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Fisiologia del estrés en las plantas.

La planta que crece en condiciones optimas se halla en situaciones de estrés cero. A medida
que los diferentes factores se alejen de su situacién ideal, hace que alguna funcion se altera
circunstancialmente. ,

Las plantas son organismos incapaces de meverse de un lugar a otro en busca del qmblente
mas adecuado para su crecimiento y, por lo tanto, estan sometidas frecuentemente a situaciones de
estrés medioambiental. El concepto de estrés implica la presencia de un'factor externo a la Qlanta,
provocado por el medio ambiente cambiante, que ejerce una influencia negativa para su 6ptimo
crecimiento y desarrollo. _

] A nivel celular el metabolismo posee sus propios mecanismos homeostaticos que tlend’en a
minimizar esos cambios. Una situacién que perturbe los mecanismos homeostaticos mas alld del
limite de su capacidad reguladora, produce un efecto negativo: la planta esta estresada.
Homeostasis es |3 capacidad que "poseen los mecanismos de mantener sus funciones dentro de
valores normales, cuando una alteracién moderada trata de alterarlos. El término de estrés lleva
implicito la idea de dafio y aun la de la muerte de la planta o parte de ella, _ .

. ﬁ‘n El concepto de estrés es en si mismo relativo, ya que una determinada situacion

edioambiental puede resultar estresante para una especie y no para otras.

Ante estas situaciones desfavorables, las plantas pueden generar respuestas de difere_r'\te
magnitud. El término respuesta tiene un significado amplio y se define como cualquier alteracion,
tanto estructural como funcional que se praduce en las plantas como consecuencia deun estrés.

Los términos]adagtaciéni/y 13acomodacién tienen un significado mas restringido y hacen
referencia a aquellas modificaciones heredables, que aumentan las probabilidades de que una
planta sobreviva y se reproduzca en un ambiente particular. La diferencia es gue mientras la
adaptacion es una _modificacion duradera, que se manifiesta continuamente en la fisiologia de la
planta, la_acomodacién: es una modificacion transitoria y, por tanto reversible. Definiriamos la
acomodaciéécomo la expresion fenotipica transitoria de uno o varios fenémenos de adaptacion.

C . lantas presentan un estado

& fpudsian g 05 PlANIAS e
VI3 f/@@‘ dee ( . fisiologico caracteristico para las condiciones
Wy H ‘ skt fﬁflﬁ[_”’m g del ambiente a las que estan expuestas. En
el S A e cuanto se presenta una situacién de estrés,

a pluctue adys ~Ch (aanlofus - " o

mué,,'a(v#{as;de Fesede  Fiseds Fasa b las plantas reaccionan disminuyendo o
AT | resindes ,, agotarionts,, . regeneracids deteniendo = sus funciones fisiologicas
‘ Resistencia basicas y reduciendo su vigor. Esta reaccion
@ R - o fase de alarma es concomitante con la
QBsaparicién de lla aCtlvaC|6n de |OS mecanlsmOS de que
| s Figpion do seis dispone para hacer frente al estrés. Las

Qptimo Nuevos optimos .
fisiolagica fisiolégicos plantas que no poseen mecanismos

adecuados de defensa o de respuesta frente
al estrés experimentan darios irreversibles y
\ mueren. El desenlace es el mismo cuando

Resistencia
minima

Fig. 1 Muerte de Ia planta Muerte de la plante la situacion de estrés supera la capacidad
_ Las plantas responden a la aparicion de una de respuesta de la planta. La activacion de
situaciun de estres segin un modelo secuencial que com- .
prende cuatro fases. Una vez aparace el estres, se disparan los mecanismos de defensa o de respuesta
| i d d T i h | .. .
Frente. En funcign Ge Ia rtensidady duracion de 1s sius, conduce a la acomodacion del metabolismo
PlantB AICE e i pueva St s dssapsrece. o celular a las nuevas condiciones, a Ia

activacion de los procesos de reparacion de
la maquinaria celular dafada y a la expresion
de las adaptaciones morfoldgicas
adecuadas. e
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En esta fase de resistencia, los cambios que se producen permiteq a Ia_l ’planta alcgnzar
un nuevo estado fisiologico para superar las nuevas condiciones. Si la situacion de estrés se
mantiene durante un tiempo excesivo, la capacidad de resistencia se agota y nuevamente la planta
detiene sus funciones. Esta fase de agotamiento de la resistencia culmina con la muerte 'de la
planta si la situacion de estrés no desaparece a tiempo. Si el estres desa.pgre'ce_, las funciones
fisiolégicas de la planta pueden regenerarse y alcanzarse un nuevo estado fisioldgico. Est_a nueva
fase se denomina de regeneracién. Los ciclos estrésfrespuesta pueden considerarse
acontecimientos rutinarios en la vida de la planta (Figura 1).

Las plantas a lo largo de su vida, estan expuestas a un gran nimero de factores estresantes,
que pueden agruparse de la siguiente manera:

o

Condiciones o factorés estresantes que pueden afectar el crecimiento y desarrollo de las
plantas. - B

. <C
1. Factores biético
a- - Grandes y pequeiios animales e
. ~..Competencia con otras plantas ' o
Insectos '
‘ - Bacterias, hongos, virus a
) . Nematodos v

2. Factores abioticos

Sequia (Estrés hidrico)

Exceso de sales en el suelo (Estrés salino)

Calor, frio y congelacion ( Estrés por temperaturas extremas)
_Inundacion (Anaerobiosis)

Contaminantes ambientales (CFC, SO, 0, etc.)

Metales _

Herbicidas : :

Deficiencia en elementos minerales (Estrés nutricional)
Estrés mecanico (viento, compactacion, etc.) @
Lesiones o heridas

~ La senal de estrés sigue un camino compl
plantas. La manifestacién de |as respuestas fre
marcha de una secuencia compleja de acciones:
a. percepcion por la planta de! estimulo estresante
b. procesamiento de la sefal de estrés percibida, que implica tanto su amplificacion como su

integracién en las rutas de trasmisién de la informacion, y
_C. regulacion de la.expresién génica ,

ejo hasta que se manifiestan las respuestas en las
nte a condiciones adversas implica la puesta en

El estimulo externo debe transformarse en una sefal interna, de naturaleza fisica o

rse hasta el nucleo de la célula, o donde se producen
esaria para hacer frente al estrés. La percepcidn del
enos conocido de esta secuencia de acciones. Los
atdgenos, denominados elicitores y, posiblemente los

estrés por la planta, es el aspecto m
compuestos derivados del ataque de p
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. : g no y en el estad
cambios en la turgencia celular, en el nivel de especies actlyadaj deé;)xllgse fitoﬁormonas, os
redox de la célula intervienen en el sistema sensor 'de|_(’astres, A femf ri'lacién de proteinas |
o cambios en el nivel del Ca .intracelular, la fosforilacion o'des osfo
aparecen implicadas en el procesamiento de la sefial de estrés.

, s : sta de la
Secuencia de acciones que media entre la manifestacién del estrés y la respué
planta que permite (Figura 2):

a. Tolerar que el estrés sea recibido ’
b. Procesar la informacién y transmitirla al nucleo
c. Respuestas adecuadas.

Estres

|

Percepcion de la senal !

La regulacidon de \_q expresmlg
génica, implica tanto la activacion como

Biicitores l l 07 represion. de la transcripcion ‘de ciertos genes,
ST gt Easdormde? cuyos productos proteicos son apropiados o

) ey ondela o oG | no, para la supervivencia de las plantas a las
[C.;"l intracelular lr l l [ piﬁ:-[.:\_}(:::::::; ‘ nuevas COﬂdiCiOheS'

Expresi6n génica

-

HHH E - Todas las condiciones 'de estrés
i

modifican el - patron- de crecimiento de las
L 'PT GTGTTM,MTS plantas, estimulan la senescencia y la
ERRRE abscision de los organos deteriorados, alterar
N etoranes oidgicss el funcionamiento de las rutas metabohcell:

Fig' 2 Lasecuen:iai;e acciones que media entre (a para |a P'I'OdUCCIOn ,de energla' a(::tlvan
manifestacion de la situacion deestré_s?las respuestas de ) degradamon de protemas desnatura“za’das Yy
fuﬂ':f'éitfa‘fsgm'r‘f}gaé‘ﬂ.".’fi&'ﬁﬁdﬂia’&? la betat iy refuerzan los mecanismos de eliminacion de
o e e rodocan i s ¥ Lo 3l i, las especies activadas del oxigeno, que son

sién génica para que se'den (as respuestas adecuadas.

toxicas para las células.
ESTRES BIOTICO.

