y HvLsi2
tienen una longitud de 477 y 474 aminoacidos respectivamente, los tres transportadores comparten la caracteristica
de tener 11 dominios transmembrana (Mitani et al., 2009). EcLsi2 mostro una identidad méxima del 88.6 % con el
transportador de eflujo de Si de S. italica (LSI2); Lsi2 de mijo africano, de arroz, de maiz y cebada son
transportadores de eflujo de Si que pertenecen a la familia de transportadores de aniones (Jadhao et al., 2020).

En el transcriptoma de mijo africano se recuperaron cuatro homdlogos de transportadores de salida de Si (EcLsi3),
las proteinas predichas mostraron una secuencia de 480-519 aminoacidos y pesos moleculares de 52.05-55.92
kDa, las proteinas tenian el dominio SPA (Jadhao et al., 2020). La proteina EcoLsi3 de mijo africano mostré una
longitud de 493 amino&cidos (Mundada et al., 2021). La proteina OsLsi3 comparte una identidad del 80% de
identidad con OsLsi2 en la secuencia de aminoacidos, ambos tienen actividad de transporte de salida para Si
(Yamaji et al., 2015). EcLsi2 y EcLsi3 mostraron gran similitud con OsLsi2 y OsLsi3 de O. sativa japonica, los dos
transportadores de eflujo de Si de mijo son homélogos entre Siy se presume haber evolucionado a partir de EcLsi1
ylo EcLsi6 o de ambos debido a la duplicacién de genes (Jadhao et al., 2020).

Mas del 90% del Si absorbido en las raices por Lsi1 y Lsi2, es transportado y distribuido al brote por otro
transportador de Si (Lsi6) (Yamaji et al., 2008). El transportador de afluencia de Si (EcLsi6) caracterizada en mijo
tienen una secuencia de 293 aminoacidos y un peso molecular de 31.34 kDa, al igual que EcLsi1, EcLsi6 posee
los dominios NPA y seis hélices transmembranas tipicos de los transportadores de Si (Jadhao et al., 2020). La
proteina EcoLsi6 de mijo africano tiene una secuencia de 273 aminoacidos, EcoLsi6 conserva los dominios NPA,
pero presenta residuos de WVGR para el filtro de selectividad Ar/R (Mundada et al., 2021). La proteina
transportadora de Si de arroz, OsLsi6, tiene una longitud de 298 aminoéacidos y presenta los respectivos dominios
NPA y los residuos GSGR del filtro de selectividad Ar/R (Yamaiji et al., 2008). La alta variacion de numero de
intrones en los genes codificantes de las NIPs se correlaciona con su vulnerabilidad a la evolucion (Shivaraj et al.,
2019). Los residuos GSGR son predominantes en el subgrupo NIP-IIl en plantas superiores, donde se han
encontrado los transportadores de Si de varios cultivos (Deshmukh et al., 2015). Las plantas no acumuladoras de
Si, Arabidopsis taliana, Brassica rapa, Eucalyptus grandis y Physcomitrell patens presentan filtros de selectividad
arlR WIGR, AIGR, FAAR,WVAR y AVAR, las plantas que acumulan moderadamente Si muestran residuos de
ASGR, CSGR y GSGR, y las especies acumuladoras de Si se limitan a los residuos GSGR en el transportador de
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afluencia de Si (Lsi1), en los otros transportadores no se ha informado de ningun residuo particular para la actividad
de transporte de Si (Vatansever et al., 2017).

Las raices captan el Si en forma de &cido silicico y se deposita en la pared celular como un polimero de silice
amorfa hidratada formando capas dobles de silice-cuticula y silice-celulosa (Ma et al., 2006). OsLsi1 y OsLsi2 se
localiza en lado distal y proximal de las células de exodermis y endodermis de la raiz de arroz, ambos participan
en la absorcion de Si en las zonas basales de la raiz (Ma et al., 2006; Yamaji and Ma, 2011). Al igual que EcLsi1y
EcoLsi1 son transportadores de afluencia de Si y EcLsi2 un transportador de eflujo de Si altamente expresados e
involucrados en la absorcion de Si en la raiz de mijo africano (Jadhao et al., 2020; Mundada et al., 2021).

