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RESUMEN

Las plantas tienen la capacidad de detectar la presencia de arvenses vecinas por medio de la
relacion R: RL reflejada en las superficies de las hojas de arvenses. El papel de la relacion
R: RL como herramienta de manejo de las arvenses no ha sido explorado lo suficiente. Se
cree que la competencia de las plantas se debe a la limitacion de recursos (agua, luz,
espacio y nutrientes). La competencia de las plantas se desencadena inicialmente por la
relacion de rojo a rojo lejano (R: RL) que se origina en las plantas vecinas, seguida de una
serie de procesos fisiolégicos complejos, que excluyen la competencia directa de recursos.
En el presente escrito se da a conocer la importancia del sistema de manejo de arvenses a
partir de la calidad de la luz. Ademas, se hace mencion a la competencia cultivo - arvense,
la percepcidn de las plantas vecinas a través de la composicion espectral de la luz y cdmo
influye la sombra en el manejo de arvenses.
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INTRODUCCION

La competencia en las plantas es tradicionalmente vista como un proceso impulsado por la
limitacion de recursos. Se cree que las arvenses limitan el rendimiento de la cosecha por
competencia directa de la luz, el agua y los nutrientes. Estas emergen con el cultivo o
posteriormente; se ha demostrado que causa una mayor pérdida de rendimiento que las
arvenses que emergen en etapas mas avanzadas de desarrollo del cultivo @),

La mayoria de las especies de plantas responden de manera diferente a la calidad de la
radiacion (coloro longitud de onda) y a la cantidad de ella (densidad del flujo fotonico-DDF
o irradiancia), asi como las combinaciones de ambas, lo cual representa un factor
fundamental en la interferencia entre cultivos y arvenses. El efecto de la calidad y la
cantidad de radiacion se combina con el componente ambiental de sombra que produce un
espectro de radiacion caracteristico bajo el dosel de las plantas. Las hojas absorben fotones
en el azul y rojo del espectro de la radiacion fotosintéticamente activa (RFA), mientras que
la absorcion en el verde y especialmente en la region del rojo lejano es mas débil y gran
parte de estos fotones se refleja como radiacion difusa (radiancia) .

Investigaciones realizadas con respecto a las plantas arvenses en diferentes cultivos
demostraron la importancia de la proporcién entre el rojo y el rojo lejano (R: RL), como
componente fundamental de la sombra entre plantas vecinas. La captacion temprana de esta
sefial por los entrenudos y su relacion con la densidad del follaje modula la cantidad de la
radiacion lo que demuestra que las plantas pueden detectar la presencia de plantas vecinas,
mucho antes de que estén sombreadas ©.

Los recursos no son limitantes al inicio de la etapa de crecimiento del cultivo. La
competencia en este momento se debe principalmente al momento de aparicion de la
arvense en relacion con el cultivo y las pérdidas de rendimiento no se pueden compensar a
pesar de la eliminacidn de las arvenses, por lo que alguna variable no contabilizada debe ser
la base de la competencia de las arvenses. Una de las variables a considerar es la calidad de
la luz es decir, la relacion entre rojo y rojo lejano, R:RL, pues la capacidad de una planta
para percibir y ajustarse a los cambios en la calidad de la luz, actia como una sefial de
advertencia temprana de la competencia inminente, ya que una reduccion en la sefial R:RL

reflejado de las plantas, precede al sombreado 7.
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La deteccion temprana de plantas vecinas (plantas que crecen alrededor de otras) puede ser
un mecanismo importante que afecta la competencia entre las plantas ®. Aunque, la
relacion R: RL se ha manifestado como un factor clave que sefiala el inicio de la
competencia entre plantas; hasta donde sabemos, R:RL no se ha integrado en el concepto
general de competencia. Las respuestas de las plantas a sefiales bajas del R:RL incluyen
cambios moleculares, fisiologicos y morfoldgicos (.

Por lo planteado anteriormente es objetivo del presente trabajo, proponer una vista
alternativa de la competencia entre las plantas, donde se reconoce la importancia de la
calidad de la luz, especificamente R: RL y su papel en la competencia. La competencia
ocurre para limitar los recursos, pero esta es una serie de procesos fisioldgicos complejos,
activados inicialmente por la sefial R: RL, seguidos por el desarrollo de las caracteristicas
de evitacion de la sombra (elongacién del tallo, dominancia apical y cambios en

distribucion de la biomasa).

Importancia de la luz en las plantas

La percepcion de la luz permite a los seres vivos adaptarse a los cambios en la iluminacion,
e influye considerablemente en el control de la morfogénesis, la fotosintesis y la prevencion
de dafios causados por las radiaciones nocivas. En su gran mayoria, las especies vegetales
tienen la capacidad de responder de diferentes formas a la calidad de la luz, entendida esta
como el color o la longitud de onda, su intensidad, es decir, la densidad del flujo fotonico o
irradiancia y a la combinacion de ambas ©.

