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APUNTES SOBRE ALGUNOS REGULADORES DEL CRECIMIENTO
VEGETAL QUE PARTICIPAN EN LA RESPUESTA

DE LAS PLANTAS FRENTE AL ESTRES ABIOTICO

Review

Notes of the influence of some plant growth regulators
in the abiotic stress plant response

Licet Chavez Suarez®, Alexander Alvarez Fonseca
y Ramiro Ramirez Fernandez

ABSTRACT. The abiotic stress is one of the most significative
cause of the agricultural economic losses around the world.
Plant growth regulators as: abscisic acid , ethylene, jasmonic
acid and salicylic acid are essentials in the abiotic stress plant
response. The molecular and the other chemical properties of
the main plant growth regulators as well as their influence on
plant response against the abiotic stress are described in this

paper.
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INTRODUCCION

El estrés abidtico, que incluye
factores como la salinidad, la sequia
y las temperaturas extremas, causa
pérdidas inmensas en la produccion
agricola a nivel mundial. Es necesario
la combinacién de métodos
tradicionales de mejoramiento
genético y el uso de herramientas
biotecnoldgicas con el objetivo de
incrementar la tolerancia al estrés
abidtico en plantas cultivadas (1).
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Para lo anterior se requiere una
comprension detallada de los
mecanismos de tolerancia de las
plantas a estos factores adversos.

En tal sentido, las hormonas
vegetales son un grupo de moléculas
pequenas de naturaleza quimica
diversa que controlan procesos, que
van desde el crecimiento y desarrollo
de la planta, hasta su respuesta frente
al estrés bidtico y abiodtico (2). Se ha
comprobado que una compleja red
de sefales hormonales controla la
respuesta de la planta frente al
estrés abidtico (3). El acido abscisico
(ABA), el etileno, el acido jasménico
(AJ) y el acido salicilico (AS) son
reguladores del crecimiento vegetal
con un papel bien documentado en
la respuesta de la planta frente al
estrés abiotico. EIABA es la principal
molécula involucrada en la respuesta
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RESUMEN. El estrés abidtico es una de las principales causas
de las pérdidas de las producciones agricolas a nivel mundial.
Los reguladores del crecimiento vegetal tales como el acido
abscicico, el etileno, el acido jasmoénico y el &cido salicilico
son esenciales en la respuesta de las plantas al estrés abidtico.
Se describen las generalidades de estas moléculas asi como
su funcion en la respuesta de la planta frente al estrés abidtico.

Palabras clave: estrés abi6tico, etileno, ABA,
acido jasmonico, acido salicilico

al estrés por sequia y por salinidad.
Las cuatro moléculas mencionadas
se relacionan con la respuesta de la
planta al estrés por calor. Estudios
realizados en mutantes muestran la
relacion del AS, el ABAy el etileno
en la termotolerancia adquirida de las
plantas, mientras que el AS y el AJ
participan en la termotolerancia basal
(4). La acciéon de estas hormonas
frente a situaciones de estrés puede
desarrollarse a través de acciones
sinérgicas o antagonicas (5).

Es por ello que el presente
trabajo tiene como objetivo abordar
brevemente algunos aspectos
relacionados con la biosintesis y la
funcion de los reguladores del
crecimiento vegetal, ABA,AS,AJy
el etileno, enlarespuestade las plantas
frente al estrés abidtico.
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ABA

El ABA es una fitohormona
descubierta en frutos jovenes de
algodon en los afios 60, a la que se
le llamé primeramente dormina o
abscisina. Desde esa fecha hasta la
actualidad se ha encontrado en
numerosas especies de plantas y
musgos. Las funciones mas descritas
del ABA estan relacionadas con los
procesos de maduracién, la
adquisicion de tolerancia a la
desecaciony dormancia de lasemilla (6).
También es muy importante en el de-
sarrollo de la planta, asi como en la
respuesta de la misma al estrés
biético y abidtico (7).

