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ROOT EXUDATES AND THEIR RELEVANCE TO THE ALLELOPATIC INTERACTIONS. Detrimental interactions among
plants are expressed by competition for nutrients, chemical interferences and/or parasitism. Root exudates have an enormous

potential at the modulation of these three mechanisms. These exudates play a key role as “phytoalexins release routes”, being the

allelochemicals, which regulate the chemical interactions, an example. This review presents the most recent findings on the currently
used methodologies for the study of the exudation phenomenon. The methodologies for the sampling and analysis of such chemicals,
as well as all other factors considered to increase the production of root exudates, are also examined.
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INTRODUCCION

El estudio de los mecanismos mediante los cuales las plantas
pueden interaccionar con su entorno es muy complejo,'*debido prin-
cipalmente a la gran diversidad de estrategias que estas utilizan para
tal fin.* Las plantas en si aprovechan todos sus 6rganos constitutivos
para activar estos mecanismo y transmitir informacién a su entorno,
siendo €stos especificos para cada drgano, y estos a su ves, son los
que definirdn el tipo de informacidn transmitida. Asi, los mecanismos
que pueden ser activados en los érganos reproductivos, como la emi-
sién de compuestos voldtiles,”® pueden ser muy diferentes a aquellos
activados o acumulados en la raiz,!! érgano de la planta encargado
de la absorcion de los requerimientos nutricionales esenciales para
el crecimiento,”y el que se encuentra en contactos directo con el
suelo, soporte de la poblacion bidtica y algunos factores abidticos
del ambiente donde la planta se desarrolla.

Todos estos mecanismos han sido perfeccionados evolutivamen-
te,'*15y como caracteristica heredada de la planta, su desarrollo y mani-
festacion no sigue un plan predisefiado, y por el contrario, el mismo se
encuentra siempre sujeto a constantes modificaciones que se expresan en
una plasticidad adaptativa como consecuencia de su interaccién con su
medio ambiente.'®Es esta propiedad la que le ha conferida a las plantas
una alta capacidad de adaptarse y soportar las mas diversas condicio-
nes, no solo de tipo fisica, sino a las generadas por agentes biéticos. En
términos generales, los mecanismos de interaccion de las plantas con su
entorno, aplicados para lograr su supervivencia como objetivo fundamen-
tal, pueden ser divididos en dos grandes grupos segtin su naturaleza. Un
primer grupo estd representado por aquellos mecanismos de tipo fisico
y de arquitectura de la planta, donde pueden incluirse caracteristicas
de velocidad de crecimiento, rasgos anatémicos de la hoja y el tallo,
dormancia a largo tiempo y condiciones de sus caridpsides, mecanismo
de reproduccién, modos duales de reproduccion, plasticidad ambiental,
resistencia a condiciones adeversas, la germinacién no requiere condi-
ciones especiales, rdpida reposicion de organos perdidos, capacidad de
desarrollar resistencia frente a medidas de control, alta capacidad de
competencia, entre otras propiedades.

*e-mail: aloliver @ula.ve

En estos mecanismos, considerados mucho mads activos desde el
punto de vista fisiol6gico,'”1a planta invierte una cantidad importante
de su capacidad metabdlica en sintetizar transmisores de informacion,
muchas veces metabolizados en altas concentraciones en periodos
cortos de tiempo, sacrificando energia y fijacién de carbono, en detri-
mento de otras funciones vitales de la planta, como su crecimiento.

Estos mecanismo son pasivos desde el punto de vista de respuesta
al estrés, pues los mismos han sido adquirido y perpetuados evoluti-
vamente, y representan rasgos que le son caracteristicos a las plantas,
y dificilmente serdn modificados una vez que las plantas se adapten
a unas determinadas condiciones. El segundo grupo lo constituyen
aquellos mecanismos de tipo quimico, donde la manifestacion en
cada uno de los procesos involucrados lo representa los compues-
tos quimicos, generalmente metabolitos secundarios, encargados
de transportar la informacién que en ese momento es vital para la
supervivencia de la planta, como lo representan aquellos liberados
mediante exudado de raiz.

Al contrario de los mecanismos de tipo fisicos, los quimicos
si son susceptibles de ser modificados con cambios del entorno de
la planta,'® en periodos de tiempo dentro de su ciclo de vida, los
cuales representan un sistema adaptativo muy eficaz, con una rapida
respuesta a las modificaciones o fluctuaciones de su entorno. Sin
embargo, para que los mecanismos mediados por agentes quimicos
sean efectivos, no solo es necesaria su biosintesis y acumulacién por
parte de la planta, si no que dicho mecanismo tiene que contener un
operador que indique las rutas mediante las cuales este metabolito
sintetizado pueda ser liberado al ambiente, donde la informacién
que lleve consigo pueda ser insertada en las interrelaciones del nicho
ecoldgico donde la planta se encuentra.'

De esta manera, el mecanismo no solo contiene la informacién
necesaria para su metabolizacion, sino que al mismo tiempo active
procesos fisioldgicos para su excrecion de una manera activa y
efectiva,’ de tal manera que sea capaz de transmitir la informacién
en el lugar, momento y tiempo adecuados. El estudio de todos los
diferentes mecanismos de interseccién en un ecosistema dado es
fundamental para entender los fenémenos de asociacién existentes
entre plantas, que de alguna manera regulan sus patrones poblacio-
nales observados. Muchos de estos mecanismos frecuentemente
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operan simultdneamente. Asi, las estrategias de crecimiento estan
sincronizadas con la excrecion de sustancias hacia el medio. Su accién
conjunta, contribuye a definir los patrones poblacionales observados
macroscépicamente, como el dominio de una especie en un espacio
bajo determinadas condiciones. Cuando diferentes mecanismos estan
actuando simultdneamente, suele definirse al fendmeno total como
interferencia entre especies,”*?! sin embargo, cuando los fenémenos
estd relacionado s6lo con la intermediacion negativa de compuestos
quimicos liberados el fendmeno se ha denominado Alelopaticos, y
a los metabolitos secundarios que son responsables de los efectos
son denominados aleloquimicos. De esta manera, la interferencia
comprende los mecanismos de competencia fisica y de alelopatia
simultdneamente.

ALELOPATIA

Desde el punto de vista etimoldgico el término Alelopatia, signi-
fica perjuicio mutuo, término compuesto por dos palabras, “allelon”
(“de uno a otro”) y “pathos” (“sufrir”). La definicién mds tradicio-
nal del fenémeno de alelopatia, es la postulada por Rice,” descrito
como ‘“‘cualquier efecto directo o indirecto causado por una planta
(incluyendo microorganismos) sobre otras a través de la produccion
de compuestos quimicos que escapan al medio ambiente”. Con el
espiritu de englobar muchas otras interacciones, una definicion mas
amplia, es la desarrollada por la Sociedad Internacional de Alelopa-
tia en 1996,* definiéndola como: “cualquier proceso que involucre
metabolitos secundarios producidos por plantas, algas, bacterias
y hongos, que influyan en el crecimiento y desarrollo de sistemas
bioldgicos y agricolas”.

De este modo, el término de alelopatia se refiere al conjunto de
interacciones entre especies de plantas, que en un balance general,
se traduce en un efecto perjudicial a una de ellas para aumentar la
prevalencia de la especie productora.’* Aunque el término alelopatia
es comtinmente usado para describir las interacciones quimicas entre
dos plantas, éste también ha sido usado para describir la comunicacién
microbio-microbio y planta-microbio.*** Sin embargo, dependiendo
de cada sistema y de las condiciones de trabajo, han sido introducidas
otras definiciones para describir el fendmeno, como por ejemplo, en
los estudios realizados por Inderjit y Dakshini?’ en sistemas acuéticos,
definiendo la alelopatia como “un fenémeno donde las alomonas ge-
neradas por las algas pueden afectar: otra alga en su vecindad, su pro-
pio crecimiento, la asociacion con los microbios, plantas superiores de
su vecindad y acumulacion y disponibilidad de iones nutrientes; los
cuales influyen sobre la distribucion, crecimiento y establecimiento
de otras algas, microorganismos y plantas”. A diferencia de las dos
anteriores, esta representa una definicién mds precisa y detallada del
sistema al que hacen referencias (sistemas acudticos). Asi como esta
definicion, han sido descritas otras, tales como *“ mecanismo de inter-
ferencia mediante el cual una planta libera una sustancia que afecta a
otra planta”;* “el efecto negativo de una sustancia liberado por una
especie de planta sobre el crecimiento y reproduccién de otra”;* “la
liberacidn extracelular de compuestos que inhiben el crecimiento de
otros microorganismos”;*! “supresion del crecimiento de la planta
vecina por la liberacién de compuestos t6xicos”;*? “la liberacion de
compuestos quimicos por un invasor que tiene efectos perjudiciales
sobre los miembros de la comunidad de plantas hospederas”;*y “la
supresion quimica de especies de plantas competidoras”.*

A pesar de que la alelopatia restringe en si el fenémeno de inte-
raccidn entre las plantas s6lo donde intervienen compuestos quimico,
el problema de su estudio sigue siendo dindmico y muy complejo. Por
ejemplo, la manera de cémo el aleloquimico puede intervenir en los
efectos observados sobre otras plantas pueden ser variados, influyendo
de una manera directa sobre el crecimiento de otra planta, de una
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manera indirecta, originando productos biotransformados que son
los verdaderos agentes activos, interaccionando con sustratos bidtico
y abidticos, o en el caso mds complejo, induciendo la liberacion de
aleloquimico por una tercera planta de su entorno (Tabla 1). 3+

Tabla 1. Posibles formas de actuacién de los aleloquimicos en un
ecosistema

Tipo Caracteristicas Ref.*

ACCION DIRECTA DEL ALELOQUIMICO ENTRE PLANTAS

(CONCEPTO FUNDAMENTAL DE ALELOPATIA) 1738
7,
La planta A produce un compuesto X, el cual interfiere

negativamente con una planta B
11 INTERACCION DIRECTA CON LA ECOLOGIA DEL SUELO
A.- Alelopatia indirecta

1. Alelopatia entre planta-planta mediada por fendme-
nos de descomposicién 39

Una planta A produce un compuesto X, el cual es degra-
dado y/o transformado por un microorganismo C a un
compuesto Y, el cual interfiere con la Planta B.

