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Resumen: Los nanomateriales (NMS)
pueden provocar alteraciones en la fisiologia
y bioquimica de las plantas al interferir en su
metabolismo celular mediante la generacién
de especies reactivas de oxigeno (ROS por
sus siglas en inglés). Generalmente todos los
factores bidticos y abiodticos provocan estrés
oxidativo en las plantas, pudiendo danar
los componentes de las células e inactivar
sus funciones. Las plantas continuamente
producen ROS en sus diferentes organelos
celulares, pero estan siendo continuamente
removidas por un complejo sistema
antioxidante en el que participan enzimas,
proteinas y metabolitos que permiten
mantener la  homeostasis celular. La
produccion de ROS se ha establecido como
uno de los primeros eventos de sefalizacién
bioquimica implicada en la respuesta de la
planta a condiciones de estrés. Por lo que,
la investigacion sobre la interaccion de las
nanoparticulas (NPs) en la modulacién
del sistema de defensa antioxidante de las
plantas, nos puede ayudar a entender como
las NPs participan e interactiian en aspectos
fisiologicos y bioquimicos relacionados con
la fitotoxicidad, genotoxicidad, crecimiento y
desarrollo vegetal. Esta revision bibliografica
de publicaciones selectas y actualizadas sobre
nanotecnologia (NT), tiene como objetivo
poner en perspectiva las sefales involucradas
en la produccion de estrés oxidativo en plantas
cultivadas, debido a la aplicacién de NPs y
de diversos NMS metalicos y derivados del
carbono.

Palabras clave: Nanotecnologia, metabolitos
secundarios, estrés oxidativo, sefializacion.

INTRODUCCION

En el nuevo milenio la nanotecnologia se
ha posicionado como una ciencia que aporta
nuevos materiales a escala nanométrica (1-100
nm). Sus comienzos inician con la primera
publicacion en el 2003 por el Departamento de

Agricultura de los Estados Unidos, en el cual
se revelaba la primera ruta de sintesis el 9 de
septiembre del 2003, incursionandose de esta
forma en la industria agricola y alimentaria
(He et al., 2019).

La investigacion desarrollada sobre
este tema se debe a que la NT cuenta con
diferentes  propiedades  fisicoquimicas,
los cuales tienen una gran cantidad de
aplicaciones en electréonica (Pandey, 2022),
foténica, cosméticos, energéticos (Mehmood
et al., 2022), medicina, biotecnologia (Kazemi
et al., 2022), asi como en la agricultura
tradicional y sustentable (Arora et al,
2022). En la agricultura del siglo XXI la
NT permite sintetizar NPs por métodos
quimicos, fisicos y bioldgicos que se pueden
emplearse como nanofertilizantes (Beig et al.,
2022), nanoplaguicidas (Rodriguez-Torres,
2023), nanosensores (Tiwari et al., 2023) y
promotores de crecimiento de las plantas
(Gulzar y Mazumder, 2022).

El reporte de Marslin et al. (2017) sefala
que las NPs suministradas a las plantas alteran
su metabolismo secundario provocando
diferentes respuestas bioquimicas, incluyendo
la producciéon de especies reactivas de
oxigeno (ROS) producidas entre otras cosas
por efectos de estrés bidtico y abidtico
(Abdelsalam et al., 2023) que dependiendo
de su concentracién y permanencia dentro
del complejo celular, pueden derivar en
una estimulacion del crecimiento vegetal, o
interferir en su metabolismo, provocando
alteraciones graves que pueden ocasionar
sintomas de fitotoxicidad, genotoxicidad (Das
et al., 2018) y respuestas toxicogendmicas
(Tang et al.,, 2016).

Generalmente todos los factores bidticos
y abidticos adversos pueden desencadenar
estrés oxidativo en las plantas, lo que puede
llegar a dafiar los componentes de las células e
inactivar sus funciones. Tanto las ROS, como
los radicales libres causan estrés oxidativo a

T — ) -



través de la oxidacion de compuestos celulares
(Mishra et al., 2022).

El estrés oxidativo desencadena reacciones
de sefalizacién y de defensa (Khan et al,
2016), que pueden inducir a la resistencia
sistémica adquirida (RSA), donde el acido
salicilico (SA) opera como una hormona
clave en la inmunidad innata, la resistencia
de tejidos sistémicos y locales ante dafios
bidticos e inclusive la muerte celular y
respuesta hipersensible de las plantas (Ding
y Ding, 2020); o bien, detonar cascadas
metabodlicas que culminen en patrones
valiosos agronémicamente, o promover
condiciones de adaptacion fisiologica por
parte de los cultivos afectados por factores de
estrés bidtico (Thakur, 2013).

En la agricultura se ha comenzado a
investigar la aplicacion de NPs metalicas
para atenuar el efecto de la acumulacion de
cromo en plantas (Ulhassan, et al., 2022), para
usarse como fertilizantes (Ndaba et al., 2022)
y como pesticidas (Malandrakis et al., 2022).
De manera similar NPs derivadas del carbono
han sido usadas en plantas de maiz (Xin et al.,
2022), asi como en plantas de arroz (Liang et
al,, 2018).