BiosinTESIs DE ABA

La ruta biosintética del ABA se
conoce con exactitud (8). La planta
Arabidopsis thaliana se ha utilizado
como modelo para la identificacién
de las principales enzimas que
participan en la ruta metabdlica. El
primer precursor del ABA, el
isopentenil difosfato, se sintetiza
primariamente en plastidios, a partir
del gliceraldehido 3-fosfato y el
piruvato, en la via del metileritritol
fosfato. Esta conduce ala produccion
sucesiva de fitoeno y licopeno, como
intermediarios, el ultimo de los cuales
es ciclado e hidroxilado para formar
la zeazantina, primer carotenoide
oxigenado de la via. La subsecuente
conversion de la zeazantina tanto a
la violaxantina como la neoxantina,
ocurre también en los plastidios. En
Arabidopsis, tanto la violaxantina
como la neoxantina son in vivo,
sustratos de la 9-cisepoxicarotenoide
dioxigenasa (NCED) para producir
xantoxina, el primer precursor
citoplasmatico para la conversién
catalitica al ABA (6).

Ademas de la sintesis de novo,
el ABA puede circular a través de la
planta como un éster inactivo
conjugado de glucosay es liberado
en su forma activa por las
R-glucosidasas apoplasticas y del
reticulo endoplasmatico. Esto implica
que laintensidad de la sefal del ABA
en el sitio de accién no se
correlaciona necesariamente con la

cantidad absoluta de hormona per se
y es gobernada por la eficiencia de
la modificacion enzimatica y su
liberacion (9). Debido a que el éster
de glucosa puede activarse por ruptura,
este hecho pudiera representar un
rapido mecanismo de respuesta,
considerado como la primera linea de
defensa contra el medio ambiente
cambiante. Apoya lo anterior el hecho
de que mutantes de Arabidopsis
deficientes en [3-glucosidasas, contienen
menores niveles de ABA en las
hojas y desarrollan fenotipos sensibles
alestrés. El éster ABA-glucosa se
almacenaen lavacuola o en el espacio
apoplastico (10), pero se transporta
por un mecanismo desconocido al
reticulo endoplasmatico en respuesta
a la deshidratacion, donde se escinde
para liberar el ABA (11). Ademas,
estudios bioquimicos mostraron que
el déficit de agua conduce a una
rapida polimerizacion de las
3-glucosidasas en los microsomas
(presumiblemente incluyendo el reticulo
endoplasmatico).

ABA\Y LA RESPUESTA DE LAS PLANTAS
FRENTE AL ESTRES ABIOTICO

Durante el crecimiento
vegetativo, el ABA es la principal
hormona que confiere tolerancia
al estés abiotico, fundamentalmente
ala salinidad y la sequia (12).

Se conoce que la salinidad, asi
como la sequia y las bajas
temperaturas, causan un incremento
en la biosintesis y acumulacion del
ABA, pues activan genes que codifican
para las enzimas que participan en
la biosintesis de esta hormona, las
que pueden ser catabolizadas al
terminar el periodo estresante (13).

En condiciones de sequia, las
concentraciones de ABA en la hojas
se incrementan. Este incremento del
ABA actua como una sefial por lo que
puede amplificar la sefal inicial e
iniciar otra cascada de sefializacion
(14). La produccion de ABA en las
raices y su transporte hacia las hojas
constituye un mecanismo de
respuesta ante el déficit hidrico del
suelo. Es muy conocido el papel del
ABA en el cierre estomatico para
prevenir la desecacion (15).
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Desde el punto de vista de la
tolerancia a la salinidad y otros tipos
de estrés, la funcion del ABA parece
ser la regulacién del balance hidrico
en la planta y la tolerancia al estrés
osmotico.

Por otro lado, numerosos
experimentos indican que existen
vias dependientes e independientes
de ABA para la induccién de los
genes relacionados con el estrés
abidtico (16). La expresion inducida
de ABA depende frecuentemente de
la presencia de elementos que actuan
en cis llamados ABRE, a los cuales
se unen factores de transcripcion
bZIP conocido como proteinas que
unen ABRE (AREB) o factores
AREB (6).

Se han efectuado estudios con
numerosos mutantes de Arabidopsis
deficientes de ABA, nombrados
aba1, aba2, aba3 (17) y aba4 (18).
También se han informado mutantes
deficientes de ABA en especies como
el tabaco, tomate y maiz (19). Sin el
tratamiento estresante, el crecimiento
de estos mutantes es comparable
con el fenotipo silvestre. Bajo estrés
salino los mutantes muestran pobre
crecimiento.

El papel del ABA en la tolerancia
al estrés osmotico es bien conocido
(20, 21) y también existen varias
evidencias del papel del ABA en el
control de la homeostasis idnica. Por
ejemplo, el contenido de ABA se
incrementd ligeramente solamente
en las hojas de los cultivares de arroz
tolerantes al salinidad versus los
cultivares sensibles. Este incremento
en el contenido de ABA se acompafié
por una mejor relacion K*/Na* (22).
También el transporte y laacumulacion
de K* enraices de plantas superiores
esta regulado por el ABA.