Los principales organismos causante de condiciones desfavorables para las plantas son los
@gentes patdégenos, como bacterias, hongos y virus, aunque los insectos, los nematodos y las

mismas plantas también pueden ser factor de estrés. La interaccion entre el patogeno y la planta
puede ser compatible o incompatible

En lajinteraccién compatiblla, €l patégeno_es virulento y logra invadir la planta. Upa vez
dentro de ella; Tos patdgenos segregan sustancia fitotdxicas con el fin de matar células y nutrirse de

ellas, o compuestos de tipo_hor al para manejar la maquinaria celular en beneficio propio.
En la \nnteraccién incompatible] el patégeno no tiene éxito en sy ataque. La falta de

virulencia puede deberse a que la planta atacada no sea el huésped adecuado, o que el patogeno
NO pueda superar las barreras estructurales o quimicas, o que su reconocimiento por la planta

dispare mecanismos de resistencia. En la denominada hipotesis “‘gen a gen”, el reconocimiento del
patégeno por la planta se debe a la interaccion directa o indirecta, del producto de_ un gen de
resistencia de la planta (el gen R) con el producto del correspondiente gen de avirulencia del

ce en el érgano afectado, una serie
, como el flujo de iones a través de la membrana plasmatica, la generacion de
especies activadas del oxigeno o el incremento en los niveles d

e ciertas hormonas, que disparan las
respuestas adaptativas defensivas. Entre estas respuestas se encuentran la activacion de enzimas
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que fortalecen la pared:celular, Ia sintesis de fitoadlexinas y de proteinas defer\]_»s"iv_ﬁs '(1nh|b|doras de
proteasas, proteinas relacionadas ‘con la patogénesis) y la induccion de la’ muerte selectiva de
algunas células, conocidas como respuestas hipersensible. En otros érganos de la planta, no
atacados por el patdégeno, se inducen también respuestas defensivas, lo Que se conoce como
resistencia sistémica adquirida. Este tipo de resistencia implica la distribucién por la planta de un

mensaje activador. Algunas hormonas, como el SA (Acido salicilico), JA _(Acido\Jasr_r!omc.:O) como
mensajero secundario, ABA, y proteinas, como la sistemina, parecen cumplir esta funcion.

ESTRES ABIOTICO.

En el transcurso de la evolucion ha ocurrido un ajuste de los diferentes organismos por las
condiciones de disponibilidad de agua. De todos los recursos que la planta necesita para crecer y
desarrollarse, el agua es ei mas importante y limitante de los recursos. o

Se han distinguido tres tipos de plantas en relacién con la adaptacion al ambiente hidrico:

1. [_Lngg_sma_s,_ Plantas ‘que habitan en lugares donde, por lo general, no presentan

- deficiencias ni excesos de agua. '

| xeréfitas {son especies que viven en lugares donde I@s factor limitativo,

hidrdfitas) son aquellas que tienen el agua disponibl&permanentemente y el factor
que limita su'crecimiento es el oxigeno.

Cuando' el potencial agua de'la raiz se iguala con el potencial del suelo, ya no se absorb_e
aguay la planta-se deshidrata. El estrés hidrico por sequia esta asociado a los ambientes con baja
pluviometria o con la distribucion irregular de las lluvias. : ‘

DEFICIT HIDRICO Y'CRECIMIENTO VEGETAL

cimiento de las plantas. A
itorios-al mediodia debide a
gua, aun’con alta disponibilidad de agua en
permanentes son provocados por una disminucion en |a disponibilidad

El déficit hidrico es el factor mas importante quie ‘afecta el . cre
menudo, en dias calurosos y soleados, se presentan déficit hidricos trans
que temporalmente la pérdida excede la absorcion de a
el suelo. Los déficit hidricos

de agua en el suelo. '
La perdida de agua en los tejidos vegetales pueden influir en el metabolisma de 1as plantas por:

o Reduccién del potencial hidrico. i 2 o
° Disminucion de la presion de turgencia. T { T
° Concentracién de solutos, a medida que disminuye el volumen celular. A '
° Cambio en la estructura de las macromoléc

ulas como consecuencia de la eliminacion

)

del agua de hidratacion,

~_La mayoria de los efectos de los déficit hidricos son, probablemente, secundarios vy
consecuencias de la’ actuacion de sustancias reguladoras de la planta. L'gs"fégﬁladores de
crecimiento participan en las diferentes respuestas. Los déficit hidricos afectan los niveles de
giberelinas y auxinas, aunque no se ha demostrado que estos reguladores tengan un papel
importante en la respuesta al estrés. La produccion de etileno es estimulada y la sintesis de
citoquininas reducida como consecuencia de la sequia, estas modificaciones se las ha relacionado
con respuestas tales como senescencia foliar y cierre estomatico. Sin embargo, es el 4cido abscisjco
(ABA) el que desempefa, a veces en conjuncién con iones Ca *, el papel mas importante en la

integracion de las respuestas de la planta, tanto al estrés hidrico, como a otros estreses
ambientales, tales como a la salinidad y a temperaturas elevadas. R
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Efectos de los déficit hidricos en procesos fisiologicos y metabolicos

El efecto mas importante de un déficit hidrico suave es la reduccién del c'remm:entpn,t ::Sngg
especialmente sensible la expansion celular. Durante un estrés suave puede continuar la Slar o
materiales de la pared celular, de tal modo que el retraso en el crecumuen}o, se pueda supelr o o8
rehidratacion. La division celular, aunque resulta afectada por gl,eﬁtres hidrlcq, r_iorma|mser:j zﬁcit
1 menos sensible que la expansion celular. Ademas de una inhibicion del crecimiento _c:.d o
‘ hidricos modifican el desarrollo y la morfologia vegetal. Asi, por ejemplo, la diferente sen§|b| i ’Z e
“ sequia de las raices y las partes aéreas, conduce a grandes aumentos en la feIaC|on r?jl' P ox
aérea, la abscision de hojas y frutos, especialmente tras la desaparicion del es_t'res. En condicion S

de sequia se adelanta |a floracion en anuales y se retrasa en perennes. También se produce com
efecto del déficit hidrico, la disminucion en la tasa transpiratoria acompaﬁada_ siempre de utna
disminucién en la absorcion de CO. y, por tanto, de la fotosintesis. Por el contrarlq, guele aumen gr
la capacidad absorbente de las raites por unidad de superficie, al resultar el crecimiento de la raiz

menos afectado por el estrés hidrico. o

Practicamente todos los aspectos del metabolismo se ven afectados por los déficit hldrncos.
{ (k  Entre los cambios mas importantes podemos mencionar, el inpremento 'de las reaccuone]s
l : degradativas en relacion con las de sintesis, disminucidn de la sintesis de proteinas, aumento en la

concentracion de aminoacidos libres, lo cual conduce a cambios importantes en las actividades
| enzimaticas. '

Siempre que el potencial hidrico del suelo desciende, se hace mas difici! absorber agua por
{ las plantas y se exponen a la desecacion. Esto puede suceder, en suelos salinos, congelados vy,

naturalmente en suelos secos. En estas situaciones las plantas adquieren caracteristicas especiales
que le permiten sobrevivir.

Mecanismos para tolerar la sequia: m y Yolerar)los déficit hidricos en la planta

i Las especies difieren entre si en el grado de tolerancia a Ia sequia y generalmente, estas
i caracteristicas guardan una relacion inversa con la produccién de biomasa. En_un contexto
[ agrondmico, un cultivar mas resistente a la sequia es aquel que presenta una mayor produccidn bajo
estas condiciones. Las plantas que pueden vivir en ambienies Secos semnmﬁrésfy_{%
adaptacion de una especie vegetal a estos climas se conocen como xerofilia.
, Existen grandes diferencias en la capacidad de las plantas para tolerar la se
; a estas diferencias son consecuencias de adaptaciones en |a
-

radicales dispersos y profundos; otras ad’éf)-écnones tienen lugar al nivel de drganos, tales como

| - hojas muy cutinizadas y buen control estomatico de |a transpiracion, mientras que otras, como el
i ajuste osmotico y la tolerancia a la desecacion se prod

-

quia. Algunas de
planta entera, tales como sistemas

‘ ucen al nivel celular.