Se ha sefalado que con la NT se podra
entender el comportamiento fisioldgico y
bioquimico de las plantas en respuesta a
los factores bioticos y abidticos (Dasgupta
y Ranjan, 2018), lo que podria permitir
formular NMS que puedan suministrarse en
cantidades dptimas, sin provocar fitotoxicidad
y alteracion deletérea en el sistema de defensa
de las plantas, los cuales serian muy dtiles
en la agricultura. Por otro lado, también se
sabe que los NMs son capaces de aportar
beneficios en varias actividades beneficiosas
para el suelo, como lo son el ciclo del N, una
mejor actividad enzimatica e inclusive el
reclutamiento de microbiota benéfica presente
en el suelo (Kalwani et al., 2022)

La aplicacién de NPsCuO fueron capaces

de incorporar bacterias promotoras de
crecimiento (PGPR) como Sphingomonas y
Flavisolibacter en plantas de Salvia miltiorrhiza
(Melissa et al., 2021; Wei et al., 2021). Otro
estudio de Shah et al. (2014) revel6 que las
NPs migran a través del suelo y con esto se
ven afectadas las comunidades microbianas
presentes. La disminucién de determinadas
bacterias como Sphingomonas y Lysobacter
y el aumento de otras como Flavobacterium
y Niastella nos indica que la diferencia en el
movimiento y migracién de las NPs en los
perfiles el suelo, pueden tener un impacto
en la comunidad de bacterias donde los
parametros ambientales son cruciales para
su supervivencia. Con base a lo anterior,
esta revision tiene como objetivo presentar
informacion actualizada y relevante sobre el
uso y efectos observados debido al empleo
de NPs metalicas y derivadas del carbono en
cultivos agricolas, asi como su efecto en el
comportamiento fisioldgico y bioquimico.

APLICACION, ABSORCION Y
TRANSLOCACION DE NPS EN
LAS PLANTAS

Cuando las NPs son aplicadas al follaje
se absorben a través de los estomas y su
translocacion o transporte basipétalo es por el
floema (Lira-Saldivar et al., 2022), pero poco
se sabe acerca de silas NPs al ser internalizadas
y los productos transformados se acumularan
en los tejidos comestibles de las plantas, lo
que puede aumentar la posibilidad de que
NPs metalicas como las de plata ingresen
a las cadenas alimentarias (Huang et al,
2022). Las brechas de conocimiento sobre los
mecanismos detallados de transformacion y
translocacion de NPs de plata (Ag) en la planta
adn limitan nuestra comprension del destino
de Ag en los agrosistemas suelo-planta. La
absorcién, movimiento, translocacién y
fitotoxicidad que ocurre por efecto de las
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nanoparticulas se presenta en la Figura 1.

Las NPs al ser aplicadas al suelo o en el agua
de riego penetran a través de la epidermis de
la raiz y la corteza, posteriormente pasan a
la endodermis y finalmente entran al tejido
conductivo del xilema para ser translocados a
larga distancia hasta las ramas y el follaje de
las plantas (Singh et al., 2018). Las paredes y
membranas celulares actiian como una eficaz
barrera a la entrada de cualquier tipo de
NPs, la efectividad de su entrada y posterior
transporte, esta determinado por el tamafio de
los poros de la pared celular, los cuales estan
en el rango de 5 a 20 nm (Eichert et al., 2008).

Por lo tanto, s6lo NPs de un tamafo
menor al de los poros de la pared celular
pueden pasar con facilidad y penetrar al
citoplasma celular. Sin embargo, los NMS
son considerados un factor de estrés en las
plantas, ya que existe la posibilidad de que
puedan remodelar y modificar la estructura
y constitucion de las membranas, asi como
de la pared celular (Palocci et al., 2017). Sin
embargo, también pueden interactuar con
las membranas celulares alterando canales de
calcio o interactuando con enzimas como la
NAPH oxidasa y modificar la fisiologia de las
plantas (Sosan et al., 2016).

Diversas investigaciones han demostrado
que tanto las NPs derivadas del carbono, como
las metalicas, son capaces de producir estrés
en las plantas, generando un exceso de ROS,
que pueden afectar el contenido de proteinas,
lipidos, carbohidratos y el ADN (Sturikova
et al., 2018). Las NPs alteran la eficiencia
fotosintética, la fluorescencia fotoquimica y el
rendimiento cuantico en las plantas, debido a
las interacciones de estas con los fotosistemas
I y II, en donde las clorofilas transfieren la
energia a las NPs (Rafique et al., 2018; Rico et
al,, 2015).

A su vez, la perturbacion en la actividad
fotosintéticaestraducido comoestrésoxidativo
en plantas, este tipo de estrés provocado por

NPs se ha investigado mediante técnicas que
miden la producciéon de ROS (Khan et al,
2022) como peréxido de hidrégeno (H,O,),
la activacién de los mecanismos de defensa
enzimaticos, la peroxidaciéon lipidica y la
pérdida de electrolitos, entre los efectos mas
importantes que ocurren en las plantas. Sin
embargo, aiin no se entiende completamente
como las propiedades quimicas de las NPs
inducen la produccién de ERO y el dafio de
membranas (Yang et al., 2017).

IMPORTANCIA DE ROS EN LA
SENALIZACION DE PLANTAS

Las especies reactivas de nitrégeno (RNYS)
estan relacionadas con una gran cantidad
de biomoléculas, entre las que destacan las
proteinas, lipidos y acidos nucleicos, debido a
que son los encargados de mediar la actividad
bioldgica del 6xido nitrico (NO) (Petfivalsky
y Luhovd, 2020). Estas biomoléculas y las ROS
desempefian un papel fundamental en los
sistemas dinamicos de sefializacién celular en
las plantas, incluso en condiciones de estrés,
porque estan muy relacionadas para mantener
procesos que involucran la senalizacion celular
y la regulacién en la biosintesis de hormonas.

Durante las ultimas dos décadas,
diversos estudios han avalado la idea de
que estas moléculas pueden actuar como
moléculas de senalizacion intracelular e
intercelular a muy baja concentracién para
controlar el crecimiento y desarrollo de las
plantas, mediante la asociacion simbidtica
y los mecanismos de defensa en respuesta
a condiciones de estrés bidtico y abidtico
(Khan et al.,, 2023). Sin embargo, el aumento
de ROS y RNS en condiciones estresantes
puede provocar dafo celular, retraso en el
crecimiento y retraso en el desarrollo de las
plantas. Como moléculas de senalizacion,
ROS y RNS han ganado gran atencién por
parte de los cientificos y se estan estudiado en
diferentes etapas del desarrollo o ciclo vegetal.
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Figura 1. Representacion esquematica de la absorcion de nanoparticulas, su movimiento por el interior de
las plantas y la fitotoxicidad que pueden causar (Adaptacion de: Rajput et al., 2018).