Muchas plantas responden alos
altos niveles salinos secuestrando
iones dentro de la vacuola. Este proceso
estda mediado por un antiporte
vacuolar Na*/H" que utiliza el
gradiente protdnico para concentrar
iones en contra de su gradiente (23).
Una caracterizacion de cinco
antiportes de Na*/H*, mostré que dos
transcriptos de ellos, AtNHX1 y
AtNHX2, se acumulan en respuesta
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al ABA. Sin embargo, esta acumulacion
no ocurre en mutantes aba1-2 lo que
indica que la respuesta al estrés de
estos genes depende del ABA (24).
Se han aislado numerosos ADN
complementarios que codifican para
bombas i6nicas de membranas tales
como ATPasas y V-ATPasa. La
acumulacion de estos transcriptos se
provoca debido a la salinidad, alguno
de ellos son regulados por el ABA
(25). También es importante para la
homeostasis idnica el incremento del
Ca™ citoplasmatico libre que es inducido
por el ABA, un evento regulado por
la ADP ribosa ciclica (26). La
identificacion de ARNm inducidos
por el estrés o por el ABA, que codifican
una proteina de membrana que se
une al calcio (27) y una fosfolipasa C
especifica para el fosfatidilinositol en
A. thaliana (28), respectivamente,
proporciona evidencia indirecta de la
participacion del calcio en la sefializacion
del ABA en tejidos vegetativos. El
aislamiento del gen RD20, una
proteina que une el calcio que esta
inducida por el ABAYy el estrés salino,
sugiere una relacion entre el estrés
salino, el ABA y las vias
sefalizadoras del calcio (13).

Los genes que codifican enzimas
involucradas en la biosintesis de
prolina, glicin betaina y el pinitol/
ononitol, se expresan en varias especies
de plantas como respuesta al estrés
salino. ElI gen P5CS (pirrolin
carboxilato sintetasa), involucrado en
la biosintesis de la prolina a partir del
glutamato, se expresa en Oryza
sativa y A. thaliana en respuesta al
estrés salino y al ABA (29).

ETILENO

El etileno (CH,), es un simple
gas perteneciente a los hidrocarburos,
que se produce en la mayoria de los
tejidos y células de las plantas.
Desempena un importante papel en
eldesarrolloy lafisiologia de las mismas.
Participa en procesos tan importantes
como la germinacion de la semilla,
la inhibicion de la elongacién del tallo
y laraizy la expansion de la hoja, la
formacion de la flor, el desarrollo de
los pelos radicales y la nodulaciéon

de la raiz, la abscision, la senes-
cencia y la maduracion de los frutos
(30). La sintesis del etileno puede ser
inducida por el estrés ambiental tales
como, heridas, hipoxia y ataque por
patégenos. En la agricultura el
etileno es muy importante enla
etapa poscosecha de granvariedad de
frutas y vegetales (31).

BIOSINTESIS DEL ETILENO

La sintesis del etileno comienza
con el aminoacido metionina y procede
via S-adenosilmetionina (SAM), al
intermediario ciclico no aminoacidico,
acido aminociclopropano -1-carboxilico
(ACC), en reaccion catalizada por la
enzima ACC sintasa (32). El grupo
metiltio se recicla a través del ciclo
de Yang. La conversion del ACC se
lleva a cabo por la enzima ACC
oxidasa (ACO). La SAM también se
utiliza en la sintesis de ciertas
poliaminas mediante la enzima SAM
descarboxilasa. Tanto laACC sintasa
como laACC oxidasa son codificadas
por familias multigénicas en
numerosas plantas tales como
Arabidopsis, arroz y tomate. La
expresionde los genesACS yACO
es regulada y muestra distintos
patrones de expresion en varios tejidos
en diferentes estadios del desarrollo
y en respuesta a estrés abidtico y
biotico. Ademas, existen evidencias
que sugieren que la regulacion de
estos genes puede ocurrir mas alla
del nivel de expresion del gen (32).

EL ETILENO Y LA RESPUESTA DE LAS
PLANTAS FRENTE AL ESTRES ABIOTICO

Se ha planteado que la sintesis
del etileno se incrementa debido a
diversos estrés tales como las heridas,
la salinidad, la sequia, el frio, el ozono
y el encharcamiento (33).