/_____4 . - -
fl Las plantas pueden poseer diferentes mecanismos que contribuyen a la-tolerancia a la
_ sequia, los que se pueden clasificar en dos tipos:

Evitacion de los déficit hidricos

" Escape a la sequia

| Estas plantas como regla general, no son resistentes ala se
6rganos especialmente protegidos de la desecacion, o
adelantar la floracién si se las somete a un déficit hidrico :
tro grupo de plantas que poseen mecanismos para escapar a la-sequia son las gedfitas que
| poseen organos Subterraneos (_r_lg_.onas, tubérculo_s, bulbos) que pueden sobrevivir durante periodos
N de sequia y permiten la perpetuacion de la especie

quia, sino que poseen semillas u
tienen la capacidad de modificar su ciclo y

i\

o \ \
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Conservacion del agua: La forma mas corriente de regular el equilibrio” hidrico y mantener la

furgencia es reducir la pérdida de agua o almacenarla. Entre los mecanismos mas frecuentes hemos
de considerar:

ierre estomatico répido y completo _ -
Capacidad para cerrar los estomas antes de que las células se lesionen por desgpaC|on.-

Poseeruna ]

ticula gruesa y muy impermeéable. ’ _
Mntemente por capas céreas o resinosas.

\ ﬂ—bnen-eigm’ma’eﬁel de la especie Follquieria splendens que vive en el desierto de Sonora; esta

, ¢ planta produce hojas después de las Tlavias, pero las pierde cuando se limita el suministro de agua,

- Almacenamiento de agua.

- reduzcan la pérdida de agua en las partes aéreas.

quedando los nervios:centrales y peciolos como espinas.

CEstomas en criptas: > .

Un mecanismo para reducir la transpiracién, es la disposicion de los estomas en criptas, cons[s_teﬁrt
una modificacién muy corriente en xerdfitas, que aumenta la resistencia de la capa 1Lmit_e_ y dificulta
considerablemente el intercambio de gases y de vapor de agua. Asimismo muchas especies poseen
estomas en una sola cara de la hoja y cuando se pierde la turgencia foliar las hojas se enrollan

- encerrando los estomas en una cadmara himeda y protegida disminuyendo la pérdida de agua.

En algunas plantas, el almacenamiento de agua combinado con una baja tasa transpiratoria
permiten la supervivencia durante tiempos prolongados, sin lluvias. El almacenamiento de agua en
plantas crasas (CAM) les permite sobrevivir durante varios meses, sin agua adicional, siendo su
caracteristica mas manifiesta la presencia de hojas o tallos como tejido acumulador de agua. En
estas. plantas, la pérdida de agua por transpiracién es muy baja, debido a su cuticula gruesa y al

~.cierre de los: estomas durante el dia. Ademas, suelen tener sistemas radicales superficiales y

extendidos, que absorben el agua cuando la superficie del suelo se moja ocasionalmente con las
Huvias. :

Mantenimiento de la absorcion de agua: :
- Muchas plantas que viven en habitat con baja disponibilidad de agua, dependen del desarrollo de~ 1
sistema radical profundo y extenso, pueden explorar mayor volumen de suelo o alcanzar las capas

freaticas. En el caso de algunas especies (Acacias), las raices pueden penetrar hasta 30 m.
Frecuentemente, estas especies denominadas freatofitas no poseen-adaptaciones especiales que

(Tolerancia a los déficit hidricos

Existen varias maneras mediante las cuales las plantas mantienen la actividad fisioldgica a medida
que disminuye el contenido o el potencial hidrico:

Ajuste Qsmaotico. : e :
uan s > el potencial osmaético de los tejidos, es importante separar, por un lado, una

concentracion pasiva de solutos, debida a deshidratacion del tejido y por otro, el originado por una
acumulacion activa de solutos. Es a este Gltimo caso, de regulacion osmotica, el que se le denomina
ajuste osmético. Este ajuste osmotico posibilita el mantenimiento, en condiciones de sequia, de la
turgencia celular y de los procesos fisiologicos dependientes de la misma, tales como la expansiony
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crecimiento celular, apertura estomatica, fotosintesis, etc. Adgmés,_ se ha d(?mo?trado quzsg
rendimiento es mayor en aquellas variedades que pueden realizar ajuste osmotico; ya que i
asociado con un mayor desarrollo de la raiz y extraccion del agua. Los solutos que PamC'E’a” gl'
osmoregulacién varian pero, en general, ademas de iones inorganlcos(especllalm_ente K'y l)ar):
sclutos organicos cargados eléctricamente que se acumulan en la vacuola, se sm!etlzan y acumu o
en el citoplasma moléculas organicas sin carga especifica. Estas moléculas reciben el nombre le
osmolitos; en las angiospermas los mas frecuentes son la prolina y compuestos de amonio
cuaternario como la betaina.

Toleranci on

( La tolerancia a la desecacién se refiere a la capacidad del protoplasma para soportar una
gran pérdida de agua, siendo esta caracteristica adaptativa y tipica de cada espec;[e. Los déficit
hidricos provocan la pérdida progresiva de la turgencia y el aumento en la concentracion de s_o!utOS-
El resultado final de estos dos efectos es la alteracion en la funcion celular y la aparicion de Iesuorjt?s
en las estructuras protoplasmaticas, de las membranas en particular. Las plantas varian en’relacmn‘ _
al grado de deshidrataciéon que pueden tolerar. En el caso de las poiquilohidricas (algas, ||qgenes,
'_sgos, etc.), el protoplasma puede soportar la deshidratacion casi completa, sin sufrir lesiones,
algunas plantas como “la planta de la resurreccion” Craterostigma plantagineum , para secarse casli
completamente y reactivar luego sus procesos vitales cuando dispone de agua. Otras respuestas
atienden a modificaciones morfoanatdmicas caracteristicas de las plantas xerdfitas, las tolerantes a
la sequia. Una de las estrategias de estas plantas es reducir el tamano de las superficies que
pierden agua por transpiracion, las hojas, hasta convertirlas en espinas, entre otras adaptaciones.

La eficiencia en el uso del agua y la tolerancia a la sequia no suelen estar relacionadas.
Mientras que la eficiencia en el uso del agua esta relacionada a un parametro de produccion, al
analizar la resistencia a la sequia el énfasis se pone en la supervivencia durante un periodo de bajo
suministro de agua.

Y,
Estrés salino.

La salinidad es, quizas, el problema de contaminacion mas antiguo de los suelos agricolas.
Las sales presentes en el agua de riego se acumulan a un ritmo mas o menos acelerado y
determinan la degradacién y la pérdida del valor agricola de los suelos. Este problema es mas
d_ciante en zonas aridas y semiaridas, donde las precipitaciones son insuficientes para lavar las
sales soluble aportadas al suelo. ' ‘

En la mayoria de los suelos, el potencial osmético no es lo suficientemente bajo como para
inhibir la absorcion de agua por las raices. No obstante, existen situaciones en las ique la
concentracion de sales en el suelo llega a ser tan elevada que impide o disminuye la absorcion de
agua. Algunas plantas que crecen en suelos salinos pueden realizar ajustes osmoticos y, de esa
manera, impiden la pérdida de turgencia. La resistencia de las haléfitas a

f . ¢ 1S las sales no es
consecuencia de-un metabolismo resistente a la salinidad, sino que las plantas evitan las lesiones

mediante |la exclusion de iones por las hojas o mediante su compartimentalizacion en las vacuolas

| Las especies mesofitas no poseen estructuras anatomicas, salvo los estomas y la cuticul-a'
que les permitan disminuir la pérdida de agua, ni soportar por tiempos prolongados la falta dé
oxigeno en las raices. Uno de los cambios fisiologicos que una planta puede desarrollar para
minimizar la pérdida de agua, es el ajuste osmético. Este mecanismo presenta dos componen'teS' el
factor osmotico y el factor iénico. Los suelos salinos, hasta hace aproximadamente 40 afios 'estaban '
regtri_ngidos en principios a ambientes costeros, sin embargo, el uso indiscriminado de fer:tiliZantes
quimicos y la sobreexplotacion de los acuiferos han provocado que, en la actualidad, Ia tercera
parte de la superficie cultivable de Ia tierra este afectada por la salinidad. E| efecto negétivo que el
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estrés salino tiene sobre el crecimiento y desarrollo vegetal se debe a dos factores: el osmético y el
1onico. El factor osmotico deriva de la facultad que entrafia para las plantas compensar locsj \llalorels
ian negativos que puede alcanzar el potencial hidrico del s.u.elo salino. Los potencralesb e ts;u;e ;
pueden alcanzar valores entre —1 y -5 bares, en estas condiciones, las 'plantas pugden aC gorde |
agua facilmente ya que las células de la raiz consiguen alcanza_r baj’os_ potenciales. Cuando la
concentracion de solutos en los suelos se incrementan, el potencial hidrico se hace menor y las
plantas experimentan dificultades para absorber agua. _ _ L e
- El factor i6nico de la salinidad radica en la toxicidad idnica. Los iones que mas pro'b’lemas
inducen son el cloruro, el sodio, aunque otros como el nitrato y el sulfato o el amonio también son.
toxicos. Su acumulacion en las hojas reduce la tasa fotosintética, reduce los pigmentos y provoca la
senescencia y la abscision. o
' Las plantas haléfitas (plantas adaptadas -a la salinidad) pueden dividirse en plantas

exclusivas o inclusivas de iones. E ‘ : _ -

* 'Las haldfitas exclusivas son aquellas que, mediante diversos mecanismos consiguen que la
sal llegue a las hojas en cantidades minimas. Para ello las raices presentan una gran selectividad en
la absorcién de ciertos iones como el K, o reabsorben la sal que asciende por el xilema a su paso
por las raices y el tallo. S - Lo G

Por el contrario las haléfitas inclusivas absorben gran cantidad de sales y las almacenanen
las vacuolas de las células parenquimaticas del tallo y de las hojas, o bien las expulsan a la
superficie foliar por medio de glandulas salinas. o Y

" El-estrés que reduce el potencial hidrico induce |a sintesis de compuestos osmoprotectores.