Sintesis

Figura 2. Las nanoparticulas de 6xidos metalicos pueden tener un efecto dual, ya que poseen accién
antimicrobial, a la vez que pueden mostrar toxicidad en las plantas (Adaptaciéon de: Bhattacharjee et al.,
2022).




Una de las primeras caracteristicas de
la respuesta inmunitaria de las plantas,
es la producciéon de ROS en diferentes
compartimentos subcelulares que regulan la
inmunidad de las plantas. El acido salicilico
(SA) se encuentra presente en el reino vegetal
de manera diferente para cada especie, donde
se requiere del metabolito primario corismato
para su obtencion, los compuestos generados
a partir de su ruta de sintesis, ya sea por la
L-fenilalaninay su precursor el acido benzoico
libre, orto-acido hidroxicinamico o benzoil
glucosa segun la especie vegetal, o a partir del
isocorismato en el cloroplasto (Janda et al,
2020) , son considerados como un regulador
principal de ROS, que mantiene un equilibrio
adecuado, lo cual es crucial para evitar la
sobreacumulacién de ROS que conduce al
estrés oxidativo. Sin embargo, las ROS no solo
actuan aguas abajo de la sefializacion del SA,
sino que también son un componente central
de un ciclo de auto amplificacién que regula
la sefalizacion de SA, asi como el equilibrio
de interaccion entre diferentes fitohormonas
(Lukan y Coll, 2022).

Elaumento deradicaleslibresde ROSyotras
especies oxidativas se producen en el sistema
de la planta por diversos estreses ambientales,
como altas y bajas temperaturas, estrés por
sequia, estrés por luz, infeccion por patdgenos
y deficiencia de nutrientes (Yaqoob et al,
2022). El camino principal del sistema vegetal
para superar este estrés es utilizar metabolitos
primarios y/o involucrar = metabolitos
secundarios, en donde la neutralizacién de
ROS se logra mediante un intrincado sistema
de sefalizacion antioxidante desarrollado por
la célula vegetal.

La colonizacién de plantas en la tierra
como organismos fijos, trajo consigo la
interaccion con diversos factores, con
el paso del tiempo estas interacciones
promovieron adaptaciones que le permitieron
evolucionar y mediante sus células, usar

moléculas de su alrededor como fuente de
energia, logrando asi la supervivencia (Lyu
et al.,, 2021), sin embargo, al modificar estas
interacciones las plantas se ven especialmente
afectadas por los cambios en su entorno vy,
en consecuencia, han desarrollado nuevos
mecanismos de aclimatacion y adaptacion.
Inicialmente considerados subproductos del
metabolismo aero6bico, las ROS han surgido
como las principales moléculas reguladoras
en las plantas y ahora se han establecido
sus funciones en los primeros eventos de
sefializacion iniciados por la perturbacién
metabolica celular y los estimulos ambientales
(Waszczak et al., 2018).

LasROS son formas parcialmente reducidas
de oxigeno atmosférico, como superdxido
radical (O,”), H,O,, oxigeno singlete (‘O,) y
radical hidroxilo (OHe), que son altamente
reactivos y pueden provocar estrés oxidativo
en plantas y otros organismos. Suacumulacién
induce peroxidacion de lipidos, dafo de
membranas y de ADN/ARN, asi como un
desequilibrio metabdlico (Garcia-Gomez et
al., 2017). En el metabolismo aerdbico de las
plantas al utilizar el oxigeno como aceptor
final de electrones se producen las ROS.

En el reporte de Bhattacharjee et al
(2022) se analiza la aplicacion de NPs de
6xidos de metal con énfasis en las actividades
antimicrobianas en la agricultura, y sefalan
como la toxicidad celular causada por la
produccion de ROS afecta el crecimiento,
la morfologia y la viabilidad de las plantas
(Figura 2). Se destaca ain mas el papel de
dos facetas que presentan las NPs de déxido
de plata y cobre, incluidas sus aplicaciones y
efectos antimicrobianos. Ademas, también se
discute el factor que modula la nanotoxicidad
y la inmunomodulacién para la produccion
de citoquinas, sefialando el surgimiento de las
NPs de é6xido de metal como una fitomedicina,
pero advierten del efecto dual de las mismas;
o sea promueven el crecimiento de las plantas,
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pero también pueden causar fitotoxicidad.

Las plantas producen ROS como parte
del metabolismo celular en sus diversos
organelos como mitocondrias, cloroplastos,
peroxisomas, reticulo endoplasmico y en la
membrana plasmatica (Gupta et al., 2016).
Las ROS son continuamente removidas del
tejido de las plantas por un complejo sistema
antioxidante, en el que participan enzimas y
otros metabolitos.

El control de los niveles de oxidantes se
logra mediante la induccién de mecanismos
antioxidantes de defensa que se componen
de metabolitos como el ascorbato (ASC), el
glutation (GSH), el tocoferol, metabolitos
secundarios y limpiadores enzimaticos de
ROS como superdxido dismutasa (SOD),
catalasa (CAT) y peroxidasas (POD) (Kim et
al., 2017; Shen et al., 2018).