Este aspecto es de gran relevancia en comunidades vegetales como los cultivos y los
ecosistemas vegetales, debido a que las plantas absorben ciertos rangos de la radiacion
incidente y transmiten la radiacion no absorbida a las plantas vecinas. El efecto de la
calidad e intensidad luminica se combina con el componente de sombra en la oferta
ambiental y produce un espectro de radiacion singular en el entorno de las plantas @9, Los
organos fotosintéticos de las plantas (hojas y tallos verdes) absorben los fotones en las
franjas azules y roja del espectro de la radiacion visible incidente, mientras que la absorcion
en la franja del verde y del infrarrojo es escasa y la mayoria de estos fotones se reflejan

como radiacion difusa 9,
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La eficiencia de la luz, cuya energia es almacenada en los fotosintatos luego de un
complejo proceso, es una medida muy Util para determinar la productividad de las plantas
cultivadas . No obstante, la incorporacion de la calidad de la luz a las mediciones de su
eficiencia ha demostrado que mejora la agudeza de los modelos con los que se pretende
expresar o predecir la productividad de los ecosistemas ),

Las plantas poseen diferentes tipos de fotorreceptores que les son Utiles para relacionarse
con las variables de la oferta ambiental y la captacion de la luz les facilita el control de
todos los procesos involucrados en el desarrollo y en la conservacion de la homeostasis.
Estos fotorreceptores son de diversos tipos y capturan la radiacion en diferentes rangos del
espectro. Algunos de ellos capturan la luz en el rango del UV-B, mientras que los
criptocromos y las fototropinas reciben la luz en las franjas del UV-A y el azul ¥, Las
clorofilas, por su parte, absorben la radiacion en las franjas del azul y el rojo y, los
carotenos capturan los colores verde y amarillo %1% y los fitocromos absorben en las
franjas del rojo y el infrarrojo ©. La accién conjunta de estos pigmentos en cuanto a sus
rangos de absorcion induce en las plantas las respuestas fotomorfogénicas; no obstante,
entre estos grupos de fotorreceptores los fitocromos y los criptocromos son los mas
estudiados en relacion con la fotomorfogénesis en vegetales ¢7-19),

La calidad de la radiacion solar, medida en términos del color de la luz captada por las
plantas, podria convertirse en una herramienta muy Util en el manejo de las plantas
cultivadas para lograr un aumento en la cantidad o en la calidad del producto cosechado @,
El crecimiento y el desarrollo de un vegetal estan influenciados, entre otros factores, por la
intensidad y la calidad de la luz captada por los 6rganos que realizan la fotosintesis. Cuando
se generan cambios en la calidad o en la intensidad de la radiacion incidente, se producen
modificaciones en la planta que afectan su anatomia y fisiologia, asi como su crecimiento y
desarrollo, fuertemente influenciados por la calidad de la luz en términos del color o la
longitud de onda que llega a la superficie de las hojas ?*??. Se ha encontrado que la calidad
de la luz afecta la tasa fotosintética, la eficiencia cuantica para la asimilacion del CO2 y la
maxima actividad de la fosfoenolpiruvato carboxilasa 2. Un ejemplo de ellos es que, estos
valores fueron significativamente inferiores en plantas de Zea mays L. (maiz) y Miscanthus
giganteus (eulalia) al ser expuestas a la luz azul, en comparacién con los valores obtenidos

cuando las plantas se expusieron a la luz blanca, roja y verde, por lo que se concluyé que la



Cultivos Tropicales, 2019, vol. 40, no. 4, e09
ISSN impreso: 0258-5936 6

ISSN digital: 1819-4087

octubre-diciembre

Ministerio de Educacioén Superior. Cuba

Instituto Nacional de Ciencias Agricolas

calidad de la luz afect6 la tasa de asimilacion de CO2 en estas plantas, pero no la eficiencia
del mecanismo de concentracion del CO, 22,

El uso de coberturas en la propagacion y produccién de especies de interés agricola es una
practica que despierta cada vez mas el interés de muchos investigadores de las ciencias
agrarias. Las modificaciones del ambiente luminico en el cual la planta lleva a cabo su
crecimiento y desarrollo, inducen en el vegetal varias respuestas morfogenéticas que, por
un lado, contrarrestan las condiciones adversas Yy, por otro, promueven respuestas
fisiolégicas que mejoran su funcionamiento y aumentan la cantidad y la calidad del
producto cosechado 20-24),

A pesar de los muchos estudios orientados a determinar y esclarecer los efectos de la luz y
su influencia sobre el crecimiento y el desarrollo de los vegetales, los resultados relativos a
las diferentes respuestas de las plantas a estimulos mediados por cambios en el ambiente
luminico han sido contradictorios y en ocasiones, poco consistentes, dado que las variables
que componen la oferta ambiental son numerosas y en muchos casos, estas respuestas
dependen de la capacidad de la planta misma para reaccionar a los cambios en su entorno.
Las plantas poseen diferentes tipos de fotorreceptores, cada uno con una funcién definida
por la longitud de onda que incide sobre la hoja 2527,

Del mismo modo, la eficiencia con que cada fotorreceptor es capaz de captar determinado
color de luz puede medirse, indirectamente, mediante diversas metodologias. El
crecimiento vegetal es uno de estos recursos y para medirlo se cuenta con variables como el

peso seco, el area foliar y los indices de crecimiento ¢®.

La luz como factor de crecimiento
La participacion de la luz en el crecimiento de las plantas es compleja. Las caracteristicas
de la luz cambian con la longitud de onda. Hay ondas electromagnéticas perjudiciales,
como los rayos césmicos y los gamma, que pueden lesionar a los organismos vivos. Sin
embargo, los seres vivos pueden utilizar la mayoria del espectro electromagnético que
incide sobre la superficie de la tierra, en particular la parte visible de este espectro, que
llamamos “luz”. En general, se sabe que la luz visible tiene aproximadamente la misma

longitud de onda que la radiacion fotosintética activa .
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La luz tiene dos funciones importantes en el crecimiento de las plantas: como fuente de
energia para la fotosintesis, pues sin su participacion las plantas superiores no pueden
crecer y como un estimulo, por ejemplo, para el control del crecimiento de las plantas, o
para regular el momento de la floracion o la morfogénesis %39,