2. Alelopatia inducida.

La planta A produce un compuesto X en cual es 4
liberado e induce a un organismo D a producir un
compuesto Z el cual interfiere con la Planta B.

B.- ToxicipaD INDIRECTA

Un compuesto X interacciona con el ecosistema de
suelo y causa la generacién de un compuesto Z (éste 41
no es producto de descomposiciéon de X), el cual
interfiere con la Planta B.

C.- EFECTOS AMBIENTALES DIRECTOS

Un compuesto X causa cambios en el ambiente del

suelo, el cusa afecta el estatus de nutrientes en el 42,43
suelo, reduciendo de esta manera el crecimiento,
supervivencia o reproduccién de la Planta B, sin
efectos toxicos.

*Referida a las observaciones experimentales donde se apoya la
hipétesis

LA RUTA NATURAL DEL FENOMENO ALELOPATICA

Siendo los aleloquimicos los entes transmisores de informacidn,
es logico pensar que éstos son los responsables de la existencia y
potenciabilidad del fendmeno, estando los estudios dirigidos sobre
éstos desde diferentes puntos de vista,** lo que ha propuestos di-
rectrices al momento de estudiar la existencia del fenémeno. En este
sentido, siete niveles de estudio han sido propuestos al momento de
abordar el mecanismo o ciclo alelopdtico:* determinar la presencia
y subsiguiente liberacion del aleloquimico por una planta denomi-
nada donadora;**>* detectar la inhibicién del crecimiento sobre una
segunda planta, denominada receptora;>>* estudiar el destino final del
aleloquimico en el suelo, que modulara la naturaleza de su actuacién
y las especies verdaderamente activas;** % determinar el movimiento
del aleloquimico en el suelo, que determinara los niveles de concen-
tracion y tiempo de difusion, ademds de demostrar su absorcién por
la especie de planta receptora;**’® detectar la posible respuesta de
defensa por parte de la planta receptora, activando mecanismo que
le permitan atenuar o minimizar el efecto del aleloquimico, como
por ejemplo, procesos como la detoxificacion;*’*8! estudiar el efecto



200 Oliveros-Bastidas et al.

del aleloquimico, una vez liberado, sobre la ecologia del suelo y la
circulacién de nutrientes en el mismo;**! estudiar la presencia del
efecto de agentes promotores, inhibidores, y sustancias neutras en
el suelo.””** Sin embargo, cualquiera que sean las propiedades de
los compuestos detectados en la planta, caracteristicas tales como
actividades bioldgicas diversas, tiempo de vida media en el suelo,
especificidad a un restringido grupo de organismos, ser inocuo para
la especie donadora; entre otras propiedades, son las exigidas para
ser considerado como un aleloquimico.”

No obstante, ninguna de estas caracteristica tendrdn algtin signifi-
cado ecoldgico, si este aleloquimico no es transmitido al ambiente por
un mecanismo lo suficientemente efectivo para garantizar un nivel de
concentracion toxico. Es por este hecho que la deteccion y bisqueda
de los mecanismos de liberacién de los aleloquimicos se consideran
pasos primarios en el estudio de las interacciones planta-planta. Estos
aleloquimicos pueden ser divididos en alomonas,’*?’ kairomonas,”
sinomonas®”’ y apneumonas,’®’’ segina el efecto provocado o el ori-
gen del mismo. En general, siendo metabolito secundarios, tienen
como rasgo caracteristico comun, el ser compuestos con un peso
molecular relativamente bajo que ayudara a su circulacién dentro de
la planta (movimiento, traslocacién, compartimentacion, etc.),”!%
y asf su posible excrecion, sin embargo, es la funcion fisioldgica de
la planta quien determina si este es excretado al ambiente, iniciando
de esta manera las interacciones con los diferentes entes que lo
conforman. Ecolégicamente, se han propuestos cuatro mecanismos
para la excrecién de los aleloquimicos al ambiente, donde cada uno
de ellos han demostrado la eficacia de tal mecanismo, involucrando
fenémenos de volatilizacién,'*17 lixiviado,'*!3 descomposicién de
partes de la planta en el suelo!'*!"® y exudados por raiz.!"*!*” Estos
mecanismos implican que los aleloquimicos pueden encontrase en
cualquier parte de la planta, y que la dindmica de su actividad es una
funcién del mecanismo en que este pueda ser liberado. Por ejemplo, la
descomposicion de residuos vegetal implica material senescente, que
no implica una funcién activa de la planta, mientras que volatilizaci-
6n y exudados de raiz, son procesos extremadamente activos donde
estd involucrado el tejido vivo de la planta.'?!? El conocimiento
de las bases quimicas que gobiernan el fendmeno de la alelopatia
necesariamente implican el estudio de los mecanismo de liberacién
o excrecion y los efectos que los agentes liberados puedan producir
sobre un organismo receptor, y en particular, sobre un planta recep-
tora, pues en este caso, solo son vdlidas las rutas de interaccion que
impliquen la existencia de tejido vivo, tanto de la especie donadora
del xenobidtico como la receptora.

En este sentido, no es sorprendente que los compuestos quimicos
presentes en los exudados de raiz hayan sido catalogados como las
claves fundamentales en estos estudios,'**!*! donde participa el suelo
como estructura base del crecimiento de las plantas, y en consecuen-
cia, la via por donde deben de transitar los aleloquimicos liberados,
y superar en este transito, muchos obstaculos, por lo que ha sido una
variable mds en el estudio del fenémeno alelopatico. Es por ello,
que el estudio de los exudados de raiz sea de cardcter obligatorio
al momento de establecer la accién alelopdtica en un sistema. Con
esto, se discutirdn en lo sucesivo, el fendmeno de exudado de raiz,
considerando las caracteristicas bdsicas del proceso de exudacion,
hasta los factores que pueden modular el tipo y cantidad de quimicos
presentes en estos compuestos.

LA RAIZ Y SUS EXUDADOS

La arquitectura radicular de una planta, referida comtinmente
como “la mitad oculta,*>!33 estd compuesta por un érgano subter-
raneo de forma lineal con patrones de arquitectura y crecimiento
muy complejos,'3*137 estando el sistema radicular en si definido
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principalmente por el tipo de planta, la estructura del suelo, y las
interacciones entre los dos.'*® Mientras que la forma de las hojas
y otros 6rganos pueden ser interpretados como adaptaciones a un
ambiente o condiciones ambientales, esta situacion no es paralela a
lo ocurrido en las partes subterrdneas de las plantas. En el ambiente
de la raiz son muy pocas las variaciones significativas encontradas,
y por ello, la carencia de variaciones importantes en los rasgos exter-
nos o morfoldgicos de las raices. Sin embargo, se ha registrado una
cierta plasticidad fenotipica, pues el ambiente, aunque macroscépi-
camente homogéneo, es micro heterogéneo, pero lo suficiente para
ser detectado por la raiz durante su crecimiento, tanto en el tiempo
como en el espacio,'y es gracias a esta plasticidad la que le ha
permitido al sistema radicular desarrollar raices fibrosas llamados
“cabellos radiculares”, cuya funcién primordial ha sido asociado al
anclaje de la planta con el medio suelo.'*** Ademas de esta funcion,
las raices también poseen otras, no tan obvias, que le confieren una
importancia vital para la supervivencia y ecologia de la planta, por
ser ademads un sitio con una alta actividad fisiol6gica, dando origen a
la sintesis, acumulacion y liberacién de compuestos, que interfieren
en los patrones poblacionales intra e inter especie.

LA RIZOSFERA Y SU COMPOSICION

El sistema radicular en conjunto posee, de manera diferencial,
una resaltante habilidad para secretar compuestos con una gran
diversidad de propiedades fisicas y quimicas a la rizésfera, como
una respuesta al estrés o fluctuaciones de tipo tanto bidticas como
abidticas donde estas se encuentran, definiéndose como rizésfera a
los gradientes longitudinales y radiales donde ocurre la expansién
de las raices durante su crecimiento, adquisicién de agua, nutrientes,
exudacion, y subsiguiente crecimiento microbial,'**localizada desde
la superficie de la raiz hasta 2 mm de distancia de esta, siendo la zona
del suelo que mds sufre los efectos producidos por los compuestos
liberados por la raiz. Sin embargo, esta distancia no es absoluta, siendo
dependiente de las propiedades del suelo, como lo es el tamafio de
particula, contenido de agua y la capacidad reguladora del pH.!4!:142
Otras definiciones mds especializadas surgen de las actividades que
ha sido posibles registrar en esta zona, donde el concepto de volumen
de suelo que estd influenciado por la actividad propia del sistema de
raiz de la planta, suele ser la definicién mds especifica y concerta-
da.' A partir de este concepto de rizésfera, se define el fenémeno de
rizodeposicion, referida como la liberacién de toda forma de carbono
a partir de las raices. Los productos de la rizodeposicion pueden ser
categorizados como exudados, secreciones y grasas. La diferencia
existente entre exudados y secrecidn, es que para el exudado, los
compuestos son pasivamente liberados, mientras que en la secrecion
lo son activamente. En las secreciones se incluyen a los carbohidra-
tos poliméricos y enzimas.'* Los exudados incluyen compuestos
de peso molecular altos, como mucilago, un material gelatinoso en
la superficie de las raices;'*!“y dentro de los compuestos de bajo
peso molecular, se encuentran dcidos orgdnicos, azicar, fendlicos
simples, aminodcidos, flavonoides' e incluso vitaminas,'*'*y son
éstos los de mayor interés al momento de evaluar las transmision de
informacion al medio por parte de las plantas.

