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Resumen 

 

Los metales pesados son un grupo heterogéneo de metales y 

metaloides que existen de manera natural en la superficie 

terrestre. No existe un consenso en cuanto a la definición de 

metal pesado, sin embargo, se puede definir que cualquier metal 

que posea una densidad superior a 5 g/cm3 o densidad 20 g/mol, 

es pesado. Estos elementos pueden o no cumplir funciones 

biológicas como cofactores enzimáticos, sitios para 

receptores, funciones hormonales y transporte de proteínas en 

determinadas concentraciones. Cuando cumplen una función 

biológica se denominan esenciales, tales como cobre, cromo, 

hierro, manganeso, zinc, molibdeno y níquel, pero cuando no 

cumplen una función biológica se denominan no esenciales como 

el arsénico, cadmio, cobalto, plomo, mercurio y vanadio. En 

ambos casos, los metales pesados esenciales y no esenciales, 

en altas concentraciones, pueden generar daños en los 

organismos y problemas medioambientales, debido a que pueden 

interrumpir las funciones catalíticas de enzimas o transporte 

de proteínas, causando la sobreproducción de especies reactivas 

de oxígeno, y así desencadenar estrés oxidativo en plantas. 

Sus efectos son observados en la peroxidación de lípidos, la 

consiguiente desestructuración de la membrana plasmática, daño 

a los pigmentos fotosintéticos y proteínas, y daños 

inespecíficos al material genético. 

Las plantas no están exentas de sufrir daños por contaminación 

por metales pesados, y han desarrollado mecanismos que permiten 

mitigar los efectos que estos producen, a través de la 

producción endógena de ácidos orgánicos. Estos compuestos 

provienen del metabolismo primario o secundario, y a parte de 

las funciones propias de estos, cumplen un papel importante en 

la respuesta y tolerancia a la contaminación por metales 

pesados. En una respuesta primaria, los ácidos orgánicos son 

exudados a través de las raíces para disminuir el pH de la 

rizosfera y quelar los cationes metálicos a formas menos 

tóxicas, para evitar el ingreso de ciertos metales pesados que 

no son esenciales. Sin embargo, debido a que ciertos metales 

pesados pueden presentar propiedades fisicoquímicas similares, 

pueden ingresar cationes no esenciales para el funcionamiento, 

con sus respectivas consecuencias. La quelación puede funcionar 

a nivel de xilema (donde los cationes metálicos o complejos 

metal-ácido, son solo transportados al ápice de las plantas) e 

intracelularmente. También hay ácidos orgánicos endógenos que 

quelan los metales pesados; una vez formado el complejo, son 

compartimentalizados dentro de la vacuola, con ayuda de 

transportadores/canales ubicados en el tonoplasto.  
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A consecuencia de la actividad humana, la cantidad de metales 

pesados está aumentando, afectando negativamente los cultivos. 

Por ello, se han desarrollado nuevas estrategias para mitigar 

los efectos de los metales pesados, y una de esas opciones es 

aplicar ácidos orgánicos exógenos a plantas que estén sometidas 

a estrés por metales pesados. Esta estrategia ha demostrado 

ser eco amigable, económica y no genera un impacto fuerte en 

las plantas. Por otro lado, los ácidos orgánicos exógenos 

mejoran parámetros morfológicos, fisiológicos y pueden inducir 

la expresión de ciertos genes que están relacionados con la 

tolerancia y/o resistencia a metales pesados.  

Finalmente, los resultados presentados en esta tesis 

bibliográfica fueron publicados en mayo de 2022 en la edición 

especial titulada “Antioxidative and Chelating Molecules of 

Plants under the Excess of Metals” del International Journal 

of Molecular Sciences en una revisión denominada “La aplicación 

exógena de ácidos orgánicos aumenta la tolerancia a metales 

pesados en plantas”, del cual soy el primer autor. La revisión 

se puede encontrar en el Anexo 1 y 

doi.org/10.3390/ijms23105438. 
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Abstract 

 

Heavy metals are a heterogeneous group of metals and metalloids 

that exist naturally on the earth's surface. There is no 

consensus regarding the definition of heavy metal, however, it 

can be defined that any metal that has a density greater than 

5 g/cm3 or a density of 20 g/mol is heavy. These elements may 

or may not fulfill biological functions such as enzyme 

cofactors, receptor sites, hormonal functions, and protein 

transport at certain concentrations. When they fulfill a 

biological function, they are called essential, such as copper, 

chromium, iron, manganese, zinc, molybdenum and nickel, but 

when they do not fulfill a biological function, they are called 

non-essential such as arsenic, cadmium, cobalt, lead, mercury 

and vanadium. In both cases, high concentrations of essential 

and non-essential heavy metals can cause damage to organisms 

and environmental problems, because they can interrupt the 

catalytic functions of enzymes or protein transport, causing 

the overproduction of reactive oxygen species, and thus trigger 

oxidative stress in plants. Their effects are observed in lipid 

peroxidation, the consequent destabilization of the plasma 

membrane, damage to photosynthetic pigments and proteins, and 

nonspecific damage to genetic material. 

Plants are not exempt from suffering damage from heavy metal 

contamination, and have developed mechanisms that allow the 

mitigation of the effects that these produces, through the 

endogenous production of organic acids. These compounds arise 

from primary or secondary metabolism, and apart from their own 

functions, they play an important role in the response and 

tolerance to heavy metal contamination. In a primary response, 

organic acids are exuded through the roots to lower the pH of 

the rhizosphere and chelate metal cations to fewer toxic forms 

to prevent the entry of certain non-essential heavy metals. 

However, since certain heavy metals can have similar 

physicochemical properties, cations that are not essential for 

operation can enter, with their respective consequences. 

Chelation functions at the xylem level (where metal cations or 

metal-acid complexes are only transported to the apex of 

plants) and intracellularly. There are also endogenous organic 

acids that chelate heavy metals; once the complex is formed, 

they are compartmentalized within the vacuole, with the help 

of transporters/channels located in the tonoplast. 

As a result of human activity, the amount of heavy metals is 

increasing, negatively affecting crops. Therefore, new 

strategies have been developed to mitigate the effects of heavy 

metals, and one of those options is to apply exogenous organic 
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acids to plants that are subjected to heavy metal stress. This 

strategy has proven to be eco-friendly, economical and does 

not generate a strong impact on the plants. On the other hand, 

exogenous organic acids improve morphological and 

physiological parameters and can induce the expression of 

certain genes that are related to tolerance and/or resistance 

to heavy metals. 

Finally, the findings presented in this bibliographic thesis 

were published in May 2022 in the Special Issue entitled 

“Antioxidative and Chelating Molecules of Plants under the 

Excess of Metals” of the International Journal of Molecular 

Sciences in a review termed “Increasing heavy metal tolerance 

by the exogenous application of organic acids”, of which I am 

the first author. The review can be found in Annex 1 and 

doi.org/10.3390/ijms23105438. 
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1. Introducción 

 

Los MPs son componentes naturales de la corteza terrestre, 

presentes en esta a diferentes concentraciones. Proceden desde 

las rocas sedimentarias, erupciones volcánicas, formación del 

suelo y meteorización de rocas (Shahid et al., 2014), y son un 

grupo no especifico de metales y metaloides. Aunque no existe 

un consenso sobre las características de un MP, se indica que 

todos los metales y metaloides que posean una densidad mayor a 

5 g/cm3 o masa atómica sobre los 20 u.m.a. se considera MP 

(Emamverdian et al., 2015).  

En bajas concentraciones, ciertos MPs se consideran 

“esenciales” como Fe, Mn, Zn, Cu, Mg, Mo, and Ni, ya que cumplen 

funciones como cofactores enzimáticos y en la estructura y 

función de proteínas, regulación de genes, protección de las 

células, transducción de señales, todas fundamentales para el 

crecimiento de las plantas (DalCorso et al., 2019). Otro grupo 

de MP se consideran “no esenciales” como Cd, Sb, Cr, Pb, As, 

Co, Ag, Se, y Hg, ya que no cumplen ninguna función biológica. 

En algunos casos, debido a que presentan propiedades 

fisicoquímicas similares a otros iones metálicos esenciales, 

reemplazan a estos en funciones biológicas en proteínas, 

modificando/interrumpiendo la actividad proteica al 

interactuar con los grupos tiol (-SH) de estas (Emamverdian et 

al., 2015). En estos casos, los MPs presentan actividad 

mutagénica, interrumpen la actividad fotosintética, 

desestructuran la membrana plasmática (por peroxidación de 

lípidos, producción de malonaldehído), generan especies 

reactivas de oxígeno (ERO) en el interior de la célula 

(Riyazuddin et al., 2022), disminuyen la tasa de germinación, 

longitud de la raíz y tallo, y disminuyen el peso húmedo y seco 

(Shahid et al., 2014). En lo que respecta a la fisiología de 

las plantas, reducen la cantidad de la clorofila, de pigmentos 

fotosintéticos, y de prolina (un importante regulador osmótico, 

especialmente en la pared celular), además de incrementar la 

actividad de enzimas antioxidantes como superóxido dismutasa 

(SOD), catalasa (CAT), ascorbato peroxidasa (APX), y glutatión 

reductasa (GR) (Guo et al., 2019; Jia et al., 2021; Li et al., 

2019; Lu et al., 2018; Metwally et al., 2003; Moustafa-Farag 

et al., 2020; Safari et al., 2019a, 2019b; Sihag et al., 2019; 

Soltani Maivan et al., 2017; Zawoznik et al., 2007). 

Ambos grupos de MP, en altas concentraciones se consideran 

perjudiciales, atribuyéndose el aumento de la contaminación 

por MP, a la actividad antropogénica que incluye minería, 

utilización de pesticidas/fertilizantes, utilización de 

combustibles fósiles, la agricultura y actividad forestal, 
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desechos en el agua y procesos industriales (Alengebawy et al., 

2021).  

Las plantas, siendo organismos sésiles, han desarrollado una 

serie de estrategias que permiten mitigar y/o tolerar la 

contaminación por MP, partiendo por la producción endógena de 

ácidos orgánicos (AO), producidas en el metabolismo primario o 

secundario, y que por la presencia de grupos carboxilo (-COOH) 

tienen la capacidad de quelar los MP, así transformándolos en 

complejos menos tóxicos. Estos complejos metal-ácido pueden 

aumentar su solubilidad y ser incorporados al interior de la 

célula o disminuir su solubilidad quedando atrapados en la 

interfase raíz- rizosfera (sin ingresar), o quedando 

intracelularmente en forma de complejos metal-ácido 

secuestrados en el interior de la vacuola (Osmolovskaya et al., 

2018). 

Con el aumento de las concentraciones de MP en la corteza 

terrestre, es fundamental comenzar a utilizar distintas 

estrategias para mitigar este problema medioambiental, ya que 

no solo afecta a las plantas, sino también a humanos y animales, 

que de todos modos sufrirán las consecuencias, ya que los MP 

se bioacumulan y pasan a través de las cadenas tróficas.  
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1.1 Efectos morfológicos y fisiológicos de los metales pesados 

sobre las plantas 

 

Los efectos de los MPs sobre las plantas a nivel 

morfológico son la pérdida/reducción de la fertilidad, 

reducción en la germinación de semillas, reducción en 

biomasa, reducción en productividad vegetal, inhibición 

del crecimiento, reducción del peso seco/húmedo, 

inhibición de la expansión de las raíces, senescencia, 

apariencia clorótica y necrosis de las hojas, defoliación, 

y reducción en la cantidad de hojas (Abbas et al., 2018; 

Riyazuddin et al., 2022). La reducción en la germinación 

y el crecimiento del embrión se puede deber a la 

interacción directa de ciertos MPs con los grupos -SH, -

NH2, -COOH de las proteínas, además de interactuar con el 

sitio activo de las proteínas, generando pliegues 

anormales que las inactivan. Por ejemplo, el Hg2+ 

interactúa con los grupos –SH de las proteínas, lo que 

resulta en la formación de un puente S-Hg-S causando una 

modificación desigual en las estructuras de las proteínas, 

afectando ciertas proteínas como amilasas y proteasas 

(fundamentales para el crecimiento) u otras relacionadas 

con la regulación de la división celular. Además, los 

cationes de MP pueden reemplazo del grupo fosfato en las 

moléculas de ATP (Riyazuddin et al., 2022). Se ha 

observado que el Pb2+ tiene la capacidad de interactuar 

con los grupos -COOH de las proteínas (Shahid et al., 

2014).  

Los MPs también afectan la fisiología vegetal. Por 

ejemplo, en la fotosíntesis, se ha observado que el As3+, 

Hg2+, Cu2+, Pb2+, Ni2+, Cd2+, y Zn2+ reemplazan el Mg2+ en el 

anillo de porfirina, inhabilitando la actividad 

fotosintética. Cuando las plantas son expuestas a MP, 

metales como Cu2+ o Fe2+, catalizan la reacción de Haber-

Weiss/Fenton que convierten H2O2 a OH• a pH neutro, 

generando como producto EROs que causan daños 

inespecíficos al ADN o ARN, inhibición de enzimas, 

oxidación de proteínas y peroxidación de lípidos. 

Por efecto de la interacción de los MPs como Pb2+, Cd2+, 

As3+, Hg2+, Ni2+ y Zn2+, se inactivan enzimas como RuBisCO 

y otras relacionadas con el ciclo de Calvin producto de 

la interacción de estos con los grupos -SH (Riyazuddin et 

al., 2022; Shahid et al., 2014).  

