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Resumen: Las plantas, han desarrollado mecanismos de defensa, los cuales han sido
categorizados como de defensa pasiva y defensa activa. EI mecanismo de defensa pasivo esta
constituido por aquellas caracteristicas fisico-quimicas preexistentes en la planta. El
mecanismo de defensa activo, hace referencia al proceso de resistencia sistémica, siendo
aquel que se genera luego de que la planta detecta que esta siendo afectada por el medio.
Ante una afectacion provieniente de un patégeno, se activa el mecanismo de defensa, el cual
tiene como componentes un elicitor, sustancia indicadora de ataque a la planta, un receptor
del elicitor, proveniente de la planta, encargado de dar el aviso de ataque del patégeno, un
sefializador, que funciona como desencadenante del proceso de resistencia y probable
amplificador de la sefial de ataque. Como principales sefializadores se destacan el &acido
jasmonico y el acido salicilico y otros intermediarios como el acido benzoico, el cual se
encuentra en la misma ruta de sintesis del Acido Salicilico. Una vez activados los
componentes de esta cadena, se generara la respuesta de la planta, la cual puede ser de
expresion de genes especificos para defenderse del patdgeno, la sintesis de fitoalexinas, la
generacion de respuestas como la construccion de barreras estructurales y la repuesta
hipersensible, cuyo exponente visual ma&s impactante es el proceso de muerte celular
programada. En esta revision realizaremos una aproximacién al conocimiento de la
generacion del proceso de resistencia sistémica en la planta, haciendo un énfasis en la
importancia de las rutas del metabolismo secundario de la planta.

Palabras clave: Respuesta hipersensible, acido salicilico, acido jasmonico, sistemas
vegetales de defensa, fitoalexinas, metabolismo secundario.

Abstract: Plants have developed defense mechanisms, which have been categorized as
passive defense and active defense. Passive defense mechanism consists of those physical and
chemical properties existing in the plant. The mechanism of active defense, refers to the
process of systemic resistance, being that which is generated after the plant detects that it is
being affected by the medium. Before involvement of a pathogen defense mechanism, which
has as components an elicitor, indicating substance attack the plant, an elicitor receptor, from
the plant, responsible for giving notice of pathogen attack activates a marker that works as a
trigger of the process resistance and signal amplifier probable attack. The main markers stand
jasmonic acid and salicylic acid and other intermediaries such as benzoic acid, which is in the
same synthesis route Salicylic Acid. Once activated components of this chain, the response in
the plant, which can be expression of specific genes to defend against the pathogen, will
generate the synthesis of phytoalexins, generating responses such as building structural
barriers and the hypersensitive response whose most striking visual example is the process of
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programmed cell death. In this review we will make a better knowledge of the generation
process of systemic resistance in the plant, with an emphasis on the importance of routes of
secondary plant metabolism.

Keywords: Hypersensitive response, salicylic acid, jasmonic acid, plant defense systems,
phytoalexins, secondary metabolism.

Introduccion

Durante el proceso evolutivo, las plantas han desarrollado diferentes formas de
adaptacion a las condiciones ambientales, tanto bidticas como abioéticas, adaptaciones que les
han permitido establecerse de manera exitosa (Gomez et al., 2011). Del mismo modo, los
patdgenos de las plantas, han desarrollado estrategias de ingreso, que les permitan penetrar y
tomar aquellos requerimientos que le ofrece su objetivo a atacar; para lo cual han desarrollado
mecanismos de ingreso a partir de factores mecanicos, enzimaticos, ingresando por aperturas
naturales como estomas, prolongaciones citoplasmaticas, poros cuticulares, entre otros (Heil,
2004). Cuando un patdgeno ataca a una planta, a nivel celular se generan relaciones patdgeno-
célula, las que segun el tipo de dafio causado, pueden tener un caracter necrotrofico,
biotrofico o hemibiotréfico (Orde, 2002).

Estrategias de infeccion utilizadas por los patégenos

En el caso de infecciones por hongos, las especies que generan dafios necrotroficos,
suelen secretar enzimas que degradan paredes y membranas ocasionando la muerte directa
de la célula. Las especies biotroficas tienden a formar estructuras especificas, como
haustorios, las cuales pueden localizarse en los espacios intercelulares (Wolfang, 1961), o
en el interior de la célula(’Yong-hong et al., 2008) y una vez ubicados alli, se alimentan de los
nutrientes celulares y ocasionalmente desarrollan interacciones simbiéticas(Taiz e Zeiger
2006).