Por lo tanto, el crecimiento de las plantas y su desarrollo a veces se alteran como respuesta
a los cambios en el color de la luz irradiada 9. Por otro lado, debido a la gran variacion de
las condiciones de iluminacion natural y a su carécter sésil, las plantas se ven obligadas a
aclimatarse a nivel celular y molecular ante los cambios en la oferta ambiental. Los
cambios en la intensidad o en la calidad de la luz inducen alteraciones en los estados de
oxidacion y reduccion (redox) de la cadena transportadora de electrones para la fotosintesis,
que actla como inicio de las respuestas de aclimatacion compensatorias, incluidos los

ajustes funcionales y estructurales de la fotosintesis y el metabolismo ©233),

La calidad de la luz y su influencia sobre el crecimiento vegetal

Los filtros foto-selectivos garantizan a la planta ambientes controlados con un determinado
porcentaje de opacidad (disminucion de la radiacion directa), el cual depende del color y de
la naturaleza del material de la cobertura y causan modificaciones con respecto a la
radiacion fotosintéticamente activa (RFA) disponible para la planta ¢73%,

La luz influye igualmente en el peso seco total de la planta. Las plantas de diversos cultivos
de interés agricola presentan diferencias significativas en la produccion de biomasa cuando
son afectadas por la calidad de la luz. Las longitudes de onda entre 400 y 550 nm, que
corresponden al rango azul-verde, han inducido una disminucion en el peso seco total de la
planta en algunos cultivos como el de fresa ®®, remolacha ©® y brdcoli ¢4; sin embargo,
también encontraron que en plantas de cala (Anthurium nymphaefolium C. Koch) 7, el
color verde (500-550 nm) favorecia la acumulacion de materia seca. Se encontro que la luz
de diodo emisor de luz de color azul aumentaba el peso seco total de la planta en tomates
cherry. La fotosintesis y el crecimiento de estas plantas de tomate bajo la influencia de la
luz azul, fue superior en comparacion con las plantas de control G®).

Seguin los mismos autores, este resultado podria explicarse con los hallazgos de @, quienes

afirman que la luz azul se convierte en un estimulo para inducir respuestas de aclimatacion
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en las plantas, encaminadas a la distribucién de energia en el foto-sistema Il (FSII) y a su
vez, tiene que ver con la asimilacién del CO en condiciones de alta irradiacion.

En estudios llevados a cabo ©®, las plantas de fresa presentaron un incremento en el peso
seco total de la planta cuando crecieron bajo un filtro foto selectivo de color rojo, en
comparacion con los filtros de colores azul, verde y amarillo. Algunos autores “9
encontraron que al exponer la microalga Chlorella wvulgaris (clorera) a luces
monocromaticas de colores amarillo, rojo y blanco, la biomasa total acumulada se
incrementd en comparacion con las micro-algas expuestas a luces de colores azul, verde y
parpura. Del mismo modo, también se encontr6 que 35 dias después de la siembra, las
plantas de cebolleta (Cyperus rotundus L.) presentaron un aumento en la masa seca total al
crecer expuestas a un filtro de papel celofan de color rojo en comparacion con los filtros de
colores verde y blanco “9.

La relacion Fv/Fm (relacion entre fluorescencia variable y maxima), o eficiencia cuéntica
maxima del FSII, disminuyé significativamente en las hojas de las plantas que crecieron
bajo filtros foto-selectivos de colores amarillo y transparente comparadas con las plantas
expuestas a coberturas de colores azul, verde y roja. Este resultado se debié al aumento de
la fluorescencia inicial (FO) causado por una elevada reduccion del primer receptor de
electrones. Lo anterior mencionado influyd directamente en una variacion en la tasa de
transporte de electrones que modifico el rendimiento fotosintético del vegetal, mientras que
los altos valores de esta misma variable en las coberturas de colores azul, verde y rojo se
relacionaron con la eficiencia de los mecanismos foto-protectores de la planta que se
encargan de modular la probabilidad de los dafios ocasionados por la luz ©9). Por otro lado,
encontraron que en Brassica napus L. un valor bajo de la relacion entre el rojo y el rojo
lejano reducia no solo el valor del coeficiente Fv/Fm, sino también los contenidos de las
clorofilas a y b y de los carotenos “2),

Estos hallazgos demuestran que la exposicion de las plantas a diferentes ambientes
luminicos mediada ya sea por filtros foto-selectivos o por fuentes de luz adicional, modifica
el rendimiento fotoquimico de los vegetales y su eficiencia fotosintética, lo que incide
directamente en la sintesis de fotoasimilados y en el peso seco total de la planta.

Cuando el ambiente luminico sufre modificaciones las plantas utilizan diversas estrategias

para contrarrestar algunas condiciones que pueden considerarse adversas dependiendo del
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estado fisioldgico del vegetal. En el caso de las coberturas de colores rojo, azul y verde, la
expansion del area foliar podria estar relacionada con el porcentaje de opacidad en cada uno
de los filtros. En estudios realizados en el cultivo de la fresa, la mayor area foliar la
presentaron las plantas que crecieron bajo la cobertura de color rojo, con una opacidad
cercana a 71 %; sin embargo, en ese mismo experimento las plantas de fresa que crecieron
bajo la cobertura verde, con un porcentaje de opacidad de 73,7 %, presentaron valores
inferiores de area foliar ®®. Para el caso de las plantas de remolacha ©® y brdcoli G¥, los
investigadores encontraron que los porcentajes de opacidad de los filtros foto-selectivos de
color azul indujeron mayores valores de area foliar en comparacion con los filtros de color
rojo; sin embargo, la expansion del area foliar de las plantas que crecieron bajo la cobertura
roja fue la mas alta en comparacion con las deméas coberturas de colores y el control sin