La peroxidación de lípidos se da por efecto del aumento 

de las oxilipinas, generando un deterioro de las membranas 

celulares, cambios en la fluidez, fuga anormal de 

sustancias que normalmente no ingresan en la membrana 
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plasmática, y la inactivación de receptores, canales 

iónicos o enzimas presenten en las membranas celulares 

(Shahid et al., 2014). 

Interacciones de EROs con el ADN o ARN da como resultado: 

daño a los enlaces cruzados, deleciones o modificaciones 

de bases, roturas de hebras, errores de replicación, 

inducción de transducción de señales, inducción de la 

transcripción, y destrucción de la membrana nuclear. En 

el ADN existen cuatro potenciales sectores de mayor 

interacción con MPs: I) los grupos hidroxilos de la 

ribosa, II) los átomos de oxígenos cargados negativamente 

de los grupos fosfatos y IV) nitrógenos del anillo base. 

Pero, en general los MPs interactúan con las bases (N7 en 

las purinas o N3 en las pirimidinas) o con los grupos 

fosfatos. Adicionalmente, se ha observado que los MPs 

pueden alterar la expresión de genes y parecen interactuar 

con los dedos de Zn (Shahid et al., 2014). 

Los carbohidratos son ubicuamente los dadores de energía 

a las células, formados en el proceso fotosintético. Son 

fundamentales para la germinación, crecimiento, y como 

almacén de energía, también en la respuesta a estresores, 

ajuste osmótico, señalización molecular (interactuando 

con hormonas como auxinas, citoquininas, giberelinas, 

ácido abscísico y etileno), y en la integridad de la 

membrana celular, permitiendo la reducción de NADPH (clave 

para antioxidantes enzimáticos). Un aumento en las 

concentraciones de MPs (y, por ende, ERO) disminuye las 

cantidades de azúcares disponibles en la célula, afectando 

los procesos mencionados.  

 

1.2 Estrategias para evitar y/o mitigar la contaminación por 

metales pesados 

 

La tolerancia y/o resistencia de las plantas comienza 

desde las raíces, estructuras capaces de exudar ciertos 

compuestos de bajo peso molecular como AO (citrato, 

malato, oxalato), aminoácidos (histidina, cisteína, 

asparagina, glutamato), péptidos cortos (glutatión, 

fitoquelatinas) y proteínas (p. ej., 

metalotioneínas)(Kutrowska & Szelag, 2014). Los AOs 

quelan los MPs a través de sus grupos carboxilos (-COOH), 

formando un complejo MP-AO (menos tóxico), modificando su 

solubilidad y permitiendo el ingreso al interior de las 

células o xilema vía simplasto/apoplasto, o inmovilizando 

el complejo MP-AO a nivel de rizosfera para impedir el 

ingreso (Tahjib-Ul-Arif et al., 2021). Por otro lado, los 

AOs disminuyen el pH de la rizosfera (más K+) para evitar 
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una caída brusca de pH y aumentan la solubilidad de 

ciertos iones metálicos, como por ejemplo Fe2+ y Al2+ 

quienes se vuelven solubles y tóxicos a pH 7 (ver figura 

2) (Fryzova et al., 2018; Osmolovskaya et al., 2018). Los 

MPs atraviesan la membrana plasmática de la epidermis de 

la raíz (o endodermis, si fueran transportados 

apoplásticamente hasta las bandas de Caspari), o bien son 

transportados a las vacuolas o sufren un transporte 

simplástico hacia el cilindro vascular; en todo caso la 

translocación hacia los brotes termina con la descarga 

desde el xilema. Los MPs presentes en la savia del xilema 

son absorbidos por células circundantes y transportadas 

simplásticamente en la hoja tejido, o continúan 

distribuyéndose apoplásticamente en la hoja (Kutrowska & 

Szelag, 2014). Para la planta, lo ideal es que 

micronutrientes esenciales como Zn2+, Fe2+, K+, Cr2+, etc. 

son absorbidos, y que otros iones metálicos Pb2+, Cd2+, Hg 

2+, etc., sean excluidos, pero esto no siempre ocurre 

debido a que los MPs no esenciales pueden presentar 

propiedades fisicoquímicas similares a los esenciales 

(Thakur et al., 2022). 

La exclusión de los MPs también puede ocurrir a nivel de 

pared celular gracias a la presencia de polisacáridos, 

proteínas, aminoácidos y fenoles, que proveen una cantidad 

importante de sitios de unión con MP (-COOH, -SH, -OH, 

especialmente los polisacáridos), siendo los 

Homogalacturonano (rico en -COOH) responsable de la unión 

con cationes monovalentes y divalentes (Cu2+, Pb2+, Zn2+, 

Ca2+). La pared celular puede sufrir modificaciones 

producto de la interacción con MP, gracias a las enzimas 

pectinesterasa y pectinmetilesterasa (que producen 

cambios en el grado de esterificación y acetilación); los 

carbohidratos también producen cambios en la pared celular 

producto de la interacción con MP (Thakur et al., 2022).  

El fluido del xilema posee carga negativa, pH 5 a 6,5, 

además de una mezcla de ácidos carboxílicos (2–9 mM) y 

aminoácidos (1–3 mM). Los complejos MP-AO normalmente 

tienen cargas negativas, por ende, son fácilmente 

transportados (Osmolovskaya et al., 2018). El ingreso al 

interior de las células está mediado por una serie de 

transportadores/bombas de protones dependientes de ATP 

que catalizan la extrusión de H+ a través de la membrana 

(Fryzova et al., 2018). Los metales y/o complejos con AO 

son ingresados al interior de las células, donde son 

secuestrados por transportadores específicos ubicados en 

el tonoplasto (NRAMP4, NRAMP3, MTPs, HMAs, etc.) (Tahjib-

Ul-Arif et al. 2021). 
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Los procesos de transporte permiten que la disponibilidad 

de iones metálicos en el citosol se mantenga en un rango 

óptimo a través de un adecuado secuestro y/o recuperación 

en las vacuolas. El número creciente de transportadores 

vacuolares conocidos corresponde esencialmente a la 

diversidad estructural y funcional de los iones metálicos 

necesarios en las células (Sharma et al, 2016). Sin 

embargo, puede ocurrir que exista un exceso de cationes 

metálicos libres en el citosol, lo que puede generar EROs 

que causan daños inespecíficos en diferentes moléculas 

importantes para el metabolismo. 

La exclusión puede también ocurrir en el simplasto por 

transportadores especiales ubicados a nivel de membrana 

celular con la ayuda de bombas de eflujo como P1B de tipo 

HMAs (con hidrolisis de ATP), NRAMP, la familia de 

transportadores CDF, ZIP y ABC. La mayoría de los 

transportadores están involucrados en el transporte de 

Zn2+/Cu2+ a través del tonoplasto. Existen dos grupos 

filogenéticos identificados de HMAs; el primer grupo 

(grupo Cu+) está involucrado en el transporte de cationes 

monovalentes como Cu+, Ag+, etc., mientras que el segundo 

grupo traslada cationes divalentes como Zn2+, Co2+, Cd2+, 

Pb2+ (Thakur et al., 2022). Otra clase importante de 

transportadores son NRAMP, una familia conservada de 

proteínas acopladas a protones integrales de membrana 

posicionadas en la membrana plasmática de las células 

apicales de la raíz de la planta, relacionadas con el 

transporte de Fe2+, Zn2+, Mn2+, Co2+, Cd2+, Cu+, Ni2+ y Pb2+. 

Existen dos grupos: AtNRAMP1 y 6, y AtNRAMP2-5 en 

Arabidopsis thaliana, de los cuales AtNRAMP1,3,4,6 son 

transportadores intracelulares (Cailliatte et al., 2010). 

Por otro lado, los ZIP estarían relacionados con el 

transporte de Zn2+, Cu+ y Cd2+ en arroz, los trasportadores 

ABC facilitan el transporte a través de la membrana 

plasmática y la familia CDF son transportadores de eflujo 

(ver figura 2) (Thakur et al., 2022).  

 

 

1.2.1 Antioxidantes enzimáticos y no enzimáticos 

 

Los EROs pueden ser contrarrestados por antioxidantes 

endógenos como SOD, peroxidasa (POD), CAT, APX, GR, 

dehidroascorbato reductasa y monodeshidroascorbato 

reductasa (DHAR y MDHAR), y metabolitos no enzimáticos 

como glutatión (GSH) y ácido ascórbico (AsA). Se ha 

demostrado que aumentan la transcripción de las enzimas 

respectivas en presencia de MP (Singh et al., 2017). La 
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mayoría de estas enzimas antioxidantes o metabolitos son 

donantes de electrones y reaccionan con los radicales 

libres para formar productos finales no tóxicos e 

inactivos, como el agua (Kohli et al., 2017). 

  

2. Ácidos orgánicos 
 

Los AOs como citrato, malato, oxalato, succinato, 

aconitato, y tartrato son producidos a partir del 

metabolismo primario (ciclo de Krebs, ciclo de Glioxilato, 

C3 y C4, etc.). Son fundamentales para la producción de 

energía, la formación de precursores para la biosíntesis 

de aminoácidos y en la modulación de la adaptación al 

medio (López-Bucio et al., 2000). La base del fenómeno de 

desintoxicación de MP con AOs es la capacidad de estos 

ácidos para formar enlaces fuertes con MP iónicos a través 

de la quelación de metales con grupos carboxilo (-COOH) 

(Osmolovskaya et al., 2018). En el último tiempo, se está 

prestando atención a distintas fitohormonas como ácido 

salicílico y ácido jasmónico, debido a que también pueden 

interactuar con distintas rutas metabólicas, además de 

ser potentes queladores de MPs. Parte del metabolismo 

secundario como ácido gálico y ácido cafeico, que también 

poseen la capacidad quelante propia de un AO, son 

importantes ácidos fenólicos que tienen capacidad 

antioxidante y son fundamentales para la dieta (Daglia, 

2012; Daglia et al., 2014). Otros AOs son el ácido lipoico 

y el ácido fítico, el primero, fundamental dentro del 

metabolismo primario, pero reconocido como un potente 

quelador de MP (Sgherri et al., 2002). Por su parte, el 

ácido fítico, es un importante nutriente en las plantas 

durante la germinación, pero no se puede utilizar como 

quelador exógeno debido a que las plantas utilizan este 

compuesto como nutriente y existe gran expresión de la 

enzima fitasa que lo degrada. Se muestran las estructuras 

de estos AOs en la Tabla I. 

La liberación de AO como respuesta a MPs puede ocurrir de 

tres formas. En la primera, el catión metálico entra 

directamente e interactúa con los canales de AO, mientras 

que en la segunda el catión interactúa con una proteína 

receptora, y ésta induce los genes involucrados en la 

biosíntesis de AO a través de segundos mensajeros. 

Finalmente, en la tercera, el catión ingresa e interactúa 

indirectamente con el canal AO (Thakur et al., 

2022)(figura 1). 

 

 



 

18 

 

Ácido 
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OH
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OH  
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OH

O

OH

OH
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OH

OH

O

 

1,2-Ethandioicacido 
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lipoico 
O

OH

S
S  

Ácido 5-[(3R)-dithiolan-3-

yl]pentanoico  

Ácido 

jasmónic
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O

O

OH

CH3

 

Ácido 2-[(1R,2R)-3-oxo-2-
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enyl]cyclopentil]acetico 
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salicili

co 

O OH

OH

 

Ácido 2-hidroxibenzoico 

Ácido 
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O OH

OH

OH

OH

 

Ácido 3,4,5-

trihidroxibenzoico 

Ácido 

cafeico OH

OH

O

OH

 

Ácido (E)-3-(3,4-

dihydroxyphenyl)prop-2-

enoico 

Ácido 

fítico 

 

1,2,3,4,5,6 ácido 

hexakisfosfórico 
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Tabla I. Listado de ácidos orgánicos con sus respectivos 

nombres IUPAC y grupos carboxílicos. 

 

 

 

 
Figura 1. Modelo que representa la liberación activada por MP de AO. 

En el patrón I, uno de los tres podría operar, es decir, (i) el MP 

puede directamente interactuar con la proteína del canal y activarla, 

(ii) el catión interactúa con una proteína receptora (R) que activa 

aún más la proteína del canal a través de segundos mensajeros, (iii) 

el catión entra en la célula y activa el canal ya sea directa o 

indirectamente. En el patrón II, el catión interactúa con R, lo que 

conduce aún más a la inducción de los genes implicados en el 

metabolismo de AO o su transporte a través de la membrana plasmática. 

El complejo AO-MP detoxifica los cationes MP en la rizosfera (imagen 

obtenida de Thakur et al., 2022). 