En plantas maduras de trigo se
observéque los cambios en la
biosintesis del etileno difieren en
cuanto a la tolerancia de la variedad
y el grado del déficit hidrico impuesto
(34). En las variedades tolerantes a
la sequia la actividad de la enzima
ACC oxidasa se incremento en las
primeras 24 horas del tratamiento
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estresante, mientras que en las
variedades sensibles disminuyé
todo el tiempo de tratamiento (48
horas). Sin embargo, estos autores
no encontraron variaciones en el
contenido de ACC, aunque en este
experimento el tratamiento estresante
fue corto, indico una alteracion de
la biosintesis del etileno en las
variedades de trigo sensibles y
tolerantes (34).

Otros autores sugieren que el
etileno puede no jugar un papel
importante en la respuesta de la
planta al déficit hidrico debido a que
no observaron acumulaciones
significativas en el contenido de
esta hormona en sorgo (35), ni en
plantas de trigo de seis semanas (36).

Se han informado alteraciones
enla sefalizacién del etileno en plantas
afectadas por estrés salino. Un
homodlogo del gen del receptor del
etileno NTHK1 (Nicotiana tabacum
histidina kinase) de tabaco, confiere
sensibilidad a la salinidad en plantas
de Arabidopsis transformadas con
este gen, a saber por cambios
fenotipicos, el equilibrio electrolitico
relativo y el crecimiento relativo de la
raiz bajo estrés salino (37).

ACIDO SALICILICO

EIAS (4cido 2-hidroxibenzoico)
es un regulador endégeno del
crecimiento de naturaleza fendlica,
que participa en la regulacion de
numerosos procesos fisioldgicos en
las plantas (38), asi como en sus
mecanismos de defensa frente al
estrés bidtico y abidtico (39). EIAS,
por ejemplo, induce la floracién en
determinadas plantas, controla la
toma de iones por las raices y la
conductividad estomatica (40).
También participa en el funcionamiento
de las membranas celulares, las
relaciones hidricas, la fotosintesis,
la inhibicién de la biosintesis del
etileno e incremento del crecimiento.
Existen evidencias experimentales
que indican la participacion del AS
en la regulacion de la expresion de
los genes en el curso de la
senescencia en Arabidopsis. Ademas,
se plantea que el AS puede participar
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como un regulador del gravitropismo,
en la inhibicion de lamaduracion de los
frutos, entre otros procesos (41).

Adicionalmente, se ha descrito
que en algunos casos el efecto del
AS dentro del metabolismo de las
plantas puede ser de forma indirecta
ya que altera la sintesis y sefializacion
de otras hormonas que incluyen la
viadel AJ, etileno y auxinas (42).

En las ultimas dos décadas este
compuesto ha recibido mucha atencién
por su participacion en los mecanismos
de defensa de la planta debido a su
capacidad para inducir la resistencia
sistémica adquirida (RSA) frente a
diferentes patdgenos, la que se
manifiesta en la aparicion de proteinas
relacionadas con la patogénesis, y
se considera que el AS sirve como
una sefial en la induccion de estos
genes (43).

BiosiNTESIS DEL AS

En relacion a la biosintesis del
AS, se ha descrito que puede ser
generado por dos vias enzimaticas
distintas (44). El aminoacido
L -fenilalanina, puede ser convertido
en acido salicilico por dos vias, una
mediante el intermediario benzoato
y la otra mediante el acido cumarico,
a través de una serie de reacciones
enzimaticas inicialmente catalizadas
por la enzima fenilalanina amonio
liasa (FAL). Existen numerosos
reportes que corroboran laimportancia
de esta enzima en la sintesis del AS,
por ejemplo (45), mostraron que, en
las plantas de tabaco transgénicas
donde se ha suprimido el gen de la
FAL, los niveles del AS son menores
que en las plantas normales después
de la inoculacién con el virus del
mosaico del tabaco. A su vez, el
corismato puede también ser
convertido en AS, via isocorismato,
en un proceso de dos pasos que
implica la participacion de las
enzimas isocorismato sintasa (ICS)
e isocorismato piruvato liasa (IPL)
(46, 47). La mayor parte del AS
producido como respuesta al ataque
por patégenos se sintetiza por la
segunda via en Arabidopsis,
Nicotiana benthamiana y tomate
(Solanum lycopersicum) (47, 48, 49).

