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LOS BRASINOESTEROIDES Y LA RESPUESTA

DE LAS PLANTAS AL ESTRES

Miriam Nufiez?y L. M. Mazorra

ABSTRACT. International relevant results on
brassinosteroi dsand plant responseto different stresses, such
aswater deficit, high temperature, chilling, salinity and biotic
attack are presented in this review. Anti-stress potentialities
of some brassinosteroid analogs synthesized in Cuba areaso
reported.
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RESUMEN. En €l presentetrabajo serecogen los principales
resultados que, anivel internacional, se han obtenido relacio-
nados con losbrasinoesteroidesy larespuesta delasplantasa
diferentes tipos de estrés, como son: déficit hidrico, estrés
por bagjas y atas temperaturas, estrés por sainidad y estrés
provocado por el ataque de diversos patégenos. Ademas, se
informa acerca de las potencialidades antiestrés de algunos
anal ogos de estos compuestos sintetizados en Cuba.
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INTRODUCCION

Los brasinoesteroides (BRS)
son productos naturales que se en-
cuentran en las plantas a muy bajas
concentraciones. Las respuestas a
los brasinoesteroides incluyen efec-
tos sobre la elongacién, la divisién
celular, el desarrollo vascular y
reproductivo, la polarizacion de la
membranay el bombeo de protones,
las relaciones fuente/sitio de consu-
mo y la modulacién del estrés. Los
brasinoesteroides, ademas,
interactdan con las sefiales ambien-
tales y pueden afectar el desarrollo
de insectos y hongos (1, 2).

A partir del aislamiento e iden-
tificacion de la brasinélida del polen
de la Brassica napus se intensifica-
ron las investigaciones encamina-
das a estudiar los efectos que este
nuevo compuesto y otros relaciona-
dos provocan en las plantas. Asi, ya
en 1983, se informd que el trata-
miento de plantas de lechuga con
22, 23, 24-triepibrasindlida increment6
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el rendimiento del cultivo cuando era
cultivado en un suelo no fertilizado
Optimamente (3).

Posteriormente, al evaluar los
usos practicos de la brasindlida, se
considerd que una accién importan-
te de este compuesto era acelerar
la resistencia a varios estrés (4), ta-
les como estrés de bajas tempera-
turas, de infeccidn por hongos, a los
dafios por herbicidas y a la salinidad
en el suelo.

Esta caracteristica de estos
compuestos fue confirmada también
por otros autores (5) y cada vez es
creciente el interés por investigar en
este sentido, no soélo por las
implicaciones practicas que esto
puede tener sino ademas porque
permite incrementar la comprension
del papel de los brasinoesteroides
en las respuestas de las plantas al
estrés (6).

En este trabajo se presentan los
resultados fundamentales que se
han obtenido, a nivel internacional,
relacionados con la aplicacion de los
brasinoesteroides y sus analogos y
la tolerancia de células, tejidos o
plantas a diversos tipos de estrés,
incluida la resistencia que estos
compuestos confieren ante el ata-
gue de determinados patdgenos.
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TOLERANCIA A ESTRES
ABIOTICO

Estrés hidrico por defecto. En un
experimento realizado en macetas,
se observé que la homobrasinélida
fue capaz de compensar los efec-
tos de un estrés hidrico ligero (45-
50 % de la capacidad hidrica méaxi-
ma) en plantas de remolacha (7).

Por otra parte, una disminucién
del efecto del estrés hidrico en frijol
mungo tratado con epibrasinélida
estuvo asociado con una capacidad
superior de las plantas para asimi-
lar agua, lo cual fue confirmado en
experimentos con agua tritiada. Ade-
mas, se encontrd un incremento sig-
nificativo del contenido de prolina en
las plantas tratadas, lo que fue in-
terpretado por algunos autores (8)
como un indicador del incremento de
la tolerancia de las plantas a esta
condicién de estrés.

Entrigo (9, 10), se demostro que
el tratamiento con homobrasindlida
no solamente incrementd la activi-
dad metabdlica y el rendimiento del
grano en condiciones de estrés
hidrico sino también ayudo6 a la re-
cuperacién de las plantas. El autor
ademas sefiala que esta respuesta
puede estar asociada a una mayor
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estabilidad de la membrana o a la
sintesis de proteinas especificas del
estrés. Posteriormente, se eviden-
cié que este mismo compuesto
aplicadoalas semillas detrigocv. HD 2329
incremento la germinacion, actividad
a-amilasa y las proteinas solubles
totales en posturas de trigo de dos
dias de edad y la longitud del tallo
en posturas de cuatro dias cony sin
estrés de humedad inducido por
polietilenglicol (11).