 

 

2.1 Ácidos carboxílicos 

 

2.1.1 Ácido cítrico 

 

El ácido cítrico (AC) es un compuesto derivado del 

metabolismo primario, sintetizado por la condensación del 

acetil-CoA (2 carbonos) y oxalacetato (4 carbonos) para 

formar citrato con intervención de la enzima citrato 

sintasa, iniciando el ciclo del ácido cítrico (Haddad & 

Mohiuddin, 2021). Esta molécula tiene función 
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antioxidante, pero también se ha demostrado que posee 

actividad quelante de MP como Cu2+, Cd2+, Cr3+, Pb2+, Ni2+, 

Al3+, Hg2+, As5+ (Afshan et al., 2015; Amir et al., 2020; 

Aslam et al., 2021; Ehsan et al., 2014; Kumar et al., 

2017; Mohammadi et al., 2021; Qiu et al., 2009a; Zaheer 

et al., 2015). La aplicación exógena de AC en distintos 

cultivos, mejora la tasa de crecimiento y acumulación de 

biomasa, mayor contenido de clorofila y, por ende, conduce 

a mayor actividad fotosintética, mayor eficiencia en el 

uso del agua, mayor actividad de enzimas antioxidantes y 

reducción de EROs (Chen et al., 2020). En un estudio donde 

se utilizaron semillas de tomate (Solanum lycopersicum 

L.) crecidas en suelos provistos de 10 μM Pb y 10 μM As, 

el suministro de 250 μM de AC aumentó parámetros como 

crecimiento, tasa de germinación, cantidad de pigmentos 

fotosintéticos, longitud de las raíces, y contenido de 

clorofila α y β, y también el nivel de moléculas 

antioxidantes como antocianinas y α-tocoferol, 

incrementando la eficiencia de enzimas con capacidad 

antioxidante como CAT, APX, GR, mientras que otros 

parámetros disminuyeron como daño al ADN (Kumar et al., 

2017). La utilización de AC mejora la resistencia de otros 

cultivos frente a MPs. Cultivos como canola (Brassica 

napus) que fueron crecidos en condiciones de invernadero 

con Cu2+ (50 y 100 μM), Cd2+ (0.6 mM), Pb2+ y As5+ (10 μM), 

o Cr3+ (100 y 500 μM), donde se aplicó una dosis de 2.5 y 

5.0 mM de AC en medio nutritivo, se observó que se reducía 

y mitigaba su toxicidad, incrementaba la tolerancia al 

estrés, y aumentaba su biomasa (Afshan et al., 2015a; 

Ehsan et al., 2014; Zaheer et al., 2015a). Además, se 

aumentaron los niveles de actividad de enzimas como CAT, 

POX y SOD en condiciones de estrés por Pb2+ y Hg2+ (1, 2.5, 

5 mM) (Amir et al., 2020a). La eficiencia del AC (2.5 mM, 

5 mM, 50 μM, 100 μM) como quelador de Cd2+ (0.6 mM¸ 300 mg 

Kg -1, 50 mg, 25.0 μM), Pb2+ y Hg2+ (1, 2.5, 5 mM), también 

ha sido comprobada en otros cultivos como mostaza 

(Brassica juncea), hierba mora (Solanum nigram), maíz (Zea 

mays), girasol (Helianthus annuus), arroz (Oryza sativa), 

alfalfa (Medicago sativa), y canola  (Amir et al., 2020; 

Anwer et al., 2012; Bilal Shakoor et al., 2014; Gao et 

al., 2010; Kaur et al., 2017; Li et al., 2014; Sebastian 

& Prasad, 2018). En otros cultivos como caléndula 

(Calendula officinalis) crecidas en suelos calcáreos 

enriquecidos con Cd2+ (50 y 100 mg kg−1), los cultivos 

tratados con AC exógeno en dosis de 0.05 y 0.1 mM no 

mostraron tener ningún síntoma fisiológico relacionado a 

toxicidad por Cd2+, y haciendo una comparación con otros 
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agentes quelantes como ácido tartárico y EDTA, demostró 

tener mejor eficiencia en términos de fitorremediación 

(Saffari & Saffari, 2020a). En otro cultivo, el sauce 

(Salix viminalis L.), el suministro de AC 20 mM en suelos 

que se encontraban contaminados con Cd2+ (3 y 6 mg kg-1), 

mejoró parámetros como biodisponibilidad, movilidad y 

distribución del Cd en la planta, también la cantidad de 

clorofila, la tasa fotosintética y el intercambio de gases 

(Arsenov et al., 2020). En suelos conteniendo Pb2+ (100 

mg·kg− 1), la aplicación foliar e irrigación con AC exógeno 

(5 o 10 mM) en plantas de alerce de Gmelin (Larix olgensis) 

disminuyó los efectos tóxicos de Pb2+; el efecto mediado 

por AC aumentó la actividad y eficiencia de enzimas POD y 

SOD, la cantidad de clorofila, prolina y carotenoides, y 

disminuyó la peroxidación de lípidos (Arsenov et al., 

2020)(ver table II). 

En lo referente a la expresión de los genes, se pueden 

dividirlos en tres grandes grupos. El primer grupo son 

los genes de biosíntesis del AC, el segundo grupo son 

transportadores específicos de MP o metaloides, y el 

tercer grupo de genes son de tolerancia a MP. Partiendo 

por el grupo de tolerancia o indicadores de estrés por 

MP, en los trabajos de (Arsenov et al., 2020) y (Kaur et 

al., 2017a), se analizó la expresión de tres genes - 

clorofilasa (CHLASE), fitoeno sintasa (PSY) y la chalcona 

sintasa (CHS) - que están vinculados a la actividad 

fotosintética y que son indicadores de estrés por MP - 

bajo contaminación por Cd2+ (en forma de CdCl2 0.6 mM) en 

semillas de mostaza. Se encontró que CHLASE aumentó su 

expresión 3,57 veces en presencia de Cd2+, pero el AC 

exógeno (0,6 mM en el suelo) marcó una disminución en la 

expresión de CHLASE. La expresión de PSY y CHS aumentó 

significativamente por combinación de tratamiento con 

castasterona y AC en 2,85 veces y 5,15 veces, 

respectivamente. Otros genes involucrados en el 

transporte de MP o metaloides son los genes de la familia 

NRAMP. La expresión de OsNramp1, 2, 3 y 5, se ve inhibida 

por el estrés por Cd2+ (CdCl2) en plantas de arroz, en 

distintas concentraciones de Cd2+ (0.1, 0,6, 2,4 mg kg-1). 

Sin embargo, la aplicación foliar de AC (5.0 mM) aumentó 

la expresión del gen OsNramp5 en un 40% y eliminó la 

inhibición del Cd2+ en su expresión. Mientras que OsNramp1, 

2 y 3 volvieron a niveles basales (sin estrés por Cd2+) 

(Xue et al., 2021). En otro estudio, también se evaluó la 

acción del citrato y malato exógeno (50 μM en medio 

nutritivo) en el mismo gen OsNramp1, pero también OsIRT1 

en arroz, así como OsSOD y OsCAT en presencia de Cd2+ (como 
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CdCl2, en el medio, 25 μM). En presencia de AO (sin Cd), 

decae la expresión de OsNramp1 y OsIRT1. Otros genes 

evaluados también disminuyen su expresión como OsHMA3 y 

OsNAS1 que participan en el transporte vacuolar de Cd2+ y 

Fe2+, respectivamente. Sin embargo, la adición de AO 

neutralizó los efectos adversos del Cd sobre la expresión 

de los genes anteriores, tales como OsNramp1, OsIRT1, 

OsHMA3, y OsNAS1 que aumentaron su expresión con el 

suministro exógeno de AC, mientras que genes OsSOD y OsCAT 

disminuyeron su expresión (Sebastian & Prasad, 2018b). La 

expresión de otros transportadores también ha sido 

estudiada en sauce (Salix variegata) expuestas a AC (100 

μM en medio hidropónico). La expresión de nueve genes 

candidatos HMA1 (P-type  metal  ATPase  protein 1), PCS1 

(PS sintasa 1), HMA3 (P-type  metal  ATPase  protein 3), 

HMA5 (P-type  metal  ATPase  protein 5), Nramp5, MTP1 

(metal tolerance protein 1), MTP4 (metal tolerance protein 

4), y MT1A y MT2B (Metalotioneínas 1A y 2B) se vio 

interrumpida por la incorporación de Cd2+ (50 μM en medio 

hidropónico). Al agregar AC, los niveles de expresión de 

NRAMP5, MTP1, MTP4, HMA1, HMA3, MT1A, MT2B y PCS1 fueron 

6,96, 2,82, 1,70, 2,28, 1,97, 1,82, 2,42 y 2,90 veces 

mayores en hojas que en el grupo de tratamiento con Cd2+, 

respectivamente. Mientras que, en raíces, solamente la 

expresión de PCS1, HMA3, Nramp5, MTP4, y HMA3, aumentó en 

presencia de AC; MTP1, HMA1 y MT1A no mostraron 

diferencias significativas, y finalmente MT2B disminuyó 

su expresión en presencia de Cd y AC exógeno. 

 

Conclusión: La aplicación exógena de AC promueve la 

productividad vegetal, ya sea por, aumento de parámetros 

morfológicos (crecimiento, utilización del agua, aumento 

del peso húmedo/seco, etc.) y/o por aumento de parámetros 

fisiológicos como tasa fotosintética, la cantidad de 

pigmentos, etc. Alivia el desequilibrio osmótico inducido 

por el estrés abiótico al aumentar los osmorreguladores y 

protegiendo las membranas de daños. Reduce la severidad 

del estrés oxidativo al regular al alza los antioxidantes 

enzimáticos y no enzimáticos. Acelera la tolerancia al 

estrés por MPs de las plantas al quelar y secuestrarlos y 

mejora su fitoextracción de suelos contaminados con MP. 

Proporciona el sustrato para una amplia variedad de vías 

metabólicas que sintetizan metabolitos que protegen 

contra el estrés como fitohormonas, aminoácidos, AOs y 

ácidos grasos. 

 

2.1.2 Ácido málico 
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El ácido málico (AM, malato, ácido 2-

hydroxybutanedioico), un ácido dicarboxílico de cuatro 

carbonos que existe de forma natural y un intermediario 

en el ciclo del TCA, es formado a partir del ácido fumárico 

y oxidado a ácido oxoacético. En un estudio comparativo, 

donde se exponen brotes de sauce a contaminación por Cd2+ 

(50 μM en solución acuosa como CdCl2) entre tres ácidos 

orgánicos distintos (AM, AC y ácido tartárico AT; 100 μM 

en solución acuosa), las plantas tratadas con AM 

resultaron con un incremento más pronunciado de biomasa 

de raíz, tallo y total con aumento de 201, 241 y 208%, 

disminución del contenido de malonaldehído (MDA) en las 

raíces con AC, AT, AM en un 30, 51 y 68% respectivamente, 

mientras que el contenido de MDA en hojas, disminuyó al 

71% con AM. En las raíces, la adición individual de AC y 

AM aumentó la actividad de POD al 201% y al 324%, 

respectivamente en hojas, mientras que el tratamiento con 

AM aumentó la actividad de POD en un 45%, en comparación 

con el grupo tratado con Cd2+ (Zhang et al., 2020). 

Destacando el rol del AM para permitir la recuperación de 

parámetros disminuidos por MPs, otros ejemplos de cultivos 

tratados con AM (concentraciones ver tabla II) incluyen 

Miscanthus sacchariflorus, mostaza y Alyssum corsicum, 

mostaza (Ni en la solución nutritiva no indujo síntomas 

fitotóxicos, y en su lugar se observó estimulación del 

crecimiento), espinaca y arroz (Guo et al., 2017; Khan et 

al., 2016; Qiu et al., 2009b; Sebastian & Prasad, 2018b). 

Otros cultivos de interés comercial han sido tratados con 

AM exógeno como maíz (0.1 mmole kg-1) y girasol (250 o 500 

μM). Cuando brotes de estos cultivos fueron expuestos a 

Ni2+ (250 mg Ni kg-1) o Cd2+ (5 μM como CdCl2 en solución), 

respectivamente, los síntomas producidos por estos MPs 

fueron aliviados (Ghasemi-Fasaei, 2012; Hawrylak-Nowak et 

al., 2015). Este ácido tiene un comportamiento similar en 

términos de fitorremediación, es decir, incrementa la 

biomasa total y el radio de crecimiento, mejora la 

capacidad antioxidante (al incrementar la actividad de 

enzimas antioxidantes POD, SOD, APX, GR, etc.) y el 

contenido de pigmentos fotosintéticos como clorofilas, 

antocianinas, etc., incrementa la expresión de genes 

asociados a la tolerancia de MPs (CHLG, OsNramp1, SOD, 

POD, etc.), y disminuye especies reactivas de oxígeno 

(ERO), fuga de electrones (electron leakage, EL), especies 

reactivas al ácido tiobarbitúrico (TBARS) (ver tabla II). 

En una investigación se comprobó el efecto de distintos 

AOs (AC, AM, AT) en los niveles de expresión de nueve 
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genes candidatos implicados en transporte de metales y 

desintoxicación en raíces y hojas de sauce bajo estrés 

por Cd2+ (100 μM de CdCl2 en solución acuosa). Estos genes 

son Nramp5, MTP1, MTP4, HMA1, HMA3, HMA5, MT1A, MT2B y 

PCS1. En las raíces, el Cd2+ bajó significativamente el 

nivel de expresión de HMA1, PCS1, MT1A, MT2B y HMA3. El 

AM (100 μM en solución acuosa) en raíces, logró aumentar 

los niveles de expresión de los genes HMA1, HMA3, HMA5, 

MTP4 y Nramp5, mientras que PCS1 fue regulado 

negativamente. Los otros genes MTP1, MT1A y MT2B no 

tuvieron cambios. En hojas, el AM aumentó los niveles de 

expresión de Nramp5 y PCS1 (expresión mayor incluso que 

con otros AOs), mientras que la expresión de MTP1, HMA3, 

HMA5, MT1A y MT2B disminuyó, respecto al grupo de 

tratamiento con Cd2+ (Zhang et al., 2020). El AM ha 

demostrado tener capacidad de aumentar la expresión de 

genes de enzimas antioxidantes. En pasto elefante 

(Miscanthus sacchariflorus) sometida a estrés por Cd2+ 

(100 μM de CdCl2 en solución nutritiva), tanto el 

tratamiento por Cd o AM (100 μM en solución nutritiva) 

aumentaron la expresión de Cu/Zn-SOD, POD1, GPX1, GST1, 

MDHAR y DHAR, mientras que CAT1 disminuyó su expresión y 

no hubo diferencias en la expresión de APX1 cuando se 

aplicó solo AM. Cuando AM y Cd2+ se aplicaron 

simultáneamente, se indujo la expresión de Cu/Zn-SOD, 

POD1, GR1, GPX1, GST1 que fue de 1.7, 2.0, 4.7, 2.2 y 2.3 

veces más altos cuando la relación era de 1:2 (Cd: MA), 

que solo con Cd2+ (Guo et al., 2017). En otro ejemplo, en 

arroz los genes OsNramp1, OsIRT1, OsHMA3 y OsNAS1 

decayeron su expresión en respuesta al estrés por Cd2+ (25 

μM CdCl2 en medio nutritivo), y la expresión de estos 

genes aumentó cuando se agregaron los OA (AC y AM, 50 μM 

en medio nutritivo), neutralizando el estrés por MP. Cabe 

mencionar que, durante la exposición a AM, la expresión 

del OsNAS1 redujo (esto puede deberse a que la 

disponibilidad de este ácido no es compatible con los 

requerimientos de nicotianamina para la circulación de 

cationes), OsCDT1 (cadmium tolerance 1) aumentó su 

expresión, y OsSOD disminuyó su expresión (ver tabla 

II)(Sebastian & Prasad, 2018). 