En la literatura se encuentran diferencias significativas del tér-
mino exudacidn, estrictamente Exudado fue primero descrito como
compuestos de bajo peso molecular que difunden pasivamente a
partir de las células intactas a la solucion de suelo.'* Sin embargo,
“exudado de raiz” es frecuentemente usado para describir mas ge-
neralmente a los compuestos de bajo peso molecular liberados, mds
que el proceso mediante el cual estos son depositados dentro de la
rizésfera. De esta manera, es en la rizosfera donde se encontraran
toda la carga fitoquimica liberada por la planta, y la zona donde es de
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esperar se encuentre la maxima actividad ejercida por los compuestos,
o ejercida sobre ellos, como es el caso de la biodegradacion, y asi
es la zona que estd siendo estudiada en la bisqueda de los agentes
verdaderamente activos.

COMPOSICION QUIMICA DE LOS EXUDADOS DE LA
RAIZ

Las raices primarias, secundarias y sus cabellos radiculares,
genéricamente son capaces de liberar cantidades significativas de
exudados. El proceso en si depende en forma general de la especie
de planta,'”!51"153 presencia de microbios,'>*!* estatus nutricional' 3¢5
y agua de la planta,'?!%° disponibilidad de oxigeno,'*!*! medio de
desarrollo '®*!8y otras condiciones de crecimiento.'*!'” Como se
sefialo, las raices exudan una variedad importante de compuestos
de, donde se incluyen aztcares y polisacdridos simples (tales como
arabinosa, fructuosa, glucosa, maltosa, manosa y oligosacaridos),
aminoécidos (tales como arginina, asparganina, cisterna y glutamina),
dcidos organicos (tales como 4cido acético, ascorbico, benzoico,
ferdlico y malico) y compuestos fenélicos (Tabla 2), muchos de los
cuales poseen actividades y funciones demostradas.'®17° Dentro de los
compuestos exudados con mayores pesos moleculares encontramos
los flavonoides, enzimas, dcidos grasos, reguladores del crecimiento,
esteroides, carbohidratos, alcaloides, poliacetilenos, etc. Asi, existe
una gran diversidad estructural en los exudados de la raiz, que van
desde moléculas relativamente sencillas hasta moléculas mds com-
plejas estructuralmente, como flavonoides y alcaloides. Ademds de
esto, los niveles registrados pueden variar, entre otros factores, como
una respuesta a estimulos externos a la planta, tales como variaciones
en las condiciones propias del ambiente, como la temperatura y la
intensidad y composicion de la radiacion, lo que le han conferido a
la raiz de un sistema de defensa muy dindmico, ademads de la tradi-
cional y obvia funcién de soporte y toma de agua y nutrientes. Por
otra parte, los exudados de raiz representan una de las fuentes mds
directa de compuestos quimicos a la rizosfera, y como consecuencia,
el fendmeno que mds importancia tiene en el estudio de la biologia
y bioquimica de los procesos que tienen lugar en esta “parte oculta”
de la planta.®! Desde este punto de vista, los exudados representan
la clave fundamental en los efectos alelopaticos observados en las
plantas superiores, y las variaciones que se encuentran tanto en su
composicién como en sus concentraciones, reflejaran el dominio del
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fenémeno alelopatico en los patrones poblacionales observados. De
aqui nace la importancia de estudiar el comportamiento de los niveles
de estos aleloquimico en exudados de raiz, bajo diferentes variables,
como elemento fundamental en el mecanismo de accién alelopdtica
y las consecuencias que desde esto se desprenden.

COMPUESTOS QUIMICOS EN LOS EXUDADOS DE LA
RAIZ CON POTENCIAL ALELOPATICO

Dentro de la gran variabilidad de compuestos quimicos aislados
de los exudados de la raiz, muchos han mostrado actividades bio-
l6gicas relevantes, incluso semejante a los mostrados por algunos
agentes sintéticos tales como los herbicidas,'”! donde podemos
citar o-tertienil,'”” artemisina,'” sorgoleone,'*!”> momilactona A,
momilactona B,'”’ 2,4-dihidroxi-2H-1,4-benzoxazin-3(4-H)-ona
(DIBOA),'” 2,4-dihidroxi-2H-1,4-benzoxazin-3(4H)-ona (DIM-
BOA),'” pisatin,'® ®-metilsulfonilalquil isotiocianatos (tiosanatos), #!
desoxihemigosipol (terpenoides),'®? cineole,'®* (+)-a-bisabolol,!**
parteina, (+)-estrigol,'®>!8¢ ginsenosides (saponinas),'” 7-Hidroxi-6-
metoxicoumarina (escopeletin),'® 7-hidroxicumarina (umbellifero-
na),'®y fendlicos simples en general (Figura 1).** Teniendo en cuenta
esta diversidad estructural no es sorprendente que la investigacion
en el campo de la alelopatia este volcada hoy dia hacia el estudio
de los factores que pueden afectar la composicion del compuestos
liberados a través de los exudados, y todas las implicaciones que este
hecho significa para la rizésfera'”' y por tanto, en la naturaleza de las
interacciones planta-planta y planta-microorganismos. Este hecho ha
adquirido tal importancia, que se ha citado que el estudio cualitativo y
cuantitativo de la dindmica de los aleloquimicos liberados al ambiente
es crucial para demostrar la hipétesis del fenémeno alelopdtico. 1!

FACTORES QUE AFECTAN LA COMPOSICION QUIMICA
DE LOS EXUDADOS DE LA RAIZ

Debido a la importancia que tienen los compuestos en los exu-
dados se ha sefialado que el estudio de la actividad de exudacién
por una planta, el tipo y destino de los aleloquimicos en el suelo,
los cambios que estos provocan sobre la biologia y caracteristicas
fisicas de la rizésfera, y su absorcién por organismos receptores, son
elementos fundamentales en el estudio del fenémeno alelopdtico.
Antes de estudiar las actividades biolégicas de los compuestos con

Tabla 2. Compuestos orgdnicos detectados en exudados de raiz de plantas

Clase Ejemplos

Funcién reportada

Carbohidratos

Aminodcidos y aminas

Acidos aliféticos

Acidos aromaticos

Fenodlicos varios

Acidos grasos
Steroides

Enzimas y otros

Arabinosa, glucosa, fructuosa, galactosa, maltosa, ramosa, ribosa,
sucrosa y ribosa

Todos los 20 aminodcidos proteicos, dcido amino butirico,
homoserina, cistationina y 4cido mugineico

Foérmico, acético, butirico, propidnico, maleico, citrico, isocitrico,
oxalico, fumarico, maldénico, succinico, tartarico, oxaloacético,
pirdvico, oxalogutdrico, glicélico, chiquimico, acetonico, valerico,
glucénico

p-hidroxibenzoico, cafeico, p-cumarico, ferdlico, galico, gentisico,
protecatecuico, salicilico, sindptico, siringico

Flavonoides, flavonas, flavononas, antocianininas, isoflavonoides

Linoleico, linolénico, oleico, palmitito, estedrico

Compestrol, colesterol, sitosterol, estigmasterol

Proveer ambiente favorable para el
crecimiento de microorganismo

Inhibidor de nematodos

Reguladores del crecimiento de la planta y
efecto inhibidor

Efecto estimulante, dependiente de la
concentracién de prueba

Inhibidor o estimulante del crecimiento
dependiendo de la concentracién de prueba

Reguladores de crecimiento
Reguladores de crecimiento

Desconcocidos
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Figura 1. Estructura quimica de algunos metabolitos secundarios con po-
tencial alelopdtico identificados en los exudados de la raiz
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potencial alelopético, es necesario determinar si su planta productora
es capaz de liberar al entorno este potencial aleloquimico. También
se ha sefialado que uno los mecanismos que operan en la planta para
lograr una traslocacién efectiva al medio de estos aleloquimico es la
exudacidn por raiz, pues es la que involucra tejido vivo, actividades
fisioldgicas y funciones importantes para el establecimiento de la
planta. Desde el punto de vista de las interacciones planta-planta, la
idea generalmente aceptada es la interaccién directa de un compuesto
liberado por una especie de planta donadora A, el cual causa un efecto
sobre una planta receptora B (Tabla 1). Sin embrago, siendo el suelo
el soporte de las plantas, y zona de transito del aleloquimico, éste
debe de interaccionar con esta zona durante su transito, y dependien-
do del tipo de interaccion, el aleloquimico, o lo que resulte de esa
interaccion, logrard una respuesta bioldgica a la planta codificada
como receptora.

Es evidente que las especies quimicas liberadas y sus concen-
traciones relativas, son variables fundamentales que determinaran el
grado de afectacién que estos puedan causar, con lo cual, convierte
a los diferentes factores que afectan a la capacidad de exudacion por
raiz de compuestos quimico, elementos claves en el estudio de la
ecologia de las interacciones planta-planta. En la Tabla 3 se muestran
los diferentes factores que pueden modificar los niveles y tipo de
compuestos en los exudados de raiz. Entre otros, la planta misma,
asi como factores de tipo ambientales, son lo que mds afectan el
potencial de exudacion por la raiz. Segun la naturaleza de la planta,
se encuentra que la composicion y cantidad de compuestos exuda-
dos por raiz, dependen marcadamente de la fenologia de la planta.
Por ejemplo, en el maiz, la cantidad total de compuestos liberados
por gramo de peso seco de raiz, disminuyen con el desarrollo de la
planta.” Se ha estimado que estos cambios son una consecuencia
de alteraciones en el balance de carbohidratos, aminoacidos y ami-
nas, mientras que el balance de otros compuestos constitutivos, no
afectan esta cantidad de compuestos liberados, como lo es el caso
de los dcidos orgdnicos.