El tratamiento con epibrasinélida
y &cido abscisico en plantas de sor-
go incremento su capacidad de su-
pervivencia en condiciones de défi-
cit hidrico severo. Se demostro que
hubo una interaccion sinérgica en-
tre ambos reguladores (12). Esta
respuesta de las plantas se debe a
gue el tratamiento con epibrasindlida,
acido abscisico y su combinacion no
s6lo incremento la retencién de agua
sino que también acelerd la toleran-
cia fisioloégica a un estado hidrico
bajo (13).

La aspersion foliar con 0.001 ppm
de epibrasindlida a posturas de Cicer
arietinum cv. Pusa 256, después de
ser sometidas a déficit hidrico en la
etapa juvenil, increment6 el creci-
miento de la planta, la actividad radi-
caly la actividad de la nitrato reducta-
sa en raices y hojas (14).

En un experimento de déficit
hidrico en mostaza en condiciones
de campo, se demostré que la as-
persion foliar de 0.4 ppm de
brasinoesteroide aplicada en las fa-
ses de pre-floracién y desarrollo de
la vaina, incremento el rendimiento
del cultivo en esa condicién (15).

El estudio del efecto de diferen-
tes biorreguladores en la tolerancia
al estrés hidrico de posturas de maiz
de una variedad resistente y otra
susceptible a la sequia mostré que
el uniconazol, la brasinélida y el
jasmonato de metilo fueron capaces
de mantener un contenido relativo
de agua y una resistencia a la difu-
sién superior y disminuyeron la
conductividad relativa y la velocidad
de transpiracion en las posturas del
cultivar resistente durante el perio-
do de estrés hidrico. Estos trata-
mientos, sin embargo, disminuyeron
el contenido relativo de agua en las

posturas del cultivar susceptible, a
pesar de la influencia positiva de
éstos en la conductividad relativa, la
velocidad de transpiracion y la resis-
tencia a la difusion. Se concluyd,
entonces, que el pretratamiento a las
semillas con estos biorreguladores
puede ser utilizado para disminuir las
pérdidas en el cultivo provocadas
por la sequia; no obstante, es nece-
sario hacer la evaluacion de cada
cultivar de maiz (16).

Estos autores (17) estudiaron
también el efecto de estos regula-
dores del crecimiento en el sistema
antioxidante de callos de los mismos
cultivares de maiz sometidos a
estrés hidrico y encontraron que el
tratamiento con 12.5 mg.L* de
brasindlida por tres horas fue capaz
de incrementar el porcentaje de su-
pervivencia de los callos de ambos
cultivares, aunque el efecto fue su-
perior en el cultivar resistente. En
general, los resultados obtenidos en
callos concordaron con los obteni-
dos usando posturas (18).

Asi, la brasindlida al igual que
el uniconazol y el jasmonato de
metilo incrementaron la actividad
enzimatica antioxidante en posturas
y en callos del cultivar resistente,
PAN 6043, sometidos a estrés
hidrico; mientras que las actividades
de estas enzimas permanecieron,
de forma general, al mismo nivel o
por debajo del control en el cultivar
susceptible, SC 701. Estos resulta-
dos sugieren que las respuestas
antioxidantes a nivel celular induci-
da por la brasindlida y los otros re-
guladores pueden, al menos en par-
te, contribuir a la resistencia a la
sequia de ese cultivar a nivel de
planta completa.

No obstante, se desconocen los
mecanismos por los cuales la
brasindlida provoca estos efectos,
por lo que es posible que los incre-
mentos observados en las activida-
des de las enzimas antioxidantes en
el cultivar resistente se deba a una
sobrerregulacion de los genes que
controlan la sintesis de estas
enzimas 0 a una mayor activacion del
pool de enzimas constitutivas (17).

El tratamiento de posturas de
Pinus elliottii de un afio de edad con
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0.5y 1.0 mg.L" de brasindlida, en
condiciones de campo, mejoré la
tolerancia al estrés por sequia e
incrementd la altura, el diametro y
el crecimiento de las raices (19).