 

Conclusión: El AM aumenta la productividad vegetal al 

promover el crecimiento y desarrollo de las plantas, 

mitigar el estrés por MPs, modular la actividad de genes 

relacionados con metabolitos protectores del estrés 

abiótico, y quelar/secuestrar MPs. Al ser un producto 

natural es una herramienta económica de sintetizar y 
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aplicar a los cultivos. 

 

2.1.3 Ácido oxálico 

 

El ácido oxálico (AOx) es un ácido dicarboxílico simple y 

fuerte, con constantes de disociación de pK1 = 1,46 y pK2 

= 4,40 (Franceschi & Nakata, 2005). El AOx y su base 

conjugada oxalato puede formar sales con K+, Ca2+, Mg2+, y 

Cu2+ siendo el más importante el oxalato de Ca 

(CaOx;(Franceschi & Nakata, 2005)), cumpliendo un 

importante rol en la regulación no solo de Ca sino también 

de otros iones y MPs, ya que este se acumula dentro de 

las vacuolas de células especializadas llamadas 

idioblastos (Nakata, 2003). El AOx y su base conjugada 

tiene un potente efecto quelador de los MPs Cd2+, Zn2+, 

Pb2+, Mn2+, efecto que ha sido demostrado en cultivos como 

la mostaza. En este caso, semillas fueron crecidas en 

suelos que presentan contaminación por Cd2+ y Zn2+. La 

toxicidad inducida por estos MPs impuso una serie de 

respuestas, entre ellas caída en la actividad de enzimas 

antioxidantes como fenilalanina amonio liasa (PAL), 

polifenol oxidasa (PPO), CAT, además de reducir el peso 

seco y húmedo de las plantas. Para aliviar los síntomas 

producidos por la contaminación por estos MPs, se 

agregaron distintos tipos de quelantes (5 mM de EDTA, AC 

o AOx). Si bien el EDTA es muy efectivo como quelante de 

MPs, su aplicación presentó efectos negativos en la 

actividad de PPO, y reducciones de la biomasa de brotes y 

raíces en un 58,4% y 72,6%. Sin embargo, el tratamiento 

con 5 mM de AOx, no tuvo ese efecto; por el contrario, 

mejoró significativamente los parámetros como la 

actividad antioxidante de PAL, PPO y CAT, el peso seco y 

húmedo de las planta y raíces (Guo et al., 2019a). En otro 

estudio más reciente, la aplicación foliar de 2,5 mM de 

AOx más ácido indol-acético (IAA) en Sedum alfredii 

resultó en la biomasa total más alta y un ligero aumento 

en el contenido de Cd2+ o Pb2+ de los brotes en comparación 

con el control, y mejoró la absorción de nutrientes como 

K en un 38.3% respecto del control. Sin embargo, disminuyó 

iones como Ca y Mg en un 35.2% y un 14.3% respectivamente 

(Liang et al., 2021a). En estudios similares, se aplicó 

AOx al garbanzo (Cicer arietinum) cuyas semillas fueron 

bañadas en una solución acuosa de CdCl2 200 µM, para luego 

ser lavadas nuevamente en 100 μM de AOx. Se midieron 

parámetros fisiológicos marcadores de estrés como 

peroxidación de lípidos (concentración de MDA), 

determinación del contenido de peróxido de hidrógeno, el 
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contenido de grupos carbonilo en proteínas, 

cuantificación de nicotinamidas (NADP+/NAD+), 

determinación del contenido de glutatión y actividad de 

enzimas glutatión peroxidasa y glutatión reductasa. En 

raíces y brotes, el estrés por Cd2+ aumentó 

considerablemente la cantidad de MDA, el contenido de 

grupos carbonilo en proteínas, y el contenido de peróxido 

de hidrógeno. La aplicación exógena de AOx alivió 

significativamente estos síntomas, marcando valores 

similares a los valores del grupo control. La exposición 

de semillas en germinación al estrés por Cd provocó un 

28% y un 36% de disminución de la relación GSH/GSSG en 

raíces y brotes, respectivamente, en comparación con los 

controles, un marcado incremento en la actividad de GPX 

(62% y 77% en raíces y brotes, respectivamente, debido a 

que es la enzima responsable de reciclar a las enzimas 

antioxidantes) y GR (506% y 77% en raíces y brotes, 

respectivamente; ver tabla II). Nuevamente en presencia 

de AOx, estas enzimas marcaron valores similares a los 

dados por las plantas sin estrés. En presencia de Cd2+, el 

balance de nicotinamidas (NADP+/NAD+) y sus formas 

reducidas (NADH+ NADPH), en brotes aumentó en un 37%. El 

AOx exógeno contrarresta el efecto adverso del Cd2+ sobre 

la homeostasis de las nicotinamidas, manifestado por la 

restauración del equilibrio entre formas oxidadas y 

reducidas (Sakouhi et al., 2021a). 

 

Conclusión: La aplicación exógena de este AO puede ser 

una alternativa de bajo costo y ecoamigable para cultivos 

que se encuentren bajo contaminación por MPs, no solo por 

productividad vegetal, sino porque es un potente quelador 

sin efectos secundarios como el EDTA. 

 

2.1.4 Ácido lipoico 

 

El ácido lipoico (ácido 6,8-ditiooctanoico, AL) es una 

molécula de 8 carbonos, cofactor fundamental para la 

actividad de cinco complejos enzimáticos que forman parte 

del metabolismo central: α-cetoglutarato deshidrogenasa 

(KGDH), piruvato deshidrogenasa (PDH), glicina 

descarboxilasa (GDC), α-ketoácido deshidrogenasas de 

cadena ramificada (BCDH) y acetoín deshidrogenasa (AoDH) 

(Mooney et al., 2002; Perham, 2000). El AL y su forma 

reducida ADHL (Navari-Izzo et al., 2002; Turk et al., 

2018a) tienen actividad antioxidante y capacidad de quelar 

MPs; AL puede quelar metales como Mn2+, Cu2+, Zn2+ y Pb2+, 

mientras que ADHL puede quelar Fe (tanto Fe2+ y Fe3+), Co2+, 



 

27 

 

Ni2+, Cu2+, Zn2+, Pb2+ y Hg2+. Aunque está bien documentado 

que AL tiene la capacidad para quelar iones metálicos 

además de propiedades antioxidantes (Sgherri et al., 

2002b), existen pocos estudios sobre los posibles efectos 

mejoradores de AL en plantas expuestas a toxicidad por 

MPs. Uno de ellos es el realizado por (Turk et al., 2018a), 

donde se demostró el efecto fisiológico y bioquímico 

relacionado con la aplicación de AL en semillas de trigo 

(Triticum aestivum L.), donde estas fueron embebidas con 

una solución de 1.5 mM Pb(NO3)2 más 2 μM de AL. Se, observó 

que la aplicación exógena de AL es capaz de mitigar los 

efectos negativos producidos por contaminación por Pb2+ en 

los vástagos, como la actividad de la enzima amilasa. 

Específicamente, esta enzima reduce significativamente su 

actividad en presencia de Pb2+, pero la aplicación de AL 

aumentó la actividad de la amilasa en el endosperma en un 

20% respecto del control. Además, el tratamiento con Pb2+ 

aumentó significativamente las cantidades de O2.- y H2O2 en 

un 42 y 58% respectivamente, pero la presencia de AL 

redujo las cantidades de O2– y H2O2 en un 19 y 20% 

respectivamente. La presencia de Pb marca también un 

aumento de 37% en la peroxidación de lípidos, mientras 

que en vástagos que recibieron tratamiento con AL bajaron 

14 y 13%. Otras enzimas como SOD también aumentan su 

actividad en presencia de este MP en un 25,8% respecto 

del control. Las plantas tratadas con AL disminuyeron la 

actividad de SOD en un 10%, aunque la de otras enzimas 

como GPX, GR y APX no fue afectada con AL (ver tabla II). 

La presencia de AL marcó también el aumento de GSH e 

incrementó el radio de GSH/GSSH, incluso sin estrés por 

Pb2+. 

 

Conclusión: Considerando lo mencionado y pesar de que no 

hay muchos estudios que apliquen AL exógeno para aliviar 

síntomas por MPs, no deja ser una alternativa para la 

fitorremediación i) es un excelente quelador de MPs; ii) 

es un cofactor de enzimas del metabolismo primario; iii) 

AL y ADHL tienen actividad antioxidante y regenerador de 

otras enzimas antioxidantes. Sin embargo, hay que 

considerar el costo de producción del AL y la presencia 

de S en su estructura (que puede implicar un problema 

medioambiental).  

 

2.2 Fitohormonas 

 

2.2.1 Ácido salicílico 
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El ácido salicílico (AS, ácido ortho-hydroxybenzoico) es 

una fitohormona fenólica presente en el reino vegetal, 

importante regulador de procesos como la termogénesis, 

señalización de las plantas, regulador de la morfología 

de las plantas, desarrollo, floración y cierre de las 

estomas. También participa como mediador en el estrés 

biótico como defensa contra patógenos y estrés abiótico 

como contaminación por MP (Sharma et al., 2020a). 

Existen múltiples reportes que la aplicación exógena de 

AS puede aliviar los síntomas fisiológicos dados por la 

contaminación de MPs como Cu2+, Cd2+, Pb2+, As3+, Ni2+, Cr+6, 

(Li et al., 2019; Lu et al., 2018; Metwally et al., 2003; 

Moustafa-Farag et al., 2020; Safari et al., 2019a; Sihag 

et al., 2019; Zawoznik et al., 2007). El suplemento de AS 

exógeno ha sido probado en muchos cultivos como papas 

(Solanum tuberosum). Explantes de este cultivo fueron 

expuestas a Cd2+ (200 μM CdCl2) y aplicación foliar de AS 

(600 μM AS), donde mejoró parámetros reducidos por el 

estrés por Cd2+, como el contenido relativo de agua 

(relative water content, RWC), la cantidad de clorofila y 

prolina, junto con disminuir el MDA y ERO (H2O2 y O2) (Li 

et al., 2019). En otra investigación usando toronjil 

(Melissa officinalis), en presencia de Ni2+ (desde 0 a 500 

μM, NiCl2.6H2O) en solución nutritiva, la aplicación de AS 

(1,0 mM) por aspersión manual, contrarrestó los efectos 

negativos de la contaminación de este MP (Safari et al., 

2019). Además, en cebada (Hordeum vulgare) en 

contaminación por Cd2+ (25 μM), la presencia de AS exógeno 

(0,5 mM) tuvo efectos similares a los descritos 

previamente (ver tabla II) (Zawoznik et al., 2007). 

En lo referente a la parte molecular, se midió la 

expresión de dos genes en plantas de toronjil expuestas a 

contaminación por Hg2+ (HgCl2, 50 μM en solución 

nutritiva), clorofila sintasa (CHLG), clave para la 

formación de clorofila, proceso muy sensible al estrés 

por MPs) y PAL, requerido para la formación de 

fenilpropanoides (y AS) importante para la aclimatación a 

estrés abiótico. La exposición a Hg2+, redujo la expresión 

de CHLG en un 36,90% en comparación con el control, 

mientras que PAL aumentó su expresión. La aplicación de 

AS (50 μM, en solución nutritiva), aumentó la expresión 

de CHLG mientras la de PAL disminuyó, lo que sugiere que 

AS tendría un rol importante en la regulación de genes 

relacionados con la biosíntesis de compuestos fenólicos. 

En otro estudio donde semillas de maíz fueron expuestas a 

estrés por Pb2+ (2,5 mM), los genes evaluados fueron ZmACS6 

y ZmSAMD (involucrados en el metabolismo de la metionina, 
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precursor de etileno y de poliaminas). Bajo la influencia 

de Pb2+, estos genes aumentaron su expresión (en raíces) 

72% y 76%, respectivamente, mientras que en brotes fue 

fuertemente inhibida en un 52% y 70% respectivamente. El 

tratamiento con AS (0.5 mM) contrarrestó estos cambios en 

la transcripción de ZmACS6 y ZmSAMD; disminuyeron en las 

raíces mientras que se regularon al alza en los brotes de 

las plantas de maíz, lo que sugiere que AS tendría un rol 

en la síntesis de etileno y la tolerancia al estrés por 

MP (Zanganeh et al., 2018). La importancia de AS exógeno 

también se demuestra en la regulación del crecimiento, 

contenido de pigmentos, antioxidantes enzimáticos y no 

enzimáticos y expresión génica en plántulas de mostaza 

expuestas a diferentes concentraciones de Pb2+ (0,25, 0,50 

y 0,75 mM, en medio nutritivo). En un análisis de la 

expresión, POD, DHAR, GST y GR disminuyeron su expresión 

(0.94, 0.49, 0.64 y 0.90-veces, respectivamente) con Pb2+ 

solo. Sin embargo, el tratamiento de AS (1 mM, en remojo 

de semillas) administrada a vástagos estresados con Pb2+ 

condujo a una mejora máxima en la expresión de CAT: 4.08-

veces, POD: 4,96-veces, GR: 3,24-veces, DHAR: 3,57-

veces), y GST: 2,03-veces (ver tabla II)(Kohli et al., 

2018). 