En ataques de caracter hemibiotrofico, generalmente causados por hongos, estos
invaden la planta y la célula de manera similar a los biotroficos, pero a mediano plazo, y
debido al exceso de demanda de nutrientes por el hongo, la célula muere. Para el caso de
infecciones ocasionadas por bacterias, estas generalmente se desarrollan colonizando espacios
intercelulares en distintos 6rganos o en el xilema y su objetivo tiende a ser la blsqueda de
exopolisacarido (EPS), por lo que en su accionar, las bacterias secretan enzimas con el objeto
de degradar paredes celulares (Cortez, 2008).
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Los virus, suelen presentan un accionar biotrofico, estos utilizan la maquinaria
trasncripcional de la célula para realizar su proceso de replicacion, uniéndose a las cadenas
de RNA de la célula hospedera, de modo que esta les posibilite la reproduccién, para
posteriormente moverse a células vecinas, movimiento que les permite evitar la respuesta
defensiva de la planta, la cual, generalmente se encuentra asociada a procesos de
silenciamiento postranscripcional del RNA(Kim, 2002).

Los nematodos se asocian a infecciones en el sistema radicular, el ataque de estos es
de naturaleza biotrofica, consistente en utilizar el estilete hueco que poseen y con el cual
atraviesan las paredes celulares para acceder al citoplasma, modificando el metabolismo, e
induciendo estructuras como células gigantes resultantes de la fusién de varias células por
dilucion parcial de sus paredes o por mitosis sin separacion celular. Algunos nematodos son
ectoparasitos y se alimentan desde la superficie celular, otros son endoparasitos, e invaden el
tejido radicular, instalandose en él hospedero para transcurrir alli parte de su ciclo vital, por lo
que generan formaciones como quistes y agallas(Vallad, 2004).

Figura 1. Agallas por Nematodos de Meloidogyne en Zanahoria: a. Nematodos en estados
inmaduros. a. Agallas formadas por Meloidogyne; ¢. Zanahoria atacada por nematodos de
meloydogine. Fuente: Autores

Los insectos herbivoros afectan la planta por las mordeduras y punciones de insectos
masticadores y chupadores, o estas son barrenadas, segin la especie atacante. Ademas de
dafios directos, los herbivoros pueden servir de vectores transmisores de otros patdgenos,

coémo hongos, virus y bacterias (Callaway et al., 2003).

Sistemas vegetales de defensa

Como respuesta a la presion ejercida por factores bidticos, como los anteriormente
mencionados y abioticos, relacionados con las condiciones ambientales, la planta ha
desarrollado diferentes sistemas de defensa, los cuales van asociados un tipo de respuesta,
gue basicamente se ha clasificado en dos categorias (Figura 1); un primer sistema de defensa

constitutiva o preexistente y otro de respuesta inducible, ambos sistemas de defensa son
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especificos segun la especie, ya que son consecuencia de la memoria genética y la capacidad
de la planta de sintetizar sustancias antipatogenicas(Garcia, 2003; Tofifio et al., 2007).

aminoacidos no proteicos
fenoles
flavonoides
defensa constitutiva activa glicosidos cianogenicos
glucosinolatos
isoflavonoides
planta

terpenos
ceras
cutinas
defensa constitutiva pasiva .
suberinas

tricomas

elicitor respuesta inducida

Figura 2. Compuestos constituyentes del mecanismo de defensa constitutiva activa y pasiva
en plantas.

Defensa constitutiva pasiva.