El efecto de inhibidores del cre-
cimiento sobre la tolerancia a la se-
quia protoplasmaética en células
foliares de Sporobolus stapfianus
fue también estudiada (20). Se de-
mostré que el acido metiljasménico
y la brasindlida fueron capaces de
mejorar la tolerancia a la sequia
protoplasmética de suspensiones
celulares de hojas hidratadas de
esta especie en aproximadamente
6 MPa, mientras que el ABA so6lo lo
hizo en 1 MPa. Ademds, estos com-
puestos indujeron cambios en la
composicidn proteica de las hojas,
con la induccion aparente de nue-
vas proteinas y el incremento o dis-
minucion de otras.

Por otra parte, la aspersién
foliar de plantas jovenes de tomate
cv. INCA-17 con 0.05 mg.L™* de una
formulacion que tiene como ingredien-
te activo un analogo espirostanico de
brasinoesteroides protegio, en cier-
ta medida, a las mismas ante los
efectos adversos que en el creci-
miento, las relaciones hidricas y la
actividad metabdlica provoca el dé-
ficit hidrico (21).

Como se puede observar, los
resultados presentados no exhiben
totalmente en qué medida estos
compuestos estan involucrados en
las respuestas de las plantas al dé-
ficit hidrico, debido a las lagunas en
la comprension de sus mecanismos
de accion y s6lo demuestran el po-
sible papel de algunos elementos
gue determinan la tolerancia de las
plantas al déficit hidrico, como me-
diadores de los efectos promovidos
por los brasinoesteroides, haciéndo-
se necesaria la identificacién de
otros factores esenciales como pue-
den ser proteinas especificas regu-
ladas por sequia, osmolitos, etc.
Estrés de temperatura. El cultivo de
berenjena crecido a bajas tempera-
turas (temperatura diurna inferior a
17°C) se caracteriza por un pobre
desarrollo del fruto. El tratamiento
con solucién de 0.001 ppm de
brasindlida en la floracion provocé
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un crecimiento normal del fruto. En
pepino, el amarillamiento marginal
gue aparece en las hojas provoca-
do por las bajas temperaturas es
eliminado cuando las raices de las
posturas se sumergen en solucio-
nes de 10° a 10* ppm de brasindlida
antes del trasplante (3).

El tratamiento de semillas de
maiz con BL durante 24 horas pro-
vocé no soélo una disminucion del
eflujo de electrolitos, sino ademas
una disminuciéon mas lenta de la
velocidad respiratoria de los
coleoptilos de las posturas, cuando
fueron sometidos a estrés de bajas
temperaturas (0-3°C) por 10 dias. Se
sugirié que la BL puede tener algu-
nos efectos protectores en el siste-
ma de membrana a bajas tempera-
turas (22).

Con anterioridad, otros autores
(23) habian informado el efecto de
la BL en la recuperacion del creci-
miento de posturas de maiz, des-
pués de ser sometidas al mismo ran-
go de baja temperatura por dos, cua-
tro, seis, ocho y 10 dias. Ellos plan-
tearon que el efecto de la BL en la
recuperacion de las posturas era
probablemente debido al papel que
este compuesto juega en el ajuste
o la compensacion del equilibrio hor-
monal en la planta.

Mas recientemente, se publico
el efecto de la brasindlida y el ion
calcio en los 6rganos respiratorios
del maiz sometido a bajas tempera-
turas (24). De esta forma, se obser-
v6 una mayor razon del control res-
piratorio (RCR) y una mayor activi-
dad superdéxido dismutasa (SOD) en
las mitocondrias de posturas trata-
das asi como un contenido inferior
de malondialdehido (MDA). Se con-
siderd, entonces, que el Ca*' y la
brasindlida pueden mantener la es-
tructura y funcién normales del sis-
tema de membrana y asi promue-
ven la tolerancia a las bajas tempe-
raturas de las posturas de maiz.

Otros autores (25) han informa-
do que la inmersion de semillas de
arroz y la posterior aspersion foliar
con homobrasindlida influyd positi-
vamente en la respuesta de las pos-
turas a un estrés de bajas tempera-

turas (2+1°C) en la oscuridad por dos
dias, lo que significo un sistema ra-
dical mas vigoroso y una masa seca
de tallos mas hojas superior. Ade-
mas, se observo un incremento de
la actividad de las enzimas
antioxidantes superdxido dismutasa
y peroxidasa y una disminucién del
contenido de malondialdehido, un
producto de la peroxidacion lipidica
de las membranas.

Por otra parte, la inmersién de
raices de posturas de arroz en la
fase de tres hojas durante 24 horas
en una solucion de 0.001 ppm de
brasindlida increment? la resisten-
cia a las bajas temperaturas de las
posturas, provocando un efecto pro-
tector similar al del &cido 5-aminole-
vulinico (26).