cobertura (3436),

Competencia cultivo—arvenses

Las arvenses compiten con los cultivos por recursos como la luz, el agua, los nutrientes y el
espacio “®. La magnitud de la pérdida de rendimiento del cultivo depende del tiempo de
emergencia de las mismas en relacion con el cultivo, la densidad y las especies 3. A
través del manejo de arvenses en sistemas integrales “¥, la base bioldgica de la
competencia de estas se utiliza para tomar decisiones acerca del manejo de las mismas. Los
sistemas MIM incluyen una multitud de técnicas de control de arvenses que incluyen
métodos mecéanicos, culturales y biol6égicos e incorporan fertilizacion, rotacion,
competencia, sucesioén y manejo del suelo para reducir la presion de arvenses y mantener el
rendimiento de los cultivos 445, Sistemas especificos de Manejo Integrado de Malezas
(MIM) como el periodo critico para el control de arvenses y los estudios de umbral de
arvenses ha enfatizado la importancia del tiempo de emergencia de las mismas en relacion
con el cultivo para comprender las interacciones competitivas de estas “),

La competencia cultivo - arvenses también puede ocurrir en condiciones que no limiten los
recursos >43). Una serie de eventos interrelacionados, que involucran tantos procesos
dependientes o independientes de los diferentes recursos (sefiales luminosas y hormonales)
pueden proporcionar una explicacion sensata para este rapido inicio de la pérdida de

rendimiento. La capacidad de los cultivos para detectar la presencia de arvenses vecinas
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mediante alteraciones en la composicién espectral de la luz (definida por la relacién rojo a
rojo lejano, es decir, R: RL) y luego responder a través de la respuesta de evitacion de la
sombra mediada por los fitocromos, puede jugar un papel importante en la determinacion
del inicio y el resultado de la competencia dependiente de los recursos. El papel de la
calidad de la luz y la respuesta de evitacion de la sombra en la competencia de arvenses y el

desarrollo de los cultivos se mencionan a continuacion con mayor detalle .

La luz como vehiculo de informacidn: deteccidn de las plantas en el medio

ambiente

Dado que las plantas son organismos estaticos y fijos, incapaces de moverse, excepto
durante los procesos reproductivos, dependen en gran medida de la percepcion de su
entorno para tomar decisiones sobre cémo crecer y reproducirse con éxito. Una de las
variables que entregan informacion ambiental esencial a las plantas es la energia de la luz.
Como recurso ambiental, la energia de la luz no solo es crucial para la creacion de energia
bioquimica mediante la fotosintesis, sino que también es vital para el inicio de procesos
fisiolégicos que pueden alterar la morfologia de las plantas. La competencia de las plantas
por la luz puede, por lo tanto, cambiar la disponibilidad de los recursos o redirigir el
crecimiento de la planta de forma que se modifique la capacidad de obtener los recursos
necesarios para apoyar el crecimiento 7).

Dentro de la atmosfera, la energia de la luz consiste tanto en la radiacion directa del sol
como en la radiacion difusa dispersada desde la atmosfera “®). Independientemente de estas
distinciones, la energia de la luz en si misma se puede definir como cantidad de luz o
calidad de luz. La cantidad de luz se refiere a la cantidad de fotones incidentes en una
superficie o la densidad de flujo fotonico fotosintético (DFFF) dentro del rango espectral de
400 a 700 nm *9, La cantidad de luz recibida por la planta depende de la elevacion solar
(hora del dia y el afio), la latitud y la nubosidad, asi como la densidad de la planta del
entorno circundante ©,

La calidad de la luz se refiere a la distribucion espectral de la luz incidente dentro del rango
de 400 a 700 nm. La relacion entre rojo (600-700 nm) y luz roja lejana (700-800 nm),
relacion R: RL ©9 es un indicador estable del entorno de calidad de luz en comparacion con

la DFFF entrante. Esto se debe a que la relacion R:RL esta fuertemente influenciada por la
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densidad del dosel circundante, pero se ve menos afectada por la elevacion solar y la
nubosidad “9). La elevacion solar influird en la relacion R:RL debajo de un dosel cuando el
sol proporcione radiacion directa suficiente en la luz lejana para disminuir la relacion R:RL
a tan solo 0.2 ®9. De lo contrario, la relacion R:RL permanece relativamente alta (entre
angulos solares de + 15° y 80°) y es aproximadamente de 1,15 + 0,02 en dias claros y
nublados “9. La radiacion fotosintéticamente activa (RFA) (radiacion requerida para
impulsar la fotosintesis) esta disponible para las plantas entre los rangos espectrales de 400-
700 nm. Por lo tanto, las hojas verdes absorberan aproximadamente el 90 % de la luz
violeta y roja de la RFA vy reflejardn y transmitiran aproximadamente el 30 % de la luz
verde y el 90 % de la luz roja lejana Y. Debido a esta absorcion selectiva de la luz violeta
y roja, las plantas transmitiran y reflejaran la luz que tiene una mayor proporcién de luz
roja lejana 152,

La deteccion de la relacion R:RL por las plantas es percibida por el fitocromo, uno de los
cuatro fotorreceptores, criptocromos, fototrofinas y los fotorreceptores ultravioletas B no
identificados (UVB) capaces de controlar los cambios en el espectro de luz dentro del
ambiente ®2. Los fitocromos son pigmentos fotocromaticos que existen en dos formas: P,
(forma inactiva) que absorbe dptimamente alrededor de 665 nm y Prr (forma activa) que
absorbe a 730 andlisis ®*%. La estructura del fitocromo consiste en una cromoproteina
cimérica con dos dominios estructurales por dimero, un terminal amino y un terminal
carboxilo 9. Cada dimero contiene una fitocromobilina tetrapirrol lineal croméfora
sensible a la luz que se une covalentemente a la apoproteina fitocromo a través de un
residuo de cisteina en el terminal amino ®*%®. Dado que los espectros de absorcion se
superponen entre 600 y 700 nm, P, y Prr permiten que el cromoforo de cuatro anillos se
modifique conformacionalmente, reorganizando la estructura de la apoproteina ©459).