 

Conclusión: Al igual que otros AOs, este OA mejora 

parámetros morfológicos, fisiológicos y modula la 

expresión de genes relacionados con su propia biosíntesis 

y otros genes relacionados con la tolerancia a MPs y 

metaloides. Este AO en particular, puede ser especialmente 

importante para cultivos comerciales ya que es una 

fitohormona que cumple funciones como señalización, 

crecimiento, desarrollo, floración, morfología, etc. 

 

2.2.2 Ácido jasmónico 

 

El ácido jasmónico (AJ) y sus derivados los jasmonatos 

(JAs) son fitohormonas lipídicas pertenecientes al grupo 

de las oxilipinas. Fueron descubiertas en 1962 cuando se 

aisló el compuesto volátil metil jasmonato (MJ o MeJA) 

como el componente principal de la esencia del jazmín. 

Esta fitohormona es parte de procesos como la adaptación 

al estrés, crecimiento reproductivo de las plantas, 

movimiento, etc. (Raza et al., 2021). 

En lo referente a la parte fisiológica, la aplicación de 

AJ (y sus derivados) permite aliviar los síntomas 

producidos por la contaminación por MP y metaloides Cr6+, 

As3+, Ni2+, Cd2+, Pb2+, Cu2+. La aplicación de Cr6+ (150 y 
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300 μM, en solución cerca de la raíz) en plantas de Choy 

sum (Brassica parachinensis) genera una caída en 

parámetros morfológicos como longitud de la raíz, altura 

de la planta, peso fresco y seco de la raíz y brotes, el 

número de hojas, contenido de clorofila (a y b), 

carotenoides, absorción de nutrientes (Cr, K+, Ca2+, Mn2+, 

Fe2+, Zn2+), con aumentos en la actividad de enzimas 

antioxidantes lipoxigenasa (LOX), SOD, CAT, APX, GR, GST, 

MDHAR, DHAR, glyoxalasa I (Gly I) y glyoxalasa II (Gly 

II), y en los niveles de MDA, metilglioxal (MG), y H2O2. 

Sin embargo, la aplicación foliar (5, 10, 20 μM) de AJ 

permite neutralizar los efectos tóxicos del Cr2+, siendo 

20 μM el tratamiento más efectivo en la recuperación de 

los parámetros morfológicos, la cantidad de pigmentos 

fotosintéticos, el intercambio gaseoso, además que redujo 

la absorción de Cr4+ por parte de las raíces y restableció 

la homeostasis de minerales (K+, Ca2+, Mn2+, Fe2+, Zn2+). Se 

observa un efecto reforzante del AJ sobre las enzimas 

antioxidantes LOX, SOD, CAT, APX, GR, GST, MDHAR y DHAR. 

El Gly I mejoró su actividad significativamente cuando se 

aplicó AJ (20 μM) y a la vez restauró la actividad de Gly 

II a valores basales. El AJ exógeno también permite la 

reducción de los niveles de MDA, H2O2 y MG (Kamran et al., 

2021). En otros cultivos como trigo (100 μM CdCl2 más MJ 

10 μM) en spray en los brotes (Kaya et al., 2021), frijoles 

corredores (Phaseolus coccineus, con 50 μM CuSO4 y MJ 10 

μM en medio nutritivo Hanaka et al., 2016), alfalfa (100 

μM CuSO4 y AJ (1, 5, 10 nM) en medio nutritivo; Dai et 

al., 2020), y arroz (150 y 300 μM Pb(NO3)2 y MJ (0.5 y 1 

μM)), también mejoran los parámetros fisiológicos al 

aplicar este AO (ver tabla II). En este último estudio, 

se demostró que el MJ puede modular la expresión de 

ciertos genes tales como HMAs, PCS1, PCS2 y ABCC1 

(transportador de Cd hacia la vacuola) (Salavati et al., 

2021). La toxicidad del Pb aumentó la expresión de HMA2 

(involucrado en el transporte de Cd2+ hacia los brotes), 

HMA3 y HMA4 (transportadores de Cd2+ hacia la vacuola), y 

también incrementó la expresión de PCS1, PCS2 y ABCC1. 

Cuando se aplicó MJ exógeno, la expresión de HMA2 

disminuyó, mientras que la expresión HMA3, HMA4 se 

incrementó al igual que PCS1, PCS2 y ABCC1 (Salavati et 

al., 2021). Actividad similar se observa cuando a plantas 

de arroz se les aplica As (25 y 50 μM en medio nutritivo) 

y MJ (0,5 y 1 μM, en medio nutritivo). Los efectos de MJ 

son similares, en términos de restauración de parámetros 

morfológicos (peso seco total) y fisiológicos (cantidad 

de clorofila a, b; carotenoides). Así mismo, el MJ redujo 
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la absorción de As3+ en las raíces y hojas, aumentó 

significativamente la cantidad de AJ endógeno 

(especialmente en las plantas tratadas con 1 μM MJ) y 

redujo la cantidad de MDA y H2O2. El tratamiento con MJ 

también potenció la actividad de enzimas antioxidantes 

(APX, SOD, CAT) y de antioxidantes no enzimáticos (AsA, 

DHA, GSH). En la parte molecular, la expresión de ciertos 

genes relacionados con transportadores de arsenito (As3+) 

y de Fe2+ fueron alteradas. Dado que el arsenito y el 

fosfato posee similitudes fisicoquímicas, el flujo de 

arsenito es mediado por transportadores de fosfato, Lsi1 

media el flujo de arsenito, mientras que Lsi2 transporta 

arsenito a las partes aéreas de la planta de arroz. Por 

otro lado, el transporte de Fe (Fe3+) puede ser mediado 

por OsNRAMP5 (también tiene la capacidad de transportar 

Cd2+, Mn2+ y As3+), OsYSL2 (en conjunto con el ácido 

mugineico) y OsFRDL1. Sin embargo, arroz también puede 

transportar Fe2+ con OsIRT1. Cuando se aplicó As3+ (25 y 

50 μM), la expresión de los transportadores de As (Lsi1, 

Lsi2 y Lsi6) aumentó significativamente, donde Lsi1 subió 

4.9 y 6.4 veces (en variedades de arroz T. hashemi y 

Fajr), y Lsi6 3.6 a 3.5 veces de cambio a 50 μM en 

variedades de arroz T. hashemi y Fajr, respectivamente. 

Aumentó también la expresión de Nramp1, Nramp5 y IRO6, 

mientras la de OsFRD1 y OsYSL2 disminuyó. La co-aplicación 

de MJ (1 μM) más As3+ redujo la expresión de Lsi1, Lsi2 y 

Lsi6, Nramp1, Nramp5, lo cual podría estar indicando que 

las plantas de arroz tienen una reducción de transporte 

de As. Mientras que transportadores de Fe IRO6, FRDL1 y 

YSL2 (máximo a 50 μM) aumentaron su expresión, lo cual 

indica que hay mayor transporte de Fe en las plantas de 

arroz (Mousavi et al., 2020). En otro ejemplo, semillas 

de tomate fueron remojadas en solución con AJ (100 nM) 

por 4 horas para neutralizar los efectos nocivos de Pb2+ 

(0.25, 0.50 y 0.75 mM). Los resultados indican que el AJ 

exógeno permitió incrementar RWC, contenido de pigmentos 

fotosintéticos totales, metabolitos secundarios 

(flavonoides, antocianinas, xantofilas, polifenoles), y 

se elevó la cantidad de ácido cítrico, succínico, fumárico 

y málico en vástagos expuestas a 0,75 mM Pb2+ más 100 nM 

AJ, en comparación con las plántulas solo expuestas a 

Pb2+. También hay cambios en la expresión de genes cuando 

se aplica AJ (más Pb), con caídas en la expresión de 

citrato sintasa, malato sintasa y clorofilasa, y aumentos 

en la expresión de succinato deshidrogenasa, fumarato 

hidratasa¸ chalcona sintasa y fenilalanina amonia liasa 

(Bali et al., 2019). 
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A parte de los genes mencionados, existen reportes que 

indica que la contaminación por MPs induce la expresión 

de genes relacionados con la biosíntesis de AJ. En arroz, 

se ha demostrado que el Cu2+(100 μM, CuCl2 en el medio 

nutritivo) aumenta la expresión de genes que codifican 

enzimas relacionadas con la biosíntesis de JA tales como 

fosfolipasa, LOX, 12-Oxo-PDAreductasa, y aleno oxidasa 

sintasa AOS (Lin et al., 2013). Con la exposición a As5+ 

(5 a 200 μM, As5+ como Na2HAsO4, por riego) se hizo un 

análisis transcriptómico identificando cambios de siete 

genes, incluidos OsDAD1; 2, OsDAD1; 3, OsLOX2; 1, OsLOX2; 

3, OsAOS1, OsAOS2 y OsAIM1 con funciones putativas en la 

biosíntesis de JA (Huang et al., 2012). Niveles de 

expresión aumentados de los supuestos OsDAD, OsLOX, OsAOS 

y OsAOC son ubicuamente detectado en plantas de arroz con 

los tratamientos de Cu (ver tabla II)(Lin et al., 2013). 

 

Conclusión: El AJ es un AO y también una fitohormona, que 

al igual que el AS tienen una importancia especial en 

cultivos comerciales, porque aumentan parámetros 

similares (morfología y fisiología de la planta), 

quelación de MPs, comportamiento en términos de expresión, 

además de que la aplicación exógena de AJ aumenta la 

cantidad de metabolitos secundarios como flavonoides, 

polifenoles (aumentan la tolerancia al estrés abiótico) y 

de otros AOs que también tienen la capacidad de quelar 

MPs. 

  

2.3 Ácidos fenólicos 

 

2.3.1 Ácido gálico 

 

El ácido gálico (AG; ácido 3,4,5-trifidroxil-benzoico), 

es un ácido fenólico ampliamente distribuido en muchas 

familias de plantas y presente en las distintas partes de 

éstas como raíces, hojas, semillas, tallos/troncos y 

frutas (Daglia et al., 2014). El efecto protector del AG 

y de los ácidos fenólicos tiene correlación por su poder 

antioxidante y captador de radicales libres, efectos 

quelantes de metales, inhibición de diferentes enzimas, 

incluyendo telomerasa, cicloxigenasa y lipoxigenasa, así 

como su capacidad potencial para interactuar con las vías 

de transducción de señales y los receptores celulares 

(Daglia, 2012). Es un metabolito secundario de las plantas 

y proviene principalmente de la ruta del shikimato, a 

partir de 3-ácido deshidroeshikímico (Bontpart et al., 

2016). Para evaluar la expresión de las enzimas 
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involucradas en la síntesis de AG bajo estrés por MPs, 

brotes de porotos (Phaseolus vulgaris) se expusieron a 

Pb2+ y Cd2+ (1 y 10 μM CdCl2 y PbCl2, en medio nutritivo; 

ver tabla II). Se obtuvo un descenso en su actividad, ya 

sea por exceso de producción de ERO o por inhibición de 

la actividad enzimática producto de la interacción del 

Pb2+ con proteínas ricas en tioles que contienen sitios de 

unión a Zn2+ (Tavsan & Kayali, 2018). El posible mecanismo 

del AG mejorando la resistencia y/o tolerancia al estrés 

por MPs no ha sido dilucidado; aun así, la evidencia 

demuestra que el AG tiene efectos positivos en los 

cultivos expuestos a MPs. Estos efectos fisiológicos se 

resumen en I) limitar el exceso de excitación de la 

clorofila, II) reducción de ERO y peroxidación de lípidos, 

III) aumentar la capacidad antioxidante (Saidi et al., 

2021). El AG ha demostrado tener potencial como 

fertilizante natural (sin contaminación por MPs), 

especialmente porque es un excelente neutralizador de ERO 

y radicales libres (H2O2 y O2-), además de incrementar 

otros parámetros como la tasa de germinación, longitud de 

raíces y vástagos, y la cantidad de clorofila total y 

carotenoides. En el cultivo de arroz, se ha demostrado 

que más AG (60 μg mL-1) puede aumentar la expresión de 

genes relacionados con actividad antioxidante como PAL 

(5.33 veces de cambio), CHS (4.19 veces) y OsWRKY71 (3.15 

veces). PAL y CHS son las enzimas claves de la vía 

fenilpropanoide que produce compuestos fenólicos y de 

biosíntesis de flavonoides/isoflavonoides 

respectivamente, mientras se ha informado que OsWRKY71 es 

inducida por moléculas de señalización como MJ. Por otro 

lado, LOX disminuyó su expresión en presencia de AG (Singh 

et al., 2017). En lo referente a la contaminación por MPs, 

este ácido fenólico puede aliviar los síntomas 

fisiológicos que se producen por el estrés por Cd2+. 