El trabajo de Mittler (2017) sefiala que las
ROS funcionan en las células como moléculas
de sefalizacion, pero también se consideran
los subproductos tdxicos inevitables del
metabolismo aerébico. Algunos organismos
muestran tolerancia a niveles extremos de
ROS, lo que destaca la posibilidad de que las
ROS no sean tan tdxicas como se pensaba
anteriormente, ya que recientemente se
demostré que algunos procesos de muerte
celular que originalmente se pensaba que eran
el resultado de la toxicidad directa de las ROS
(es decir, el estrés oxidativo) eran parte de una
via de muerte celular programada/fisiologica,
por lo tanto, las ROS son beneficiosas para
las células, ya que respaldan los procesos
celulares basicos y su viabilidad, siendo el
estrés oxidativo el resultado de una activacién
deliberada de una via fisiologica de muerte
celular.

La generaciéon de ROS se ha establecido
como uno de los primeros eventos de
sefalizacion implicadas en la respuesta de
las plantas al estrés bidtico (Takhur, 2013)
y abidtico (Mizoni et al., 2012). En algunos

casos, cuando el estrés excede el limite de
tolerancia y la capacidad para adaptarse a €I,
puede ocurrir un dafo celular permanente o
incluso la muerte de la planta, aunque antes
las plantas despliegan su mecanismo de
desintoxicacion.

En los dltimos anos se ha producido una
afluencia creciente de nanoplaguicidas en
la agricultura; debido a eso la comprension
de la interaccién entre nanoplaguicidas y/o
nanoformulaciones y plantas comestibles es
crucial para evaluar el impacto potencial de
la NT en el ambiente y los agroecosistemas
(Kumar et al., 2022; Yin et al., 2023). La
formulacién de estos NMs se busca para
mejorar la biodisponibilidad de los pesticidas
convencionales a partir del cambio en la
cinética, mecanismos y vias para eludir la
resistencia y aumentar su eficacia de aplicacion
y absorcién (Mubeen et al., 2023).

En el estudio realizado por Zhao et al.
(2016) se administraron NPs Cu(OH),
mediante aplicaciones foliares a plantas de
lechuga. Los resultados muestran que entre el
97y €1 99% del Cu aplicado fue absorbido por
las hojas y sélo un pequeiio porcentaje (1-3%)
se transloco a través del tejido del floema a la
raiz de una manera similar a como se muestra
en la Figura 3.

La aplicacion del nanocompuesto de
cobre alter6 los niveles de metabolitos
primarios y secundarios en las plantas de
lechuga, afectando los niveles de metabolitos
antioxidantes como el dcido cis-caféico, acido
clorogénico, acido 3,4-dihidroxicinamico,
acido  dehidroascérbico, indicando la
produccion el estrés oxidativo. Sin embargo,
las plantas fueron capaces de tolerar el estrés
causado por el Cu mediante el incremento de
nicotianamina, reportado como un quelante
de metales divalentes y de los principales
precursores de los fitosiderdforos.

La nicotianamina sintetizada a partir
de la S-adenosilmetionina y el catalizador

T —— -



La metabolomica sirve para

dilucidar la respuesta foliar Sistema de defensa
de la lechuga a la exposicion e de antioxidantes
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danado

[+ +]
L
H
NH; 0
Poliaminas :
: | i NH,
0 ) BN A
i o ""A‘/\Yo" HM
: A O TN,
: < T

I
° Detoxificacion

Figura 3. Produccion de especies reactivas de oxigeno (ROS) en plantas de lechuga debido a la aplicaciéon
foliar de nanopesticidas de Cu (OH), (Adaptacién de: Zhao et al., 2016).
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Figura 4. Los nanomateriales metalicos mejoran la tolerancia a factores abidticos como la sequia, salinidad,
metales pesados, altas y bajas temperaturas, etc. (Elaboracion propia).
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sefalizacion (Adaptacion de: Wang et al., 2019).




Figura 6. Plantas de C. annuum sometidas a la aplicaciéon de NPsZnO solas y suplementadas con Ag.

Doénde: A, B, Cy D) formacion de H,0, in situ, A, B, C’ y D’) representacion de crecimiento promedio de

area foliar y A7, B, C” y D”) representacion de crecimiento promedio de drea radicular (Adaptacion de:
Méndez-Argiiello et al. 2016).




nicotianamina sintasa (NASA) indic6 en un
mapeo de 10 genes NAS de maiz la respuesta
a iones de metales pesados como niquel (Ni),
hierro (Fe), cobre (Cu), magnesio (Mn), zinc
(Zn) y cadmio (Cd) (Zhou et al., 2013), lo
anterior indica lo complejo que puede ser
para las plantas mantener el equilibrio de
homeostasis celular a través de la regulacion
metabolica.

IMPLICACIONES DE LOS NMS
EN LA PRODUCCION DE ROS EN
PLANTAS

Los NMs se pueden aplicar a las plantas
por diferentes vias y entrar en las células. En
este trayecto interactian con las diferentes
estructuras celulares como la pared celular,
la membrana celular, diferentes organelos e
incluso con el nucleo, esto induce una serie
de respuestas que van desde la produccion de
ROS, hasta la modificacion de diferentes rutas
metabdlicas, incluyendo la expresion génica
(Judrez-Maldonado, 2023). Este resultado es
el aumento en la producciéon de diferentes
metabolitos secundarios y antioxidantes como
fenoles, flavonoides, alcaloides, carotenoides,
acido ascérbico, etc. Por lo tanto, conocer
el mecanismo de accién de los NMs sobre
el sistema antioxidante de las plantas puede
ser util para planificar estrategias de manejo
para obtener resultados especificos como el
aumento de antioxidantes no enzimaticos que
son utiles no solo para la planta sino también
para la salud humana.