La mayoria del AS en la planta es
convertido aAS O--glucésido (ASG)
por medio de una enzima llamadaAS
glucosil transferasa (ASGT) inducible
por patdgenos (50). En Arabidopsis,
el AS se sintetiza probablemente en
cloroplastos (51), mientras que en
tabaco la enzima ASGT parece estar
localizada en el citosol. EI ASG, en
tabaco, es activamente transportado
del citosol hacia la vacuola, donde
puede funcionar como una forma
almacenada inactiva que puede ser
convertida a AS en caso de ser
necesario (50).

El salicilato de metilo (SMe), es
otro derivado del AS y su forma
glucosilada (SMeG) también puede
acumularse en niveles relativamente
altosinvivo (50, 52). Se ha demostrado
que tanto el SMe como el ASG son
biolégicamente inactivos, mientras
que una forma hidroxilada del AS, el
acido 2,5 dihidroxibenzdico (acido
gentisico), que también se acumula
en plantas, puede inducir la expresion
de genes PR especificos en tomate
que no se inducen por acido salicilico
(44).

EL AS Y LA RESPUESTA DE LAS
PLANTAS FRENTE AL ESTRES ABIOTICO

Actualmente se le presta gran
atencion a la capacidad del AS de
producir efectos protectores en las
plantas sometidas a diferentes
estrés abioticos. Se ha demostrado
el efecto protector del AS contra los
factores abioticos estresantes, tales
como metales toxicos, calor, frio, y
dafo oxidativo. Ademas el papel del
AS en lainduccion de la tolerancia a
la salinidad se ha investigado en
detalle en numerosas especies de
plantas. EIAS induce la tolerancia a
la salinidad en tomate (53), zanahoria
(54), maiz (55) y trigo (56).

Otros autores (43), aplicaron
varias concentraciones exdgenas de
AS a meristemos de tallos in vitro
para mejorar la micropropagacion e
inducir la tolerancia a la salinidad en
Hibiscus acetocella y H.
moscheutos, mientras que (57),
obtuvieron un incremento en la tasa
fotosintética y en la biomasa de los
dos cultivares de girasol estudiados,
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con la aplicacion foliar de AS a una
concentracion de 200 mg/L.

Oftro autor (58) estudi6 la capacidad
del &cido salicilico para contrarrestar
el efecto negativo del tratamiento con
NaCl en maiz. Concluyd que la
aplicacion exdgena de AS, contrarresta
el efecto deletéreo del NaCl en esta
planta, incrementando su tolerancia,
mediante la activacion de los procesos
fotosintéticos. Por otro lado, se ha
propuesto que el AS induce las
reacciones protectoras mediadas por
el ABA frente al déficit de agua
principalmente por el incremento de
la acumulacién de prolina. También
protege la actividad nitrato reductasa
y mantiene el contenido de proteina
y nitrégeno e incrementa la clorofila,
la tasa fotosintética y la actividad de
la RUBISCO en plantas de trigo
sometidas a déficit hidrico (40).

Otros investigadores observaron
el efecto de la aclimatacion con calor
conjuntamente con el tratamiento
con AS de cuatro variedades de
Brassica. Encontraron que fue efectivo
para proporcionar tolerancia al calor
en el estadio de plantula, lo que es
crucial para el desarrollo de la planta.
Observaron un incremento en los
azucares totales solubles, en el peso
fresco y seco, en la actividad de
algunas enzimas como la invertasa
y enla expresion de algunas proteinas
HSP (siglas en inglés: heat shock
protein) (59). Ademas, se ha observado
que el AS promueve la germinacién
de las semillas de Arabidopsis en
condiciones de salinidad. La
germinacion de la semilla del
mutante sid2, que tiene un defecto
en la sintesis de AS, se afecta en
condiciones de salinidad, pero los
efectos inhibitorios se reducen en
presencia de concentraciones
fisiologicas de AS. La salinidad
provoca estrés oxidativo en la planta.
El contenido enddgeno de H,O, en
la semilla del mutante es mayor que
enlas semillas normales. Sin embargo,
la aplicacion exdgena de AS reduce
los niveles endégenos de especies
reactivas del oxigeno, lo que muestra
que el AS participa en la respuesta
de la planta al estrés oxidativo en
condiciones salinas (60).
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El papel del AS frente al estrés
abidtico se atribuye a la regulacion
del estado redox en las células
vegetales (61) y la proteccion de la
estructura celular (62). Por otro lado,
se ha comprobado que la activacién
de la fosfolipasa D involucra la
acumulacién de AS libre y el desarrollo
de termotolerancia inducida por las
bajas temperaturas de plantas de uva
(63). Por otro lado, el pretratamiento
con 20 yg.mL" de AS mejorod
significativamente el potencial de
germinacioén y el crecimiento en
plantulas de maiz tanto a 25 como a
15°C (64).