Se estudio el efecto de la 24-epi-
brasindlida en la respuesta de sus-
pensiones celulares de Bromus
inermis Leyss a las bajas tempera-
turas y se compar6 con el del acido
abscisico, encontrandose que el
brasinoesteroide incremento ligera-
mente la tolerancia a las bajas tem-
peraturas, aunque este aumento fue
mucho menor que el provocado por
el ABA (27).

En relacién con los mecanis-
mos de tolerancia al estrés de altas
temperaturas, se ha informado que
en hojas de trigo sometidas a cho-
gue térmico (40°C por dos horas), la
preincubacion con 24-epibrasindlida
y 22S,23S-homobrasindlida activé la
sintesis de proteinas totales e indu-
jo la sintesis de novo de polipéptidos
tanto a altas temperaturas como a
temperatura normal. Se constato
ademas que algunas de las protei-
nas inducidas por estos compues-
tos a temperatura normal correspon-
dieron a proteinas de choque térmi-
co. La 22S,23S-homobrasindlida
también estimuld la formacion de
granulos de choque térmico en el
citoplasma e incremento la termoto-
lerancia de la sintesis de proteinas
totales en condiciones de altas tem-
peraturas (28).

Por su parte, otros autores (27)
demostraron que el efecto protector
de la 24-epibrasindlida en el trata-
miento de altas temperaturas del
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cultivo de células de Bromus inermis
fue comparable al provocado por
acido abscisico, aunque los dos re-
guladores modularon diferencial-
mente los niveles de transcriptos de
la proteina de choque térmico de
90 kDa. Esto confirma que los
brasinoesteroides le confieren a las
células vegetales alguna tolerancia
al estrés y ademas sugiere que los
mecanismos por los cuales estos
compuestos ejercen su efecto
antiestrés pueden ser similares, solo
en parte, al del acido abscisico.

Contrario a los resultados ante-
riores se habia informado a principios
de la década del noventa (29) que la
24-epibrasindlida no incrementaba la
tolerancia a las altas temperaturas
ni la actividad antioxidante en pos-
turas de Vigna aconitifolia cuando
las semillas fueron germinadas en
soluciones de 0.1,1.0y 2.0 uMy 72
horas después las posturas se some-
tieron a 48°C por 90 minutos. A esta
temperatura, la EBL incrementé
significativamente el eflujo de
electrolitos y las concentraciones de
K* y de azlcares en comparacion
con el control. De igual forma,
incrementd significativamente la
concentracion de MDAy la actividad
de la enzima &cido ascoérbico
oxidasa; sin embargo, disminuy0 la
actividad de la SOD en comparacion
con el control. Estos resultados in-
dujeron a los autores a concluir que
la 24-epibrasindlida no incrementa
la tolerancia de las plantas al cho-
que térmico.

Sin embargo, posteriormente
otros autores en China (30) usando
un tratamiento de estrés similar, pero
realizando un pretratamiento a se-
millas de pepino con dosis entre
10%-10 mg.L™ de este mismo com-
puesto, germinandolas en agua e
imponiéndole el estrés después de
96 horas, encontraron que las dosis
de 102-10 mg.L™ redujeron el eflujo
de electrolitos asi como el conteni-
do de MDA, ademas de que a 48°C
las actividades de las enzimas
superdxido dismutasa (SOD) y
catalasa (CAT) disminuyeron mas
lentamente en las semillas tratadas
gue en las controles, por lo que se
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sugirié que la 24-epibrasinodlida a
concentraciones entre 1072 y
10 mg.L* incrementé la tolerancia al
choque térmico de posturas de pe-
pino y esa tolerancia esta asociada
con la actividad incrementada de
algunos sistemas antioxidantes.

Estos resultados revelan una
vez mas la importancia del cultivo,
de las dosis y el momento de apli-
cacion del brasinoesteroide y de la
forma de implantacioén del tratamien-
to de estrés en la respuesta
metabdlica de las plantas, por lo que
es muy arriesgado arribar a conclu-
siones generales cuando no se han
esclarecido ain los mecanismos por
los cuales los brasinoesteroides
pueden o no inducir termotolerancia.