El fitocromo permanece en la forma Pr inactiva hasta que los fotones rojos se absorben, lo
que permite un cambio conformacional a la forma Prr, cuando los fotones de color rojo
lejano se absorben preferencialmente. Cuando la forma Prr absorbe la luz roja lejana, se
convierte de nuevo al Pr. La relacion entre la forma Prr y el fitocromo total (Ptotal) se
conoce como el equilibrio fitocromo ©®. En condiciones de alta luz roja, el fitocromo se
convierte principalmente en Prr con el equilibrio del fitocromo en torno a 0,54 + 0,01 7, El

equilibrio del fitocromo es sensible a pequefios incrementos en la relacion R:RL. Con una



Cultivos Tropicales, 2019, vol. 40, no. 4, e09
ISSN impreso: 0258-5936 6

ISSN digital: 1819-4087

octubre-diciembre

Ministerio de Educacioén Superior. Cuba

Instituto Nacional de Ciencias Agricolas

relacion R:RL creciente entre 0.02 y 1.61, el equilibrio del fitocromo puede aumentar
posteriormente de 0,09 a 0,65 ©7,

Cada drgano de la planta mostrara distintas respuestas de desarrollo a la luz, aunque
dependen de los mismos fotorreceptores. El fitocromo permanece en el citosol, regulando
tanto los equilibrios celulares e i6nicos dentro del citoplasma que modula el crecimiento de
la extension y la expresion seleccionada de genes diana. Mediante la regulacion de la
expresion genética, se ha considerado que los fitocromos actlan como quinasas que
conducen la cascada de varios procesos bioguimicos o a traves de interacciones mediadas
con factores de transcripcion que dirigen la transduccion de sefiales hacia la expresion
génica 9,

La sefializacion fitocromatica también puede ser iniciada por las hormonas auxinas, etileno,
acido giberélico, la ruta de brasinoesteroides y las citoquininas. Se ha demostrado que el
fitocromo media en la fosforilacion de genes SY2 regulados por auxinas, que codifican
genes de AIA (4cido inddlico) y otras proteinas relacionadas ©®). La auxina es necesaria
para muchos procesos en las plantas, incluido el alargamiento y el desarrollo de las raices,
el mantenimiento de meristemos y la senescencia, asi como la division y diferenciacién
celular a nivel celular. La respuesta de elongacién de las plantulas de Arabidopsis a una
baja relacion R:RL ha demostrado ser dependiente de las auxinas ©%. Se plantea que la
elongacion depende de la localizacién de la sintesis de auxina en las células de los brotes e
hipocotilos que se transporta desde la raiz en los ambientes de sombra 8. Por otra parte, la
redistribucion de la auxina retrasa el desarrollo de la raiz ya que un entorno con una
relacion R:RL alta estimula la localizacion de la auxina en la raiz, lo que se ha
correlacionado con aumentos en la longitud de la raiz ¢,

La produccion de hormonas de etileno también aumentara durante la baja intensidad de la
luz y en un entorno de baja relacién R:RL. Las lineas transgénicas insensibles al etileno del
tabaco tienen una respuesta de elongacion reducida y no logran reubicar las hojas en
espacios con mucha luz en el dosel. Las respuestas de elongacion inducidas por etileno han
demostrado ser dependientes del acido giberélico €9,

La via de los brasinoesteroides también activa la elongacién del tallo en las plantas y
participa en la distribucion lateral de la sefializacion de la auxina en los hipocétilos ©V,

Otras hormonas, como las citoquininas, controlan la activacion de la division celular, la
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inhibicidn del crecimiento de la raiz, el dominio apical y la senescencia. Se ha demostrado
que las aplicaciones de citoquininas exogenas restablecen la elongacion hipocétilo
deficiente en Arabidopsis, asi como las respuestas fotomorfogénicas en Pisum sativum L. A
partir de estos estudios varios factores (la sefializacion luminosa y hormonal) influyen en la
transduccion de sefiales y la expresion génica que regulan las respuestas morfogénicas de
las plantas; y se ha demostrado que la transduccién de sefiales descompone las proteinas
dirigidas a la ubiquitinacion, lo que dificulta distinguir entre los dos procesos de

sefializacion ©9),

Evitacion por sombra

Las interacciones entre las especies como una lucha para limitar los recursos de agua ligera
y nutriente han sido a menudo el foco de los estudios de competencia “4. Sin embargo, se
ha propuesto que la teoria de la competencia estd compuesta por factores que limitan los
recursos (competencia directa) y que no los restringen (competencia indirecta) es decir, la
calidad de la luz o factores de condicion que no se consumen 7. Si bien las pérdidas de
rendimiento de la competencia de arvenses pueden deberse a recursos limitados, se ha
sugerido que los efectos no limitantes de los recursos, incluidos los cambios hormonales y
la sefalizacion luminica, pueden contribuir al inicio y al resultado de la competencia de
limitacion de recursos 2764,