La imbibicién de semillas de
pimiento con 10* M de AS y &cido
sulfosalicilico, indujo un mejor
crecimiento de las plantulas
sometidas a bajas temperaturas
(65). Ademas, el AS puede disminuir
el dafo causado por las bajas
temperaturas en maiz (66) y fresa
(67), a través de la alteracion de la
actividad de enzimas antioxidantes
(68, 69).

Otros autores (70), evaluaron el
efecto del AS sobre la germinacion y
el crecimiento de la plantulas de seis
variedades de frijol comun (Phaseolus
vulgaris L.), en condiciones de bajas
temperaturas. El tratamiento con AS,
mejoro el porcentaje de germinacion
y el crecimiento de las plantulas.
También se incremento la concentra-
cion de acido indolacético, de acido
giberélicoy de ABA, en las plantulas
provenientes de semillas tratadas.

ACIDO JASMONICO

El éster metilico del acido
jasmonico (JAME) fue aislado por
primera vez a partir de los aceites
esenciales del Jasminum
grandiflorum (71). Los jasmonatos
son fitohormonas lipidicas, derivados
oxigenados de los acidos grasos
linoleico y linolénico principalmente,
que actuan como moléculas
sefalizadoras de la respuesta de las
plantas a numerosas situaciones de
estrés abiodtico y bidtico y participan
en diversos procesos del desarrollo
de la planta (72). Entre las situaciones
de estrés que regulan estan las heridas

(mecanicas o bidticas), la exposicion
a ozono, sequia y el ataque por
patégenos y plagas. Entre los
procesos de desarrollo en los que
participan los jasmonatos estan el
crecimiento de la raiz, la tuberizacion,
la maduracion de frutos, senescencia,
desarrollo del polen y enrollamiento
de zarcillos (73).

BiosinTESIS DEL AJ

Los AJs son compuestos que
poseen homologia estructural y
funcional con esteroides vy
prostaglandinas originados en
animales a partir del acido
araquidonico (74). ElI AJ es una
ciclopentenona que posee una cadena
pentenilo y una cadena carboxilica.
Entre los cuatro isémeros posibles,
el enantiomero (-)-AJ tiene la
configuracion absoluta (3R, 7R), la
forma (+)-7-iso-JA (3R, 7S) es nativa
y fisiolégicamente activa (75).