‘La sequia, la salinidad, las altas temperaturas y el encharcamiento provocan la reduccion del
potencial hidrico de los tejidos. Las plantas responden a este cambio sintetizando una amplia gama
de compuestos, denominados osmoprotectores, que actuan como osmolitos facilitando la retencion
de agua por el- citoplasma, reajustando el potencial hidrico. intracelular o bien actuando como
verdadero” compuestos protectores que' estabilizan la estructura de las membranas. . Los.
osmoprotectores son entonces solutos compatibles con el funcionamiento celular en-condiciones de
estrés osmoético. Entre los osmoprotectores encontramos compuestos nitrogenados como la prolina,

ademas de azucares, polialcoholes y las proteinas LEA, abundantes en las semillas en la fase de
desecacion. T

' / Estrés por temperaturas extremasl g
l, . . ! ‘ . - 7 T

Puede deberse al calor, el frio 0 a |a congelacién. Con respecto a la temperatura, las plar“(‘s
se han denominado poikilotérmicas, porque sus tejidos adoptan la temperatura del medio. . e

La temperatura condiciona la velocidad de |as reacciones quimicas catalizadas
enzimaticamente, ademas, modifica las estructuras y la actividad de las macromoléculas y determina
¢l ‘estado fisico del agua., La mayoria. de las plantas reducen su crecimiento . a temperaturas
Superiores ‘a los 40 °C, solamente las plantas xerdfitas son Capaces de sobrevivir cuando las
temper‘aturas‘superan los 50 °C. El estrés por frio’aparece entre los 15.y 0°C y.por debajo de los 0°
suele producnrs_e el estrés por congelacion. La temperatura de nucleacion del agua; es decir, la
témpgratUra a la cual se forma hielo espontaneamente es de =40°C, ’

utos en el liquido extracelular
desnaturalizacion de las proteinas).y la
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El estrés tanto por el calor como por el frio provoca perdida de semipern?eabllldad_de la
membrana, ya que modifica la microviscosidad o fluidez de la_membranas, ademas, el.es_,tres pcIJr
temperatura extrema tiene otros efectos, como son la reduccion de |a tasa de creqrr_l!entO, 4
inhibicion de la fotosintesis y de la respiracion y la activaciéon de la senescengla y la abscision.

A medida que envejece la planta su capacidad para resistir el estrés 'puede aumentar en
general los 6rganos subterraneos son mas sensibles a Ia temperatura que los aéreos (!os tallos y las
hojas). Sin embargo, los organos reproductivos son también muy sensibles. Los érganos o los
tejidos deshidratados que han finalizado su desarrollo, como las semillas quiescentes o los granos
de polen, pueden soportar temperatura superiores a 70°C o inferiores a 5°C, aunque cuando se
hidratan recuperan su sensibilidad a la temperatura. El efecto del estrés por frio se agudiza con baja
humedad, ya que las bajas temperaturas reducen la capacidad de las raices para absorber agua y
nutrientes. ‘ .

A nivel de las membranas celulares, la composicion de sus acidos grasos determinan la
temperatura a la cual se produce la transicién entre las dos fases en las que pueden encontrarse los

lipidos: la de cristal-sol liquido (poco viscosa o muy fluida) o la de un gel sélido, con la pérdida de
todas sus propiedades de permeabilidad selectiva

(\‘ El' calor reduce la microviscosidad de las membranas, mientras que el frio la aumenta. La

existe contacto entre el hielo y el citoplasma.

a El agua en el xilema y
(__,~1Ue las temperaturas hayan

“udaptacion de las plantas al calor consiste en aumentar el porcentaje de acidos grasos saturados
con lo cual aumenta 1@ temperatura a la que se produce Ia transicion de fase. Por el contrario, (&
adaptacion de las plantas al frio se basa en el aumento del porcentaje de &cidos grasos
insaturados.., que tiene el efecto contrario. Estas adaptaciones estan basadas en la regulacion tanto
de la expresién génica como en actividad de diferentes enzimas que controlan el grado de
saturacion de los acidos grasos (lipasas; acil-transferasas,etc.).

~ "Lacapacidad de superenfriamiento permite a las plantas tolerar la congelacion. Las plantas

anuales evitan la congelacion acelerando su ciclo vital, de forma que cuando sobreviene el estrés ya
han formado las semillas. -

Otras plantas toleran

la congelacién mediante la capacidad de impedir la formacién o
propagacion de cristales de hielo incluso a temperaturas inferiores al punto de congelacion de los
tejidos, que se sitta entre —2 y =5 °C denominada superenfriamiento.

“El fenébmeno de superenfri

amiento parece estar relacionado con proteinas anticongelantes
(AFP : anti-freezer proteins). Las AFP interactian con los cristales de ielo, absorbiéndose a su
superficie impidiendo la unién de nuevas moléculas de agua. Estas proteinas, también inhiben |
recristalizacion del agua tras una descongelacion.

en las yemas dormidas de arboles caducifolios no se congela hasta

‘ llegado a —40°C. Este fenémeno denominado superenfriamiento
profundo, se debe a que el agua requiere para su congelacion de nucleos de condensacion. Dado el
Pequeno tamano de una célula, se considera poco probable que la nucleacion del hiclo se produzca
en ellas. :

En las plantas herbaceas tolerantes a| frio, el

. hielo se forma en los espacios intercelulares,
pere rara vez en el citosol. Cuando el hielo se form

a en los espacios intercelulares, el agua fluye

| ) todo el agua ligada del citosol haya salido y
congelado. Ese citoplasma deshidratado puede sobrevivir la temperatura de| nitrdgeno liquido (-
196°C). El dafo por temperaturas debajo d

| a1 ; € cero grado ocurre por congelamiento
Intraprotoplasmatico. El congelamiento extracelular no puede producir dafio directamente, pues no

_El_congelamiento del citosol o parte de él,_es siempre fatal. Los cristales darian
mecanicamente todas las membranas y su permeabilida

d se pierde.
Un congelamiento rapido (-12°C min ') forma cristales en el cito

las células colapsan. Si el congelamiento es mas lento (-12°C en 20 min
‘extracelular y la célula se puede recuperar luego de descongelada.
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El estrés por anaerobiosis: _
Puede deberse a condiciones de hipoxia o de anoxia,

En condiciones normales las raices obtienen el oxigeno que necesitan para la respiracion
mitocondrial directamente del suelo por difusion. El entorno radical esta asi en con’gacto con el
oxigeno del suelo a una presion parcial equivalente a la atmosférica (0,21 atm). $|n embargo,
cuando el suelo se satura de agua, el intercambio de gases entre la raiz y la __atmosfera c!ue_da
restringido a su porcion mas superficial. En principio el agua estancada contiene dlsue!to el oxigeno

. que antes ocupaba los poros del suelo, pero cuando la T es superior a los 20°C las raices y Ie! flora
microbiana aerébica lo consume en apenas 24 horas. Por tanto las plantas, sopcrtan: primero
condiciones de hipoxia (el oxigeno del suelo es inferior al optimo) y despues, condiciones de anoxia
(carencia de oxigeno). N

La falta de oxigeno bloquea la actividad del ciclo de los acidos tricarbox1llco§ y de la
respiracion, con lo que la produccion de ATP y la regeneracion del NAD+ y NADP+ se detienen y el
estado energético de la célula se reduce. La falta de ATP inhibe el transporte activo del H+ el

. Citoplasma se acidifica irreversiblemente deteniéndose el metabolismo de la raiz. Ademqs el
. agotamiento del oxigeno disuelto en el agua propicia que |los microorganismos anaerobios ut,IQJesn

. otros aceptores de electrones alternativos como el nitrato, el sulfato o el i6n férrico, que al reducirse
~ producen iones toxicos para la raiz. Como consecuencia de estos cambios, la absorcion y el