En Canada, se informdé mas
recientemente (31) que posturas de
Brassica napus y de tomate creci-
das en un medio de cultivo que con-
tenia 1 uM de 24-epibrasindlida fue-
ron significativamente mas toleran-
tes a un tratamiento de calor letal
gue las posturas control crecidas en
ausencia de este compuesto y de-
bido a que no fue necesario un tra-
tamiento de preacondicionamiento
se concluyd que la epiBL increment6
la tolerancia basica de las posturas.
Ademas, se constatd que después
del estrés de calor hubo una mayor
acumulacion de proteinas de cho-
gue térmico (HSPs) en las posturas
tratadas, lo que incrementa la posi-
bilidad de que las HSPs contribuyen,
al menos en parte, a la termotole-
rancia de las posturas tratadas.

Se ha demostrado, ademas, las
modificaciones ultraestructurales
gue mostraron las hojas de tomate
tratadas con un analogo espirostanico
debrasinoesteroide (BIOBRAS-6) y so-
metidas a estrés de altas tempera-
turas (32). Asi, se pudo constatar
qgue la incubacién a temperatura
ambiente (23°C dia/18°C noche)
durante 24 horas de discos foliares
con 0.01 mg.L™ de BB-6 propicio
gue antes de ser sometidas al estrés
de calor (40°C por 1.5 horas), las
células presentaran mayor granula-
cidn en el nucleo, nucleolo y citoplas-
ma, asi como mayor desarrollo del
reticulo endoplasmatico, caracteris-

ticas que se mantuvieron en células
igualmente tratadas y sometidas a
altas temperaturas, asi como una
menor vesiculacién en comparacion
con las que no recibieron el BB-6.

Recientemente, ha sido evalua-
dalarespuesta de las actividades de
tres enzimas antioxidantes en discos
foliares de tomate preincubados con
24-epibrasindlida y un analogo
espirostanico polihidroxilado de
brasinoesteroide (MH5) y sometidos
a estrés de altas temperaturas (33).
Los resultados demostraron, de for-
ma general, que los discos trata-
dos con ambos compuestos y so-
metidos a estrés de altas tempera-
turas (40°C por dos horas) incremen-
taron las actividades de las enzimas
superéxido dismutasa, catalasa y
peroxidasa en magnitudes superio-
res que los discos controles, lo que
puede sugerir que la termotolerancia
inducida por los brasinoesteroides y
sus analogos esté asociada a un in-
cremento de la actividad antioxidante
en las plantas.

Tal como se constata, la tole-
rancia al calor inducida por los
brasinoesteroides es un hecho de-
mostrado en varios sistemas de
plantas, aunque las evidencias no
resultan del todo concluyentes, so-
bre todo por el ain reducido enten-
dimiento de las vias por las cuales
ellos ejercen su accién. Resulta im-
prescindible obtener datos que per-
mitan vincular en profundidad las
funciones de las proteinas de cho-
gue térmico, los antioxidantes y otros
elementos protectores con los mo-
delos actuales de sefializacion ce-
lular de los brasinoesteroides.
Estrés salino. En cuanto a la protec-
cién al estrés salino conferida por los
brasinoesteroides , desde 1986, se
informd (3) que la brasindlida, en
dosis que oscilaron entre 10°y 10°ppm,
mejord la tolerancia a la salinidad de
plantas de arroz cultivadas en solu-
ciones nutritivas en condiciones de
invernadero. De igual forma, poste-
riormente otros autores informaron
(28) que el pretratamiento con este
compuesto protegio la ultraestructura
del nicleo y el cloroplasto en seg-
mentos de hojas de cebada expues-
tas a NaCl 500 mM.
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También se demostré que la
germinacion de semillas de Eucalyptus
camaldulensis fue estimulada en
una solucion de 150 mM de NaCl
en presencia de 24-epibrasindlida
(34). En este mismo sentido, se
constatd que laaplicacion de BL, 24-epiBL
y 28-HBL contrarrestaron los efec-
tos inhibitorios en el crecimiento pro-
vocados por la salinidad en postu-
ras de mani cv. ICGS 44 (35).

Sin embargo, en posturas cre-
cidas en condiciones de salinidad e
hidroponia se observaron mas dafios
cuando se suministré la 24-epiBL a
las raices; mientras que hubo efec-
tos positivos si se efectuaban asper-
siones repetidas a los tallos, obser-
vandose también un incremento sig-
nificativo de la formacion de yemas
axilares (6).

Por otra parte, se ha evidencia-
do que los brasinoesteroides pue-
den contrarrestar los efectos toxicos
de la salinidad, pues la aspersién de
plantas de trigo salinizadas con 0.05 ppm
de brasindlida incrementaron los ni-
veles de acido indolacético (AlA) y
disminuyeron los de acido abscisico
(ABA). Estos niveles mas altos de
AlA son los responsables de un
mayor ahijamiento conjuntamente
con incrementos en la acumulacion
de metabolitos que contrarrestan los
efectos de la salinidad por si solay
se traducen en un mayor crecimien-
to y rendimiento (36).