Esta respuesta se encuentra asociada a condiciones preexistentes en la planta, en estas
se reportan caracteristicas estructurales como son cutinas, suberinas, ceras y tricomas,
caracteristicas que son denominadas respuestas no activas, pues se encuentran presentes, este
o0 no la planta en presencia de un ataque de patdgeno, en el caso de la Lignina, esta, a pesar de
ser constitutiva de la planta, se convierte en un mecanismo de defensa que deja de
considerarse pasivo, ya que su sintesis puede verse incrementada o disminuida ante el ataque
de un patégeno o diversas condiciones ambientales (Heil, 2000 y 2004). También se
encuentran las llamadas defensas constitutivas activas, compuestas por aquellas sustancias
que son asociadas a productos del metabolismo secundario, son sintetizados de forma
relativamente constante por la planta y ofrecen defensa al ataque de patégenos siendo el caso
de algunos terpenos, fenoles, flavonoides, isoflavonoides, glucosinolatos, glicosidos
cianogénicos, aminoacidos no proteicos, Yy algunas proteinas, presentes en especies como
solanéceas, opiaceas, vides, entre muchas otras (Martinez, 2005; Segura, 2006; Thatcher,
2005).
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Defensa inducida o respuesta sistémica.

La defensa inducida, es aquella que ocurre como respuesta al ataque de un patdgeno a
una planta. Esta respuesta inicia de manera local al poco tiempo de detectarse el ataque del
patdégeno y dependiendo del tipo de respuesta generada por el sefializador, esta puede
amplificarse a toda la planta (Perez et al., 2011).

Existen diferentes mecanismos de respuesta inducida, los cuales han sido
categorizados como respuesta sistémica adquirida (SAR), respuesta sistémica inducida (RSI)
y respuesta hipersensible (RI) (Martinez, 2011).

Heill (2000), sefiala que la activacion de resistencia sistémica adquirida (SAR),
reduce la efectividad del ataque del patdgeno, esta respuesta estaria  sefializada
principalmente a través de acido salicilico y metil-salicilato y terminaria con la expresion de
genes relacionados con la patogénesis (PR), es una respuesta activada tipicamente tras el

ataque de hongos, virus y bacterias (Rangel et al., 2010).

El Elicitor

Para la activacion y ejecucién de un programa de respuesta inducida, serd necesario
que en el interior de la planta se detecte al patdgeno, situacion que ocurre a través de un
proceso que incluye la presencia de un elicitor (Cavalcanti et al., 2006; Farouk e Osman,
2011).

Segun Walters (2004), este elicitor generalmente proviene y es especifico para cada
patdgeno, requiere un receptor del ataque en el interior de la planta para que se induzca la
respuesta de resistencia (Tripathi, 2010).

Como elicitores pueden funcionar carbohidratos especificos de la pared celular del
hongo, enzimas microbianas, polipéptidos, lipidos de los patdgenos, flagelinas, hapinas, 13-
pep, laminarias, lipidos como siringolido, factores NOD, violicinas, polisacaridos
oligogalacturonidos, quitina n-acetilglucosamina, quitosan, sistemina y xiloglucanos, entre
otros (Bautista, 2012).

En el interior de la planta se requiere que el elicitor sea detectado por un receptor y
este a su vez lleve la sefial a nivel sistémico, estos receptores estarian intermediados por la
proteina Kinasa (MAPK) la cual estaria influenciando la fosforilacion de proteinas (Gémez et
al., 2011).
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El reconocimiento del ataque del patdgeno, es necesario para la induccién de un programa de

resistencia en la planta y este reconocimiento puede presentarse cuando ocurre un:

e Reconocimiento no especifico de sustancias presentes en la membrana celular del
patogeno, detectado por proteinas receptoras de la célula vegetal (Pérez et al., 2011;
Rinella et al., 2009).

e Reconocimiento especifico del patdgeno, generado por proteinas de reconocimiento
especificas de la célula vegetal y que generarian un proceso de resistencia conocido
como resistencia gen a gen (Quifiones, 2007).

Una vez detectado el ataque de un patdgeno, se desencadenara una respuesta inducida,
que conlleva el cambio en la prioridad del metabolismo del total de la planta y que va a
generar modificaciones tanto fisicas, como en los componentes quimicos, induciéndose la
produccion de sustancias de metabolismo secundario, para fortalecer las membranas y paredes
celulares, la expresion de genes inductores de proteinas de resistencia a patdégenos y/o la
produccién de sustancias toxicas, inhibidoras o desestimulantes para el patégeno (Heldt H.
W. e Heldt F. 2005). El desarrollo de estos procesos, ha sido categorizados en tres tipos:
respuesta asociada a pared celular, respuesta hipersensible y respuesta bioquimica (Graham et
al., 2005).