Semillas de girasol irrigadas con 20 μM CdCl2 (en solución 

nutritiva) sufrieron caídas en la cantidad de clorofila 

(51% menos), el total de tioles (47% menos), CAT (48% 

menos), APX (46% menos) y GR (50% menos), e incrementos 

en los niveles endógenos de H2O2 (2 veces de cambio), de 

MDA (3 veces), de EL (1,7 veces), de AsA (22,5% más), y 

de SOD (44% más). Otro cambio notorio fue en la 

composición de lípidos neutrales que disminuyeron un 37%, 

también los fosfolípidos en un 50% y galactolípidos en un 

23%, aunque la cantidad de ácidos grasos menos insaturados 

o saturados aumentó. Sin embargo, el pretratamiento de 

las semillas con AG (75 μM; en baño) mejoró todos estos 

efectos: mayor contenido de clorofila (45% más), reducción 
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de H2O2 (42% menos), MDA (38% menos), EL (30% menos) y AsA 

(35% menos), y una regulación de la actividad de SOD, CAT, 

APX y GR a valores similares al control sin Cd. Además, 

aumentó la cantidad de fosfolípidos (40% más), 

galactolípidos (20% más), lípidos neutrales (28% más) y 

el perfil de ácidos grasos también se fortaleció 

incrementando los ácidos grasos insaturados y 

disminuyendo los saturados (Saidi et al., 2021). 

Resultados similares se obtuvieron en brotes de maíz 

crecidas en Cu2+ (1 mM, en solución nutritiva), generando 

síntomas similares descritos arriba como reducción del 

RWC, incremento de la producción de prolina, reducción de 

la actividad SOD, CAT, APX y GPX, e incrementos en la 

producción de MDA, y H2O2. La aplicación de AG (1,5 mM, en 

solución nutritiva), redujo ERO, previno la oxidación de 

lípidos e incrementó la actividad de enzimas antioxidantes 

(Yetişsin & Kurt, 2020). Otro trabajo similar, realizado 

para determinar la efectividad de AG en la mantención de 

la capacidad antioxidante, incluido el ciclo ascorbato-

glutatión, su estado redox y la peroxidación de lípidos 

fue realizado en trigo sometido a estrés por Cd2+ (100 y 

200 µM). Hubo una activación de SOD y APX, pero 

inactivación de otras enzimas como CAT, POX, GR y NADPH 

oxidasa (NOX), y el balance de GSH/GSSG se redujo durante 

la exposición a Cd. Mientras que el cotratamiento con AG 

(25 μM, en solución nutritiva) resultó en un aumento en 

el contenido de GSH (pero no en GSSG), y el ciclo de 

ascorbato-glutatión también fue inducido a 

concentraciones mayores de AG (75 µM; ver tabla II; 

Ozfidan-Konakci & Kabakci, 2020). 

 

Conclusión: Al ser ácido fenólico, AG tiene la capacidad 

de quelar MPs, también es una molécula antioxidante, 

captador de radicales libres, inhibe enzimas como 

telomerasa, cicloxigenasa y lipoxigenasa, interactúa con 

vías de transducción de señales y los receptores 

celulares. Aumenta las cantidades de fosfolípidos, 

galactolípidos, lípidos neutrales y ácidos grasos 

insaturados. Al igual que otros AOs, tiene efecto sobre 

la morfología y fisiología de las plantas. Aun no hay 

estudios sobre la expresión génica cuando se aplica AG a 

las plantas. 

 

2.3.2 Ácido cafeico 

 

El ácido cafeico (ACf; ácido 3, 4-dihidroxicinámico) es 

un ácido cinámico y un fenilpropanoide, metabolito 
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secundario presente en todas las plantas, involucrado 

inicialmente en la síntesis de lignina, pero también 

cumple roles en la expansión de las células, turgencia, 

fototropismo, flujo de agua y crecimiento. En lo que 

respecta a su síntesis, es un intermediario de la ruta 

fenilpropanoide sintetizado a partir de fenilalanina o L-

tirosina (Riaz et al., 2018). El ACf y sus derivados son 

conocidos por su rol en la tolerancia al estrés biótico y 

abiótico como altas y bajas temperaturas, ataque de 

patógenos, estrés por MPs, estrés por sequía, 

etc.(Imperato, 2006). En lo que respecta al estrés por 

MPs, se ha propuesto que el ACf genera I) cambios en la 

pared celular aumentando su durabilidad, producto de la 

acumulación de lignina (Díaz et al., 2001) y II) 

neutralizando ERO, impidiendo la peroxidación de lípidos, 

y eliminando radicales aniónicos O2- y actividad quelante 

de metales (Fe) (Gülçin, 2006). Sin embargo, hay muy pocos 

estudios sobre la aplicación exógena de ACf sobre plantas 

que estén bajo estrés por MPs, aunque considerando que 

los AOs presentan comportamientos similares en términos 

fisiológicos, se podría considerar que el ACf, siendo un 

compuesto fenólico endógeno, permite a las plantas, 

tolerar la contaminación por MPs. En lo que respecta a 

una respuesta primaria de los cultivos sometidos a estrés 

por MPs, se sabe que los compuestos fenólicos (como ACf, 

ácido rosmarínico (éster del ácido cafeico), fenoles y 

flavonoides totales) aumentan su cantidad directamente 

proporcional al tipo de estrés (Cd2+ 0.2, 1.8 mmol L-1), 

Pb2+ y Al3+ (0.04, 0.16 mmol L-1) (do Prado et al., 2022). 

También se destaca que el ACf es un importante precursor 

de otros compuestos químicos que tienen roles 

fundamentales en la tolerancia al estrés por MPs, como 

son el ácido ferúlico y melatonina (Lee et al., 2017; 

Narnoliya et al., 2021). La enzima clave para la 

conversión es la O-metiltransferasa de ACf (COMT), que 

cataliza la conversión de ACf en ácido ferúlico, y también 

en melatonina. Aunque COMT posee una afinidad 

relativamente mayor por los sustratos (ACf o quercetina) 

que producen lignina en condiciones normales, COMT puede 

aparecer como una enzima crítica para la biosíntesis de 

melatonina en condiciones de estrés. En una investigación 

donde se somete a semillas de alfalfa a estrés por Cu2+ y 

Cd2+ (250 μM; por riego) se investigaron los genes 

expresados diferencialmente (DEG) para identificar cuáles 

de ellos estarían siendo regulados por este tipo de 

estrés, resaltando que COMT está siendo sobreexpresado 

durante la exposición a Cd2+ (Lee et al., 2015). La 
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melatonina (como metabolito final) también tiene un rol 

en la tolerancia al estrés por MPs (ver tabla II). 

Específicamente, en un estudio se demostró que la 

melatonina (50 y 100 μM, en medio nutritivo) puede aliviar 

los síntomas producidos por Al3+ y Cd2+ (25 μM, en medio 

nutritivo) en brotes de canola. Estos MPs causaron el 

desarrollo de síntomas como menor biomasa, cantidad de 

pigmentos fotosintéticos (clorofila y carotenoides), y 

actividad de enzimas antioxidantes (APX, CAT, POD y SOD) 

y mayor contenido de MDA y H2O2. La aplicación exógena de 

melatonina permitió equilibrar los distintos parámetros 

disminuidos y reducir los indicadores de peroxidación de 

lípidos. En todo caso, lo interesante de este estudio es 

que también se mide la expresión de una familia de genes 

que están involucrados en la transformación del ACf a 

melatonina (BnCOMT) bajo estrés de Al3+ y Cd2+. Cuando se 

aplicó el tratamiento con melatonina, los genes BnCOMT-1, 

-5 y -8 aumentaron su expresión, mientras la de BnCOMT-4 

y -6 cayó (Sami et al., 2020). Aunque el ACf está jugando 

un rol secundario en la respuesta de las plantas al estrés 

por MPs, no deja de ser menos importante, ya que, como 

precursor de moléculas fundamentales (lignina, 

melatonina, ácido ferúlico), es necesario que haya un 

reservorio de este compuesto, lo que sugiere que otros 

genes catalizadores de la conversión a ácido cafeico (PAL, 

etc.) también podrían estar sobreexpresados en 

condiciones de estrés abiótico.  

 

Conclusión: Cuando se aplica el ACf se esperaría que 

hubiera un efecto similar a otros AOs (quelación de MP, 

respuesta morfológica, fisiológica, etc.), puesto que no 

hay estudios que indiquen el efecto directo de la 

aplicación de este ácido a plantas bajo estrés por MPs. 

Lo que lleva a diferenciar este AO de otros es el efecto 

secundario que se espera obtener a partir de la 

aplicación, esto es la capacidad de fortalecer la pared 

celular vegetal ya que es un precursor de la lignina y de 

melatonina (que cumpliría funciones similares a AOs), 

además que, en condiciones de contaminación por Cd2+, se 

observó que los genes claves en la conversión de ACf a 

melatonina están siendo sobreexpresados. Por lo tanto, 

este AO estaría jugando un papel importante en la 

tolerancia a MPs.
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Figura 2. Esquema que representa la respuesta de la planta por contaminación a MPs. La respuesta parte 

desde las raíces, estructuras que exudan AOs para aumentar o disminuir la solubilidad de los MPs. Los 

AOs ingresan con ayuda de bombas localizadas en la membrana celular o vía apoplasto. En el interior de 

la célula, los MPs forman complejos AO-MP y son secuestradas hacia la vacuola a través de transportadores 

ubicados en el tonoplasto o viajan vía xilema hacia las partes aéreas de la planta. 
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Ácido orgánico Especie  Estrés por MP Aplicación de AO Expresión de genes  Respuesta fisiológica y 

morfológica  

Referencia 

Ácido Cítrico Brassica juncea Cd2+ como CdCl2 

(0.6 mM) 

0.6 mM en el 

suelo   

Regulación positiva: 

PSY, CHS. 

Regulación negativa: 

CHLASE. 

 

Incremento: 

crecimiento, biomasa, 

clorofilas totales, 

carotenoides, 

antocianinas, 

flavonoides, parámetros 

de intercambio gaseoso, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POD, 

CAT, GPOX. 

Decremento: MDA. 

(Kaur et al., 

2017b) 

Oryza sativa Cd2+ como CdCl2 

(25 μM) 

50 μM en medio 

nutritivo 

Regulación positiva: 

OsNramp1, OsIRT1, 

OsHMA3, OsNAS1. 

Regulación negativa: 

OsSOD, OsCAT. 

Incremento: Biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes.  

Decremento: contenido 

de Cd en las hojas. 

(Sebastian & 

Prasad, 2018b) 

Oryza sativa Cd2+ como CdCl2 

(0.1, 0.6, 0.9, 

1.2, 2.4 mg kg-1) 

5 mM por spray Regulación positiva: 

OsNramp1, 2, 3, 5. 

Incremento:  Contenido 

de Glu, Phe, His, Ser y 

Thr, Arg; movilización 

de Mn, radio de Mn/Cd. 

Decremento:  

Movilización de Cd. 

(Xue et al., 

2021) 

Salix variegata Cd2+ como CdCl2 

(50 μM) 

100 μM en 

solución acuosa 

Regulación positiva: 

HMA1, PCS1, HMA3, 

Nramp5, MTP1, MTP4, 

HMA3, MT1A, MT2B. 

Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POD, 

CAT, APX, NTP, GSH, y 

no-GSH NPT. 

Decremento: MDA. 

(Zhang et al., 

2020) 

Solanum 

lycopersicum 

Pb2+ como Pb(NO3)2 

y As5+ como 

Na2HAsO4 (10 μM) 

250 μM en 

solución 

nutritiva 

- Incremento: Radio de 

crecimiento, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes CAT, APX, 

GR. 

Decremento: MDA, daño 

al ADN. 

(Kumar et al., 

2017) 

Brassica napus Cu2+ como CuSO4 

(50, 

100 μM) 

 

2.5, 5 mM en 

medio nutritivo 

- Incremento: Biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes CAT, POX, 

SOD. 

(Zaheer et 

al., 2015b) 
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Decremento: MDA, EL, 

H2O2. 

Brassica juncea Cr4+ (100, 500 

μM) en solución 

2.5, 5 mM en 

medio nutritivo 

- Incremento: Biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POD, 

CAT, APX. 

Decremento: ROS, MDA. 

(Afshan et 

al., 2015b) 

Solanum nigram Cd (50 mg 

Cd2+) en suelo 

seco  

 

20 mM en suelo 

seco 

 

- Incremento: Crecimiento 

biomasa, peso de la 

planta, actividad de 

enzimas antioxidantes 

SOD, POD. 

Decremento: MDA. 

(Gao et al., 

2010b) 

Zea mays Cd2+ como CdCl2 

(300 mg kg -1) 

0.25, 0.5, 1, 2 

g kg-1 por 

irrigación 

- Incremento: Biomasa, 

longitud de raíces y 

tallos. 

Decremento: Absorción 

de Cd. 

(Anwer et al., 

2012b) 

Helianthus 

annuus 

Cr3+(5, 10,  

20 mg kg-1) en 

suelo seco  

2.5, 5 mM - Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes. 

Decremento: ERO, MDA. 

(Amir et al., 

2020b) 

Calendula 

officinalis 

Suelos 

enriquecidos con 

Cd2+ (50, 100 mg 
kg−1) 

0.05, 0.1 mM en 

suelo  

- Incremento: Peso seco 

de raíces y tallos, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, CAT, 

APX. 

Decremento: MDA, H2O2. 

(Saffari & 

Saffari, 

2020b) 

Salix viminalis Cd2+ como Cd(NO3)2 

(3, 6 mg kg-1) en 

spray  

20 mM en 

solución acuosa 

- Incremento: Biomasa, 

absorción Cd, pigmentos 

fotosintéticos, 

intercambio gaseoso de 

las hojas, radio 

fotosintético. 

Decremento: Contenido 

de Pro. 