De manerasimilar, laaspersion foliar
con dos analogos de brasinoesteroides
(BIOBRAS-6 y BIOBRAS-16) de
plantas de arroz var. IACuba-25 cul-
tivadas en un suelo débilmente
salinizado (4.4 dS.m™) incrementd
significativamente el rendimiento del
cultivo tanto en época seca como en
época lluviosa (Marifia et al., datos
no publicados).

Por otra parte, se ha estudiado
también la influencia del anélogo
BIOBRAS-6 en la germinacion de
semillas de tomate variedad
Campbell-28 en condiciones salinas (37).
Para esto, se ejecutaron dos expe-
rimentos; en el primero, se estudié
la presencia de tres concentraciones
(0.01,0.05y 0.1 mg.L™") del produc-
to en una solucion 50 mM de NaCl.
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En el segundo, se incluyeron ademas
soluciones de 100y 150 mM de NaCl
y se evaluaron también tres dosis de
BB-6(0.001,0.01y0.05 mg.L™"). Los re-
sultados del primer experimento
demostraron que la presencia del BB-6
no modificé la dinamica de la
germinacion en una solucion de 50 mM
de NacCl, aunque las dosis més bajas
que se utilizaron (0.01 y 0.05 mg.L™)
incrementaron ligeramente el por-
centaje final en 3.4y 4.2 %, respec-
tivamente. En el segundo, se confir-
maron los resultados del primer ex-
perimento y ademas se reveld que
la dosis de 0.001 mg.L™ de BB-6 fue
capaz de incrementar ligeramente el
porcentaje de germinacién cuando
las semillas se colocaron en cual-
guiera de las tres concentraciones de
NaCl estudiadas. Se observo tam-
bién que la presencia del analogo en
las concentraciones de 50 y 100 mM
de NaCl estimul6 tanto la masa fres-
ca como la masa seca de las
radiculas, corroborandose la utilidad
de adicionar dosis bajas de este
biorregulador.

El comportamiento de la
germinacion y el crecimiento inicial
de las radiculas se evalué cuando
semillas de arroz var. «Perla de
Cuba» se colocaron en soluciones de
100 y 150 mM de NaCl en presencia
de diferentes analogos de brasino-
esteroides (BB-6, MH-5, DI-43, CR-44,
BB-16, IRA-67) (37). Los resultados
mostraron que la presencia de los
analogos de brasinoesteroides en
ambas soluciones de NaCl no
incremento de forma sensible el por-
centaje de germinacion de las semi-
llas de esta variedad; sin embargo,
el efecto fundamental que se obser-
vo fue el incremento en la masa seca
de las plantulas provocado principal-
mente por los anélogos DI-43, MH-5y
CR-44 en el caso de 100 mM de NaCly
de éstosy el BB-6 en el caso de 150 mM.

Estos resultados, aunque son
preliminares, reflejan que la presen-
cia de estos analogos en el medio,
modificaron la actividad metabdlica
de las semillas y las plantulas de for-
ma tal que permitieron un mayor cre-
cimiento inicial en esas condiciones,
el cual se reflejé a través de la masa

seca, lo que indica las posibles po-
tencialidades antiestrés de estos
productos, aspecto que debera con-
firmarse posteriormente tanto a ni-
vel de laboratorio como en condi-
ciones de campo, fundamentalmen-
te realizando un pretratamiento a las
semillas con los mismos antes de
colocarlas en medio salino para la
germinacion.

La identificacién de los facto-
res responsables de la tolerancia a
la salinidad conferida por los
brasinoesteroides se hace relevan-
te a la luz de la complejidad de los
mecanismos que utilizan las plan-
tas para la proteccion salina, mas
aun, teniendo en cuenta que a di-
ferencia de los estrés analizados
con anterioridad para esta condi-
cion de estrés no existen préactica-
mente evidencias mecanisticas que
relacionen estos compuestos con
determinados factores protectores.
Otros estrés abioticos. Algunos au-
tores han destacado el efecto de la
epibrasindlida en la acumulacion de
metales pesados en diferentes
plantas tales como cebada, toma-
te, rdbano y remolacha (8), encon-
trandose que la aplicacién de este
compuesto en dosis apropiadas en
una cierta etapa del desarrollo re-
duce significativamente la absorcion
de metales. Asi, por ejemplo, en
plantas de cebada cv. Zazersky
asperjadas con dosis de 10 mg.ha™
de epiBL se redujo el contenido de
metales entre 40 y 98 % en compa-
racion con el control.