Muchos estudios han sido conducidos para entender esta dife-
rencia en la exudacion entre plantas jévenes y adultas, donde se ha
podido demostrar que ciertos rasgos o caracteristicas fisioldgicos,
como que la capacidad de distribucion de carbono asimilado por
raiz hacia el tallo, es un factor fundamental. Sobre esto, se ha obser-
vado que la asimilacién de carbono desde el medio de crecimiento
en plantas jovenes es traslocado a la raiz, mientras que en plantas
adultas, el mismo es traslocado de manera preferencial tallo,'! con
lo cual, la distribucion de carbono entre los diferentes 6rganos de la
planta influird también en los compuestos orgdnicos exudados. Por
lo tanto, es importante determinar la acumulacién de carbono en la
raiz y el tallo, o la acumulacién de algunos compuestos en particular,
para poder determinar rasgos adaptativos, como el crecimiento de raiz
bajo condiciones de estrés y la dindmica de liberacién de compuestos
organicos desde la raiz, pues estos afectan de manera decisiva la
biomasa microbial, ciclo de nutrientes y descomposicion de materia
orgdnica. Es decir, describir el comportamiento de los compuestos
liberados por la raiz y su importancia para las funciones adaptativas
que éstos puedan tener en la planta, debe de incluir el comportamiento
durante el desarrollo de la planta. De esta manera es posible describir,
al menos para ese grupo de compuestos, como es la distribucioén de
carbono invertido en su biosintesis, y poder tener algin tipo de in-
formacion sobre la necesidad de la planta a perder carbono liberando
estos compuestos a su entorno, o conservar los mismos como reserva
de energia y materia para su crecimiento, o su almacenamiento y uso
como un mecanismo de defensa de tipo constitutiva.

Este tipo de estudio ha sido considerado recientemente en la
dindmica de distribucién de algunos aleloquimicos en la planta, que
han incluido la velocidad de acumulacién durante el desarrollo de la
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Tabla 3. Factores que afectan al proceso de exudacién de sustancias por la raiz

203

Variable

Comentario

FACTORES DE LA PLANTA

Ref.

Especie y variedad

Considerable variacion entre especies, tanto cualitativa como cuantitativa. Mayores varia-
ciones observadas en dcidos organicos simples y aminoacidos. Aleloquimicos como acidos
hidroxdmicos y momilactona también han sido observados a variar con la especie.

Altos niveles de concentracion en estados tempranos de desarrollo (germinacién y plantulas).

48,195, 196, 197

Fenologia .. L. e . . 48, 198, 199
£ Rasgo caracteristico en plantas exudando dcidos fendlicos y hidroxdmicos.
FACTORES AMBIENTALES
Condiciones de cultivo afecta la exudacion (ejemplo hidropénico vs. soporte sélido de
Condiciones de cultivo vidrio). Aumento con la impedancia mecdnica. Se supone dafios en la superficie de la raiz 200, 201, 202

Nutrientes

pH

durante su crecimiento aumentando su exudacion.

Variable que mds afecta los niveles de exudados, aumentando con el suministro de N, Py K,
aunque algunas deficiencias minerales pueden aumentar el exudado de algunos compuestos,
como el aumento de dcidos fendlicos en exudados con la deficiencia de Fe.

Efecto dificil de predecir por lo dindmico de los procesos en la interfase raiz-suelo. El trigo
se observa un aumento en los exudados con disminucién del pH (de 6,4 a 5,9). Los mismos
exudados pueden modificar el pH de la rizosfera.

203, 204, 205, 206

207, 208

planta. Asi, se ha estudiado la acumulacién de DIBOA en 10 cultivos
de centeno bajo diferentes regimenes de fertilizacion y etapas de
desarrollo.”’ Se encontré una disminucién del contenido del alelo-
quimico durante el desarrollo de la planta, donde la disponibilidad
de nitrégeno no influyo en los niveles de DIBOA acumulados. Otro
estudio sobre la misma planta, fue un poco mas detallado, donde se
determind el contenido de DIBOA, tanto en tallo como en raiz, durante
su desarrollo,'*? encontrandose que la relacion (raiz/tallo) de DIBOA
no cambia considerablemente en las plantas jévenes (plantulas). Un
comportamiento similar ha sido observado para DIMBOA en pldn-
tulas de trigo'” y maiz."*

En algunos trabajos se han realizado correlaciones entre estas
concentraciones de los aleloquimico en la planta entera y la cantidad
que ésta puede exudar. Por ejemplo, se ha estudiado la correlacion
entre Momilactona B, un potente aleloquimico aislado de exudados de
raiz de pldntulas de arroz,'” con los registrados en la plantula, donde
una relacion directa en el contenido endégeno existe con los exdgenos,
done concluyen que existe una dependencia entre la concentracién
del aleloquimico enddgeno y la cantidad liberada por exudacién. Sin
embargo, el estudio no se efectué durante todo el desarrollo de la
planta, sélo realizando las determinaciones a 15 dias de crecimiento
contados desde su germinacion, lo cual representa solo una situacion
puntual, por lo que es necesario el registro durante varios estadios de
crecimiento para llegar a una conclusién definitiva. En otro estudio
si incluyo la concentracion de éste en la raiz, el tallo y el exudado,'!
y las medidas realizadas después de 10 dias de crecimiento, donde
se demostré que la menor cantidad de aleloquimico en la planta es
localizado en la raiz. Sin embargo, este tipo de correlacién directa
entre los aleloquimicos registrados en planta y los niveles regis-
trados en los exudados, no es un comportamiento generalizado,
encontrdndose algunos resultados no concluyentes. En el caso de
trigo, se ha observado que no existe correlacion entre los niveles
de aleloquimicos (DIMBOA y acidos fenélicos principalmente) en
exudados y los registrados en la planta, donde se sugiere que parte
de los aleloquimico son retenidos por la planta una vez sintetizados.
Estos resultados demuestran la necesidad de estudiar la distribucién
de los aleloquimicos en todo el sistema planta, donde se registre de
una manera dindmica, los niveles en tallo, raiz y sus exudados. La
correlacién existente entre la planta y los niveles liberados, no sélo
podra describir la traslocacién y localizacién preferencial de los com-
puestos, sino que podria definir el potencial alelopdtico de diferentes

especies, puesto que a pesar de que una especie pueda concentrar en
su tejido elevadas cantidades de aleloquimico, es posible que el mismo
no sea exudado al medio de crecimiento. Como también se puede
observar en la Tabla 3, otros factores propios del ecosistema juegan
un papel importante en la capacidad de exudar compuesto, donde los
factores ambientales pueden alejarse de las condiciones éptimas de
crecimiento de la planta, originando estrés, que cursa con condiciones
que afectan de manera importante el crecimiento y desarrollo de las
plantas y cualquier otro organismo,*** el cudl puede ser clasificado,
segun su naturaleza, como bidtico y abidtico.

El estrés abidtico se puede producido por niveles inapropiados
de componentes fisicos del ambiente, como temperatura, niveles de
CO,, radiacion solar, etc., mientras que el estrés bidtico es causado
por la presencia de patégenos, pardsitos, depredadores y otros orga-
nismos competidores del espacio y los nutrientes. La capacidad de un
organismo a sobrevivir y recuperarse de condiciones desfavorables,
dependerd de sus mecanismos bdsicos, o adquiridos evolutivamente,
para tolerar tal estrés. Segtin la caracteristica del estrés, las plantas
responderdn resistiendo al estrés, mediante algiin mecanismo de re-
sistencia que le permite el normal desarrollo bajo las condiciones de
estrés, o en el peor de los casos, con una inoperatividad de mecanismo,
morir como consecuencia del dafio causado por el estrés.

Por ejemplo, si las plantas son sometidas a altas temperaturas,
pero sin ser letales para su funcionamiento, éstas desarrollaran
tolerancia y sobrevivir a tales temperaturas, que en condiciones de
desarrollo de no estrés serian letales.?” Por el contrario, si el grado de
tolerancia y resistencias no son lo suficientemente efectivas frente al
estrés, estas sencillamente morirfan, desapareciendo del ecosistema,
y evolutivamente estas plantas estarian restringidas a un habitat que
presente niveles de pardmetros de estrés a valores mucho menores a
aquellos considerados letales, y los cambios adaptativos serdn mayor
o menor eficiencia, mientras menos exigidos sean, es decir, mientras
que el estrés a que estdn sometidos, aunque sean condiciones desfa-
vorables, estén por debajo de los niveles letales.

Muchos de estos mecanismos comprenden respuestas tanto
morfolégicas como quimicas de la planta, siendo los metabolitos
secundarios los constituyentes principales de respuesta de las plan-
tas a estrés de tipo ambiental, y como resultado, la planta es capaz
de modificar su quimica secundaria, siendo la variabilidad de esta
quimica dependiente de la naturaleza y grado del estrés.