- tfransporte de agua y sales por la raiz hacia el tallo se detienen. Por tanto, la deficiencia de oxigeno

..en el suelo afecta directamente a la raiz e indirectamente al tallo. El resultado final es la paralizacjon
~ del crecimiento, el marchitamiento y epinastia de las hojas que da lugar a senescencia y abscision,

- cierre de estoma y bloqueo de |a fotosintesis y de la respiracion. Unicamente las plantas acuéaticas o
algunos. cultivos de interés como el arroz estan adaptados a estas condiciones adversas. El oxigeno
llega hasta las raices sumergidas de estas plantas gracias a la presencia de aerénquima. ,

Estrés por contaminantes medioambientales:

we. ... Deriva de las actividades humanas., La actividad industrial o agricola producen.y libera a la
. atmosfera y al suelo agentes contaminantes denominados xenobidticos como el didxido de azufre
(SO2), oxido .de nitrégeno, compuestos clorofluorocarbonados (CFC) herbicidas y metales. La
combustién de hidrocarburos de origen fésil producida-por.los motores de automaviles y aviones y
_por los sistemas de calefaccion, libera a la atmésfera distintos gases entre los que destaca SO2, y
ONZ2, su disolucion en las gotas de agua de lluvia reduce le pH a valores extremadamente a{ >s
(entre 1,5y 3,5). Cuando esta lluvia &cida se deposita en las plantas, las células sufren acidificacion
y dano. Los CFC liberados al utilizar aerosoles, etc. junto con el SO2 y el NO2 modifican los niveles

atmosfericos del O3 (ozono) y crean paradgjicamente dos tipos de problemas diferentes. Por una
. .parte la radiacion solar favorec

€ |a reaccion entre estos gases y el ozono localizado en la atmosfera
.. (situada entre 10 y 50 km de altitud) y se reduce el espesor de la capa de ozono y como
~£onsecuencia aumenta la cantidad de radiacion que llega al suelo especialmente la UV-B (290-320

.nm).. El exceso de radiacion UV provoca fundamentalmente mutaciones irreversibles en el material
genético. Las plantas responden en ese caso activando la ruta de sintesis de compuestos
fenilpropanoides, por otro ladé estas mismas reacciones

también provocan la acumulacion de
ozono en la troposfera (cerca del suelo) , el ozono una vez que ha penetrado en las hojas a través
de los estomas ocupa los espacios intercelulares y reacciona tanto con los ndcleos fendlicos, las
olefinas y las proteinas de la pared celular, como con los lipidos insaturados y las proteinas de las
membranas plasmaticas, generando especies activadas del oxigeno. Si la concentracién de ozono
- es elevada las numerosas reacciones de oxidacion que

se producen .inducen pérdidas de la
semipermeabilidad de las membrana plasmatica, provocan

el colapso y la muerte celular. Estos
procesos conducen a la aparicion de gran nimero de lesiones necroticas en las hojas, similares a
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las respuestas hipersensibles inducidas por el ataque de patégenos. El ozono incrementa tambien la
ion de etil las hojas.

produc&sgh%s ée?tg(l)ezncg;o I]Vln, Fe, Zn o Cu son esenciales para el dgsarrollo normal C'Ie'dlaz
plantas, ya que son componentes estructurales de proteinas y enzimas. Sin embargo |a act:::) zl
humana libera al suelo grandes cantidades de otros metales. El exceso de'a‘quellos y‘otros co e en'
Cd, Hg, Ni, Pb, resultan toxicos para las plantas. La fitotoxicidad se mamﬂesta partlcularmeg A
suelos acidos y afecta tanto al crecimiento como a la formacion de raices laterales y secun a’? .
Ademas la acumulacion de Cd, o Pb supone un peligro adicional al integrars_e a la cadena trqflca.
Una vez que los metales han entrado a la célula pueden ser elimina_dos del cﬂqplasma por unllon a
algunos acidos, que también estan presentes en la pared o a péptidos de bajo peso molecular y
ricos en el aminodcido cisteina, denominados fitoquelatinas. Posteriormente, los metales unidos a
estos compuestos son almacenados en la vacuola y las fitoquelatinas (PC) unen los me?ales
mediante la formacion de enlaces tio con los residuos de cisteina de sus moléculas.' U_n mecanismo
para inactivar estos metales en el éuelo, es formar un complejo con los acidos organicos liberados
por las raices (complejo metal-organico). Figura 4.

Respuesta generales frente al estrés.

Las fitohormonas forman parte del mecanismos de transmision interna de la sefial de estrés
ya que cumplen los siguientes requisitos.

a) Como respuesta al estrés, las plantas acumulan hormonas de forma rapida y sus niveles
descienden cuando desaparecen las condiciones adversas.
b) La aplicacion exdgena de hormonas en condiciones no estresantes incrementa la
tolerancia de las plantas cuando se le imponen condiciones desfavorables.
c) Las hormonas inducen las expresiones de genes que codifican proteinas que se
consideran implicadas en las respuesta y adaptaciones a las condiciones estresantes, o en
" su‘recuperacion cuando han desaparecido estas condiciones adversas.

Entre las fitohormonas implicadas en las respuesta frente a las condiciones de estrés
mediambiental se encuentra el acido abscisico (ABA), el etileno y el &cido jasmonico (AJ), otra

fitohormonas como las auxinas, las citoquininas o las poliaminas, también han sido relacionadas con

el estrés, aunque con menor frecuencia.

Las plantas responden a un gran nimero de condiciones desfavorables, como déficit hidrico,
salinidad, encharcamiento, calor, frio, carencias de minerales, produccion de lesiones y ataques
patégenos, incrementando las sintesis de ABA.

En la actualidad se desconocen cuales son las etapas de la biosintesis de ABA que se activan
por las condiciones de estrés, aunque se cree que la induccién de su sintesis se debe a los cambios

~ que experimenta el volumen o la turgencia celulares.

En este sentido, el ABA puede considerarse como una sefral
estimulos, como la falta de agua desde la raiz a las hojas. Asi,
moderado, las rices producen ABA que puede ser transportado a
provocar, entre otros efectos, el cierre estomatico.

sensora que transmite
en condiciones de estrés hidricos

la parte aérea por el xilema | para

- El' ABA, induce ademds, otras respuestas adaptativas, como la reduccion del crecimiento
caulinar, ajuste osmético, aumento de la conductividad de las raices y cambios en la expresion
genetica. - . -

- EI ABA, como ya fue dicho, también participa en las transmision
cooperacion con otras hormonas, como el etileno y el acido jasmonico.
Una amplia gama de estres, tanto bidtico como abidtico

biosintesis de etileno. El ataque de patdégenos la deficiencia en hie

de las senales de estrés en

induce la estimulacion de Ia
rro , las heridas o lesiones, el
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viento, la excesiva compactacion del suelo, el-déficit hidrico, la salinidad, el calor, elI ;n;,( p!?egligﬁx::iaé
‘el ozono, el diéxido de azufre y la acumulacion de metales en el suelo mducet ’an cadificadas Hor
genes que codifican enzimas de la ruta biosintética del etileno. Esta enzimas es g'entemente .
familias multigénicas, en la que la expresion de cada_ gen esta regul‘ada mde;pgg cli N ataql,Je do
algunos casos, por las condiciones de estrés. Por ejemplo la sequia, la sa mn_la )t')c,)nina e
insectos inducen la expresion diferencial de genes que coqlfrcan Ig S.- adenosilmeti g geneé
mientras el estrés producido por lesiones o heridas y por la |’nundac:|on induce la expre g <5 genes
de ACC sintasa y oxidasa. En el caso de estrés por patdgenos ,'e_salgunos compueg Oingectos S
presentes en la superficie del patégeno, como fragmento_s de quitina en el caso ede . bared
“derivados de su ataque, como mondémeros de c_uticr;a c:"Tragmentos glicopeptidicos
lular, son capaces también de estimular la sintesis de eti €no. . ) L
‘ ‘celu. ' iEStos Cgmpuestos quimicos inductores se denominan elicitoreg', el etlleno_ac_iemasa p?mrca:?:
* 'en la regulacién de muchas respuestas adaptativas, como la alteracion del crecimiento de la -
“"tallo, y hojas (epinastia) , la induccion de raices adventicias, la senescencia y la absmsn.c'm,d
" formacion de aerénquima, la represion de genes relacionados con la fotosintesis y la expresion de
enes relacionados con la defensa frente a patogenos. _ _
’ La induccion de algunas de estas respuestas depende de la accidn coordlnada" del et}lenoe:‘
otras fitohormonas. Por ejemplo, un estrés hidrico severo en mandarino “Cleopatrg reduce los
potenciales hidrico y osmdtico, interrumpe el fujo masal entre la raiz y el tallo e incrementa el

contenido de ABA y de ACC en la raiz. La rehidratacion (riego) reactiva el flujo en el xilema, 'que
transporta el ABA y el ACC acumulados en la raiz hacia la parte aérea de la plapta y rewejrte los
niveles de los potenciales a sus valores normales. En las hojas el ACC se convierte en etl.k’ano e
induce la respuesta de abscision de las hojas. En condiciones de hipoxia, el ACC tamb|ep se
transporta por xilema desde la raijz hacia las hojas, en donde induce epinastia. Por lo tanto, el etllgno
puede considerarse también como una sefnal que transmite estimulos:-ambientales desde la raiz a
las hojas. Figura 3. ' ' '