En arroz OsLsi6 se expresa principalmente en vainas y laminas de las hojas, tiene localizacién en las células del
parénquima del xilema con una orientacion polar hacia el vaso (Yamaji et al., 2008). OsLsi6 transfiere el Si desde
los haces vasculares difusos provenientes de las raices hacia los haces vasculares difusos conectados a las
paniculas (Ma and Yamaji, 2015). OsLsi3 es otro transportador de eflujo de Si que se expresan en nudo superior |,
en los nudos inferiores Il y Ill, en el pedinculo (entrenudo 1) y en el raquis de arroz, aparentemente OsLsi6, OsLsi2
y OsLsi3 acttian conjuntamente para la distribucién preferencial de Si en las paniculas y posteriormente una alta
acumulacién de Si en la cascara de arroz (Yamaji et al., 2015). Del mismo modo, la expresién de EcLsi1 y EcoLsi1
en la raiz de mijo denota su participacién en la absorcion de Si, mientras que EcLsi6 y EcoLsi3 posiblemente
contribuye a la redistribucion de Si en tallo y hacia las hojas de mijo, dado que aumenta significativamente sus
niveles de transcripcion en los tallos de mijo en presencia de Si (Jadhao et al., 2020; Mundada et al., 2021).

El silicio compensa los impactos de la sequia

La enmienda con Si en mijo africano tuvo efectos positivos en la germinacién y en los parametros de crecimiento,
es decir, en la longitud de raiz y brote y la relacién raiz/brote, aumento la produccion de biomasa fresca y seca en
plantas sometidas a estrés osmatico; el desarrollo de la raiz permite una mejor conductancia hidraulica y mayor
capacidad de absorcion (Mundada et al., 2021). El Si forma depésitos en la superficie de la raiz, que permite mejorar
las propiedades anatomicas y la absorcién de nutrientes; el Si se une a las células epidérmicas y paredes celulares
contribuyendo a la reticulacion de los componentes de la pared celular (Javaid et al., 2019). En otro estudio, el Si
aumento el rendimiento de grano, peso hectolitrico y rendimiento de paja en varios genotipos de mijo, posiblemente
a través de una mejora en la estructura del dosel de la planta en la etapa de llenado, lo que permiti6 mayor
traslocacion de fotosintatos a los granos (Sandhya et al., 2020). El Si facilita el crecimiento de la raiz y la absorcién
de agua, que permite mantener una alta tasa fotosintética y conductancia estomatica en plantas bajo estrés por
sequia (Patel et al., 2021).

Las plantas de mijo perla sometidas a sequia también mejoraron sus parametros de crecimiento con la fertilizacion
con Si, esta mejora se adjudicé al aumento en el contenido de algunas moléculas como la prolina, acido ascorbico,
contenido de fenoles totales y flavonoides en las hojas de mijo perla, asi como también a la mejora en el contenido
de pigmentos fotosintéticos, contenido de minerales, K, Ca, P y Mg (Hassanein et al., 2017). La mejora de la
tolerancia de mijo a la sequia y salinidad mediada por el Si se atribuye a la actividad de las enzimas antioxidantes
como la catalasa (CAT), peroxidasa (POD) y el contenido de prolina (Basilio-Apolinar et al., 2021). Sandhya et al.
(2020) también indicaron, que el tratamiento de Si mejoro el contenido de Ca y P en plantas de mijo. Uno de los
mecanismos de accion del Si es la alteracion de la absorcion y la microdistribucién de iones, que es decisivo la
homeostasis ionica (Javaid et al., 2019). Los micro y macronutrientes son esenciales para los componentes basicos
de las plantas, los iones de Na*, K* y Ca* estan involucrados en el ajuste osmético, el K* es clave en la regulacién
del potencial hidrico, la apertura de los estomas, la estabilidad de la membrana y la actividad de algunas enzimas;
el Ca?* como mensajero secundario media la accién de diversas fitohormonas; el Mg?* es esencial en el proceso
de la fotosintesis y participa en el crecimiento de raices en condiciones de estrés (Patel et al., 2021; Soundararajan
etal., 2017).