Aunque la mayor parte de las modificaciones quimicas producidas
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por estrés ambiental suceden basicamente en las partes aéreas de las
plantas, que es la mds expuesta a muchos tipos de estrés; como la
radiacion y la herbivoria, las variaciones quimicas de éstas pueden
ser transmitidas a sus partes subterrdneas. Las investigaciones en
las interacciones planta-planta, y especificamente aquella mediadas
por quimicos, estan siendo orientadas en el estudio del efecto de
las modificaciones de la quimica secundaria y el efecto que esto
produces sobre estas interacciones. Teniendo en cuenta que en este
tipo de interacciones los exudados por raiz han sido citados como
un elemento clave, los estudios han sido orientados hacia el efecto
de diferentes variables del ambiente sobre la acumulacién de alelo-
quimicos en la planta y su liberacién mediante exudado de raiz. Asf,
algunas plantas han sido estudiadas en relacién a su capacidad de
acumular aleloquimicos bajo diferentes condiciones de estrés, como
lo es el efecto de la temperatura y fotoperiodo,?*??"1a defoliacién,?®
20]a fertilizacion,*! 1a herbivoria,”?la sequedad®* y la concentracion
de aniones.?**

Entre estos estudios, algunos citan que el aumento de la exposi-
cién a luz visible en plantulas de maiz, causa un aumento de los niveles
de DIBOA tanto endégeno como exdgenos (exudados de raiz),>?5%
onde los ensayos fitotdxicos indican que existe un aumento en el
potencial alelopdtico de la planta frente a este tipo de condicién de
estrés fisico. El fenémeno de daiio fisico a las partes aéreas también
ha registrado efectos sobre los niveles de aleloquimicos en la planta.
Para centeno se encuentra que los niveles de DIBOA medidos en
el tallo son mayores en las plantas tratadas (defoliacién mecanica),
aumentado también los niveles de este aleloquimico en los exuda-
dos de sus raices. Para el maiz no se encuentran diferencias entre el
contenido de DIMBOA en los niveles de aleloquimicos entre raiz y
exudados, solo mostrando diferencia significativa el contenido en
tallo. Esto resultados indican que la respuesta a defoliacién no es
generalizada respecto a la acumulacion y liberacion de aleloquimicos,
siendo dependiente de la especie de planta y de otras variables como
su etapa de crecimiento.

Otros tipo de estudios sobre estrés y respuesta de la planta, han
incluido la infeccién controlada con insectos, en especial afidos,
una familia de insectos que poseen un sistema de alimentacién muy
especializados, penetrando la epidermis y capa mesofilica de las
plantas en busca de lugares especificos de reservorio de alimentos,
y representan una de las principales plagas que sufren los cultivos
de trigo, maiz y centeno.**Los estudios de la infestacion con dfidos
a plantas de trigo han mostrado que existe respuesta en el tipo de
compuestos que pueden ser detectados en sus partes aéreas (defensa
inducida),?’ principalmente compuestos volatiles. Sin embrago,
este tipo de respuesta de las plantas en la induccién de compuestos
volatiles, se ha propuesto que el tipo de informacidn, y asi el tipo de
respuesta, puede ser transmitido por la rizésfera,”*® con lo cual, se ha
planteado que la infeccion por dfidos en ciertas plantas, puede causar
cambios importantes en la quimica secundaria destinada a la defensa
contra la infeccién de estos insectos.

Asi, se ha demostrado que algunos aleloquimicos propios de estas
plantas, como los dcidos hidroxdmicos, son activos frente a este tipo
de infeccién por dfidos.”*** Los resultados en los cambios de los
niveles de estos compuestos son muy similares a los encontrados me-
diante estrés por defoliacidon; registrandose un aumento de los niveles
de dcidos hidroxdmicos en plantas de trigo expuesta a la infeccién por
afidos,**' donde existen muchas variables experimentales tales como
ndmero y tipo de hoja infectada, tiempo de infestacion, fenologia de
la planta, etc., que hace dificil llegar a conclusiones en el estudio.

No existen estudios sobre el efecto de este estrés y la respuesta
de exudacion de los compuestos involucrados como defensa. Desde
el punto de vista de interaccién de la planta con su entorno, y la
respuesta de ésta al estrés que el ecosistema puede causar a la mis-
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ma, sin duda que uno de los factores mds importante de la ecologia
de las plantas es la presencia de microorganismo en el suelo donde
la planta se desarrolla. En el suelo, la planta debe de interaccionar
con todo lo animado que ella contiene, donde se incluyen bacterias,
hongos, protozoarios, artropodos, nematodos y helmintos, que, en
conjunto, son los encargados de los procesos de descomposicion,
mineralizacion, ciclo de nitrégeno y carbono, almacenar y liberar
nutrientes, entre otras funciones.

A pesar de que no existen suficientes datos en la literatura
para llegar a una conclusién definitiva, los resultados hasta ahora
obtenidos apuntan a que la presencia de microorganismo aumenta
significativamente los niveles de exudados.’ Existen varias hi-
pétesis para explicar este hecho. Una de estas plantea que en un
medio no estéril, las raices pueden establecer simbiosis con hongos
micorricicos, tanto endotréficos o dentro de la raiz, o exotréficos
(interface rafz-rizésfera), formando una envoltura para el esqueleto
del sistema radicular. Se estima que este tipo de simbiosis facilita
hasta un 30% la capacidad de asimilacién de nutrientes y su foto
asimilacion de la planta,”*? aumentando de esta manera la sintesis
y exudacién de compuestos de rutas secundarias. Por otro lado,
para aquellos microorganismos no simbidticos, se estima que estos
capturan y asimilan compuestos de bajo peso molecular liberados
pasivamente desde la raiz, y de aqui, estos mantienen un gradiente
de carbono entre el tejido interno de la raiz y la solucién de suelo,
contribuyendo al flujo de compuesto desde el interior al exterior
de la raiz. Sumado a esto, la micro flora del suelo puede sintetizar
enzimas o metabolitos que pueden alterar la integridad de las células
de la raiz, o la permeabilidad de sus membranas, modificando sus
funciones normales de exudacion.?** En general se considera que los
exudados de raiz son modificados por la presencia de estos orga-
nismos en el suelo, tanto cualitativamente como cuantitativamente.
Transformaciones quimicas de tipo bioldgicas y factores fisicos,
como adsorcidn irreversible, formacion de complejos y dilucion en
la solucién de suelo, afectan ademads los niveles de concentracion,
jugando un papel fundamental en los efectos que estos compuestos
liberados puedan ejercer sobre otros organismos. Al mismo tiempo,
se estima que la composicidn y concentracion de los compuestos
en los exudados, son fundamentales en la ecologia de los sistemas
vivos involucrados en la rizésfera, como mortalidad y niveles po-
blacionales de las colonias formadas, sin embargo, existen datos
contradictorios,***?* de donde nace la necesidad de estudiar todos
los factores involucrados, tanto en los exudados de raiz, como sus
modificaciones cualitativa y cuantitativas, ademads de los efectos que
estos puedan causar en el micro y macro ambiente de la planta. Son
los resultados de estos estudios los que determinaran el verdadero
potencial alelopdtico de la planta, y elucidar el compuesto y su nivel
de concentracion verdaderamente activo.

ANALISIS DE LOS ALELOQUIMICOS EN LOS
EXUDADOS DE LA RA{Z

Como se ha descrito, el fendmeno de exudacién por la raiz de
compuestos alelopdtico ha sido intensamente estudiado durante
muchos afios, siendo a partir de los afios setenta, donde se registra
el inicio de una intensa actividad investigativa, aumentando progre-
sivamente con los afios el nimero de registros sobre el tema, lo que
demuestra la importancia del fendmeno de exudacién tanto en la
ecologia de las plantas, como la influencia que este puede tener en
la bidtica del suelo. A pesar de que en los estudios en el campo de la
alelopatia se han postulado los diferentes mecanismos de liberacién
de aleloquimicos, los estudios iniciales relacionados con la medida
del potencial alelopdtico de planta, fueron dirigidos al aislamiento,
elucidacion estructural y medidas de las actividades de compuestos
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obtenidos a partir del procesamiento del material vegetal. Los estudios
se centraban en la busqueda de compuestos de naturaleza secundaria,
alos cuales se les media su bioactividad mediante diferentes pruebas y
disefios de los bioensayos.?*¢2* Sin embargo, debido a la importancia
del fenémeno de exudacion en este campo de la ecologia, y al avance
de técnicas de analisis de metabolitos secundarios, los estudios del
fenémeno de exudacion han aumentado significativamente. A partir
de finales de los afios 90, se registra un incremento en los estudios
de exudados de raiz y su implicacién en el fenémeno de la alelopatia
(Figura 2). Este interés va mds alld de la funcién de la raiz como via
de transmisién del aleloquimico hacia el suelo, sino como un érgano
capaz de expresar su propia capacidad sintética, al poder sintetizar y
almacenar metabolitos secundarios.’*
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200 [ —e— Allelochemicals + Allelopathy 1 10
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Figura 2. Niimero de trabajos sobre el fenomeno de exudacion por la raiz y
el niimero de trabajos relacionados con el fenomeno alelopdtico. Motor de
busqueda: SciFinder Scholar 2007. Claves de biisqueda: Root exudate. Root
exudate + allelopathy + allelochemical

Durante el estudio del fendmeno de exudados por raiz, se ha
determinado que mucho de los compuestos liberados son sintetiza-
dos directamente en la raiz (Tabla 4), lo cual despertd la relevancia
que este hecho sobre las diferentes variables encontradas al estudiar
la ecologia de las plantas. Las raices pueden producir metabolitos
secundarios que son directamente exudados al ambiente, sin que
los mismos puedan ser detectados en las partes aéreas. Es tal esta
especificidad de sintesis, que muchos compuestos con actividades
bioldgicas relevantes han sido localizados casi de manera exclusiva
en este 6rgano. Por ejemplo, los dcidos hidroxdmicos y sus derivados,

Tabla 4. Algunos grupos de metabolitos secundarios sintetizados y
almacenados en la raiz

Metabolito Ref.
20-hidroxiecdisona 250

Planta

Ajuga reptans var. atropurpurea

Armoracia rusticana Fusicoccin 251
Artemisia annua Artemisina 252
Echinaceae purpurea Alcamidas 253