En la agricultura, el estrés abidtico es
uno de los problemas criticos que afectan la
productividad y el rendimiento de los cultivos
(Waadt et al., 2022). Dichos factores de estrés
conducen a la generacion de ROS, dafio a las
membranas y otras actividades metabolicas
de la planta. Para neutralizar los efectos
nocivos del estrés abidtico, se han empleado
varias estrategias que incluyen la utilizacion

de diversos NMs, los cuales estan ganando
popularidad en todo el mundo al ser usados
para proteger el crecimiento de las plantas
contralos tipos de estrés abidtico como sequia,
salinidad, metales pesados, temperaturas
extremas, inundaciones, etc. (Figura 4). Sin
embargo, su comportamiento se ve afectado
por la dosis que se utilizan en la agricultura.
Ademas, ain es necesario comprender la
accion de los NMs en las plantas sometidas a
diversos tipos de estrés (Sarraf et al., 2022).

Los mecanismos toxicos de los NMs para
las plantas dependen de sus caracteristicas
fisicoquimicas, como su  naturaleza,
morfologia, cristalinidad, area superficial de
los tipos involucrados, concentracidn, etc.,
siendo esto ultimo una propiedad definitiva
para que los NMs sean toxicos o no tdéxicos.
Los mecanismos generales de fitotoxicidad
por NMs para las células vegetales son la
inhibicion del crecimiento, la germinacion de
semillas, elalargamiento deraices, lareduccién
de biomasa, la alteracion del numero de hojas
y los cambios en el peso de la biomasa fresca
(Feregrino-Pérez et al., 2023).

Los NMs son considerados un factor de
estrés en las plantas ya que existe la posibilidad
de que puedan modificar la estructura y
constitucion de la pared y membrana celular
(Liu et al, 2013). Diversas investigaciones
han confirmado que las NPs derivadas del
carbon o metdlicas son capaces de producir
estrés en la planta, generando un exceso de
ROS que puede afectar a las proteinas, lipidos,
carbohidratos y al ADN (Zuverza-Mena et al,,
2107); asi como el metabolismo secundario
mediante un estallido oxidativo via ROS
(Marslin et al., 2017).

Por su parte, Wang et al. (2018) senalan
que el exceso de ROS causa oxidacion de
lipidos, dafio en el ADN, proteinas y lesiones
en otros componentes celulares como las
mitocondrias, cloroplastos y peroxisomas
(Figura 5). Algunas NPs metalicas de Cu, Ni,
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Zn, TiO, y o6xido de cerio (CeO,), tienen la
capacidad de producir ROS via reacciones de
Fenton u otras reacciones de 6xido-reduccion,
debido ala capacidad de alternar entre estados
de oxidacion.

Perreault et al. (2010) reportan que las
NPs de 6xido de cobre (CuQO) inhibieron los
rendimientos cuanticos del fotosistema II
en la planta acudtica Lemna gibba, ademas
causaron la extincion de la fluorescencia
asociada con el transporte de electrones. A
través de experimentos in vitro Pariona et
al. (2019) investigaron la eficacia antifungica
contra Fusarium solani, Neofusicoccum sp. y
Fusarium oxysporum.

Aunque la actividad antifingica difiere
para cada especie de hongo, se encontrd
que las NPsCu inducen fuertes cambios
morfoldgicos en el micelio. Ademas, el dafio
de las membranas celulares de los patdgenos
fue revelado por observaciones microscépicas.
Para los tres hongos evaluados, la microscopia
de fluorescencia demostréo la generacién
intracelular de ROS en el micelio. Este trabajo
demuestra que las NPsCu biosintetizadas son
antifungicos contra E solani, Neofusicoccum
sp. y E oxysporum.

Otras NPs tienen efectos contrarios a lo
antes mencionado, ya que pueden disminuir
las concentraciones de H,O, intracelular
y la peroxidacion lipidica, al actuar como
algunas enzimas antioxidantes involucradas
en los sistemas de defensa (Rehana et al.,
2017). Se ha mencionado que las NPs
incrementan la eficiencia de las reacciones de
oxidacién-reduccion, al actuar como centro
de retrasmision de electrones (Mallick et al.,
2006).

Los resultados de Wei y Wang (2013)
demostraron que las NPsCeO,, o6xido de
hierro (Fe,0,) y tetra6xido de cobalto (Co,0,),
generan reacciones que imitan la actividad
de las enzimas catalasa y peroxidasa. Por su
parte, las NPsCeO, y fullerenos demostraron

tener la capacidad de realizar la reaccion de
la superdéxido dismutasa. Sin embargo, la
fitotoxicidad causada por las NPs genera un
comportamiento impredecible e irregular
sobre el estrés oxidativo, el cual depende del
tipo, concentracion, propiedades y medios
de exposicion de las NPs (Foltete et al., 2011;
Song et al,, 2012). Debido a esos resultados,
el efecto y los mecanismos de accion de las
NPs en la modulacion del sistema de defensa
antioxidante en las plantas no estd claro o
totalmente esclarecido.

ESTRES OXIDATIVO EN LAS
PLANTAS DEBIDO A LA
APLICACION DE NPS

La investigacion de Prakash et al. (2022)
demuestra que la suplementacion exdgena de
NPs de ZnO a 25 uM activa mecanismos de
defensa que confieren a las plantulas de arroz
una tolerancia significativa frente al estrés
impuesto por la exposicién de 100 pM de
cromo VI (Cr VI). Ademas, la suplementacion
de este nanofertilizante revirtié los efectos
inhibitorios del Cr VI sobre el crecimiento y
la eficiencia fotosintética. La promocion del
crecimiento se asocid principalmente con
la funcién de las NPsZnO en la induccién
de la actividad de las enzimas antioxidantes
pertenecientes al ciclo ascorbato-glutation
en las plantulas expuestas a Cr, superando
los niveles en el tratamiento control. La
sobreexpresion de estos genes antioxidantes
se correlacioné con la disminucién de
oxidantes como SOR y H O, y el aumento de
los niveles de antioxidantes no enzimaticos
como ascorbato-glutation (AsA) y GSH.