La sefalizacion luminosa, especificamente la relacion R:RL se ha considerado como un
indicador preventivo de la competencia inminente por los recursos, especificamente la luz
62) Este indicador da como resultado respuestas de evitacion de la sombra que incluyen
alargamiento del tallo y el peciolo, supresién de la rama, floracion acelerada y cambios en
la distribucién de biomasa. Si bien el término "evitacion de la sombra™ sugiere claramente
que se evita la sombra, se ha documentado que estas respuestas también pueden ocurrir en
condiciones de pleno sol ®9,

La sefial R:RL, la podemos ver como un componente integral de la competencia mas que
como un proceso separado que impulsa cambios tanto morfoldgicos como fisioldgicos. Esta
vision reubicaria la competencia que limita los recursos como una consecuencia mas que
como la causa inicial de la competencia 3. Se considera la competencia como una serie de

procesos fisioldgicos complejos iniciados por sefializacién luminica (la relacion R:RL)
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seguida de la expresion de respuestas de evitacion de la sombra de modo que las
alteraciones de la morfologia y fenologia de la planta pueden agravarse aun mas baja la
competencia limitante 6%

El grado en que una planta puede expresar estas respuestas depende de su capacidad
inherente para demostrar la plasticidad fenotipica ©®. Dado que las plantas son organismos
estaticos, se ha supuesto que la plasticidad posee un valor adaptativo en la naturaleza,
permitiendo el desarrollo de fenotipos adecuados para situaciones competitivas, en
particular cuando la luz es limitante “5). Ademas, se espera que estas respuestas plasticas
transmitan beneficios sustanciales a la aptitud ©°°),

En el entorno agrondémico, estas respuestas de evitacion de la sombra también se consideran
beneficiosas ya que reducen las jerarquias de tamafio dentro de un dosel de cultivo ). A
medida que los individuos mas pequefios aumentan de altura para que coincidan con
individuos mas altos en el dosel, una reduccion en la competencia intraespecifica deberia
aumentar la productividad de las plantas ), particularmente en ambientes de alta densidad
®.

La expresion de las respuestas de evitacion de la sombra también puede producir fenotipos
desadaptativos. Si un individuo no logra crecer mas alto que sus vecinos, los recursos
gastados en la produccion del tallo nunca se recuperan, ya que la interceptacion de la luz
permanece baja *9),

Por lo que, si las respuestas plasticas no se equilibran con la mayor captura de recursos,
pueden ocurrir costos reproductivos (definidos como el nimero y peso de la descendencia
producida). Sugiriendo que los costos reproductivos pueden ser el resultado de los costos
morfolégicos y fenoldgicos (es decir, las reducciones en la acumulacién de biomasa y la
tasa de desarrollo de la planta) ©.

Para la soya, se considera que posee plasticidad tanto vegetativa como reproductiva ©”. La
respuesta adaptativa de esta plasticidad fenotipica en la soja ha sido reportada en
numerosos estudios que incluyen la densidad de siembra ©8¢% la emergencia de plantulas
(9 densidad de siembra ®7 y el espaciado entre filas ©%. La capacidad de la soja para
expresar la plasticidad fenotipica se ha atribuido a su patrén de crecimiento indeterminado,

ramificacion variable y potencial de sumidero de semillas Y. Como resultado, se considera
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que la soja es mas plastica que otras especies de cultivos determinadas, como el maiz y el
girasol €7,

Las préacticas agrondmicas de la produccion de soja estadn disefiadas para optimizar la
uniformidad de la planta (reducir la plasticidad) dentro de la plataforma de cultivo. La
presencia de arvenses que emergen temprano y la subsiguiente sefializacion luminica entre
la arvense y el cultivo pueden alterar esta uniformidad desencadenando las respuestas
fenotipicas que siguen a la evitacion de la sombra. Sin embargo, cuando estas mismas
arvenses se controlan con herbicidas de post-emergencia, este fenotipo puede ser
desadaptativo para el nuevo entorno. Se desconoce el impacto de estos fenotipos
desadaptativos en el rendimiento de la soja. Se plantea la hipdtesis de que la baja
proporcién de R:RL desencadenaria respuestas tipicas de evitacion de la sombra en la soja
y que el fenotipo posterior daria lugar a costos reproductivos en condiciones sin limitacion
de recursos ©®),

La combinacion de las alteraciones fisioldgicas y morfoldgicas realizadas por la
fotoconversién del fitocromo se considera una demostracién de plasticidad fenotipica, que
es la expresion de diversos fenotipos que surgen de un genotipo en respuesta a un entorno
cambiante ®. La respuesta de evitacion de la sombra es el ejemplo mas conocido de
plasticidad fenotipica y se inicia tanto con DFFF de baja recepcion (sombra) como en
entornos de baja relacion R:RL ©2),

Estudios realizados demostraron que la percepcion de R:RL por el fitocromo, permiten la
deteccion de plantas vecinas antes de que comience el sombreado real ®). Las plantas
responden a ambas reducciones en la cantidad y calidad de la luz a través de la expresion de
la evitacion de la sombra y un conjunto de respuestas que permite la redistribucion de los
asimilados hacia el alargamiento del tallo ¢,

La respuesta de elongacion se propone para garantizar el éxito competitivo de una planta
cuando la disponibilidad de luz disminuye ®). Otras respuestas para evitar la sombra
incluyen una mayor dominancia apical, floracion acelerada y cambios en la distribucion de
la biomasa y del area foliar. Se plantea que las plantas iniciaran el alargamiento del tallo
después de detectar un cambio en la relacién R:RL de la luz, que permitird con éxito el

reposicionamiento de las hojas en las regiones con mucha luz del dosel. Las plantas
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probablemente provocan dominancia apical simultaneamente, para evitar la superposicion
de ramas dentro del dosel ©®.