Mundada et al. (2021) también reportaron un aumento en el contenido de glicina betaina y prolina en mijo dedo con
el tratamiento de Si; de igual forma, en plantas de mani se reportd un aumento significativo en el contenido de
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polifenoles con el tratamiento de Si (Patel et al., 2021); el Si aminoro los impactos de la sequia en las plantas de
mijo a través de la acumulacién de osmolitos y compuestos fendlicos. Los polifenoles se consideran antioxidantes
no enzimaticos, funcionan como sustrato para la POD en la eliminacidn de peroxido de hidrogeno (H20-), ademés
de su papel como osmoprotector (Patel et al., 2021). El Si actta en el mantenimiento del sistema antioxidante y la
estabilidad de los componentes de la estructura celular. El tratamiento de Si en plantas de mijo sin estrés disminuyo
el contenido de MDA (malondialdehido), un indicativo del estrés oxidativo (Jadhao and Rout, 2020b). De igual
manera en las plantas de mijo sometidas a estrés osmético, el tratamiento de Si disminuyo hasta un 60% el
contenido de MDA, lo que estimaria un menor dafio en la membrana por la peroxidacién de lipidos que podria
deberse a la actividad de las enzimas antioxidantes (SOD, CAT y APX-ascorbato peroxidasa) mediadas por el Si
(Mundada et al., 2021); el Si podria estar promoviendo la actividad de APX a nivel transcripcional como lo indica
(Soundararajan et al., 2017).

Silicio y acidos grasos

Los lipidos cumplen un papel importante en la tolerancia al estrés en las plantas, la aplicacién de Si en mijo africano
sometido a estrés osmotico causo una regulacién positiva de los genes implicados en la via del glucolisis, la
degradacién de la glucosa se desviaba a la acumulacién de acetil CoA (Mundada et al., 2020). La acetil-CoA
carboxilasa, precursora en la sintesis de acidos grasos y la glicerol-3-fosfato deshidrogenasa (GPDH)(NAD*) una
de las principales enzimas de enlace entre el metabolismo de carbohidratos y la biosintesis de lipidos recuperaron
su expresion con el tratamiento de Si en plantas sometidas a salinidad (Soundararajan et al., 2017). La conversion
de oxalacetato a fosfoenolpiruvato y el catabolismo de algunos aminoécidos (triptéfano, alanina, glicina, serina,
cisteina, aspartato y arginina) conducen ala biosintesis de acetil CoA, la regulacion positiva de los genes implicados
en estas vias indica que el Si mejoro las reservas de acetil CoA en plantas mijo para la biosintesis de lipidos,
apoyandose en el hecho de que los niveles de &cidos grasos saturados (&cido estearico y acido miristico) e
insaturados (acido linolénico (C18:3)) aumentaron significativamente su contenido,en plantas tratadas con Si
(Mundada et al., 2020).

Fitohormonas

El Si también influye en las vias de las fitohormonas en plantas sometidas a sequia; el Si promovid la biosintesis
de &cido jasménico (JA) en mijo cultivado en estrés osmético a través de la via del &cido linolénico, el andlisis del
transcriptoma y el metaboloma confirmaron la correlacidn entre el contenido de &cido linolénico v la biosintesis de
JA (Mundada et al., 2020). En plantas de mani se observo un comportamiento similar, el contenido de &cido
salicilico (SA) y JA aumentaron significativamente con el tratamiento de Si, el SA podria actuar en el mantenimiento
de la integridad de la membrana mediante la modulacién de la defensa antioxidante (Patel et al., 2021) y el JA se
activa en respuesta al estrés abiético, incluida la sequia, este promueve la silicificacion de la hoja (Gulzar et al.,
2021). Las fitohormonas como el SA, JA 'y etileno (ET) juegan un papel en la orquestacion de las respuestas de
defensa de las plantas al ataque de herbivoros; la infestacion con barrenador rosado de tallo (Sesamia inferens
Walker.) en mijo llevo a la expresiéon de los genes que codifican para la S-adenosil-L-metionina (SAM), la
Fenilalanina amonio liasa (PAL) y la lipoxigenasa (LOX) que estén involucradas en las vias de ET, SAy JA (Jadhao
et al., 2020; Jadhao and Rout, 2020b). El etileno actia sinérgicamente con el &cido jasménico para regular las
repuesta de defensa de las plantas al ataque de insectos herbivoros (Jadhao et al., 2020).