Respuesta asociada a pared celular

Esta es una respuesta centrada en generar barreras estructurales para bloquear
fisicamente el avance del patdgeno (Heil, 2000). Las células epidérmicas, pared y membrana
celular, son generalmente puntos a flanquear por el patdgeno, ya que si este logra romper
estas barreras va a acceder a los contenidos del citoplasma. Luego esta respuesta busca
impedir el acceso del patogeno a los contenidos citoplasmaticos, impidiendo la degradacion
de membranas, realizando el fortalecimiento de la membrana y pared celular (Orde, 2002).

En este proceso se incrementa la formacion de depdsitos de ligninas y calosa, que si
bien, son productos que se encuentran constantemente en la planta, también son productos
gue se sintetizan en mayor cantidad durante el ataque de un patégeno, por lo que son

categorizados de respuesta activa (Orde, 2002). Adicionalmente se sintetizan proteinas con
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alto contenido de hidroxiprolina (HRGP), las que llevan el objetivo de evitar la degradacion
de pectinas por accién de poligalacturonasas a nivel de pared celular (Guerrero et al., 2011).

La respuesta asociada a pared celular no es aislada (Figura 3), esta se encuentra
influenciada por la presencia de sustancias como especies oxigeno reactivas (ROS) y de
sefializadores, tipo peroxido de hidrogeno, el cual, a concentraciones fitotoxicas, induce la
lignificacion de la pared celular y la sintesis de acido jasménico y la sintesis de calosa, que
depende de callosa sintetaza, la cual a su vez depende de la presencia de altas concentraciones
de Acido salicilico (Wise e Abrahamson, 2008).

La presencia de &cido jasmonico en altas concentraciones, también contribuye a la
modificacion de la estructura de la membrana ya que estos inducirian una perdida en la
fluidez debida a liberacion de los &cidos grasos insaturados presentes en la bicapa lipidica, en
especial de lipasas, la cuales van a dar origen a diferentes rutas asociadas a octadecanoides
entre las cuales estd el desarrollo de la ruta metabdlica del jasmonato (Camarena, 2002;
Merkens et al., 1972).

Repuesta hipersensible

Un segundo tipo de reaccion inducida es la respuesta hipersensible (RH) (Figura 3),
durante la cual se genera la sintesis de especies oxigeno-reactivas (ROS), sintesis de
sustancias tdxicas para los patdgenos y la generacion del proceso de muerte celular
programada (MCP) (Pérez et al., 2011; Sepulveda et al., 2005).
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Figura 3. Proceso de respuesta e induccion de defensas en las plantas tras el ataque de
patégenos. Modificado de Yang et al., 1997.
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Como se nombroé anteriormente, la accion de los patogenos, genera el flujo de iones
ca®*, H", K*, CI', a través de la membrana plasmética y la pared celular, los cuales estarian
asociados directamente a los procesos de respuesta hipersensitiva, ligados a la formacion de
Sustancias Oxigeno Reactivas (ROS) y cambios en caracteristicas de la pared celular, como
modificacion de pH y aumento en la sintesis de lipasas (Sepulveda et al., 2005;Tamargo et al,
2012). Al igual que en otros procesos generados por la planta, el desarrollo de RH depende de
condiciones asociadas y genera respuestas asociadas, estudios a nivel molecular indicaran que
como parte de la respuesta hipersensible esta ligado el aumento en las concentraciones de
acido salicilico y &cido jasmonico (Sanzdn e Zavaleta, 2011). Compuestos que funcionan

cémo sefalizadores de respuestas asociadas a RSI1y RSA.

sefializacion de ABA

Acidificacion del citoplasma

Estructuras de

/ resistencia
Respuesta —»via JA
Hipersensible \

Respuesta Oxidativa

Sintesis de Fitolaexinas
Via Etileno

Sintesis de AS y NO

Figura 4. Compontes asociados a la respuesta hipersensible.

Se ha reportado una estrecha relacion entre el acido linolénico (precursor de SA en la
ruta de los octadecanoides) actuando como sustrato de la lipoxigenasa (LOX), reaccion que
genera perdxidos reactivos causantes de dafo celular(Pefia, 2013; Camarena, 2002).