Lithospermum erythrorhizon Naftoquinonas (Shiconin) 254

Lobelia cardinalis Poliacetilenos 255
Rauwolfia serpentina Alcaloides indol 256
Rubia tinctorum Antraquinonas 257
Salvia miltiorrhiza Diterpenoides 258
Serratula tictoria Ecdisteroides 259

Trichosanthes Acido brillondlico 260

Valeriana officinalis var.

sambucifolia Diestes iridois 261
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con actividades bioldgicas ampliamente referenciadas, se encuentran
distribuidos en tallo y raices de plantas como el trigo, el maiz y el
centeno; sin embargo, en algunas plantas, como las pertenecientes a
las Acanthaceae, con mds de 2500 especies entre zonas tropicales y
subtropicales, se han encontrado que éstos compuestos son detectados
casi de manera exclusiva en sus raices.?¢*2%*

Estos antecedentes, asi como la bisqueda de una evaluaciéon mas
realista del potencial alelopdtico de las plantas, han dado origen a un
intenso estudio de los exudados de raiz, los compuestos presentes en
éstos, y su asociacion con los efectos bioldgicos. Asi, muchos me-
tabolitos secundarios han sido detectados en exudados de diferentes
especies plantas con propiedades alelopaticas, siendo muy variadas
y complejas las estructuras de los compuestos identificados (Tabla
5). Muchos estudios han demostrado que las actividades fitotoxicas
se correlacionan con los niveles de algunos de estos compuestos en
sus exudados y que estos pudieran ser responsables de los efectos
a nivel de campo, soportando la hipdtesis de que la toxina liberada
al ambiente y tomada por una especie receptora, son requerimientos
basicos en la demostracion de la existencia del fenémeno de ale-
lopatia.”” Conociendo la necesidad de medir los exudados de raiz,
estudiar su contenido de aleloquimicos, y diseflar bioensayos para
medir el potencial alelopético, ha sido tema de estudio durante los
dltimos afios, donde se han desarrollado metodologias para medir
la actividad fitotoxica de los exudados en co cultivos de especie
donadora y receptora, que permita al mismo tiempo el andlisis del
contenido de algunos compuestos de sus exudados.?* A pesar de estos
intentos de desarrollar metodologia estdndares para medir tanto el
potencial alelopético asi como los efectos de exudados de raiz, existen
muchas variaciones en las metodologias empleadas para el andlisis de
exudados de raiz. Como se muestra en la Tabla 5, de manera general,
se utilizan medios hidropénicos para mantener las plantas y los exu-
dados son analizados de manera directa de la solucién de cultivos.
En algunos casos se usan soporte sélido; como perlitas de vidrio,
cuarzo, arena o agar para mantener los cultivos. Dependiendo de los
niveles de concentracién en que los compuestos pueden encontrase
en la solucidon de cultivo, algunas unidades de preconcentracion han
sido empleadas, como amberlita (XAD-4 y XAD-8) y adsorbentes
para compuestos poco polares, como los absorbentes sélido de fase
inversa C-18. Una fase con la propiedad de absorber selectivamente
analitos pocos polares, empleados rutinariamente en cromatografia
liquida. En estas, la solucién de cultivo es recirculada a través de
trampas conteniendo las resinas o soportes selectivos, siendo eluidos
posteriormente con metanol, y los compuestos adsorbidos son identi-
ficados por los métodos analiticos estindares.?® Este sistema permite
la coleccidn de los exudados de una manera proxima a las condiciones
naturales de liberacion y/o exudacién, con la minima perturbacion
del sistema radicular de la planta (dafio celular). Permite ademads el
analisis de compuestos que son exudados a muy bajas concentracio-
nes, que en otras condiciones serfa necesario el manejo de un gran
ndmero de plantas y periodos de recoleccion prolongados. Ademas
se evitaban los tediosos procedimientos de toma y procesamiento
de grandes cantidades de solucidén, que algunas veces conllevaban
a modificacion de los compuestos exudados (artefactos), ademds
de minimizar los problemas de contaminacion de todo el sistema
(medio de crecimiento, contenedores, solucion nutriente, etc.). Este
sistema ha sido modificado mediante la inclusién de un segundo
reservorio, donde se encuentra la solucién nutritiva.?*¢ Utilizando este
modelo, se han desarrollado otros sistemas, el cual permite no solo
la recoleccién de exudados, sino el control del volumen de solucién
nutritiva aplicado a las especies de estudios, asi como un andlisis en
serie, que facilita la realizacion de replicas de manera simultdnea, o
la realizacion de estudios dosis respuesta.”®® Actualmente los estudios
estdn orientados a la medida de los niveles de exudados en la rizésfera
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Tabla 5. Condiciones experimentales para la captura y andlisis de compuestos potencialmente alelopdticos en los exudados de la raiz

Planta Crecimiento Aleloquimico Captura © Ref.
Soporte* Condiciones**
Oryza sativa L H NE Momilactona B XAD-8 122
Acroptilon repens H NE/ES 7,8-Benzoflavona AD 265
Agropyron repens H NE DIMBOA AD 266
Avena fatua H NE Escopeletin AD 269
Avena fatua S NE Escopeletin AD 270
Brassica alba H NE 3,5,6,7,8-pentahidroxi flavona AD 273
Centaura maculosa S NE (x)-Catequin AD 277
Desmodium uncinatum i NE 5,7,2’ 4’ -tetrahidroxi-6-(3-metilbut-2-enil)iso C-18 75
flavanona

Diplachne fusca (linn.) beauv H E Acido milico y fumarico AD 281
Dittrichia viscosa H/Q NE Fendlicos AD 279
Eichhornia crassipes H E ﬁ:gﬁﬁ: ;:EZEEZ$$Z AD 267
Leonurus sibiricus L. H NE Acido cafeico AD 278
Oryza sativa L H E Momilactona B AD 126
Oryza sativa L H E Momilactona B AD 126
Oryza sativa L SS NE AC‘dossShlllé‘:;'ii‘nﬁoﬁd;’lzzgi ‘(’)"hco y AD 196
Oryza sativa L H NE Momilactona B XAD-8 122
Oxalis tuberosa L. H NE Harmina/Hermalin AD 276
Phaseolus vulgaris H/Q NE Acidos orgénicos AD 280
Zea mays L. \'% NE (6R)-7,8-Dihidro-3-oxo-0-ionona AD 274
Picea abies P E Acido oxdlico y férmico AD 272
Polygonum sachalinense H NE Emodin AD 268
Secale sereale L. v NE DIBOA AD 54

j :Efilvi;:mle y Triticum H NE/ES DIMBOA/DIBOA XAD-4 53

Solanum abutiloides v NE 3-hidroxisolavetivone AD 271
Sorghum bicolor H NE Sorgoleone AD 283
Triticum aestivum L SSS E DIMBOA AD 179
Zea mays L. Q E HMBOA AD 282

H: Hidropdnico. S: Sélido (Arena) SS: Soporte Sélido: SSS: Soporte semisélido (AGAR). V: vermiculita. P: Pelitas de vidrio. Q: Cuarzo.
** NE: No estéril. E: Estéril: ES: Esterilizacion de superficie de la semilla. {: AD: Andlisis de la solucién de crecimiento.

en suelo, lo que ha llevado a la utilizacién de otros materiales con
propiedades a los resinas y adsorbentes, como polidimetilsiloxano
[(OSiMe,) ], que ha originado buenos resultados, incluso mejor que
los adsorbentes comtinmente aplicados para este fin, como C-18,
XAD-7.""En términos generales, todos los sistemas son similares
entre si, y todos buscan un objetivo, tratar de detectar y dar identidad
estructural a la mayor cantidad de compuestos en los exudados, y
correlacionar los niveles de éstos con las actividades bioldgicas me-
didas con estos exudados de raiz. Es decir, tratar de caracterizar lo
mds minuciosamente los rasgos funcionales de los exudados de las
raices en su interaccion con la rizdsfera de la planta. Fendmenos como
interaccién microbiana, adquisicion de nutrientes y adaptacion de la
planta a estrés ambientales o condiciones adversas de la quimica del
suelo, son hoy dia temas de intensa investigacion, no sélo desde el
punto de vista de investigacion bésica, sino en lo relativo a los aspectos

précticos que esta puedan generar, por ejemplo, aquellos asociados
a los manejos de cultivo y la bisqueda de estructuras novedosas que
sirvan de moléculas dianas en el desarrollo de herbicidas. Desde un
punto de vista metodoldgico, existe la necesidad de una re evalua-
cion cualitativa y cuantitativamente de estas técnicas para evaluar la
recoleccion de exudados de raiz y de sus resultados experimentales,
principalmente a la luz de recientes hallazgos que demuestran una
variacion espacial de la liberacion de exudados en la arquitectura de
la raiz,”»* ademds del fuerte efecto que ejerce pardmetros como
la impedancia mecénica del medio de crecimiento,”! lesién en la
raiz,**? dindmica microbiana en la rizésfera y la adsorcién de
exudados sobre la matriz suelo y su efecto sobre la recuperacién y
medida de los compuestos orgdnicos presentes en éste.'”!

Por otro lado, desde un punto de vista de la biologia de la planta,
y entendiendo el proceso de exudacién como uno de los factores
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que rige la distribucién poblacional de las plantas en un ecosistema,
muchas investigaciones estdn dirigidas a aumentar la capacidad de
exudacidn por la raiz de compuestos con actividades bioldgicas, en
especial en plantas con interés econdmico. Los efectos esperados de
un aumento en la capacidad de exudacién de compuestos por la raiz,
es de aumentar la competitividad de la planta, de tal manera que el
resultado sea un mejor manejo de cosechas, como por ejemplo, una
disminucion en el uso de herbicidas basados en fosforo, asi como
proveer a la planta de una mayor tolerancia al estrés de aluminio (I1I)
en el manejo de suelo dcidos,**rasgos éstos alcanzados maximizando
la funcién de exudacién por la raiz.