Acumulacion de Si

La deposicion de Si en las células de los diferentes tejidos de la planta mejora la fuerza y rigidez, por lo tanto,
confiere mayor resistencia a las plantas a diversos tipos de estrés (Yamaji et al., 2008). El grado de acumulacion
de Si en las plantas esta en funcion de su capacidad para absorber el Si que esta gobernada por los genes
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transportadores de Si (Jadhao et al., 2020). El contenido de Si en las plantas varia ampliamente entre especies, e
incluso dentro de la misma especie, las variedades de mijo resistentes a Magnaporthe grisea acumularon mas Si
que las variedades susceptibles, el Si se acumuld principalmente en glumas, paja y granos de mijo (Sandhya et al.,
2020). El cultivar de mijo perla tolerante a Sclerospora graminicola acumulo 82 mg/g PS en las hojas, que fue
estadisticamente superior al genotipo susceptible (31 mg/g PS) (Deepak et al., 2008). El tratamiento de Si en mijo
africano aumento significativamente el contenido de Si en comparacion con el testigo, encontrdndose mayor
contenido en raices (16.78 ug/g PS), seguido de la hoja (16.43 ug/ g PS) y tallo (15.88 ug/g PS) (Jadhao et al.,
2020). Jadhao et al. (2020) indicaron que, el contenido de Si en mijo africano se correlaciono negativamente con
el porcentaje de éxito de perforacién del barrenador rosado de tallo en los tallos de mijo. La presencia de un estrés
biético aumenta la silicificacion de las células de la vaina de la hoja, lo que otorga una mayor resistencia fisica
(Jadhao and Rout, 2020b).

En plantulas de mijo africano sometidas a estrés osmético, el Si se acumulé principalmente en hojas y en menor
porcentaje en raices; los efectos benéficos del Si podrian estar directamente relacionado con el Si acumulado, las
plantas sometidas a estrés osmotico acumularon hasta el 7.55% de Si mientras que plantas sin estrés acumularon
solo el 4.76% de Si (Mundada et al., 2021). Basilio-Apolinar et al. (2021) también indicaron que el factor ambiente
influye en la acumulacion de Si en plantas de mijo, las plantas sometidas a sequia tuvieron mayor contenido de Si
en comparacion con las plantas bien irrigadas; y las plantas sometidas a estrés salino mostraron menor contenido
de Si en comparacion con las plantas sometidas a sequia y bien irrigadas, consistente con lo reportado por Ali et
al. (2012), las plantas de trigo cultivado en ambientes salino mostraron menor contenido de Si en comparacion con
las plantas cultivadas en ambiente no salino. Jadhao and Rout, (2020) encontraron que el contenido de Si en hojas
y tallos de mijo tenia una correlacién positiva significativa con la altura de la planta, la longitud de raiz, el contenido
de biomasa de tallo y raiz, el nimero de hojas, el contenido de clorofila y contenido de carotenoides; la mejora los
componentes fisiolégicos y los componentes del sistema fotosintético mediadas por el Si podria mejorar el
rendimiento y calidad fisiologica de las semillas de plantas de mijo, a través un mayor nimero de semillas por planta
y peso de semillas (Basilio-Apolinar et al. 2021)

Silicio y estrés bidtico

La pared celular cumple la importante funcién de percibir los cambios ambientales para posteriormente
desencadenar las vias de sefalizacion. Se sugiere que los organosilicicos de la pared celular pueden alterar la
biosintesis, las estructuras y las funciones de la pared celular; los posibles ligando del Si en la pared celular son la
pectina, lignina y la hemicelulosa (Sheng and Chen, 2020). La formacion de los complejos de Si-fendlicos
promueven la sintesis de la pared celular secundaria (Sheng and Chen, 2020). La acumulacion de Si en los tejidos
vegetales estad directamente relacionado con el mecanismo de barrera fisica e indirectamente en la induccién
defensa quimica al estrés (Jadhao et al., 2020). Varios estudios ya han reportado el rol del Si en tolerancia de las
plantas al ataque de insectos y hongos. El tratamiento de Si en mijo africano disminuyo la incidencia del barrenador
rosado del tallo; (Sandhya et al., 2020) también indicaron que el tratamiento de Si disminuyo la incidencia de la
enfermedad del afiublo causado por M. grisea. En mijo africano, el menor porcentaje de perforacién de los tallos
causada por larvas de barrenador rosado del tallo probablemente fue por el desgate de las piezas bucales del
insecto 0 a la menor digestibilidad del alimento en la dieta de los insectos (Jadhao Rout, 2020; Jadhao et al., 2020).
El Si aumenta la abrasividad de los tejidos de la planta y disminuye la digestibilidad del follaje (Gulzar et al., 2021).

