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ROL DE LAS FITOHORMONAS PARA MEJORAR LA TOLERANCIA AL ESTRES
HIDRICO EN PLANTAS.

THE ROLE OF PHYTOHORMONES TO ENHANCE THE DROUGHT STRESS
TOLERANCE OF PLANTS.

Palabras clave: auxinas, etileno, estrés abi6tico, acido abscisico, acido

jasménico

RESUMEN

El cambio climatico presenta una serie de problematicas para la agricultura siendo
uno de los problemas mas significativos la disminucion de precipitaciones en
distintas partes del mundo y la escasez de agua que afecta negativamente a los
cultivos. Con el fin de entender lo que sucede a nivel hormonal y cdmo las plantas
responden a esta situacion, se realiz6 un analisis bibliografico desde el 2018 a la
actualidad. Las fitohormonas, entre las que se encuentran el acido jasmoénico,
abscisico, salicilico y giberélico, ademas de etileno, auxinas, entre otras, presentan
diferentes vias de activacion para hacer frente a esta situacion de estrés. Inducen
el engrosamiento de la pared celular y la cuticula, alteran la morfologia de la raiz y
la hoja minimizando el estrés oxidativo, la pérdida de agua y otros efectos adversos
de la sequia. A nivel radicular se observa un aumento de auxinas como el &cido
indolacético (AlA) que estimula la sintesis de ciertos metabolitos secundarios para
eliminar especies reactivas de oxigeno (ROS) y provocar el cierre de estomas
evitando la pérdida de agua. Otras fitohormonas como el acido jasmonico y
abscisico también actian como reguladores del cierre estomético. En esta revision
se presentan diferente sefializacion hormonal que facilita la comunicacion a distintos
niveles de la planta y coordina las actividades para mejorar la tolerancia bajo estrés

hidrico, jugando un papel clave para la seguridad alimentaria.

SUMMARY



Climate change presents different problems for agriculture being one of the most
important the decrease in rainfall in different parts of the world and the scarcity of
water that negatively affects crops. In order to understand what happens at the
hormonal level and how plants respond to this situation, a bibliographic analysis was
carried out from 2018 to the present. Phytohormones, among which are jasmonic,
abscisic, salicylic, and gibberellic acids, as well as ethylene, auxins, among others,
present different activation pathways to deal with this stress situation. They induce
thickening of the cell wall and cuticle, alter root and leaf morphology, minimizing
oxidative stress, water loss, and other adverse effects of drought. At the root level,
an increase in auxins such as indoleacetic acid (IAA) is observed, which stimulates
the synthesis of certain secondary metabolites to eliminate reactive oxygen species
(ROS) and cause stomatal closure to avoid water loss. Other phytohormones such
as jasmonic and abscisic acids also act as regulators of stomatal closure. This
review presents different hormonal signaling that facilitates communication at
different levels of the plant and coordinates activities to improve tolerance under

water stress, playing a key role for food safety.

INTRODUCCION

La sequia es uno de los problemas mas complejos a nivel mundial para la agricultura
y la seguridad alimentaria (Rojas, 2020). Chile no esta fuera de estos eventos de
sequia y en la zona centro sur han ocurrido sucesos por mas de 10 afios,
denominandose mega-sequia (Garreaud etal.,, 2020). Esta ha provocado un
aumento de la temperatura ambiental desencadenando una mayor demanda hidrica
de los cultivos por aumento de evapotranspiracion y falta de lluvia (Naumann et al.,
2018). Ademas, la sequia u otras situaciones de estrés hidrico desencadenan una
serie de respuestas en los cultivos que pueden ir en desmedro de su produccién y/o
correcto funcionamiento metabdlico. Dentro de la capacidad de adaptacion, las
plantas activan mecanismos bioquimicos vy fisiolégicos, desencadenando cambios
microbioldgicos en el suelo, que les ayuda a desarrollar estrategias para mitigar los
efectos ocasionados por estrés hidrico (Xie et al., 2019).