En este sentido, las plantas poliploides han sido observadas con
gran interés, y los resultados hasta ahora muestra que estas han ofrecido
ventajas importantes en la agricultura,” y son frecuentemente consi-
deradas superiores a las diploides respecto a su adaptabilidad genética
y tolerancia a estrés ambiental.?***’ Por otra parte, en dreas como la
horticultura ornamental, las plantas poliploides son extensamente usadas
por su mejor caracteristicas ornamental, tales como flores mds grandes e
incremento de algunos rasgos adaptativos, como la tolerancia al frio,*®
déficit de agua® y poseer mayor capacidad fotosintética.*® En el caso
de plantas medicinales, la induccién de poliploide puede ser util para
incrementar la producciéon de compuestos medicinales (metabolitos
secundarios) importantes a partir de muchas plantas, comparada con
su parental diploide.**'% Sin embargo, los efectos fisioldgicos de la
generacién de poliploides en general, son impredecibles y dependiente
de la especie,*lo cual evidencia la prevaleciente necesidad de estudiar
cada especie en relacion a éste aumento en la produccién metabolitos
secundarios, asi como todas las caracteristicas morfoldgicas y ecoldgicas
como consecuencia de esta poliploidismo inducido.’® A pesar de que
existen antecedentes de estudios sobre el incremento de la produccion
de metabolitos secundarios mediante la induccién de poliploides, no
existen datos sobre el efecto que esto causa sobre los niveles de exuda-
cién de compuestos a través de la raiz. Partiendo del hecho de que el
control genético de la exudacion por raiz estd siendo estudiado desde el
punto de vista de generar mejor rendimiento y manejo de las plantas de
interés agrondmico, el estudio del efecto de la induccién de poliploides
es importante, no sélo por el efecto que este pueda producir de los ni-
veles de aleloquimicos en planta y en sus exudados, sino porque puede
generar diversos genotipos para los programas de cultivo (Breeding) en
la bisqueda de los marcadores genéticos que gobiernen la produccién
y exudacidn de agentes alelopéticos.””

Como se puede observar, los niveles de aleloquimicos medidos han
sido llevados a cabo en diferentes condiciones de cultivo y de crecimiento,
donde se usan diversos soportes de cultivo y diferente grado de esterilidad
de los sistemas. Teniendo en cuenta los antecedentes de los factores que
afectan la capacidad de exudacién de compuestos orgdnicos por laraiz, es
posible que cada uno de estas variables sea un factor que puede modular
y fijar las actividades bioldgicas medidas a partir de estos exudados. En
este sentido, los objetivos a seguir estdn orientados a estudiar como la
dureza de los diferentes soportes de crecimiento pueden influir en los
niveles de aleloquimicos presentes en exudados de raiz. Siendo muchos
de los aleloquimico muy sensibles a transformaciones, tanto espontdnea
como catalizada por microorganismo, es necesario considerar el efecto
de las condiciones de esterilidad del sistema, dentro de los factores a
considerar de tipo metodoldgico aplicado en los bioensayos; y dentro de
los factores de la planta, estd el estudio del efecto de la poliploidizacién
inducida en los niveles de aleloquimicos producidos y liberados por las
plantas en sus exudados.

LOS EXUDADOS DE LA RAIZ Y LA RIZO INTERACCION

Los microorganismo en el suelo se consideran uno de los reser-
vorios de biodiversidad mas grande del mundo,**® donde el niimero
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de tipo de especies de microorganismos pueden alcanzar valores de
10° y 10%*® con poblaciones de individuos entre 10' a 10'> micro-
organismos g de suelo.’” Con esta elevada actividad bioldgica, no
es sorprendente que estos microorganismos sean considerados como
una variable crucial en el funcionamiento de un ecosistema y los
diversos fenémenos que en el operan. Es por ello, que en el estudio
del fendmeno alelopatico, los procesos que ocurren en la rizésfera
estén siendo revisados en la busqueda de un mejor entendimiento
del fenémeno. Una de las fuerzas selectivas cruciales que afectan
la dindmica en la poblacién microbiana en el suelo, lo representan
todos aquellos compuestos quimicos que pueden ser excretados por
las raices de las plantas, o rizodeposicién, implementandoce de esta
manera una interaccion entre los microorganismos con la rizésfera
contentiva de los compuestos quimicos en los exudados, o rizointe-
raccion. Por otra parte, es la comunidad microbiana en la rizésfera
la que determinara en tltima instancia, la dindmica poblacional de la
vegetacion que ella soporta. Asf, el proceso de exudacion esta siendo
estudiado en la bisqueda de los efectos que este causa en la poblacion
microbial en la rizésfera.

En general, para su asociacion en un ambiente, las plantas depen-
den de la capacidad de las raices a comunicarse con los diferentes
entes bioldgicos de la rizésfera; y desde luego, lo inverso es también
vélido, donde muchas bacterias y hongos son dependientes del alcance
de esta asociacion con las plantas, y que dicha asociacién es funcién
de los agentes quimicos en los exudados de la raiz; principalmente
aquellos compuestos antimicrobiales inducidos y acumulados en la
raiz.>' De esta manera, los diferentes interacciones que pueden pre-
sentarse entre los entes bidticos en la rizésfera y las plantas es muy
compleja, donde, en el caso mds simple, los compuestos quimicos
liberados por las raices de las plantas, pueden interaccionar de manera
directa con cada uno de los diferentes microorganismos presentes en
la rizésfera. En estos casos, donde existe una interaccion directa, es
seguro que los compuestos quimicos que esta pueda excretar son los
responsables directos del tipo de interaccién y efecto causado. Sin
embargo, la interaccion puede ser mds compleja, pudiendo ser una
consecuencia de la participacién de otros organismos, generando
una matriz de variables que regulan la interaccion, a tal extrema que
existe un solapamiento del lenguaje quimico usado. Por ejemplo, las
moléculas que en principio son usados como polinizadores, disper-
sores de semillas y herbivoros; estdn estructuralmente relacionadas
con aquellas que atraen o repelen patégenos o microbios subterrd-
neos mutualistas.’'! Es decir, muchos bacterias de la rizésfera, como
Bradyrhizobium japonicum, con caracteristicas mutualista con su
hospedera, y el patégeno Phytophthora sojae, responde de manera
similar a la liberacién de isoflavonas mediante exudados de la raiz
de la soja.’!!

De esta manera, las interacciones que se producen de manera
indirecta entre las plantas y su entorno, son complejas, principal-
mente a la intervencion de los microorganismos o entes bidticos en
larizésfera. De esta manera, entender las diferentes acciones que los
exudados pueden producir en la rizésfera es de importancia relevante
para dilucidar las causas de loas patrones poblacionales de las especies
de plantas, y es en este sentido, donde se han estado estudiando los
exudados de laraiz. Desde el punto de vista del papel que los exudados
de la raiz podrian juegan en la rizdsfera, los efectos han sido clasi-
ficados como directos, los que incluyen efectos antimicrobiales,*'?
efectos sobre la lactona N-acilhomoserina, una bacteria encargada de
la comunicacién célula-célula, y asi, de la expresién de gen en una
poblacién de bacteria,’ simbiosis,*'* y problemas de adaptacion.®'
Efectos indirectos lo representan basicamente el biocontrol de bac-
terias por parte de la planta productoras de los exudados de la raiz,*'¢
y el biocontrol de hongos. !

Entre los efectos distinguidos, el mds estudiado ha sido la ac-



208 Oliveros-Bastidas et al.

tividad antimicrobial, debido principalmente a la gran diversidad
de compuestos con actividad antimicrobial identificados en los
exudados de la raiz, donde un sin nimeros de sefiales pueden ser
enviadas a la rizésfera y su bidtica; done el compuesto es acumula-
do principalmente en torno a la raiz.>'> Se estima que en general las
familias de plantas emplean metabolitos secundarios para propdsitos
similares. Por ejemplo, la mayoria dentro de 1a familia Leguminosae
usan isoflavonoides como agentes antimicrobiales, mientras que los
miembros de la Soalnaceae generalmente usan sesquiterpenos para
tal fin. Por ejemplo, dentro de las leguminosas, Glycine max produce
gliceollin, Vigna unguiculata produce medicarpin, Mundulea seica
produce munduserona, Phaseolus vulgaris produce coumestrol y
Cajanus cajan produce el cajanin, todos estos compuestos son iso-
flavonoides que actdan como fitoalexinas en la rizosfera.’'® Por otra
parte, la mayoria de los compuestos en los exudados de la raiz, pueden
tener una doble accidn, actuando tanto como agentes antibacteriales
asi como antifingicos, los cuales actian regularmente de manera
sinérgicas para alcanzar un resultado antimicrobial *'> Seguido a esta
funcion antibacterial, muchos metabolitos secundarios en los exuda-
dos de la raiz han sido asociados a efectos simbidticos entre plantas
y hospederos o relaciones simbiéticas en general en la rizdsfera.
Los metabolitos secundarios que mds han sido asociados a este tipo
de relaciones son los de tipo fendlicos sencillos y flavonoides. Por
ejemplo, en los exudados de la semillas y de la raices de las legumi-
nosas, se encuentran flavonoides, dcido aldénico y betainas, los cuales
funcionan como transmisores de sefiales muy sensitivas y especificas,
cuya accién es dependiente del simbionte, especie hospedera y los
compuestos en sus exudados. La accidn segtin estas variables, puede
ser de inhibicién de germinacion de esporas, formacién de nédulos o
crecimiento de hongos.*® Por ejemplo, biochanina A y formononetina,
cuando son producidas por Trifolium repens, han sido asociados a
efectos estimulantes del crecimiento de hongos, pero cuando estos son
producidos por Glycine max y Medicago sativa, 1os mismos actian
como inhibidores de la germinacién de esporas.>'® Asi, este tipo de
sefalizacion es extremadamente sensitiva al simbionte y hospedero,
de manera de asegurara que solo asociaciones muy especificas pueden
ser implementadas.