Lainducciéon de ROSluego de interacciones
con NPs se ha observado consistentemente
en todas las especies de plantas. Teniendo en
cuenta el vinculo existente entre las ROS y los
mensajeros de sefalizaciéon secundarios que
conducen a la regulacion transcripcional del
metabolismo secundario, en esta perspectiva
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Marslin etal. (2017) presentaron el argumento
de que las ROS inducidas en las plantas tras
su interaccién con las NPs, probablemente
interfieren con el metabolismo secundario de
las plantas, los cuales desempefan una accién
vital en el rendimiento, la comunicacién y la
adaptacion de las plantas, debido a eso, es de
maxima prioridad una comprension integral
del metabolismo secundario de las plantas
en respuesta al uso y aplicacion de NPs en la
agricultura comercial.

Entre los numerosos reportes que tratan
de explicar el estrés oxidativo generado por la
aplicacion de NPs, el trabajo de Wang (2012)
menciona una acumulacién de H O, en las
hojas de maiz expuestas a la aplicacion de
NPsCeO,, los autores revelan un incremento
en la actividad de la CAT vy ascorbato
peroxidasa para mantener el equilibrio redox;
sin embargo, en plantas de tomate la aplicacion
de NPs de ferrita de cobalto (CoFeO,) provocé
un efecto diferente al inhibir la actividad
enzimatica de la CAT, lo cual se relaciond
con un incremento de ROS en tejidos de las
plantas estudiadas (Lopez et al., 2016).

Aunque las células de plantas estan
equipadas con mecanismos para secuestrar las
ROS, el equilibrio puede ser perturbado bajo
una descarga oxidativa provocada por estrés
abiotico (Majumdar et al., 2014); al respecto
Méndez-Argiiello et al. (2016) realizaron un
experimento para visualizar la produccién
de H,O, en hojas de Capsicum annuum, los
autores concluyeron que la aplicacién foliar
de NPsZnO generaron la produccién de ROS.

Se observo que la produccién de H,O,
ocurrié debido a la aplicaciéon de NPsZnO
y NPsZnO mezcladas con Ag después de
24 h de su aplicacion en plantas de chile,
siendo la aplicacién de NPsZnO + Ag 2.5%
las que mostraron la mayor produccién de
frutos (Figura 6 B, C y D). Sin embargo, se
verific la activacién de enzimas del sistema
antioxidante (CAT, APX), las cuales ayudaron

a disminuir el contenido de H,O, en hojas de
las plantas de C. annuum, resultando en una
mayor produccién de biomasa y crecimiento
radicular (Figura 6 B, C, D, B, C" y D”).

El estrés oxidativo en las plantas puede
interferir con las reacciones bioquimicas y
reducir la fotosintesis e intercambio gaseoso
por la alta produccién de ROS (Adrees et al.,
2015). El exceso de NPs metdlicas causa una
reduccion significativa en el contenido de la
clorofila total de plantas (Rao y Shekhawat,
2014).

El efecto de las NPs metalicas en las plantas
depende principalmente de la duracion del
estrés a las que son sometidas; por ejemplo,
Shaw et al. (2014), después de 10 dias de haber
aplicado las NPs no encontraron cambios
en el contenido de clorofila en las hojas de
avena cuando aplicaron 0.5, 1.0 y 1.5 mg L™
de NPsCu, pero en cambio si observaron una
reduccion significativa del crecimiento de
las plantas a los 20 dias de la aplicacion del
tratamiento.

Ha sido senialado que altas dosis de NPs
provocan fitotoxicidad e inducen estrés
oxidativo, dafio en el ADN y muerte celular,
debido a alteraciones estructurales de la célula
(Ghosh et al., 2016). La presencia de niveles
altos de Zn en suelos se ha reportado como
fitotoxico, esto ocasiona una amplia gama
de anomalias en los parametros fisioldgicos
y bioquimicos de las plantas, actividad
que puede ser cambiante dependiendo la
especie vegetal y su desarrollo; conocer la
informacion sobre la biodisponibilidad del
Zn, la capacidad de unién que presenta con
el suelo y su participacion en la homeostasis y
translocacion en presentaciones nanométricas
podria utilizarse para un a produccién
agricola sustentable a nivel mundial (Kaur y
Garg, 2021).
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MECANISMOS DE INTERACCION
DE NPS CON LAS PLANTAS

Cuando las NPs estan en el suelo, pueden
adsorberse en la superficie de la raiz,
seguidas de su absorcién y movimiento inter/
intracelular en los tejidos de la planta. Las NPs
también pueden ser absorbidas por el follaje
a través de estomas, tricomas y cuticulas,
pero el modo exacto de entrada de las NPs
en las plantas no estd bien documentado. Las
interacciones NPs-planta pueden conducir a
efectos inhibitorios o estimulantes sobre la
germinacion de semillas y el desarrollo de la
planta, dependiendo de las composiciones y
concentraciones en la aplicacion de las NPs
(Khan et al., 2019).

En numerosos casos, la eficiencia de
absorcion de radiacion, la capacidad de
asimilacion de diéxido de carbono (CO,) y el
retraso en el envejecimiento de los cloroplastos
han sido reportados en la respuesta de las
plantas a los tratamientos con NPs, aunque los
mecanismos involucrados en estos procesos
adn estan por estudiar. Los mecanismos de
interaccion entre NPs y las plantas pueden
ser quimicos o fisicos. Las interacciones
quimicas implican la produccién de ROS,
la perturbacién del transporte de iones
de la membrana celular, dafio oxidativo y
peroxidacion de lipidos (Ingle et al., 2014).