Las relaciones hidricas de las plantas afectan a los procesos fisioldgicos. El
agua de las plantas, en su camino desde el suelo a la atmdsfera, es absorbida por
la raiz, luego fluye por el xilema, se evapora en los espacios intercelulares del
mesdfilo, y finalmente difunde como vapor de agua a la atmésfera, especialmente a
través de los poros estomaticos que en alto numero perforan la epidermis. La
cantidad de agua que fluye a través de la planta o circula por unidad de superficie
de cultivo depende de la oferta de agua del suelo, de las caracteristicas
estructurales y funcionales de la planta o el cultivo, y de las condiciones
atmosféricas. El estado hidrico de la planta dependera del balance entre el agua
gue la planta absorbe del suelo y la que pierde por transpiracion. En el interior de la
planta, el potencial hidrico es elevado en las raices y disminuye progresivamente
en el tallo, fundamentalmente por una disminucién en el potencial de presion
hidrostatica generado por la evaporacion del agua en las hojas. Estas relaciones
hidricas impactan directamente en la fotosintesis (McCully, 1999; Schweiger et al.,
2022; Zhang et al., 2017). En condiciones normales la fijacion del carbono se
describe como se observa en la Figura 1, sin embargo, bajo estrés hidrico, se
desencadena un desequilibrio en la fijacion de carbono durante la actividad
fotosintética (Figura 2), ya que ocurre un cierre estomatico, generando un cambio
en el potencial osmotico e interrumpiendo el mecanismo fotosintético de las plantas.
Con ello se generan especies reactivas de oxigeno (ROS), como el oxigeno singlete
(1O2) en el fotosistema Il y el peréxido de hidrégeno (H202) junto con el superéxido
(O2) en el fotosistema | causando dafio celular por oxidacion de las proteinas
(Asada, 2006; Noctor et al., 2014; Pinheiro & Chaves, 2011).

Figura 1. Esquema de fijacion de carbono en condiciones normales
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Figura 2. Esquema de la fijacion del carbono bajo estrés hidrico.
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La escasez de agua reduce la actividad fotosintetica, reduciendo el area foliar,
cerrando los estomas y disminuyendo la eficiencia de la fijacion del carbono (Hemati

et al., 2022). Por tanto, el impacto fisiolégico méas importante del estrés hidrico en
plantas es la limitacion de la fotosintesis.



En estudios realizados en rosa de Damasco (Rosa damascena) se comparo el
impacto de los tratamientos de sequia con la tasa de fotosintesis neta, tasa de
transpiracion, conductancia estomatica, eficiencia instantanea en el uso del agua,
temperatura interna del agua en la hoja y de las hojas maduras completamente
expandidas. En sequia leve (50 % de capacidad de campo (CC)) se observé una
reduccion del 31 % en la fotosintesis, del 19 % en la conductancia estomatica y de
un 65 % en la eficiencia instantanea en el uso del agua, aumentando la tasa de
transpiracion dos veces. La sequia severa (25 % de capacidad de campo) obtuvo
resultados aun mas pronunciados, reduciendo la fotosintesis en un 55 % y la
conductancia estomatica en un 36 %, en relacién con las plantas bien regadas (Al-
Yasi et al., 2020).

Por otro lado, como se ha sefialado anteriormente, la clorofila puede reflejar el
estado de crecimiento de las plantas y el grado de estrés, ya que es el pigmento
mas importante y eficaz en la fotosintesis (Yang et al., 2021). Se ha comprobado
que la degradacion de las moléculas de clorofila se acelera con el estrés por sequia,
siendo esta degradacién mucho mayor en las células mesdfilas que en células o
vainas vasculares en plantas C4 como el maiz (Hemati et al., 2022). En cultivares
de trigo susceptibles a estrés hidrico el nivel de clorofila disminuye
significativamente en condiciones de sequia, mientras que el contenido de clorofila
de los cultivares de trigo resistentes se mantiene (Zaefyzadeh et al., 2009). En
plantulas de alcornoque chino (Quercus variabilis), los contenidos de clorofila a (Chl
a), clorofila b (Chl b), carotenoides (Car) y clorofila total disminuyeron
significativamente al 40 % y al 20 % de la capacidad de campo, a pesar de que no
hubo cambios significativos en las relaciones Chl a/Chl by Car/Chl (Wu et al., 2013).