Durante la RI la planta induce la muerte de algunas células (Figura 5), a través de la
formacion de sustancias oxigeno reactivas entra las que se encuentran el perdxido de

hidrogeno, singletes de oxigeno, iones hidroxido y Oxido de nitrogeno, sustancias que tienen

Acta lguazu, Cascavel, v.3, n.2, p. 1-19, 2014



DOTOR e CABEZAS 9

doble funcién al actuar como toxicos para el patdgeno y como sefializadores en la induccion
de sintesis de genes de resistencia (Pieterse et al., 1998).

El 6xido de nitrégeno (NO), ademas de ser considerado principal generador de muerte
celular debida al dafio oxidativo(Camarena, 2002), se convierte en intermediario del
sefializador en la expresion de genes, es el caso de reportes en los que la accion de NO y
H202 induce la expresion de genes asociados a fenilalanina amonio-liasa (PAL), glutation

transferasa y genes de respuesta a la patogenicidad; adicionalmente, la sintesis de NO y H202

en la planta parece estar controlada por la superdxidodismutasa (Tabla 1)(Thatcher, 2005).
N =

R - .
WAL 385 , p »

Figura 5. Respuesta hipersensible en uchuva. Fuente autores

Principales especies oxigeno reactivas
Tablal. Especies oxigeno-reactivas encontradas en plantas. Adaptado de (Heldt H e Held
F., 2005)

HO2 Radical hidroperoxilo 0O2: Superdxido
NO Oxido de nitrégeno H202 perdxido de hidrogeno
LOOH hidroperoxido lipido OH radical hidroxilo

Respuesta bioquimica

Un tercer grupo de respuesta inducida es aquella mediada por genes, la cual, luego del
proceso de recepcion de la elicitacion, inicia la sintesis de rutas sefializadoras, que van a
Ilevar al objetivo final de produccion de sustancias antimicrobianas como fitoalexinas y genes
de resistencia relacionados con la patogenocidad (PR) (Pieterse et al., 1998; Rinella et al.,
2009).

Dependiendo de la clase de patégeno atacante, se van a generar diferentes rutas de

respuesta (Hernandez et al., 2003), ejemplo de esto es el ataque de herbivoros, el cual
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ocasiona en la planta la iniciacion de las rutas del &cido jasmonico y etileno (Martin e
Rodriguez, 2004). O el caso de ataque de hongos hemibiotroficos que desencadena la sintesis
de SA (Taiz e Zeiger, 2006; Perez et al., 2011).

Actualmente se han reportado como sefializadores a el &acido benzoico y derivados,
salicicatos, jasmonatos, etileno, ABA(Thatcher, 2005).

Sin embargo son categorizados como principales sefializadores a el &cido salicilico
debido a su participacion en el proceso de respuesta sistémica adquirida y el &cido jasmonico

en procesos de respuesta sistémica aquirida e inducida (Salgado, 2012).

El &cido salicilico y la resistencia sistémica adquirida-SAR (Figura 6)

La union entre el elicitor y el sefializador, generaria una ruta de respuesta a la
patogenicidad, esta ruta se caracteriza por la sintesis de &cido salicilico, quién va a hacer el
papel de sefalizador del ataque y que conjugado con su derivado el metil-salicicato van a
realizar el proceso de difusion de la sefial del ataque a larga distancia en el interior de la
planta (Rangel et al., 2010).

Via del Acido

Shikimico
Corismato —————— = Fenilalanina

Acido Tran

cinnamico
Isocorismato / \
Acido Acido
Benzoico O-cumarica

Genes PR /
y_

™ "

-« | Ay

SAR —a Sintesis de
z HR A
Sefializacion a larga MeSA floema
distancia

Figura 6. Ruta de sefializacion del SA a partir de la ruta del &cido shikimico, y Transporte a
larga distancia de Metil Salicicato como amplificador de la sefial de presencia de un
patogeno. Modificado de Salgado, 2012.
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El Acido salicilico es considerado el principal inductor de SAR

Este sefializador derivado de la fenilalanina, ha sido categorizado como fundamental
para los procesos de respuesta sistémica inducida y de respuesta hipersensible. Diferentes
estudios han demostrado su actividad en la defensa frente a ataques de organismos patdgenos
y la produccion de proteinas relacionadas con la patogenia (Rangel, 2010). Como evidencia
de este proceso han realizado estudios en arabidopsis y tabaco, en donde la presencia de acido

salicilico induce la expresién de los genes PR en plantas dicotiledoneas (Tabla 2),

(Cavalcanti, et al., 2006; Cabrito e Teixeira, 2009; Heil, 2000).