(Arsenov et 

al., 2020) 
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Larix olgensis Pb2+ 

como Pb(NO3)2 

(100 mg kg-1) 

0.2, 1, 5, 10 mM 

por irrigación y 

spray foliar 

- Incremento:  Radio de 

supervivencia, biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POX, 

contenido de Pro. 

Decremento: contenido 

de Pb, MDA. 

(Song et al., 

2018) 

Typha latifolia Pb2+ como Pb(NO3)2 

y Hg como HgSO4 

(0, 1, 2.5, 5 

mM) en medio 

nutritivo 

5 mM en medio 

nutritivo 

- Incremento:  Biomasa de 

raíz, tallo y hoja, 

área y número de hojas, 

peso de la planta y 

raíz, longitud de la 

raíz, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POX, 

CAT, APX. 

Decremento: MDA, EL, 

ERO. 

(Amir et al., 

2020b) 

Ácido málico  Salix variegata Cd2+ como CdCl2 

(50 μM) en 

solución acuosa  

100 μM en 

solución acuosa 

Regulación positiva: 

HMA1, PCS1, HMA3, 

Nramp5, MTP4. 

Regulación negativa: 

MTP1, HMA3, MT1A. 

Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, POD, 

CAT, APX, NPT, GSH, no-

GSH NPT. 

Decremento: MDA. 

(Zhang et al., 

2020) 

Miscanthus 

Sacchariflorus 

Cd2+ como CdCl2 

(100 μM) en 

solución 

nutritiva  

100 μM en 

solución 

nutritiva  

Regulación positiva: 

Cu/Zn-SOD, POD1, GPX1, 

GST1, MDHAR, DHAR. 

Regulación negativa: 

CAT1. 

Incremento: 

Crecimiento, longitud 

de tallo y raíces, 

capacidad antioxidante 

total, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, CAT, 

POD, APX, GR, GPX y 

GST; concentración GSH 

y GSSG. 

Decremento: MDA, ERO 

(Guo et al., 

2017) 

Oryza sativa Cd2+ como CdCl2 

(25 μM) 

50 μM en 

solución 

nutritiva 

Regulación positiva: 

OsCDT1, OsNramp1, 

OsIRT1, HMA3. 

Regulación negativa: 

OsNAS1, OsSOD. 

Incremento: Biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes.  

Decremento: Contenido 

de Cd en las hojas. 

(Sebastian & 

Prasad, 2018b) 
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Brassica juncea Ni2+ como NiSO4 

(0.003 mM) en 

solución 

nutritiva  

0.5, 1, 5 mM en 

solución 

nutritiva 

- Incremento: 

Concentración de Ni en 

las hojas. 

Decremento:  Biomasa de 

las hojas, absorción de 

Ni en las hojas. 

(Qiu et al., 

2009b) 

Alyssum corsicum Ni2+ como NiSO4 

(0.3 mM) en 

solución 

nutritiva  

0.5, 1, 5 mM en 

solución 

nutritiva 

- Incremento: Biomasa 

tallo y raíz. 

Decremento: 

Concentración de Ni en 

los tallos.  

(Qiu et al., 

2009b) 

Spinacea 

oleracea 

Pb2+ (2.42, 4.83 

mM) en solución 

nutritiva  

2.4 mM en 

solución 

nutritiva  

- Incremento: Biomasa, 

longitud del tallo, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, 

GPOX, CAT, APX, AsA, 

compuestos fenólicos 

totales. 

Decremento: MDA, ERO, 

contenido de 

flavonoides. 

(Khan et al., 

2016) 

Zea mays Suelo 

contaminado con 

250 mg Ni kg-1 

0.1 mM en 

solución 

nutritiva 

- Incremento: Peso seco 

del tallo, Absorción de 

Ni (el suelo se 

encuentra sin P). 

Decremento:  Eficiencia 

de absorción de Ni (el 

suelo se encuentra con 

P). 

(Ghasemi-

Fasaei, 2012) 

Helianthus 

annuus 

Cd2+ como CdCl2 (5 

μM) en solución 

nutritiva  

250, 500 μM en 

solución 

nutritiva 

- Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

longitud de tallo y 

raíz, pigmentos 

fotosintéticos, 

Contenido de AO, 

actividad de 

deshidrogenasas de la 

raíz. 

Decremento:  ERO, H2O2. 

(Hawrylak-

Nowak et al., 

2015) 

Ácido oxálico Brassica juncea Cd y Zn 

resultado de las 

emisiones de 

residuos de 

fundición 

Sistema de riego 

por goteo (5 mM) 

- Incremento: Biomasa, 

peso seco de raíz y 

brotes, movilización de 

Zn y Cd, actividad de 

enzimas antioxidantes 

PAL, PPO y CAT.  

(Guo et al., 

2019b) 
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Sedum alfredii Cd2+ (10.71 mg 

kg−1) y Pb (438.4 

mg kg−1) en 

suelos 

contaminados 

2.5 mM por spray 

foliar 

- Incremento: Biomasa, 

crecimiento de la 

planta, movilización de 

Cd y Pb, pigmentos 

fotosintéticos, 

contenido de K. 

Decremento: MDA. 

(Liang et al., 

2021b) 

Cicer arietinum Cd2+ como CdCl2 

(200 µM) por 

imbibición de 

las semillas 

100 μM en 

solución acuosa 

- Incremento: Crecimiento 

de raíz y tallo, 

actividad de enzimas 

antioxidantes GPX, GR, 

estado redox del 

glutatión, radio 

NADP+/NAD+, radio NADH+ 

NADPH. 

Decremento: MDA, ERO, 

contenido de los grupos 

carbonilos. 

(Sakouhi et 

al., 2021b) 

Ácido lipoico Triticum 

aestivum 

Pb2+ como Pb(NO3)2 

(1.5 mM)  por 

imbibición de 

las semillas 

 2 μM por 

imbibición de 

las semillas 

- Incremento: Actividad 

enzimática de la 

amilasa, radio SOD, 

GSH, GSH/GSSH.  

Decremento:  O2- y H2O2. 

(Turk et al., 

2018b) 

Ácido jasmónico Oryza sativa Pb2+ como Pb(NO3)2 

(150, 300 μM) en 

solución 

hidropónica  

0.5, 1 μM en 

solución 

hidropónica 

Regulación positiva: 

HMA3, HMA4, PCS1, 

PCS2, ABCC1. 

Regulación negativa: 

HMA2. 

Incremento: 

Crecimiento, pigmentos 

fotosintéticos, Pro. 

Decremento: MDA, ERO. 

(Salavati et 

al., 2021) 

Oryza sativa As3+ (0, 25, 

50 µM) en 

solución 

hidropónica 

0.5, 1 µM MJ en 

solución 

hidropónica 

Regulación positiva: 

IRO6, FRDL1, YSL2. 

Regulación negativa: 

Lsi1, Lsi2, Lsi6, 

Nramp1, Nramp5. 

Incremento: Altura, 

biomasa, pigmentos 

fotosintéticos, 

contenido endógeno de 

AJ, actividad de 

enzimas antioxidantes 

CAT, SOD, APX, POD. 

Decremento: MDA, ERO, 

concentración de As en 

hojas y raíces. 

(Mousavi et 

al., 2020) 

Solanum 

lycopersicum  

Pb2+ (0, 0.25, 

0.50, 0.75 mM) 

en papel filtro  

100 nM por 

imbibición de 

las semillas 

Regulación positiva: 

succinil CoA ligasa, 

succinato 

deshidrogenasa, 

fumarato hidratasa, 

CHS, PAL. 

  Regulación negativa: 

CHLASE, CS, malato 

sintasa. 

Incremento: RWC, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

moléculas 

antioxidantes. 

Decremento: 

Concentración de Pb.  

 

(Bali et al., 

2019) 
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Arabidopsis 

thaliana 

Cd2+ como CdCl2 

(50 μM) en 

solución 

nutritiva  

0.01, 0.025 μM 

MJ en solución 

nutritiva  

Regulación negativa: 

AtIRT1, AtHMA2, 

AtHMA4. 

Incremento: Contenido 

de Cd en la pared 

celular.  

Decremento: Clorosis, 

contenido de Cd en la 

savia de las células de 

brotes y raíces. 

(Lei et al., 

2020) 

Brassica 

parachinensis 

Cr6+ como K2Cr2O7 

(150, 300 μM) en 

solución 

5, 10, 20 µM por 

spray foliar  

- Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

altura de las plantas, 

número y área de las 

hojas, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, APX, 

CAT, GPX, GST, GR, 

MDHAR, DHAR, contenido 

de AsA y GSH. 

Decremento:  MDA, ERO, 

absorción de Cr. 

(Kamran et 

al., 2021) 

Triticum 

aestivum 

Cd2+ como CdCl2 

(100 μM) en 

solución  

10 μM MJ por 

spray foliar 

- Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

RWC, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes CAT, SOD. 

Decremento: MDA, ERO, 

clorosis. 

(Kaya et al., 

2021) 

Phaseolus 

coccineus 

Cu2+ como CuSO4 

(50 μM) en 

solución 

hidropónica  

10 mM MJ 

preincubación en 

solución 

hidropónica 

- Incremento: Actividad 

de enzimas 

antioxidantes CAT, APX, 

POX. 

Decremento: MDA, ERO. 

(Hanaka et 

al., 2016) 

Medicago sativa Cu2+ como CuSO4 

(100 µM) en 

medio nutritivo 

1, 5, 10 nM MJ 

en medio 

nutritivo  

- Incremento: Biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes CAT, SOD, 

POD, APX GR. 

Decremento: MDA, ERO, 

concentración de Cu en 

raíz y hoja. 

(Dai et al., 

2020) 

Ácido salicílico Solanum 

tuberosum 

Cd2+ como CdCl2 

(200 μM) 

600 μM por spray 

foliar  

Regulación positiva: 

StSABP2, StSOD, StAPX. 

 

Incremento: RWC, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

contenido de Pro y AS. 

Decremento: MDA, H2O2, 

O2. 

(Li et al., 

2019) 
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Melissa 

officinalis 

Hg2+ como HgCl2 

(50 μM) en 

solución 

nutritiva  

50 μM en 

solución 

nutritiva 

Regulación positiva: 

CHLG, PAL 

Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

RWC, pigmentos 

fotosintéticos, fenoles 

totales, actividad 

antioxidante, contenido 

de Pro. 

Decremento: MDA, ERO. 

(Safari et 

al., 2019) 

Hordeum vulgare Cd2+ (25 μM) en 

cultivo 

hidropónico  

500 μM priming 

de cariópsides 

secas 

Regulación positiva: 

GS 

Incremento: 

Crecimiento, peso 

húmedo y seco de raíces 

y brotes, actividad de 

enzimas antioxidantes 

CAT, APX, GPX 

Decremento: MDA. 

(Metwally et 

al., 2003) 

Zea mays Pb2+ como Pb(NO3)2 

(2.5 mM) 

 0.5 mM semillas 

pretratadas 

Regulación positiva: 

ZmACS6, ZmSAMD. 

Incremento:  Contenido 

de glicina betaína y 

óxido nítrico. 

Decremento: Contenido 

de Met, Arg, Pro.  

(Zanganeh et 

al., 2018) 

Brassica juncea Pb2+ (0.25, 0.50, 

0.75 mM) en 

solución  

1 mM por 

imbibición de 

las semillas  

Regulación positiva: 

PSY, CAT, POD, DHAR, 

GST, GR. 

Regulación negativa: 

CHLASE. 

Incremento:  

Crecimiento, altura de 

raíz y brote, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes POD, 

APOX, GR, DHAR, MDHAR, 

GST, y GR, glutatión, 

ácido ascórbico, 

tocopherol. 

Decremento: ERO. 

(Soltani 

Maivan et al., 

2017) 

Artemisia annua As5+ como Na2HAsO4 

(100, 150 μM) 

100 μM en 

solución 

nutritiva 

Regulación positiva: 

ADS, CYP71AV1, DBR2, 

ALDH1. 

Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, CAT, 

APX, GR, artemisinina 

and 

dihidroartemisinina. 

Decremento: ERO. 

(Kumari et 

al., 2018) 

Solanum 

lycopersicum 

Cd2+ (10 μM) en 

pretratamiento y 

cultivo 

hidropónico 

25, 50, 100, 200 

μM en 

pretratamiento y 

por spray foliar  

Regulación positiva:   

TAP2, LAC, CesA1, 

CesA6. 

Regulación negativa: 

PME1, PME2. 

Incremento:  Síntesis 

de pectina, celulosa, 

hemicelulosa, lignina y 

callosa en pared 

celular de hoja y raíz. 

Decremento: Acumulación 

de Cd en pared celular, 

(Jia et al., 

2021) 
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citoplasma, organelos. 

Lemna minor Cd2+ como  CdCl2 

en medio 

nutritivo  

50 μM en medio 

nutritivo   

- Incremento: Fe, Mg, Ca, 

Mo, pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes SOD, GPX, 

CAT, APX, GR, actividad 

de AS y PAL endógenos. 

Decremento: Clorosis, 

MDA, ERO, ascorbato, 

Pro.  

(Lu et al., 

2018) 

Melissa 

officinalis 

Ni2+ como NiCl2 

(500 μM) en 

solución 

nutritiva 

1 mM por spray 

foliar 

-  (Soltani et 

al., 2017) 

 

Sorghum bicolor Cr6+ como 

dicromato de 

potasio (1.0, 

2.0, 4.0 mg kg-1 

en suelo) 

0.5 nM 

pretratamiento y 

por spray foliar 

- Incremento:  

Crecimiento, número de 

hojas, actividad de 

enzimas antioxidantes 

POX, APX. 