Cuando la elongacion y supresion de la rama no tienen éxito, las otras respuestas como la
floracion acelerada y la produccion temprana de semillas se iniciaran para aumentar la
probabilidad de supervivencia . Si bien la redistribucion de materia seca hacia brotes y
peciolos puede ser a expensas de la expansion del area de las raices y las hojas, se ha
sugerido que estas respuestas son evolutivamente adaptativas y criticas para la
supervivencia de las plantas, permitiendo a las plantas superar a sus competidores ©.

Hay varios aspectos del crecimiento vegetativo que estan influenciados por respuestas
mediadas por fitocromo. Los aumentos en la altura y las longitudes son las respuestas de
evitacion de la sombra mas comun informada en todas las especies de plantas y se han
relacionado con una depresion en el equilibrio de Prr y Ptotal. Un ejemplo de lo
mencionado es el caso de las plantulas de soya que tenian una mayor longitud cuando se
cultivaban sobre superficies rojas y negras del suelo que reflejaban una baja relacién R:RL
(51).

De manera similar, con una reduccion en la relacion R:RL por espejos que simularon la
reflexion de las plantas y el alargamiento aument6 en el interior de Sinapsis alba L.
(mostaza blanca), Datura ferox L. (chamico) y Chenopodium album L. (cenizo blanco) ©.
Se ha demostrado que estos cambios observados en la altura de la planta dependen del
habitat de la especie, asi como del sitio de percepcion de la relacion cambiante R:RL.; por
ejemplo, las especies que se encuentran en tierras abiertas y cultivables, como los cuartos
de corderos comunes, son mas susceptibles a los cambios en la relacion R:RL que las
especies que se encuentran en entornos boscosos cerrados . Ademas, se ha encontrado
variacion genética en la expresion fenotipica de la evitacion de la sombra en poblaciones
naturales de Impatiens capensis (madama) que evolucionan en sitios abiertos soleados
frente a sitios cerrados de bosque V. La disminucion de la capacidad de respuesta de las
especies de la madera a la luz roja puede evitar la asignacion inutil de recursos ya que
nunca se lograria el rebasamiento de las especies vecinas bajo estas condiciones
ambientales ©°.

Donde las plantas reciben sus sefiales ambientales tienen un impacto en la magnitud de las

respuestas morfoldgicas que acomparian a la evitacion de la sombra. Se demostré que las
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hojas primarias perciben cambios en la relacion R:RL. En este estudio, las plantulas de
mostaza blanca que recibieron una irradiacion localizada de rojo lejano en el tallo
aumentaron su tasa de extension del tallo después de 10-15 minutos, mientras que la
irradiacion en la hoja, inici6 el alargamiento del tallo después de un retraso de 3-4 horas.
Ademas, cuando se incrementd la luz roja en cualquiera de estos tratamientos, la tasa de
elongacion del tallo disminuyd (2,

Después del inicio del alargamiento del tallo, la baja relacion R:RL puede alterar la
produccién del area foliar de la planta y la tasa de aparicion de la hoja. En respuesta a una
relacién R:RL decreciente, Trifolium repens L. (trébol blanco) aumentd la produccion del
area foliar . Por el contrario, el area de la hoja se redujo en las semillas de soja cultivadas
en un entorno de relacion R:RL bajo reflejado desde la hilera adyacente de soja V. El area
foliar también se redujo en las plantulas de tabaco irradiadas con rojo lejano en
comparacion con las plantulas irradiadas con luz roja. La reduccion en la tasa de aparicion
de las hojas ha sido menos documentada en todas las especies después de la expresion de la
evitacion de la sombra (%),

La distribucion de la biomasa vegetal también puede alterarse en respuesta a una baja
relacién R:RL. Se observo un aumento en la biomasa de brotes de soja en relacion con la
biomasa de la raiz (relacion brote/raiz) después de recibir un pulso de luz roja lejana al final
del dia Y. Una baja relacion R:RL de la luz reflejada hacia arriba redujo los pesos del tallo
y laraiz y el tamafio de las raices laterales de la soja cultivada sobre paneles de suelo rojo y
negro ¥, La relacion hoja: peso seco del tallo de las plantulas de mostaza blanca se redujo
en un 10 % cuando se cultivaba en la proximidad de una cerca de pasto verde contra hierba
amarilla ®. Al contrario de estos estudios, otros autores encontraron que tanto el peso del
tallo como la biomasa total de la planta de las plantulas de tabaco aumentaron cuando se
expusieron a una sefial de luz roja lejana al final del dia ).

Se ha demostrado que una baja relacion R:RL afecta el contenido de clorofila, la
fotosintesis y la estructura foliar en las plantas, dependiendo del nivel de irradiacion
entrante. Algunos investigadores ® encontraron que disminuir el indice R:RL solo era
suficiente para reducir el contenido total de clorofila en hojas de trébol blanco mientras que
proporcionaban una baja relacion R:R L (100 umol m™ seg.) de irradiancia entrante, podia

reducir la tasa de asimilacion de CO2, la conductancia estomatica, la eficiencia FSIl y la
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actividad RuBisCo ademas de reducciones en el contenido de clorofila. En ausencia de
sombra, los efectos de una baja relacion R:RL de luz reflejada hacia arriba desde
superficies pintadas fueron suficientes para aumentar la proporcion de clorofila las
concentraciones a: b y LHC-11 en Gossypium hirsutum L. (algoddn) cultivadas en el campo
y plantas de soja cultivadas en interior . Se encontré un efecto similar cuando las
plantulas de tabaco recibieron luz roja, lo que aumento la proporcién de clorofila a: b y
clorofila total por gramo de hoja lamina 4.