: Varios tipos de estrés, como el producido por radiacién UV, por lesiones o heridas, por el
" ataque de patogenos y por la carencia de agua, estimulan la sintesis de acido jasménico. Entre las
respuesta adaptativas que dispara el AJ se encuentra la represion de genes nucleares y del
cloroplasto implicados en la fotosintesis y la expresion de genes que codifican proteinas con activida
antifungica como las tioninas, proteinas relacionadas con la patogénesis como osmotina, proteinas
_inhibidora de la actividad proteasa, glicoproteina de la pared celular ricas en prolina e hidroxiprolina
' entre otras. : RGN

Los insectos fitéfagos producen, con el fin de degradar las proteinas de la planta huéspe(é:)
distintas enzimas de tipo proteasa. Como respuesta las plantas inducen la expresion de genes qu¥’

“'codifican proteinas inhibidoras de la actividad de esa enzimas, denominadas -inhibidores de

proteasa. Los elicitores de naturaleza polisacarida derivado de la degradacion de la pared celular
~participan en la induccién local de la expresion de esos genes, mientras que el peptidos sistemina,
"ABA y otras sefiales de naturaleza fisica (hidraulica y €léctrica) dispersan la sef

afectado y por la propia planta. E| ABA estimula |a sintesis de AJ, mientra

.elﬂprpceso de induccion genética dependiente del AJ. F igura 5.

Situaciones de estrés modifican el patrén de crecimiento vegetativo y reproductivo de |as
plantas. En general las situaciones ambientales que provocan estrés reducen el crecimiento

» COMoO en las haldfitas que pueden crecer con concentraciones
~de CI' letales para la glicofitas, no i

crecimiento del tallo también se acelera en condiciones de anoxia gracias a lq

i activacion de la
elongacion celular.
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- Por otro lado,
estrés hidrico moderado,
fotosintética, y los fotoasi
raices para crecer en bus
El crecimiento de
mas pelos absorbentes.

En condiciones de encharcamiento, emergen raices adventicias a partir de la base del tallo,
siguiendo una tendencia gravitr

Opica negativas hacia las zonas bien aireadas cercanas a la
Superficie del agua.

El crecimiento re
respuesta reduce el tam

los estrés no suelen inhibir el crecimiento de la raiz. En condicio’n_e§ de
el crecimiento del tallo se inhibe antes que decaiga la actividad
milados no utilizado por la parte aérea pueden ser consumidos por las
cas de las zonas hiimedas.

las raices se producen por la formacion de nuevos érganos que poseen

productivo suele acelerarse, con las si

tuaciones de estrés, aunque esta
ano y el nimero de flores y semillas.

Los drganos dafados por la situacién de estrés envejecen y son eliminados por la planta al
activar

Se la abscision. La situacion’ de estrés medioambiental deterioran las magquinaria celular de
los tejidos y érganos vegetales, lo que estimula su senescencia y abscision. Los fendmenos de
apoptosis o muerte celular programada, de alteracion en el funcionamiento de las membranas

de estas enzimas

Las adaptaciones bioquimicas

de las plantas C4 Y CAM permiten tasa fotosintética elevadas
manteniendo los estomas cerrados. .
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" Todas las situaciones de estrés que afectan el balance hidrico de la planta, como la sequia, Ia
1alinidad, temperaturas extremas inducen el cierre estomatico Mediante esta respuesta las plantas
hsmmuyen la perdida de agua. Sin embargo, el cierre estomatico impide el intercambio gaseoso,

zon lo que disminuye la concentracion endégena de didxido de carbono. El descenso de la relacion
! ' 02/0; del cloroplasto bloquea la actividad carboxilasa y estimula la actividad oxigenasa de la
f ' rubisco, lo que activa la fotorrespiracion. Como el cierre estomatico también induce estrés por luz, |a
| ‘activacién "de la Fotorespiracion protege el aparato fotosintético de los dafos que pueda
‘ "+ experimentar como consecuencia del exceso de ATP y del poder reductor generado en la fase
luminica de la fotosintesis. Las plantas C4 y las CAM perm:ten tasas fotosintéticas elevadas con los

' estomas cerrados y ademas evitan la fotorresplracmn

Las condiciones ambientales adversas producen estrés oxidativo al incrementar el nivel de
gspecies activadas del oxigeno.En condiciones Optimas de crecimiento las plantas generan y
consumen de manera continua y ‘controlada una amplia variedad de especies activadas de
oxigeno (EAO) , como el anidén superéxido (O27) , el peréxido e hidrégeno (H20z) , el radical
hidroxilo (HO"), entre otros. Las EAQ reaccionan muy facilmente con la macromoleculas blolomcas
mas importantes: Practicamente todas las situaciones de estrés alteran el metabolismo ce[t.xr y
‘modifican el balance produccién/eliminacién de EAO, provocando su acumulacién y generando

* estrés oxidativo. Frente a estas situaciones, las plantas estimulan: a) la’ smtes:s de antioxidantes no
enzimaticos como el glutation, el ascorbato y el a-tocoferol; b) la sintesis de enzimas antioxidantes
como la superoxdio dismutasa, la ascorbato peroxidasa, la glutation reductasa y la catalasa entre
otras. El glutation induce la expresion de genes defensivos y es también precursor de las

‘ f‘toquelatlnas La catalasa se encarga de eliminar el peroxido de hldrogeno

Ante sntuacnones como las ya comentadas de estrés por la radiacién UV, el ataque de
patdgenas, exceso de 03 , el frio, heridas de diversa procedencia, etc. , inducen la expresion de
genes que codifican enzimas de Ia ruta de’'los compuestos fenllpropanoudes como la fenil-amonio-
liasa (PAL). Los fenilpropanoides de estructura mas sencilla son las cumarinas y los acidos
salicilico, cinamico, cafeico, ferdlico, sinapico. Estos acidos suelen estar conjugados acarbohldratos
de la pared celular formando glucos:dos del acido salicilico, o esteres del ferulico o ClﬂamlCO A
partir del ac. Cumarlco se forman estructuras mas complejas como como las antocianinas y los
flavonoides. Las antocianinas protegen al aparato fotosintético de la excesiva radiacion UV y
tambien se relacionan con el estrés por frio. Otro fenilpropanoide que participa en la proteccnon
frente al estrés, es el acido salicilico (SA), que actua como molécula indicadora de etrés. Cuare, la
planta advierte el ataque de un patogeno, una B-glucosidasa libera el SA de las paredes celulares. El
.que se une a la enzima catalasa y bloque su capacidad. El mcremento de H202 y de otras EAO,
estlmulan la expresmn de genes defensivos.

e

Frente al ataque de patégenos no virulentos, las plantas ejecutan dos programas basmos de
defensa. En el sitio de infeccion activan una rapida respuesta de hlpersenS|b|||dad (HR),
promovnendo la'muerte celular de tejidos infectados y diversas defensas locales que restringen la
prohferacnon del invasor hacia tejidos sanos. A nivel sistémico desarrollan una resistencia
snstémlca adquirida (SAR) que protege al organismo entero contra. el posterior ataque de
patogenos vnrulentos (hongos, virus y bacterias) que normalmente causan enfermedades. La
‘cascada de acontecimientos en la HR involucra la temprana activacion de canales ionicos y estres
oxidativo entre otros acontecimientos, y conduce a la expresion de genes de defensa. Durante la
iniciacién de HR se genera, ademas, la sefal inductora de SAR que se moviliza hacia tejidos no
afectados. Los aspectos mas relevantes de la iniciacion de SAR han sido revelados gracias al
clonado molecular y la expresion de genes especificos. Los mecanismos que modulan la expresion
de coordinada de genes de defensa en HR han sido poco caracterizados.