Después de la entrada o penetracién en
las células vegetales, las NPs se comportan
como iones metalicos y reaccionan con los
grupos sulfthidrilo y carboxilo alterando la
actividad de las proteinas. Los NMs ejercen
toxicidad indirecta que afecta el crecimiento y
desarrollo de las plantas, y en algunos casos se
genera deficiencia de nutrientes, sin embargo,
dicha fitotoxicidad puede presentarse por las
propiedades inherentes de las NPs y por la
preparacion de las soluciones (Liu y Lal, 2015;
Peralta-Videa et al., 2014).

Las NPs enfrentan diferentes cambios
(sedimentacién, disolucién, aglomeracion,

etc.) durante el periodo de preparacion
de la solucién y la aplicaciéon a las plantas
(Lievonen et al., 2106). Debido a la mayor
area superficial que tienen las NPs, adsorben
facilmente moléculas organicas y iones
inorganicos del medio nutritivo provocando
sintomas de toxicidad incluyendo clorosis y
marchitamiento en las plantas (Wang et al,,
2016).

Por otra parte, durante la interacciéon de
las NPs con las plantas, los dcidos organicos
exudados por las raices disminuyen el pH
del suelo o del sustrato, alterando asi el
suministro de nutrientes (Hossain et al.,
2015). La fitotoxicidad de las NPsAg se ha
evaluado ampliamente en diversos cultivos,
principalmente a nivel morfologico, fisiolégico
y bioquimico. Sin embargo, sélo pocos
estudios han dado importancia a los efectos
del estrés en las plantas a nivel proteémico.

Elreporte de Mirzajanietal. (2014) muestra
los resultados de un estudio proteémico para
entender los efectos de la toxicidad de las
NPsAg en plantas de arroz (Oryza sativa). El
estudio reveld que estas NPs generan estrés
oxidativo, alteran la regulacion del calcio
(Ca’) y tienen efecto en la sefalizacion,
transcripcion y degradacion de proteinas en
las plantas; habiendo destacado los autores
que el incremento de la producciéon de las
proteinas esta relacionado con la defensa que
implica la produccion acelerada de ROS.

Un estudio protedmico de raices de rucula
(Eruca sativa Mill) expuestas a la aplicacion
de NPsAg revelo que causaron cambios en
las proteinas relacionadas con la regulaciéon
Redox, lo que altera la homeostasis celular
(Vannini et al, 2013). La fitotoxicidad
por materiales extrafios es importante en
las plantas, debido a que continuamente
estan sometidas a la aplicacion excesiva de
fertilizantes y pesticidas.

Las NPs por su tamafo pueden causar
mayor acumulacién y fitotoxicidad e inducir
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dafos al nivel celular y molecular. Lin y Xing
(2007 y 2008) senalan que la aplicacion de
NPsZnO en zacate Rye grass (Lolium perenne
L) redujo significativamente la biomasa;
las puntas de las raices se encogieron y las
células corticales y epidermales colapsaron,
indicando que las NPs causaron dafos o
toxicidad. Aunque su modo de accién no
esta totalmente claro, ha sido notorio que
provocan ruptura de membranas, oxidacion
de proteinas, genotoxicidad y produccion de
ROS, lo cual incrementa el estrés oxidativo
provocado por algunos iones como los de
Ag y dafio en la sintesis de proteinas, ADN o
ARN (Golinska et al., 2014).

En los resultados generados por Dutta et al.
(2012) se senala que las NPs y sus iones (Cu,
Ag y Zn) pueden producir radicales libres, lo
que resulta en la induccién de estrés oxidativo
reflejandose en alta producciéon de ROS. Se
ha determinado que las NPsAg se pueden
adherir a la membrana celular, alterando la
permeabilidad y las funciones respiratorias
de la célula. Dichas NPs no solo interactian
con la superficie de las membranas, sino que
también penetran a su interior, interactuando
con los diferentes organelos a nivel del ADN
en el nucleo (Hajipour et al., 2012).

Por otro lado, se ha consignado que
en dosis bajas las NPs poseen un efecto
positivo en la germinacién de semillas y en la
promocion del crecimiento vegetal. Sharma et
al. (2012), reportan que las NPsAg promueven
el crecimiento de plantulas. Ademas, pueden
mejorar la eficiencia de intercambio de
electrones a nivel celular, lo que podria reducir
la formacion de especies ROS (Ghorbanpour
et al,, 2018).

Estudiando el efecto de NPsAg en cultivos
de grano Salama (2012), experimentd con
plantas de frijol y maiz, habiendo observado
que esas NPs incrementan la concentracion de
carbohidratos y contenido de proteina en las
plantas. Por otro lado, NPsTiO, aplicadas al

follaje, causaron un incremento en la actividad
de varias enzimas y promovieron la absorcién
del nitrato, el cual acelerala transformacion del
nitrégeno inorganico a organico, haciéndolo
mas asimilable, reflejandose esto en mayor
crecimiento vegetal (Rezaei et al., 2015).

Aunque no todas las NPs tienen el mismo
efecto en las plantas, Garcia et al. (2011)
sefialan que las NPs de cerio (Ce) fueron
extremadamente tdxicas en un conjunto de
ensayos realizados con diversos cultivos como:
Lactuca sativa, Cucumis sativus, Solanum
lycopersicum,  Spinacia  oleracea,  Allium
porrum 'y C. annuum, habiendo determinado
que en pruebas de germinacién de algunas
semillas se detecté un efecto perjudicial
(fitotoxicidad) al disminuir el porcentaje de
germinacion.