Tabla 2. Genes PR relacionados con RSA

FAMILIA TIPO PROPIEDADES
PR

PR-1 PR 1a tabaco Anti fungico

PR-2 PR-2 Tabaco Clase I,11'Y 11l endo-beta-1,3-glucanasas

PR-3 P,Q Tabaco Clase LI, 11, IV, V y VIl endoquitinasas

PR-4 R Tabaco Actividad endoquitinasa, antifungica

PR-5 Tabaco S Inhibidor de proteasas, a-amilasas

PR-5 Taumatina Anti fangico

PR-6 Inhibidor | Jitomate Inhibidor de proteasas

PR-7 Tomate P69 Endoproteinasa

PR-8 Quitinasa calabaza Quitinasas tipo 11

PR-9 Peroxidasa Peroxidasa

PR-10 PR-1 Perejil Ribonucleasas

PR-11 Clase V Quitinasa Endoquitinasas

Tabaco

PR-12 Rabano Rs-AFP3 Defensina

PR-13 THI2.1 Arabidopsis Tioninas

PR-14 Cebada LTP4 Proteinas transportadoras de lipidos no
especificos

PR-15 OxOa Cebada Oxalato oxidasa

PR-16 OXOLP Cebada proteinas tipo oxalato-oxidasa

PR-17 PRp27 Tabaco N.D.

La sintesis de &cido salicilico parte de la fenilalanina, que en presencia de FAL es
degradada a acido cinamico, en donde posteriormente puede pasar en dos vias alternas, en la
primera va de Ac. Cinamico a Acido 0. Cumarico o partiendo del acido cindmico a un
intermediario del benzoato, que en presencia de AB2H va a producir &cido salicilico, el cual
puede permanecer en esta forma estable, conjugarse a proteinas, o generar otros derivados
como el salicicato de metilo, salicicato de metilo o-glucosido, o saliciloxilester-

glucosa(Figura 5), (Jordan, 2006; Kamal, 2008).
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fenilalanina < corismato
Pﬁ%ﬁ%"ﬁ'%@?a ICS Isocorismato Sintasa
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P
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SMe Salicicato de

Figura 7. Sintesis de AS, modificado de Vlot et. al. 2009

Acido jasmonico y respuesta sistémica inducida.

12

Los Jasmonatos son fitohormonas, pertenecientes al grupo de los octadecanoides,

derivados del acido linoleico y linolenico, se encuentran ligados a procesos de respuesta al

estrés en la planta, inhibicion de crecimiento y promocion de senescencia. Se sintetizan en

mayores cantidades tras el ataque de herbivoros y estan implicados en la induccién de genes

en el proceso de RSI, entre las principales funciones en procesos de defensa en la planta se

encuentran (Heil, 2000; Mendoza e Salavarrieta, 2002):

e Inhibidores de I y Il de la serina proteasa
¢ Inhibidor de cisteina proteasa

¢ Inhibidor del aspartico proteasa

e Fenol oxidasa thioninas

e Proteina inactivante de ribosomas (JIP60)
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e Enzima berberina

e Citocromo P450s en la via de la sanguinarina
e Lipasas

e Chalconasintetaza

e Dehidroflavonolreductasa

e HMG-CoAReductasa

El &cido jasmonico es un sefializador intracelular que actda solo o unido a un proceso de
interaccion hormonal con etileno y AS, bien sea de modo cooperante o0 antagonico. Como en
el caso de patdgenos necrotrofagos donde estos sefializadores actian de manera sinérgica en
la activacion de expresion de los genes de defensa (Kim, 2002; Rangel, et al., 2010 y Farouk
e Osman, 2011).