\
< b
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< i asticadores
La proteccion natural de las plantas contra los patégenos o con:ra Igi Ilgsglf:ﬁ;”;mes que el
esta particularmente apoyada en una variedad de barreras ya presen e: ronatituye una defensa
ataque se produzca. El efecto combinado de todag estas barrera 05 invasores, 10 que
constitutiva. Ademas, las plantas pueden inducir mecanismos al contacto cpn Iontas inoézula das
se conoce como resistencia inducida o resistencia adquirida. Es:.to demostré que p ans S patGEEnes
con microorganismos atenuados en su virulencia, fueron protegm_igas contra los mnsn:jo | |2| orimera
relacionados. La resistencia se expresa localmente, en el sm_o donde se produyj e induccion
inoculacion, pero sistemicamente se traslada hacia lugares mas distantes. Esta forma de
de resistencia, se denomina Resistencia Sistémica Adquirida (SAR)_- ) o (SAR)
El dafio provocado en las hojas por un patégeno, puede inducir (SAR). El fenomensmos b
puede ser comparado con la inmunizacién en animales o en humanos, aunque los meqarr’ltl va de
diferentes. En la resistencia gen a gen, la planta es resistente (_3 susceptible contra_ cierta rt 2
patdgenos, mientras que (SAR) confiere resistencia cuantitativa contra un amplio elspetcr gel
organismos. El tiempo en que se éstablece esta resistencia (SAR) depend’e de la pansi g{/ -
microorganismo inductor. Una muy répida induccién fue informada para meldn, _donde ( )
establecio a las 7 horas fuego de la primera inoculacion con Pseudomonas syringae. En tabaco,
: ( trabajando con esporas de Peronospora parasitica pv tabaci, colocgdas bajo la epidermis del tallo
de tabaco, Ias plantas tienden a la expresion de (SAR) contra el mismo hongo a las 2—3 semanas
luego de la primera inoculacion.el nivel de proteccion varia dependiendo del organismo inoculado en
la primera aplicacion y sobre todo la magnitud de necrosis provocado. Pueden expresar (SAR) tanto
las mono como la dicotiledoneas. ‘ o
“) - Numerosos compuestos vegetales tienen algunas de las propiedades de los lipidos, formas
/ ,;f'ﬁn grupo de compuestos con una estructura similar. Estos compuesto ] denommados
# " isoprenoides,terpenoides o terpenos segun el autor. Algunos autores utilizan el término terpeno
para los isoprenoides sin oxigeno, incluyendo como isoprenoides algunas hormonas como las
Giberelinas y el acido abscisico, xantoxinas, carotenoides y el fitol, componente de la clorofila. Miles
de isoprenoides se encuentran en el reino vegetal. Muchos de ellos son de interés comercial por sus
usos y porque se pone de manifiesto un grupo muy importante de compuestos que se sintetizan en
las plantas y no en animales. En muchos casos no se conoce la funcién, en otros casos su presencia
significa una ventaja, estos compuesto que afectan a otras especies son denominados compuestos
aleloquimicos. Alelopatia, son interacciones negativas entre diferentes especies vegetales. A partir
de hojas, raices o restos de vegetales, las plantas liberan al medio diversos compuestos primarios o
secundarios. Estos compuestos alelopaticos pueden reducir el crecimiento de plantas vecinas, y
(@ ejercer algunas ventajas competitivas entre las especies. Compuestos como el acido cafeico o

= ferulico que son liberados al suelo en cantidades apreciables, inhibe la germinacion de las semillas y
el crecimiento de muchas plantas.
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: . La aplicacion de condiciones de estrés hidri-
| . co grave a las plantas lenhosas, como el mandarino Cleopa-
| ' “fra, hloquea el flujo xilematico e induce ¢l descenso en el
' nivel de los potenciales hidrico y osmético en las hojas y la
acumulacion de acido absclsico (ABA) y del precursor in-
medialo del etileno, el acido 1-aminociclopropano-1-carbo-
xilico {ACC), en las raices. Cuando se alivian esas condicio-
) nes estresantes por el riego, los niveles de ambos
o potenciales en las hojas se restablecen, y tanto el ABA
como el ACC acumulados en las raices viajan hasta la parte
aérea de la planta al restituirse el flujo xilematico. El ACC se
transforma en etileno en las hojas, el cual induce su absci--

sion.
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Sistemina

Senal fisica ABA

Membrana
plasmatica

Acidlo linolénicp

Lipoxigenasa

Acido 13-hidroperoxi-
linolénico

|
=

Acido
jasménico

|

L, Faclores cle l Etileno

transcripcion C,H,

Expresion genes pi

Fig. 5 La induccion de 13 expresion de los genes que
codifican les inhibidores de proteasas (genes pi) comienza
con la acumulacién de acido abscisico (ABA) en la célula,
procedente de otras zonas de Ia hoja atacadas por los insec.

nico cle los glicerolipidos
forma en acido jasmonic
octadecanoicas, porla ac
El ataque de insectos in

del plasmalema, el cual se trans-
0 através de la ruta de los acidos
Cidn secuencial de varias enzimas.
duce la expresién de un gen que
codifica la lipoxigenasa, la primera enzima de Ia ruta. El 4ci-
do jasménico, actuando en coordinacién con el ABA y el

etileno, induce la expresion de los genes piy la acumula-
cion de inhibidores de proteasas.
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o
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Membrana idacio v
tilacoide
_ RH _ Roo- #L- - ROOH

Lipido de Radical
membrana alquilperoxilo

—_—

Lumen del tilacoide

. Mecanismos protectores ce |

al incremento en el nivel de especies activadas del oxigeno,
(A) El ciclo (e Halliwell--Asa(Ia, que funciona en ef citoplas-
ma o en la matrijz mitocondrial o cloroplastidica (el estro-
ma), se encarga de inactivar el anign SUperdxido (05 ) y ¢
perdxido de hidrogeno (H;0,). La enzima Superoéxido dis-
mutasa (SOD) se encarga de convertjr ¢l 0O, en H,0,, el
cual es destruido por la enzima ascorbato Peroxidasa (APX)
mediante la reduccian «lel ascorbato (ASC) a deshidroas-
corbato (DHA) o & radical rnonodeshidroascorbato (MDA"),
La enzima mormcleshi(lroascorhalo reduclasa (MDHAR) se
€ncarga de regenerar e| ASC. EI glutation reducido (GSH)

as células frente

ciclo se cierra con la

accion de la enzima glutation reductasa (GR) que, con ayu-
cda de NADPH, transforma e glutation oxidado (GSSG) en
reducido (GSH). (BA @species activadas (o] oxi-
(OH"), a los lipidos de |as

ce perodxiclos, E) z-tocoferol se encarga
raclicales alquil-peroxilo formacios trans.
I radical z-tocoflerol {z-tocoferol). Gracias a
la accién del ascorhato {ASC), se regenera el %-tocoferol.
Posteriormenle, la accidn (e la enzima rnonodeshiclroas-
corbalo reductasa (MDHAR) lransforma ef radical noneo-
deshidroascorhatg {(MDA") formacdo en ASC.

membranas prody
de destoxificar los
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Cuadro N°2 Sensibilidad a los déficit hidricos de procesos o parametros vegetales (adapta
ua

Azcon-Bieto y Talon, 1993)

Sensibilidad al estrés

Muy Relativamente
sensible insensible

W del tejido que afecta
al proceso

.Proceso o pardametro aleetad

o 0MPa  — 1.0 MPa —2.0 MPa Obscervaciones
|
Crecimicento celular -y . _____ Tejido en crecimiento ra?p.ido
Sintesis de pared “) - Tejido en crecimiento ripido
Sintesiy de proteias (-) Hojas ahiladus
Formacidn de protoclorofily ) e —_—
Nivel de nitrato reductasa (-) —_—
| Acumulacién de ABA (4) —_—
| Nivel de citoguininay (-) —_—
Abertura estomsitica (-) e — e Depende de 1a especie
Asimilacion de CO,(-) e ——— . Depende de la especie
| Respiracion (-) ‘ —_—
Acumlacian de proling ( 4-) —
Acumulacion de azdeares (+) —_
' ' o I'.u !Ul]l_:illld de Jas lincas horizontales representa el margen de niveles de esirés et el cual un procesn empicza aatechuse. Las Iineas
discontinuis significan deducciones bisadis en diton mds impreciso.,
Los sighos (4) o =) indican cawnentg disminucion en ¢l PREINCIe o proceso,
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TRABAJO PRACTICO N° 18

CRECIMIENTO- DETERMINACION DEL COEFICIENTE DE ASIMILACION NETA (C.AN.)

INTRODUCCION:

Se define como crecimiento "el aumento de masa de una célula, tejido, drgano o
individuo, que es generalmente acompafiado de un aumento de volumen".Es necesario diferenciar el
concepto de crecimiento de un vegetal, del de desarrollo. Mientras el primero hace referencia a un
aspecto cuantitativo, el segundo es funcion de un aspecto cualitativo. De este modo se define como
desarrollo "una serie de cambios ¢ualitativos por los cuales pasa un organismo durante su ciclo
ontogénico, que culminan finalmente en el pasaje del estado vegetativo al reproductivo".