Sin embargo, algunas observaciones sugieren que no todas las
plantas han desarrollado estrategias adaptativas a partir de las posibles
interacciones con la bidtica del suelo, con el fin de reducir o inhibir
microbios patogénicos y encontrar asociaciones beneficiosas con
microbios. Algunos trabajos han reportado que la rizosecrecion del
isofalvonoide genistein por exudado de raiz por Lupinus luteus L.,
resulta en un aumento en la atraccion hacia hongos patogénicos.?'
Por otra parte, se ha demostrado que los exudados de la raiz de cier-
tas plantas pueden promover de manera significativa el crecimiento
de hongos patégenos. Tal es el caso de la secrecién de ginsenosida,
aislado tanto de la rizésfera como de los exudados de la raiz por
American ginsens, promueve el crecimiento de dos hongos, Phyto-
phthora cactorum 'y Phythium irregulare, donde se ha postulado que
ese efecto atractor y estimulante del crecimiento, puede afectar la
susceptibilidad de esta especie a la presencia de estos hongos pa-
togénicos, representando una fenémeno de pobre adaptacion.’!’ De
esta manera, las interacciones planta-microorganismos a través de
los exudados de la raiz, o rizointeraccion, puede tener una influen-
cia positiva para el crecimiento de las plantas, mediante una gran
variedad de mecanismo, como aumento en la fijaciéon de nitrégeno
atmosférico por diferentes clases de protobacterias, incremento de la
tolerancia al estrés tanto bidtico como abidtico mediante la presencia
de microbios endofiticos, y ventajas directas o indirectas por la pre-
sencia de rizobacterias promotoras del crecimiento vegetativo de las
plantas. Las bacterias también pueden causar interacciones positivas
con las plantas mediante la formacién de antibidticos que frenaran
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la accion de posibles patdgenos, o biodegradar los compuestos ini-
cialmente excretado a la rizésfera por la planta, cuyo producto de
esta biotransformacién puede ser o poseer potencial alelopatico, y
en algunos casos, ser auto toxicos. Este dltimo hecho ha motivado el
inicio del estudio del destino final de los potenciales aleloquimicos
unas ves depositadas en la rizésfera o en el suelo. Sin embargo, no
todo lo que sucede en la bidtica de la rizésfera puede ser considerado
beneficioso para la integridad sucesional de la poblacion de plantas,
pues algunos patégenos y pardsitos, afectan de manera negativa su
desarrollo. El intercambio de mensajeros quimicos entre las plantas y
algunos microbios, forma una matriz compleja, cuyo resultado puede
ser maligno o benigno para la planta. A pesar de estos antecedentes
que muestran la importancia de los microorganismos en el proceso
de exudacion y los efectos que esto puede causar en el micro habitat
de la planta, poca relevancia se le ha dado a la presencia de diferentes
microorganismo al momento de evaluar el potencial alelopdtico de
algunas especies, y menos aun, al momento de aislar e identificar
los compuestos quimicos o aleloquimicos, que son responsables de
los efectos observados.

Por ejemplo, la mayoria de los estudios de los andlisis quimicos
de los exudados de la raiz son llevados a cabo tratando de minimizar
precisamente la presencia de microorganismo en el medio, esteri-
lizando tanto el material bioldgico como materiales del disefio del
bioensyo. En el mejor de los casos, algunos estudios de biotransfor-
macion con algunos hongos y bacterias especificas in vitro son reali-
zados en la busqueda de posibles productos biotransformados, como
posibles responsables de las actividades medidas. De esta manera,
el fenémeno del exudado de la raiz estdn siendo hoy dia enfocados
primeramente a entender desde un punto de vista la biolégico del
proceso de exudacion, usando la caracterizaciéon quimica como una
técnica de diagndstico de cambios en los mecanismo de exudado, y a
partir de esta informacion, tratar de entender los proceso que regulan
la abundancia y distribucién de las plantas, y como paso siguiente,
aislar los compuestos verdaderos en los exudaos responsables de la
distribucién poblacional observados, donde se incluyen los factores
de stress sobre la planta, y en especial énfasis, en las interacciones
causadas por estos exudados en la bidtica o microorganismos de la
rizésfera, y a su ves, los cambios en la fisiologia de la planta, como
respuesta a las sefiales transmitidas por estos microorganismo.

CONCLUSIONES

A partir de finales de los afios noventa, se ha despertado un gran
interés en la caracterizacion funcional de los exudados de la raiz, tanto
desde un punto de vista fisiolégico como quimico. Bdsicamente, en
el campo de la ecologia, los estudios del fendmeno alelopético han
sido orientados a los factores que pueden modificar la riqueza quimica
de estos exudados, tanto su concentracion como de las diferentes
especies quimicas que puedan contener. El papel de los exudados
de la raiz en fendmenos como simbiosis raiz microorganismo, en
la adquisicion de nutrientes, y mds recientemente, en la capacidad
adaptativa de la planta, estdn siendo considerados como la clave para
entender la capacidad de adaptacion de la planta bajo determinadas
condiciones, y desde el punto de vista del fenémeno alelopdtico,
estan siendo estudiados como un mecanismo fundamental en la
competencia que estdn muestran por el espacio y nutrientes. Este
tipo de interés no es solo puramente cientifico, las consecuencias
que el entendimiento del fendmeno de exudacion y su intervencion
en la comunicacién de la planta con su entorno, pueden repercutir
profundamente en aspectos practicos tales como la agricultura. Cada
vez crece la necesidad de mejorar las practicas de manejo de cultivos
dirigidos hacia una agricultura sustentables. Entender el mecanismo
de exudacion de un compuesto el cual ha demostrado ser activo frente
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a diferentes especies, y las variables que pueden modificar sus niveles
de concentracién, pueden originar cosechas con una mayor capacidad
de competencias frente a otras especies consideradas como malas
hiervas. De esta manera, la necesidad de utilizar agentes quimicos
de control puede disminuirse, originando una disminucién en la re-
sistencia a herbicidas. Desde el punto de las diferentes metodologias
abordadas para estudiar tanto los exudados, como sus efectos sobre
otras especies, existen serias dificultades. Sin embargo, los tltimos
avances en este sentido se han desarrollado basicamente en los sis-
temas de crecimiento, el andlisis y la metodologia de captura y pre
concentracion de los exudados. Diferentes factores que afectan los
niveles de exudados han sido incluidos recientemente, tales como la
septicidad del sistema de crecimiento y la resistencia mecdnica al
crecimiento, han demostrado ser de considerable importancia en la
variabilidad de la emisién de compuestos en los exudados de la raiz.
Desde un punto de vista bioldgico, actualmente se estd abordando el
estudio del efecto de la poliploidia inducida y el efecto que este tiene,
tanto en la concentracion endégena como exdgena de sus potenciales
transmisores de informacion.

Para el estudio del fenémeno alelopdtico, y su total comprobacién
de su operatividad a nivel de campo, el panorama resulta muy dificil,
pues ademds de las diferentes variables bioldgicas e instrumentales
o practicas sefaladas, se suma el efecto que la rizésfera puede tener
sobre todas las moléculas traslocadas al ambiente, pues esta rizosfera
puede modificar la velocidad del proceso de exudacién, los niveles de
concentracién, movilidad y disponibilidad de los nutrientes debido
a su interaccién con las moléculas exudadas. Todos estos factores
pueden ser sinérgicos, aditivos o inhibidores de un modo de accién
en particular de la interaccion planta-planta. Debido a esta comple-
jidad, el estudio de la alelopatia cada vez requiere de una mayor
confluencia de diferentes especialidades confiriéndole un caricter
multidisciplinario. La integracion de diferentes ramas de la ciencia;
tales como ciencia de los suelos, microbiologia de suelo, fisiologia
de las plantas, técnicas de andlisis quimicos y biologia molecular,
serdn sin duda forzadas a unirse para poder entender y demostrar la
presencia de competencia entre plantas, y mds especificamente la
implementacién del fenémeno alelopdtico. De todo esto, la demos-
tracion del fendmeno alelopdtico representa un gran desafié para los
quimicos ec6logo, la cual tiene lugar mediante un fiel seguimiento
del o los aleloquimicos responsable de los efectos observados. Esto
implica estudiar la dindmica del compuesto en la planta donadora, su
traslocacion o sintesis de este en el sistema radicular, y como proceso
determinante del fendmeno, la liberacion al entorno este compuesto.
Una vez en el suelo, el aleloquimico interactia fisica, quimica o
biol6gicamente con los componentes de la rizdsfera, y lo que resulte
de esta interaccion son las especies que interaccionaran con el ente
receptor, y es alli donde ocurre el dltimo paso de la ruta alelopdtica,
que es determinar la presencia del aleloquimico o sus derivados en
la especie receptora, lo cual nunca es llevado a cabo en los estudios
sobre el tema. Asi, todos estos niveles de estudios, denominado el
ciclo alelopdtico, no han sido cubiertos de una manera simultianea
ni dindmica en los diferentes estudios del fendmeno; con lo cual el
mayor reto que se presenta hoy dia en el campo de la alelopatia es
demostrar dicho fendmeno, al menos a nivel de laboratorio.
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