El patron de acumulacion de Si en mijo perla condujo a una mayor resistencia a S. graminicola al disminuir hasta
en un 78% la incidencia de la enfermedad, ademéas se detectd un alto contenido de glicoproteinas ricos en
hidroxiprolina (0.57 mg/mg), el Si parece fortalecer la pared celular con proteinas relacionadas con la patogénesis
(PR) asociadas a la pared celular que a su vez resulta en la silicificacion del &cido silicico (Deepak et al., 2008). El
Si activa la transcripcién de relacionados con el metabolismo de lignina y la suberina (acetiltransferasa,
transportador de ABC y POD), que proporciona resistencia mecanica al ataque de insectos y hongos (Fleck et al.,
2011).
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Los genes transportadores de Si de mijo son altamente inducidos por el Si y el barrenador rosado del tallo, la
expresion diferencial de EcLsi1 en la raiz y EcLsi6 en tallo de mijo indica el papel activo en la absorcién y
distribucién de Si durante la infestacion y que este podria ser crucial para el mecanismo de defensa (Jadhao et al.,
2020). El Si activa la defensa quimica dependiente de fitohormonas, los altos niveles de transcripcion de los genes
de EcSAMy EcPAL y EcLOX en tallos y raices de plantas infestadas con barrenador de tallo indica que el Si podria
estd induciendo defensas sinérgicas dependientes de ET, SA y JA (Jadhao et al., 2020). La activacion de las vias
de SA 'y JA conducen a la acumulacién de proteinas PR, que minimiza la caga de patdégenos (Gulzar et al., 2021).
En tomate infestadas con Alternaria solani y tratadas con Si, hubo una regulacion positiva de los genes PR y
factores de transcripcion (PR1, PR2, WRKII genes marcadores de SA; PR3, JERF3, LOXD genes marcadores de
JA) relacionados con la defensa que podrian mejorar la resistencia a Alternaria solani (Gulzar et al., 2021). La PR2
(B-1,3-glucanasa cataliza la hidrolisis de los -1,3-glucanos que se encuentran en las paredes celulares de muchos
géneros de hongos, en mijo africano se observo una alta actividad de la B-1,3 glucanasa (Gulzar et al., 2021;
Jadhao and Rout, 2020b).

El estado redox también se ve afectado por el estrés bidtico, el desequilibrio de los niveles de especies reactivas
al oxigeno (EROs) como el cdmo el anién perdxido, H20; y el radical hidroxilo inducido comprometen la integridad
y estabilidad de la membrana y de las macromoléculas, el Si actua en el sistema antioxidante a través de la
estimulacion de la actividad de las enzimas como la SOD, CAT, POD y el aumento en el contenido fenolico en mijo
infestado con barrenador rosado del tallo para minimizar el estrés oxidativo causado por las EROs (Jadhao and
Rout, 2020b; Gulzar et al., 2021). Los compuestos fendlicos ademas de actuar como antioxidantes también juegan
un papel directo en el crecimiento y la alimentacion de los insectos (Jadhao and Rout, 2020b).

CONCLUSIONES

El mijo es capaz de acumular Siy obtener beneficios del elemento, la absorcion de Si en las raices de mijo esta
mediada por transportadores Lsi1 y Lsi2; mientras que la distribucion del Si hacia los brotes depende de Lsi3 y
Lsi6. La actividad de transporte de Lsi1 se requiere de la presencia de dominios NPA y un espaciado especifico de
108 aminoé&cidos entre estas y de residuos GSGR para el filtro de selectividad ar/R. El Si absorbido por las raices
se distribuye y se polimeriza en los diferentes tejidos de la planta, de esta forma otorga un mecanismo de defensa
de barrera fisica, y un mecanismo de defensa quimica mediante la estimulacién del sistema antioxidante, la
acumulacién de compuestos fendlicos y prolina que actian como antioxidantes o como osmoprotectores; el
manteniendo de la homeostasis ionica y la biosintesis de acidos grasos mediadas por el Si juegan un papel
importante en la tolerancia de mijo al estrés abittico. El papel del Si en la mejora de la tolerancia al estrés biodtico
se basa en el mecanismo de barrera fisica y la activacion de la via de las fitohormonas como el JA, SAy ET. Los
hallazgos de los diferentes estudios expuestos en esta revision reafirman la contribucion del Si para mejorar el
crecimiento y productividad del mijo.
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