La ruta de sintesis del acido jasmoénico parte del hidroperdxido del acido linolénico (figura
6), el cual se convierte, mediante la accion de una hidroperoxido ciclasa en un acido graso
ciclico de 18 atomos de carbono, el 12-oxofitodienoico (12 oxo-PDA) (Tofifio et al, 2007;
Torres, 2010). Este Gltimo es reducido y oxidado hasta un acido compuesto de 12 carbonos,
el antes mencionado &cido jasmoénico (Wise e Abrahanson, 2008; Busi et al., 2008; Gomez et
al., 2011; Graham et al., 2005)

Segun el modelo propuesto por Farmer y Ryan, citado por (Sepulveda, et al., 2005), el
acido linolénico es liberado en respuesta a sefiales y es convertido en jasmonatos. Estos
actian sobre un sistema de receptores que regulan la expresion génica, por ejemplo en la
transcripcion de genes que codifican para la sintesis de proteina inhibidora de proteinasas
(Figura 8).
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Lipasa

lipooxigenasa

Acido 1,3-hidroxip
eroxilinolénico

hidroperoxi
dociclasa

12-0x0.PDA

reductasa

formacion de productos || P-0Xidacion
intermedios a el acido jasmonitae—p_qyidacién.
tras sucesivas oxidaciones
b-oxidacion.

Y

4cido jasmonico -
Metil jasmonato

Receptor de JA
sintesis proteica de
activacion de genes > inhibidores de
proteinasa

Figura 8. Ruta de sintesis de jasmdnatos a partir de lipasas, modificado de (Camarena, 2002).

En este proceso estaria inscrita la sisttmina y los oligourénidos producidos por el
ataque de insectos o patégenos como los elicitores que actlan sobre receptores en célula

blanco para iniciar la ruta de respuesta basada en los octadecanoides (Abdala, 2009;

Camarena, 2002; Segura, 2005).

Fitoalexinas

Estos son compuestos de bajo peso molecular, sintetizados en la planta como resultado
de la activacion de un proceso de RS. Generalmente son derivados de los fenilpropanoides y
para que sea efectivo su accionar requiere estar en una concentracion suficiente para inhibir el

ataque de un patdgeno.(Garcia e Perez, 2003).
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La ruta de fitoalexinas parte de la felinalanina, el accionar de la PAL y la formacién
de sustancias intermedias que van a dar origen a estos compuestos, a partir de la hidroxi-iso-
flavona (Figura 9), (Heldt H. e Heltd F., 2005; Srivastava, 2001).

Fenilalanina trifolirizina

Fenil alanina amonio 6-metoximelina

liasa (PAL
( ) avenantramida

Acido trans ///'/»pisatina
cinamico fitoalexinas —
# resveratrol

capsidiol
4-cumaril-CoA o
luteolindina
) Isomerasa (C .

Chalcona sintasa ( ipomeamarona

(CHS) .

faseolina
isocumarina

Hidroxichalcong——® Hidroxiflavona

Figura 9. Ruta sintética de las fitoalexinas isoflavonoides a partir de la fenilalanina

Se han aislado multiples fitoalexinas en diferentes especies de plantas (Thaler e
Bostock, 2004), como es el caso de algunos sesquiterpernos en papa, isoflavonoides en
leguminosas, furanoterpenos en convulvaceaes, isocumarinas en umbeliferas, algunos
Estilvenos como resveratrol, pinosilvyn, piceatannol, 5-hidroxy-lunaric-acid, bibenzil,
dihidrophenanthrene, Diterpenos como casbeno, Sesquiterpenos como Hemigosipol (Marin e
Cespedes, 2007), entre otras, encontrandose a la fecha reportadas cerca de 150 de estas
sustancias(Thatcher, 2005).

Conclusion

La RSA y RSI a pesar de manifestar dos diferentes formas de respuesta en la planta,
se encuentran entrelazadas al interior de la misma, ya que para la existencia de uno u otro tipo
de respuesta, la sintesis de productos como el AS, AJ y algunos de sus intermediarios, se

convierte en esencial, una aparente compartimentacion de los dos procesos pareciera muy
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dificil, pues la interaccion de las sustancias permite la amplificacion y adecuada
manifestacion de los mecanismos de defensa en la planta, sin embargo, y partiendo de la
literatura citada, el proceso de RSA pareciera comandado por el AS, mientras que el de RSI

indicaria que depende en mayor medida del AJ.
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