La biosintesis del AJ fue descrita
por Vick y Zimmerman (76). Los
lipidos de membrana constan de acidos
grasos poliinsaturados esterificados
al glicerol en las posiciones sn1 y
sn2. La tercera posicion del glicerol
esta esterificada con un grupo
fosfato. La moléculas lipidicas
resultantes, el acido fosfatidico
(PA) y el inositol trifosfato (IP3),
intervienen en la sefalizacion del calcio
en respuesta al estrés (77). Sin
embargo, no solo el principal grupo
de esta clase de lipidos puede servir
como segundo mensajero, sino también
los residuos de acidos grasos son
fuente de sefales posteriores, tales
como las oxilipinas, que incluyen los
jasmonatos el cual comprende el AJ,
el JAME, conjugados del AJ con
aminoacidos y otros metabolitos del
AJ. La generacion de oxilipinas se
inicia por la accion de enzimas
lipooxigenasas (LOXs) las cuales
forman hidroperéxidos del acido
linolénico (18:3) o el acido linoleico
(18:2) (78). Cuando el sustrato es el
primero se obtienen como productos
el acido (13S) hidroperoxioctadecano-
frienoico (13HPOT) o el acido (9S)
hidroperoxioctadecatrienoico (9HPOT).
Los productos correspondientes
cuando el sustrato es el &cido linoleico
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son el acido (13S) hidroperoxi-
octadecadienoico (13HPOD) y (9S)
hidroperoxiocta-decadienoico
(9HPOD). Aunque puede tener lugar
la oxidacién no enzimatica por la for-
macion de fitoprostanos (79). En la
reaccion catalizada por las LOXs se
forma exclusivamente el isémero S.
El primer paso en la biosintesis
delAJ es la conversion de la 13HPOT
en un oxido de aleno inestable,
catalizado por la enzima 13 AOS
(76). La AOS pertenece a la familia
de enzimas CYP74A, las cuales son
independientes del oxigeno molecular
y el NADPH, exhibe baja afinidad por
el CO2 vy utilizan el grupo
hidroperéxido como fuente de
equivalente de reduccién y oxigeno
(78). La enzima siguiente es la 6xido
de aleno ciclasa (AOC) también se
localiza en los plastidios (80).
Utilizando el altamente inestable
oxido de aleno, laAOC establece una
estructura enantiomérica en el anillo
ciclopentenona que aparece en el AJ.
Una reaccion no enzimatica adicional
en ausencia de AOC es la formacion
del OPDA racémicoy el clivaje cetol.
Se piensa que debido a lainestabilidad
del 6xido de aleno y la localizacién
comun de AOS y AOC, estas
enzimas estén estrechamente en
contacto, pero no hay pruebas de la
interaccion proteina-proteina (81). El
producto de la AOC, cis 12 acido
oxofitodienoico (OPDA) es el producto
final de la parte de la sintesis del AJ
que se desarrolla en los cloroplastos.
El paso siguiente, la reduccion del
anillo ciclopentenona, es catalizada
por una reductasa peroxisomal
(OPDA reductasa) OPR (82). En
Arabidopsis y tomate existen mas de
tres enzimas, pero solamente la
OPR3 exhibe especificidad por el cis
(+)- OPDA. Las OPRs reducen las
estructuras inonas conjugadas
incluyendo las que aparecen en el
OPDA. La conversion del OPDA por
la enzima del peroxisoma OPR3
sugiere la interrogante de como el
OPDA es liberado del cloroplasto y
entra a los peroxisomas (83).
Excepto los pasos de [3-oxidacion,
que tienen lugar en peroxisomas (84),
las enzimas especificas para la
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biosintesis de AJ (13-LOX, AOS y
AOC) han sido clonadas y poseen
en su secuencia un péptido de transito
cloroplastico por lo cual tienen
localizacion cloroplastica (85).

La R-oxidacion es catalizada por
tres proteinas: acil-CoA oxidasa
(ACX), la proteina multifuncional
(MFP), y la L-3-cetoacil-CoA tiolasa
(CAT). Posiblemente la actividad de
una tioesterasa adicional estaria
involucrada en la liberacion de AJ del
AJ CoA, producto final de la 3-oxidacion
(86). Por lo tanto, la biosintesis de
AJ y el metabolismo ocurre en tres
compartimentos  celulares: el
cloroplasto donde OPDAy dnOPDA
se sintetizan, el peroxisoma donde
tiene lugar la reduccion de OPDA por
la OPDA reductasa3 (OPR3) vy los
pasos de [3-oxidacion y el citoplasma
donde ocurren diferentes modificaciones
de AJ: metilacion, hidroxilacion y
conjugacion (85).

Todos los genes que codifican
enzimas de la biosintesis del AJ son
inducibles (87) y los promotores
analizados incrementan su actividad
después del tratamiento con AJ, lo
que sugiere una regulaciéon por
retroalimentacion positiva. La
biosintesis del AJ no se induce por el
AJ enddgeno, lo que sugiere que la
percepcion del AJ es extracelular.

La expresion de los genes es
parte solamente de la informacion
necesaria para atender la regulacion
de la biosintesis del AJ. Por ejemplo
las hojas completamente
desarrolladas de Arabidopsis
presentan las enzimas LOX, AOS
y AOC en abundancia (88); sin em-
bargo, la formacion del AJ tiene lu-
gar solamente después de estimulos
externos, tales como heridas. Ade-
mas, elincremento del AJ inducido por
la herida es transiente y aparece
antes de la expresion de LOX, AOS
y AOC.

EL AJ Y LA RESPUESTA DE LAS PLANTAS
FREENTE AL ESTRES ABIOTICO

El acido jasmonicoy sus derivados
se consideran componentes de la via
de transduccion de sefales en los
mecanismos de defensa de las plantas
y se han registrado aumentos en sus

niveles enddégenos en plantas
sometidas a estrés (89). Ellos inducen
la expresion de genes que codifican
proteinas especificas, entre las que
pueden citarse inhibidores de
proteasas, enzimas involucradas en
la biosintesis de flavonoides,
osmotinas y lipoxigenasas, y diferentes
proteinas relacionadas con la
patogénesis (90).