Las etapas de crecimiento y desarrollo se superponen durante el ciclo vital de la planta
y ambas son responsables de la evolucién de la cigota en un organismo multicelular, apto para la
reproduccion y perpetuacion.

DETERMINACION DE C.A.N. (E):

Dentro de los indices de crecimiento usados en el analisis matematico el mas
conveniente desde el punto de vista de la fisiologia es el coeficiente de asimilacion neta o C.A.N. o
E . Este indice de crecimiento relaciona el incremento de materia seca y el area foliar, a través del
tiempo. Su expresion matematica es:

L E=(P-P) . (nHy-InH)) _ ¢ dm2 _dia]
, (t,-t) . (H,-H))

Ademés del C.AN, otro indice de crecimiento de utilidad es el Indice de area foliar
(I.A.F.) que representa la relacion existente entre la suma de toda la superficie foliar fotosintetizante

- de un cultivo y la superficie de suelo por ella ocupada. Su expresion matematica es:

I A F. = ## superficie foliar
superficie de terrenc

El indice de crecimiento que relaciona a ambos es el denominado coeficiente de
productividad neta (C) que es el producto de E por [.A'F, y representa la ganancia diaria neta de
peso seco por unidad de superficie de suelo. Su expresién matematica es:

C=E 1LAF.

El indice C.A.N. tiene en cuenta que las hojas son los organos productores de nuevos
materiales a través de la fotosintesis, esto es fotoasimilados, y expresa la velocidad de aumento en el
peso seco en relacion a la superficie foliar. Este indice es una medida de la tasa de fotosintesis neta,
ya que su valor depende del exceso de materia seca ganado por fotosintesis, deducido el perdido por
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respiracion. De este modo, cualquier factor que favorezca lfi fo_t’osimesis Pr(?duciré valores de E
mayores y viceversa, y cualquier factor que favorezca la respiracion, producira menores valores de
E. .

En un cultivo las mediciones de peso seco y de area foliar se hacen en varias muestras
de parcelas de una superficie representativa del area sembrada plantas tomadas al azar y de ellas se
estima el promedio para toda la poblacion. _ ,

Dado que los cultivos son verdaderas "fabricas" que a partir de la energia solar como
materia prima, logran un producto terminado como energia quimica, es indudable que todos aquellos
factores que influyan en la "cosecha" de luz por parte de las hojas, responsables éstas en un 90.% c'ie
dicha funcion, conduciran a una mayor eficiencia de conversion. Estos factores son la eficiencia
fotosintética de cada especie, la latitud a la que se desarrolla la planta o el cultivo, la densidad

~de siembra, y la arquitectura de la' planta, en cuanto a la disposicién de las hojas en el espacio,
ete. b

En ‘este sentido podemos diferenciar dos grandes grupos de plantas: las especies
planéfilas cuyas hojas estan dispuestas en un plano horizontal (girasol, col, lechuga, algoddn) y las
especies erectofilas con hojas dispuestas en un plano vertical (gramineas en general, cereales,
etc.). Las primeras presentan una intercepciéon mayor de luz en los primeros estadios de crecimiento
y una cobertura del suelo mas rapida, lo que las hace mas eficientes en cuanto al valor de E al
principio del ciclo. A medida que éste avanza, dado el sombreado de las hojas entre si, y en
consecuencia, el hecho de que muchas de ellas vivan en el punto de compensacion de luz o por
debajo de ¢l, las hace abscisionar. En consecuencia la caida de su E a medida que aumenta su [ AF.

‘es mas rapida (Grafico 9 de Crecimiento). $ B o -

Las especies erectofilas, en cambio, presentan una menor intercepcion de luz en los
primeros estadios de crecimiento, con una mayor pérdida de energia en forma de calor, y una
cobertura del suelo mas lenta, lo que las hace menos eficientes en cuanto al valor de E al principio
del ciclo, con respecto a las anteriores. Pero, como contrapartida, las erectofilas son mas eficientes a
medida que el ciclo avanza dado que el aprovechamiento de la luz es mayor como consecuencia de
un menor sombreado entre ellas y un aprovechamiento mayor de la luz reflejada entre hojas vecinas.
La caida del E, en consecuencia, es mas lenta a medida que su IAF aumenta (Grafico 9 de
Crecimiento).

En el cuadro 1 se analiza valores de E, IAF y C para los dos tipos de especies en
funcion del aumento de su densidad de siembra.

El objetivo del trabajo practico es medir el valor de E en plantas sometidas a distintas
condiciones de estrés salino a través del tiempo. ‘

MATERIALES Y METODOS:

Se utilizaran plantas de girasol (Helianthus annus) con dos hojas verdaderas, las
cuales se cultivaran en recipientes con solucién nutritiva, disponiéndose de 6 plantas por pote. Los
tratamientos a los que se someteran las plantas seran: A) solucion nutritiva Hoagland, con un
potencial agua -0,4 MPa, B) solucién nutritiva Hoagland completa, con un potencial agua —0,8

MPa, C) solucién nutritiva Hoagland completa, con un potencial agua de -1,2 MPa, D) solucién
nutritiva Hoagland completa. -

Se realizaran 4 repeticiones por tratami

_ : ento y al inicio y al fin del experimento se
medira el area foliar y el peso seco de todas las plantas.
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RESULTADOS

Con los resultados obtenidos se completara el siguiente cuadro y se realizara el
célculo de E.

[ " PRIMERA COSECHA |
TRAT. H; (cm?) In H; P (&
A
B
C
D
SEGUNDA COSECHA |
TRAT. Hy (cm?) In Hy P ()

CONCLUSIONES
CC,-‘M»CU;,)
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PREGUNTAS DE ESTRES .

. 9%

il
A- Las plantas pueden acomodarse o adapté al estrés cuando ponen éen
marcna diferentes mecanismos. basadog en alteraciones en la expresion
Jénica, que ies permiten adecuar su fisiologia a las nuevas condiciones
ambientales. Sin embargo, la acomodacion y la adaptacion son conceptos

diferentes. En qué radica su diferencia” ' e T b2
r AN il Sod| ) : e
Indique cudl es la secuencia de acciones que se produce entre la aparicion del

estrés y la manifestacion de las respuestas en la planta. 7 0 o)
Y \~ [ 4 - ; ohi s Lu( (e pUALD LRI | fosf, A

o
|

e\ S Tagavccege gL ¥ VAL / o e

{ ¢ t < b= 4 / LW vl .

Las plantas experimentan problemas de estrés hidrico cuando el potencial
hidrico del suelo, debido a la falta de agua, se hace mucho mas negativo que
el de la planta. Por qué la salinidad también puede producir estrés hidrico si,

en realidad, la planta dispone de abundante agua en el suelo?

@)
1

El estrés por temperaturas extremas induce deshidratacion celular y, por tanto, Q“ '

estrés hidrico. Sefale las causas que provocan este efecto. Lo exTog cahul

AN

'

De qué forma solucionan las plantas la falta de oxigeno cuando se produce

estrés por inundacion? . . -

(AY,

m
]

El estrés por luz se produce solamente cuando la densidad \del flujo de fotones
? Puede haber L, % Lo,

aumenta por encima del-punto de saturacion de luz
) {(a? 2.CL (Dvinnco oo Go Sz Kelre ol estoma ‘l ‘,ﬂxi tus -
G- Las lipasas son enzimas que liberan acidos grasos de los glicerolipidos de las
membranas celulares. Qué condiciones de estrés inducen su actividad?
: 4 ' " b /) E ~ S -
! : - - ) / "'/’/’qi_s\" ",;'";‘\v.‘i W‘:,.

Cual es la adaptacion del crecimiento de las plantas xerdfitas que les permite

{ esc,aparf del estrés por falta de agua? Coméntela en relacion con el resto de las
respuestas del crecimiento a otras situaciones ambientales que provocan
estrés. P Uiveed 204 ;'Lw!mfua’@j cL
e A Jjua Leteridaadd -

e |la protedlisis para la resistencia de las plantas al estrés? @

M
1

2 saoceaco

T

I- Por qué es important
J- Qué hormonas se sintetizan en las plantas ante situaciones de estres?
’ . ) i /My S MEEN ern y € ,\T‘:‘_» ;‘~’_'A_,‘\

1 | B I { ( s 7
K- Cuales son las funciones de los compuestos,osmoprotectores?

— = ] A

L- Indique la correlacién que existe entre los compuestos fenilpropanoides, la
Resistencia Sistémica Adquirida (RSA) y el agido salicilico en el estrés bidtico.
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