EFECTOS MORFOLOGICOS,
FISIOLOGICOS Y BIOQUIMICOS
DE LAS NPS EN PLANTAS

El andlisis global de fosfoprotedmica
realizado por Guo et al. (2022) identificd
132 proteinas fosforiladas y 173 sitios de
fosforilaciéon en hojas de cebada (Hordeum
vulgare) expuestas a la combinacién de NMs,
que estaban relacionados con la fotosintesis,
la fijaciéon de carbono, el metabolismo del
nitrégeno y el metabolismo de la arginina y
la prolina.

Un anilisis fisiolégico adicional indic6 que
la combinaciéon de NPsZnO y nanoplasticos
caus6 un mayor dafo a los sistemas de
metabolismo de carbohidratos yantioxidantes,
como lo demuestra la disminucién de las
actividades de las peroxidasas apoplasticas
(25.10 - 48.60 %), glutatién reductasa (91.07
- 9494 %) y sacarosa sintasa (53.59 % -
61.19 %) en las raices, asi como un aumento
de la actividad de la invertasa en la pared
celular (12.97 % - 17.61 %) de las hojas, en
comparacion con los tratamientos con NMs

individuales. Estos resultados muestran
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que las modulaciones en la fosforilacion de
proteinas estan estrechamente relacionadas
con las respuestas fisioldgicas a la exposicién
a NMs, lo que sugiere que la coexistencia de
NMs puede generar mayores impactos que los
individuales.

Queda claro que las NPs ya sean metalicas
o derivadas del carbono, interactian con las
plantas generando numerosos cambios en la
morfologia y la fisiologia, dependiendo de
sus propiedades. La eficacia de aplicacion
de las NPs se determina por su composicion
quimica, tamano, revestimiento superficial,
reactividad y lo mas importante, la dosis en
la cual son aplicadas (Khodakovskaya et al.,
2012). Por su parte, los estudios de Hao et al.
(2008) permitieron determinar con claridad
el modo de absorcién, translocacién vy
acumulacién de NPsFe,O, en diversos tejidos
del xilema, floema y mesoéfilo en plantas de
calabaza.

Los efectos de diversas NPs en los cultivos
tienen mucha variaciéon con respecto a las
especies vegetales, etapa de crecimiento,
condiciones de desarrollo, método de
aplicacion, dosis aplicada e intervalos de
aplicacion. Por ejemplo, lo publicado por
Roghayyeh et al. (2010) revela que las NPsFe
aumentaron la cantidad de biomasa en soya
(Glycine max L.) y las NPsSi aumentaron la
germinacion de las semillas, el crecimiento de
raices y brotes laterales, la tasa fotosintética y
la biomasa seca en plantas de maiz cultivadas
en campo abierto (Suriyaprabha et al., 2012).

Ademas de los efectos positivos de las NPs
en numerosos cultivos agricolas, también se
han registrado importantes efectos negativos,
entre los cuales se destaca que diversas NPs
alteran la nutricion mineral, fotosintesis,
generan estrés oxidativo y la genotoxicidad
inducida como en Vicia faba L. y Allium cepa
L., ademds, reducen el crecimiento de las
plantas (Giorgetti, 2019).

Por otrolado, la fisiologia y morfologia dela

lechuga, espinaca roja, arroz y pepino se vieron
afectadas al ser expuestas a concentraciones de
20, 200, 1000, y 2000 mg L de nanotubos de
carbon. Las dosis aplicadas causaron menor
crecimiento en raices y tallos a medida que
se incrementd la concentracion en la solucién
nutritiva en comparaciéon con las plantas
control. Las plantas tratadas mostraron un
cambio gradual en la coloracion de la hoja de
un verde a una tonalidad amarillenta con una
mayor dosis aplicada (Begum et al., 2014).

Ha sido senalado que las concentraciones
altas de NPs puede repercutir en dafos
multiples que causan disminuciéon de la
germinacion de semillas, tamafo, calidad
de plantulas y rendimiento, lo que resulta en
alteraciones del metabolismo; promocién o
reduccion de longitud del tallo y raices; area
foliar; biomasa; acumulacién de nutrientes en
los tejidos; incremento en la concentracion
de NPs en granos, tallos y raices; asi como
en diversas alteraciones bioquimicas que
incluyen la generaciéon de ROS, enzimas
antioxidantes y dafo a los lipidos, respuestas
que se han encontrado en plantas de tomate
(Solanum lycopersicum Mill.) por Alharby et
al. (2016).

CONCLUSIONES

La produccién de ROS se ha establecido
como uno de los primeros eventos de
sefializacion implicados en la respuesta de la
planta al estrés bidtico y abiotico. Por lo que,
la investigacion sobre la interacciéon de las
NPs en la modulacién del sistema de defensa
antioxidante podra dirigirse hacia un enfoque
en el cual, dicha interaccién, puede ayudar
a potencializar la capacidad de adaptacion
de las especies vegetales de interés agricola
ante condiciones particulares del ambiente
y generar una entendimiento claro sobre las
rutas de senalizacién metabdlica activadas,
para determinar céomo es que las ROS
participan en la genotoxicidad, asi como el
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crecimiento y desarrollo vegetativo.

Dada la falta de estandarizacion
experimental y las respuestas divergentes,
incluso dentro de especies de plantas
similares, es dificil concluir cuales son los
efectos de los NMs en las plantas. Segun la
literatura publicada, los efectos dependen de
la concentracién de las NPs, los medios de
exposicion y las especies vegetales. Ademas,
existe la necesidad de una interpretacién mas
profunda sobre los efectos neutros o positivos
que las NPs tienen en las plantas, ya que con
frecuencia no se enfatizan ni se discuten, en

los organismos fotosintéticos. Otro aspecto
importante que, de alguna manera, evita las
generalizaciones, es que la mayoria de los
resultados provienen de experimentos bajo
condiciones controladas. Por lo tanto, es
dificil predecir si la respuesta serda la misma
en condiciones de campo o invernaderos
comerciales.
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