Se pueden esperar cambios en la proporcion de clorofila a: b en plantulas despues de la
irradiacion con luz roja lejana Debido a que la clorofila b absorbe solo la luz violeta y roja
y no la luz roja lejana. De forma similar, debido a que la radiacién que alcanza complejos
de LHC-11 alcanza un maximo de aproximadamente 700 nm, también podria esperarse un
cambio en las proporciones relativas de las concentraciones de LHC-11 frente a LHC-I en
condiciones de luz roja lejana. El cambio general en el contenido de clorofila no se entiende
bien y se propone que sea positivo ® y negativamente ©® se correlaciona con la evitacion
de la sombra y, presumiblemente, variara entre especies y entornos.

Las respuestas de evitacion de la sombra mediadas por fitocromo se expresan en una amplia
gama de cultivos y son mas frecuentes cuando los cultivos se cultivan a altas densidades
6%, Es importante destacar que el sombreado entre las plantulas puede ser raro en los
campos cultivados a pesar de ser plantado en altas densidades ©®. En condiciones no
limitativas de recursos (sin sombreado), las plantulas de maiz cultivadas en presencia de
arvenses (refleja una baja relacion R:RL) aumentaron en la altura, el area foliar y la
relacion brote: raiz ©°. En este estudio, se descubrié ademas que las plantulas de maiz
reorientaban sus hojas alejandolas de las arvenses en prevision de futuras limitaciones de
luz. En un estudio similar, las reducciones en la relacion R:RL provocaron una respuesta de
evitacion de la sombra (aument6 la altura y se redujo la relacion brote: raiz) en la etapa de
crecimiento de 4 a 8 hojas en el maiz (V). Cuando las plantulas de maiz estuvieron expuestas
a una baja relacion R:RL reflejada por un competidor de arvense sustitutivo, se observo un
aumento en la altura de la planta y una reduccion en la relacion raiz: brote en la
emergencia, seguidas por una reduccion en la tasa de aparicion de la hoja y produccion de

biomasa y area foliar ©2),
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Se ha sugerido que las respuestas de evitacion de la sombra transmiten beneficios
sustanciales de aptitud al adelantarse a recursos limitantes futuros en entornos naturales ©.
Dentro de un entorno agronémico, se propone que los esfuerzos reproductivos de las
plantas individuales y la dinamica del tamafio del dosel, la tasa de crecimiento del dosel y
el rendimiento dependen del tiempo y la precision de las respuestas de evitacion de la
sombra . Un ejemplo es que las plantas vecinas mas altas pueden suprimir rapidamente a
los individuos mediante una competencia asimétrica si los individuos retrasados no son
capaces de demostrar respuestas de evitacion de la sombra ©°. Por lo tanto, dentro de un
monocultivo, las respuestas de evitacion de sombra se han considerado una fuerza
estabilizadora de los beneficios, donde los individuos mas pequefios pueden aumentar su
estatura para reducir la formacion de jerarquias de tamafio 6267, No se comprende bien si
los beneficios de expresar respuestas de evitacion de la sombra se alteran en situaciones de
competencia interespecifica de arvenses. Ademas, la expresion de la evitacion de la sombra
en cultivos de ambientes agricolas puede resultar en costos fenotipicos (reducciones en el
crecimiento de raices, hojas o frutos) si no hay beneficios netos para el gasto de energia
usado durante el alargamiento inicial ©.

Varios estudios han discutido los costos asociados con la expresion de la evitacion de la
sombra V. Los fenotipos desadaptativos pueden ser el resultado de una sefial ambiental
que no es confiable o cuando los cambios ambientales ocurren repentinamente . Se
descubrié que la elongacion de Ranunculus repens L. en respuesta a la competencia de
plantas era beneficiosa en ambientes abiertos, pero la planta presentaba dificultades cuando
habia problemas de inundacion ®. En estos ejemplos, una planta puede ser incapaz de
asumir un fenotipo apropiado cuando el entorno estad cambiando rapidamente de modo que
sufre un dafio antes de que se adapte completamente (situaciones de estrés). Las plantas que
han expresado una respuesta temprana de evitacion de la sombra también pueden verse
limitadas fenotipicamente en etapas posteriores de crecimiento >76),

Las plantulas de Abutilon theophrasti Medie. mostraronevitacion de la sombra en respuesta
a una baja relacion R:RL y fueron menos receptivas cuando se expusieron a un segundo
tratamiento de R:RL bajo en comparacién con plantulas que no habian experimentado una
respuesta de evitacion de sombra inicial. Estos estudios sugieren que las respuestas de

evitacion de la sombra expresadas durante las primeras etapas de desarrollo del cultivo
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pueden evitar los ajustes fenotipicos durante el estrés abidtico posterior y la competencia

que limita los recursos (/8-

CONCLUSIONES

Por todo lo explicado anteriormente, se hace necesario seguir proporcionando
investigaciones, que demuestren la importancia de la calidad de la luz en los cultivos
especificamente en la proporcion entre el rojo y el rojo lejano (R:RL), que es un
componente fundamental que influye en la sombra entre plantas vecinas y en la mayoria de
los campos cultivados son las plantas arvenses que ademas, interfieren en los cultivos
econdmicos estableciendo una marcada competencia con ellos por la luz, el agua, los
nutrientes, el CO: y el espacio fisico, o por la produccién de sustancias nocivas para el
cultivo. Por lo que la deteccion temprana de plantas vecinas puede ser un mecanismo
importante para el manejo de plantas arvenses para evitar la competencia entre el factor luz

y las plantas cultivables.
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