También se ha estudiado, a ni-
vel bioquimico, la influencia de la
24-epiBL sobre la degradacion
lipidica oxidativa en guisante (38) y
se demostrd que cuando las plan-
tas eran tratadas con una solucion
de 10 mg.L™ de este compuesto dis-
minuyeron los niveles de los produc-
tos de la peroxidacion lipidica par-
ticularmente en condiciones de hipoxia
0 de medio enriguecido con CO,,.

La proteccion de los brasino-
esteroides contra el dafio provoca-
do por los herbicidas se informé en
el cultivo del arroz desde 1986 (3),
donde se demostro que la brasindlida
protegid contra el dafio provocado por
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las aplicaciones de simetrina, butaclor
y pretilaclor. En el caso de la simetrina,
la BL redujo la transpiracién y la ab-
sorcion de simetrina y ademas indujo
a la recuperacién de la inhibicion
fotosintética debido a este herbicida.
Sin embargo, la BL no disminuyd el
dafio a las plantas de arroz provoca-
dos por herbicidas de tipo auxinico
como el 2,4-D y el MCP sino por el
contrario intensificé el dafio (5).

El estrés provocado por el tras-
plante en posturas de Pinus radiata
fue contrarrestado por la inmersion
de las raices en solucion 1mM de
24-epiBL antes de la plantacion, lo
que acelerd el crecimiento radical
cuatro meses después (39).

RESISTENCIA
A ENFERMEDADES

El incremento en la resistencia
a la infeccion patogénica inducida
por los brasinoesteroides ha sido
informada desde principios de la
década del noventa (40). Estos au-
tores infestaron artificialmente tu-
bérculos de papa con Phytophthora
infestans o Fusarium sulfuricum y
encontraron que los tratados con
brasinoesteroides mostraron una re-
sistencia superior a los fitopatégenos
en comparacién con el control v,
ademas, formaron més sustancias
protectoras en respuesta a la infeccion.

Un estudio sobre el mecanismo
protector de los brasinoesteroides
contra enfermedades se ejecuté en
plantas de cebada, como un siste-
ma modelo en condiciones de cam-
po y de laboratorio (8). Ellos encon-
traron que la aspersioén de las plan-
tas con epibrasindlida en la fase de
ahijamiento disminuyé sensiblemen-
te las enfermedades foliares provo-
cadas por Helmintosporium teres
Sacc. en condiciones de laborato-
rio. En condiciones de campo, se
demostré que la dosis de 15 mg.ha™
de 24-epiBL fue comparable con el
efecto inducido por el fungicida
Bayleton cuando se aplico en la dosis
usual, provocando ademas un incre-
mento en la productividad de la planta.

En otro experimento se demos-
tr6 que la actividad fungistatica de
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la 24-epiBL, medida en cultivos del
hongo H. teres, fue mas bien baja,
por lo que se concluyé que solamen-
te un efecto hormonal que guiaa la
activacion de los mecanismos inter-
nos de la resistencia de las plantas
puede ser responsable de los efec-
tos observados.

De esta forma, se evaluo el
efecto de la epibrasindlida 694 en el
contenido de compuestos fendlicos
y la actividad peroxidasa en plantas
de cebada sanas e infectadas con
Heminthosporium teres [Pyrenophora
teres] (41). Los resultados mostra-
ron que la epibrasindlida incrementé
el contenido de é&cidos fenilcarbo-
nicos libres y la actividad de la
peroxidasa y con ello la resistencia
de las plantas, por lo que se sugirié
gue los brasinoesteroides resultan
prometedores como inductores de
lainmunidad de la cebada al P. teres.

En este sentido, otros autores
(42) han estudiado la induccion de
resistencia en plantas provocada por
un extracto de Lychnis viscaria que
contiene brasinoesteroides. Asi,
ellos demostraron que la aplicacion
de soluciones acuosas de ese ex-
tracto en concentraciones que 0sci-
laron entre 0.5y 10 mg.L™ resulté en
un incremento de la resistencia del
tabaco, el pepino y el tomate a
patégenos virales y fungicos hasta
de un 36 % comparado con las plan-
tas tratadas con agua. Se constato,
ademas, en los ensayos de creci-
miento del micelio con Phytophthora
infestans que no existid efecto
antifangico directo.