Decremento: MDA, ERO. 

(Sihag et al., 

2019) 

Ácido gálico Helianthus 

annuus 

Cd2+ como CdCl2 

(5, 10, 15, 20, 

50, 100 μM) en 

solución 

nutritiva 

75 μM por 

imbibición de 

las semillas  

- Incremento: 

Crecimiento, biomasa, 

pigmentos 

fotosintéticos, 

actividad de enzimas 

antioxidantes CAT, APX, 

SOD, GR, composición de 

ácidos grasos y lípidos 

de las hojas. 

Decremento: MDA, ERO, 

EL, concentración de Cd 

en raíz y hoja. 

(Saidi et al., 

2021) 

 Zea mays  Cu2+ como CuSO4 

(1 mM) por 

imbibición de 

las semillas 

1.5 mM por 

imbibición de 

las semillas 

- Incremento:  Pigmentos 

fotosintéticos, 

contenido de Cu, Pro, 

actividad de enzimas 

antioxidantes GPX, CAT, 

SOD, APX. 

Decremento: MDA, ERO. 

(Yetişsin et 

al., 2020) 

Triticum 

aestivum 

Cd2+ (100, 200, 

300 μM) en 

solución 

nutritiva  

25, 75 μM, 1 mM 

en solución 

nutritiva 

- Incremento:  

Crecimiento, contenido 

de Pro, actividad de 

enzimas antioxidantes 

SOD CAT, POX APX, Gr, 

(Ozfidan 

Konakci & 

Kabakci, 2020) 
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Tabla II. Tabla resumen de los distintos efectos morfológicos, fisiológicos y expresión 

de genes de los ácidos orgánicos sobre plantas al ser sometidas a MPs. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

NOX, MDHAR, DHAR, GSH, 

GSSG, AsA. 

Decremento: MDA. 

Ácido cafeico Medicago sativa Cu2+ como CuSO4 

(250 µM) y Cd2+ 

como CdCl2 (250 

µM) en solución 

- Regulación positiva: 

COMT bajo estrés por 

Cd.  

- (Lee et al., 

2015) 
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2.4 Algunas consideraciones sobre la aplicación exógena de 

ácidos orgánicos 

 

En el último tiempo, junto con el estudio del papel de 

secreción de AOs endógenos para mejorar la tolerancia a 

los MPs, se ha prestado mucha atención al estudio del 

efecto de los AOs añadidos exógenamente sobre las plantas, 

precisamente para poder estudiar el efecto de la 

fitorremediación de estos. Sin embargo, los resultados 

son ambiguos en términos de absorción y quelación. Por un 

lado, se ha observado que la aplicación exógena de ciertos 

AOs puede aumentar o disminuir las concentraciones de MP 

en el interior de las plantas, efecto que depende en gran 

medida del tipo de AO que se esté usando. Por ejemplo, el 

AC, AM y AOx aumentan la movilidad del Zn2+ y Cd2+ en el 

suelo, mientras que, para el Pb2+, casi no tienen 

influencia en la movilidad de este catión (Osmolovskaya 

et al., 2018). También se debe considerar la concentración 

a la cual se aplica el AO, ya que normalmente, se utiliza 

una concentración mayor a la que la planta secreta 

endógenamente y puede generar efectos fitotóxicos (Turgut 

et al., 2004). La aplicación exógena de AO se lleva a cabo 

directamente en forma de ácidos, mientras que la secreción 

de ácidos de la raíz está en forma de aniones y puede 

acompañarse de secreción de K+, por lo que no hay una 

fuerte acidificación de los medios (Ryan et al., 2001). 

 

2.5 Aplicaciones biotecnológicas 

 

2.5.1 Genes que codifican para la biosíntesis de ácidos 

orgánicos 

 

Una posible estrategia de fitorremediación es la 

sobreexpresión de genes involucrados en la biosíntesis de 

AOs. Un ejemplo exitoso es la sobreexpresión de la enzima 

citrato sintasa que puede aumentar los niveles de AC y, 

por ende, aumentar la tolerancia a la contaminación por 

MPs. En un trabajo realizado donde se generaron líneas de 

tabaco (Nicotiana benthamiana) sobreexpresoras del gen 

citrato sintasa OsCS1 y CjCS de arroz y yuzu (Citrus 

junos), respectivamente, se demostró su gran resistencia 

a contaminación por Al3+ (40 mg/l, en solución nutritiva; 

200 μM en solución) y mayor flujo de citrato (Deng et al., 

2009ª; Han et al., 2009). En otro ensayo similar, 

utilizando el gen del citrato sintasa de Pseudomonas 

aeruginosa se transformaron tabaco y papaya (Carica 
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papaya). Las transformantes poseen mayor cantidad de AC 

endógeno (10 veces de cambio), mayor tolerancia a 

contaminación por Al3+ (0.1 a 1 mM en solución nutritiva), 

y mayor cantidad de raíces y pelos, que estaban 

correlacionados con las cantidades de AC endógeno (Deng 

et al., 2009b). En otro caso, la sobreexpresión de malato 

deshidrogenasa en plantas de alfalfa otorga tolerancia a 

contaminación de Al3+. Se reportó un aumento de 1,6 veces 

en la actividad específica de la enzima en las puntas de 

las raíces de alfalfa transgénica que condujo a un aumento 

de 4,2 veces en la concentración en la raíz, así como a 

un aumento de 7,1 veces en la exudación de la raíz de AC, 

AOx, AM, succinato y acetato en comparación con plantas 

de alfalfa, control no transformadas (Tesfaye et al., 

2001). 

 

2.5.2 Sobreexpresión de otros genes involucrados en la 

resistencia/tolerancia a los metales pesados 

 

Adicionalmente, las plantas tienen otros genes 

involucrados en la tolerancia, como son los 

transportadores, generalmente representados por grandes 

familias de genes. Las mejoras genéticas implican la 

mejora de la acumulación de metal en las raíces para la 

fitoestabilización, o en los brotes para la 

fitoextracción. La transformación de plantas de 

Arabidopsis thaliana, álamo (Populus alba) o mostaza 

también puede estar dirigida a inhibir la absorción y 

acumulación de MP, por ejemplo, vía los transportadores 

ABC (ubicados en el tonoplasto), relacionados con la 

absorción y detoxificación del Fe2+, Cd2+, Cu2+ o Pb2+. Otros 

candidatos son CDF (que codifican para MTP), ya que 

plantas de tabaco que sobreexpresan genes CDF, producen 

cantidades elevadas de compuestos tiólicos y, por lo 

tanto, son capaces de secuestrar eficientemente MPs en 

las vacuolas quelándolos (Das et al.,2016). En plantas de 

cebada, A. thaliana y taburete azul o madera (Noccaea 

cearulesc), juegan un rol clave los transportadores ZIP 

(relacionados con el Fe2+ y Zn2+; la mayoría de las 

proteínas ZIP forman canales iónicos transmembrana con 

sitios de unión a metales ricos en histidil)(Koźmińska et 

al., 2018). 

 

Otra estrategia usada ha sido la sobreexpresión de genes 

que codifican transportadores de citrato, como los que 

pertenecen a la familia de extrusión de compuestos tóxicos 

y multidrogas (MATE). En las plantas de cebada 
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transformadas, los iones de Al3+ se quelan de manera 

efectiva en el sistema radicular, donde se libera citrato, 

y, por lo tanto, los MPs permanecen estabilizados en la 

rizosfera (Zhou et al., 2014).  

 

3. Discusión 
 

Los metales pesados As5+, Cd2+, Hg2+ y Pb2+ están dentro del 

“top diez” de los químicos más nocivos (WHO 2020). Por 

ejemplo, el As es un químico muy tóxico, y constituye un 

grave problema medio ambiental, de salud animal y humana, 

y afecta la agricultura (caídas en la productividad 

vegetal). Sus concentraciones no han hecho más que 

aumentar durante el último tiempo, debido a la utilización 

de pesticidas, pinturas, minería, etc. El efecto dañino 

de los MPs se visualiza en la interrupción de la actividad 

enzimática, ya sea, por similitudes estructurales como, 

por ejemplo, el arsenito es transportado por 

transportadores de fosfato (con alta afinidad), 

inhibiendo la actividad enzimática y proteínas producto 

de las interacciones tiólicas, además de interrumpir el 

flujo de energía a través del reemplazo de fosfato en las 

moléculas de ATP (Kumar et al., 2015). También, la unión 

de MPs con los sitios activos de proteínas o interacción 

con los sitios -SH, -COOH, -NH2 de proteínas, altera su 

actividad. Adicionalmente, los MPs indirectamente generan 

ERO, que causan daños inespecíficos a moléculas (ADN, ARN, 

lípidos, proteínas, etc.) u organelos (mitocondrias, 

cloroplastos, membrana plasmática, membrana nuclear). 

En el último tiempo, la aplicación exógena de AOs surge 

como una solución viable en términos económicos y eco-

amigables para mediar la fitorremediación de los suelos y 

de las plantas, dado que estos AOs son metabolitos 

primarios o secundarios de las plantas. En términos 

generales, las respuestas de las plantas que están bajo 

estrés por MPs en conjunto con la aplicación de AOs son 

I) aumentar los parámetros morfológicos como crecimiento, 

biomasa, peso seco y húmedo, área foliar y longitud de 

las raíces, II) incrementar las cantidades totales de 

clorofila a y b, además de otros pigmentos fotosintéticos, 

III) potenciar la actividad de enzimas antioxidantes como 

SOD, POD, APX, GR, CAT, DHAR, MDHAR, PAL, PPO, etc. IV) 

potenciar la actividad de componentes antioxidantes no 

enzimáticos como AsA, tocoferol, glutatión, GSH, etc. V) 

disminuir ERO, EL, TBARS, y VI) actuar como quelantes de 

MPs. Por otra parte, los AO pueden afectar la expresión 

de determinados grupos de genes incluyendo I) los 
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relacionados con la biosíntesis de AO, II) los de 

resistencia a los MP (fitoquelatinas y metalotioneínas), 

III) los de transportadores específicos de MPs, y IV) los 

de enzimas antioxidantes. 

Importante es mencionar que existen muchos compuestos 

adicionales que tienen actividad quelante. Por ejemplo 

las proteínas (fitoquelatinas y metalotioneínas), otros 

ácidos como malonato, acónito y tartrato (Osmolovskaya et 

al., 2018; Sharma et al., 2020; Tao et al., 2020), otros 

misceláneos como silicio y óxido nítrico (NO) (Gaur et 

al., 2021), IAA (Fässler et al., 2010), quercetina, 

catequinas, ácido clorogénico, ácido vanilico, e incluso 

algunos aminoácidos (histidina, cisteína, asparagina, 

glutamato, prolina), poseen actividad quelante para 

distintos MPs (Kutrowska & Szelag, 2014). Se debe indicar 

que la cantidad de literatura que existe en algunos casos 

(AC, AS, AJ) es muy grande, ya sea porque son moléculas 

importantes señalizadoras o fitohormonas, mientras que, 

en otros casos, la información es mucho menor. Tal es el 

caso del AL, aunque su efectividad como quelador de MP ha 

sido probada in vitro  (Navari-Izzo et al., 2002). 

Al momento de utilizar AOs en cultivos de consumo animal 

o humano, hay que considerar lo siguiente. Primero, la 

afinidad del AO con los respectivos iones metálicos, ya 

que no todos los AOs tienen la misma afinidad por un tipo 

de MP (Tahjib-Ul-Arif et al., 2021). En base a esto mismo, 

se debe tener claro cuál es el efecto que se espera 

obtener. Es decir, al aumentar la solubilidad de los iones 

metálicos, los MP ingresarán con mayor facilidad, pero al 

inhibir la solubilidad, quedarán inmovilizados en la 

rizosfera. Esto puede ser muy importante cuando se escoge 

un AO a la hora de resolver un problema de deficiencia de 

nutrientes (existen MP que son esenciales) o bajo 

contaminación por MP (que no son esenciales). Finalmente, 

se debe considerar que los AOs endógenos tienen un 

determinado pH, pero cuando se secretan hacia la rizosfera 

se liberan en conjunto con K para evitar caídas bruscas 

de pH. Sin embargo, cuando se aplican de manera exógena, 

están en forma ácida, modificando bruscamente el pH del 

suelo (Osmolovskaya et al., 2018). 

La ingeniería genética es una herramienta que permite 

mejorar ciertos tipos de plantas para incrementar la 

tolerancia/resistencia a los MP, y también para remover 

MPs desde el suelo (fitorremediación). Para mejorar las 

características de la fitorremediación, la estrategia más 

prevalente es introducir y sobreexpresar los genes 

implicados en la captación y secuestro de MPs (biosíntesis 



 

51 

 

de AO, fitoquelatinas, metalotioneínas etc.) o para su 

translocación (transportadores ZIP, ABC, etc.). Por lo 

tanto, potencialmente, al modificar alguna ruta 

metabólica se puede aumentar la capacidad de 

fitorremediación, el secuestro de MPs a través de la 

formación de ligandos, y su deposición en las vacuolas 

mediante transportadores (Koźmińska et al., 2018). 

 

4. Conclusiones 
 

Los AOs mencionados tienen la capacidad de quelar los MPs, 

a través de la formación de ligandos con los metales con 

sus respectivos grupos carboxílicos (-COOH) o sus grupos 

sulfhídricos (-SH, AL), secuestrando los iones metálicos 

o complejos MP-AO al interior de las vacuolas. Esto 

permite a las plantas mejorar parámetros morfológicos, 

fisiológicos y moleculares, disminuidos por la 

contaminación por MPs. 
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