En relacién al papel que
desempenan el Ady sus derivados
en las respuestas a estrés, existen
evidencias de que plantas tolerantes
poseen niveles mas elevados de estos
compuestos que las sensibles. En
tomate, el cultivar Pera tolerante a la
salinidad presenté mayores niveles
endogenos de AJ y de su precursor,
el acido 12-oxofitodienoico (OPDA),
que el cv. sensible Hellfrucht
Frihstamm. Ademés, ambos
cultivares respondieron al estrés salino
modificando sus niveles de AJ. Por
otra parte, en respuesta al tratamiento
salino se observo la acumulacion de
proteinas enzimaticas involucradas
en la sintesis de AJ, tales como
lipoxigenasas (LOX) y 6xido de aleno
sintasa (AOS), y de una proteina
inducida por AJ, el inhibidor de
proteasa (pin2). La acumulacion de
LOXfue mas pronunciada en las plantas
del cv. Hellfrucht Frihstamm
sometidas a estrés; por otra parte,
laacumulacién de ARNm de oxido de
aleno sintasa (AOS-ARNm) y ARNm
de inhibidor de proteasa (Pin2-ARNm)
se observé con tratamientos con
NaCl y AJ, indicando que el estrés
salino causa una respuesta diferencial
en plantas tolerantes y sensibles (91).

Otros investigadores (92)
encontraron una proteina PR10
(pathogen related) en arroz,
RSOsPR10, cuyo ARNm se induce
rapidamente en las raices debido al
estrés salino y la sequia, mediante
la activacion de la via de sefalizacion
del AJ; mientras que el ABAy el AS
no mostraron influencia alguna en
esta induccion.

En hojas de soya sometidas a
la pérdida del 15 % de su peso fresco,
los niveles de AJ se incrementaron
cinco veces después de dos horas
de estrés, mientras que disminuyo6
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aproximadamente a los niveles del
control alrededor de las cuatro horas.
En esta investigacion se observé que
la aplicacion del AJ metilado, no tuvo
influencia sobre la tasa de
transpiracion. Los autores (93)
concluyeron que la rapida induccion
de los niveles de AJ observados en
las hojas con déficit hidrico se debid
a la pérdida de la turgencia y a cambios
relacionados con el transporte de
iones, mientras que no tuvo influencia
en el cierre estomatico.

Por otro lado, otros autores (94)
notaron que varios péptidos inducidos
por el ester metilico del AJ comparten
homologia con la proteinas LEA (late
embryogenesis abundant) que son
inducidas por el estrés hidrico o el
ABA.

CONSIDERACIONES
FINALES

Sin lugar a dudas es clave el
papel del ABA, AS,AJ y el etileno en
la regulacion de la respuesta de las
plantas frente al estrés abidtico. Estos
reguladores del crecimiento vegetal
pueden interactuar de forma cooperada
0 antagonica, en dependencia del
factor estresante. La seleccién de la
respuesta mas adecuada a cada uno
de estos estimulos esta determinada
en parte por la interaccion, positiva o
negativa, que se establece entre
estos fitorreguladores y sus rutas
de sefializacién. El tema del
e ntrecruzamiento entre las rutas de
sefalizacion del etileno, el AS, el AJ
y el ABA, es amplio y muy importante.
Requiere, ademas, de numerosos
esfuerzos e investigaciones para
lograr su plena comprension, debido
asu importancia como mecanismo
regulador en la defensa de la planta
no solo ante situaciones de estrés
abiodtico, sino también en la defensa
de la planta contra el ataque de
patégenos. No menos importantes
resultan las investigaciones
relacionadas con otros reguladores del
crecimiento vegetal tales como los
brasinoesteroides, las poliaminas y
las citoquininas, que intervienen en
la respuesta de la planta frente al
estrés abidtico.
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Como parte de una estrategiaen

el desarrollo de plantas tolerantes a
estos tipos de estrés, es importante
gque se conozcan mecanismos
particulares que permiten la tolerancia,
asi como su induccion. La aplicacion
de los reguladores del crecimiento
vegetal facilitaria tanto el
mantenimiento de las tierras
cultivables, como permitir la expansion
de plantas dentro de areas marginales
que no se utilizan actualmente. Sin
embargo, se hace necesario el
conocimiento detallado de los efectos
de dichos compuestos sobre los
procesos fisioldgicos que determinan
laproductividad de las plantas en
relacién con la tolerancia al estrés,
antes de su aplicacién practica.
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