Por otra parte, estos autores
encontraron que después del trata-
miento e inoculacion con mildew en
pepino ocurriod una estimulacion de
diferentes proteinas PR como fue un
20 % para peroxidasay un 30 y has-
ta un 68 % para quitinasa y p-1,3-
glucanasa, respectivamente, por lo
gue los brasinoesteroides deben
estar involucrados en la induccion
de resistencia de las plantas.

Esta idea habia sido expresa-
da anteriormente por otros autores
(43), quienes informaron que mutantes
deficientes en expresar un gen
involucrado en la biosintesis de los

brasinoesteroides, mostraron una ex-
presién marcadamente baja de pro-
teinas PR. Sin embargo, mutantes
que sobreexpresaron este gen,
mostraron una induccidn significati-
va de proteinas PR.

Otro aspecto descubierto re-
cientemente de la accidn protectora
de los brasinoesteroides en las plan-
tas esté relacionada con su capaci-
dad de estimular resistencia a la in-
feccién por virus (8). Esto fue obser-
vado en la micropropagacion de
papa, donde se incluyeron en el me-
dio de cultivo varios brasinoesteroides
(brasindlida, homobrasindlida y
epibrasinolida) y se encontré una
reduccién en la infeccién por virus
en el material utilizado para la plan-
tacion. Este efecto se encontrd en
todas las etapas del desarrollo de la
planta y se observd también en la
primeray segunda generaciones de
tubérculos producidos del material
vegetal de partida crecidos en un me-
dio que contenia brasinoesteroides.

CONCLUSIONES

Los resultados presentados en
esta revisién revelan que los
brasinoesteroides y sus analogos
pudieran jugar un papel importante
en las respuestas de las plantas a
diferentes condiciones de estrés. Al
realizar un andlisis critico de estos
se puede deducir que, en general,
Nno parecen existir resultados conclu-
yentes. Los enfoques experimenta-
les presentados no muestran total-
mente hasta qué punto los cambios
fisiologicos y bioquimicos relaciona-
dos con la tolerancia son conse-
cuencia directa de la aplicacion del
biorregulador de manera que se
hace riesgoso, en este momento, el
planteamiento de una relacion cau-
sal brasinoesteroide-tolerancia. Es
necesario ampliar el rango de con-
diciones definidas para explorar las
respuestas al estrés de las plantas
tratadas con brasinoesteroides.

Se evidenci6é que aspectos ta-
les como el brasinoesteroide o ana-
logo a utilizar, asi como las dosis, el
modo y momentos de aplicacion in-
fluyen en la respuesta de las célu-
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las, 6érganos o plantas al tratamien-
to de estrés; aunque se confirmo lo
planteado en cuanto a que el trata-
miento con estos compuestos tiene
un efecto marcado en el crecimien-
to de plantas estresadas, aspecto
gue cobra una importancia especial
para la potencial aplicacion de es-
tos en la agricultura.

En cuanto al incremento de la
tolerancia de las plantas al ataque
de determinados patdgenos provo-
cado por los brasinoesteroides, se
ha evidenciado que estos compues-
tos incrementan la actividad de de-
terminados metabolitos y enzimas
asociadas con los mecanismos de
resistencia a enfermedades.

No obstante, tal como se ve, los
resultados deberan matizarse con
mayor profundidad en cuanto a la
consideracion de las interacciones
de los brasinoesteroides con otras
hormonas en la modulacién del
estrés, aspecto que se apoya toda-
via en relativamente pocos estudios.
Incluso, se hace necesario profun-
dizar ain mas en las interacciones
de las rutas de sefializacion del
estrés con la de los brasino-
esteroides, pues, aunque se presen-
tan resultados utilizando mutantes
biosintéticos, estas evidencias no
son exhaustivas.

Del mismo modo, hasta la fe-
cha no se tienen resultados que
correlacionen los niveles de
brasinoesteroides enddgenos con la
tolerancia, aspecto de gran impor-
tancia teniendo en cuenta que, po-
siblemente, la tolerancia inducida
por las aplicaciones exégenas no
reflejen fielmente lo que ocurre
funcionalmente con los brasino-
esteroides endégenos.

Tal como sefialan otros autores
(44), en general, se podria concluir
finalmente que el reto mas serio para
las aplicaciones de estos regulado-
res esta en esclarecer y compren-
der sus mecanismos de accion; aun-
gue si bien es un hecho que estas
aplicaciones se realizan sin este
conocimiento, no cabe duda que
serian mas racionales y efectivas y
de una gran utilidad para la agricul-
tura cuando éste se tenga.
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