Ademas de los efectos descritos, es importante mencionar que la sequia suele
ir acompafiada con altas temperaturas, afectando y dificultando el crecimiento de
los cultivos. En un estudio previo en maiz (Zea mays) donde se combinaba sequia
y estrés térmico, se observé una reduccion significativa tanto de la altura de la planta
como de su peso fresco y del peso seco de los brotes, ademas del diametro del tallo

y area foliar (Hussain et al., 2019).



En otro estudio previo realizado en huertos de frutales de Corylus avellana L.,
sometidos a distintos tratamientos de riego, se pudo apreciar una disminucion
significativa en el rendimiento, peso del grano y peso del fruto entre el tratamiento
de mayor riego versus el de menor (Tabla 1).

Tabla 1. Efecto de diferentes tratamientos de riego sobre el rendimiento, el peso del
grano, el peso del fruto, la relacién grano/fruto, el contenido de a-tocoferol en el
grano y la productividad del agua (WP) en Corylus avellana L.

T Rendimiento Peso Peso Grano/Fruto a- WP
(kg arbol1)  grano (g) fruto (g) (%) tocoferol (kg m3)
(Mg?h
T1 8,1 a 152 a 332 a 44,5 392,3 051 c
T2 8,0 ab 1,46 ab 3,25 ab 42,2 418,1 068 b
T3 7,8 ab 141 b 3,14 ab 41,6 409,2 0,76 ab
T4 75 b 137 b 304 b 42,6 428,8 0,86 a

T1 (control), fueron regadas con el 100 % de la evapotranspiracion real con un potencial hidrico
del tallo de >-0,7 MPa, T2, T3 y T4 se regaron cuando el potencial alcanzo los -1,0, -1,3 y -1,7 MPa,
respectivamente. (T: tratamiento). Fuente: Adaptado de (Ortega-Farias et al., 2020).

El crecimiento radicular en las plantas también se ve afectado por estrés hidrico,
ya que el crecimiento de las raices se ve favorecido sobre el de las hojas, gracias
al ajuste osmotico que permite renovar el crecimiento en las raices (Lisar et al.,
2012).

Un mecanismo bioquimico que ayuda a la aclimatacion de las plantas en un
suelo seco o salino es el ajuste osmatico. Varias células vegetales tolerantes a la
sequia acumulan solutos para regular su potencial y, por tanto, bajar el potencial
hidrico (y) durante periodos transitorios o prolongados de estrés. Esta capacidad
se denomina ajuste osmatico (AO, por sus siglas en inglés) (Bhatla & Lal, 2018). El
AO, es la acumulacioén de solutos en las células de las plantas superiores, conocidos
como osmolitos, en respuesta a los déficits de agua (Turner, 2018).

Los osmoprotectores son iones inorgéanicos y solutos organicos, que ajustan el
potencial osmético mediante el aumento o disminucién de sus concentraciones y,
por lo tanto, aumentan la retencion de agua celular durante el estrés hidrico (Ozturk

et al., 2021). Esta acumulacion de solutos produce una disminucion del g en raices,



siendo menor que el del suelo, el cual suele estar entre 1,2 a 1,8 MPa permitiendo
asi a la planta poder captar agua del medio (Munns et al., 2020).

Los azUcares, cumplen un rol importante para el crecimiento y reguladores de
la expresion génica ademas de funcionar como osmoprotectores durante el estrés
(Igbal & Nazar, 2015). La respuesta inicial al estrés por sequia parece estar
asociada a un aumento de monosacaridos, mientras que la respuesta mas tardia
parece estar asociada a un aumento de fructanos (Kerepesi & Galiba, 2000).

Las plantas acumulan estas moléculas con funcién osmética durante los
episodios de exposicion al estrés abidtico, donde también encontramos
aminoacidos. Entre estos osmolitos encontramos prolina, glicina betaina y acido
gamma-aminobutirico (GABA, por sus siglas en inglés) (Tabla 2) que se han
convertido en candidatos para mejorar la tolerancia al estrés (Igbal & Nazar, 2015).
La prolina es un protector de los osmolitos, siendo fundamental también para la
sintesis de proteinas (Liang et al., 2013). La prolina actia como soluto compatible
para proteger las células vegetales bajo estrés osmotico y actia como chaperona
molecular (Igbal & Nazar, 2015), asi como también aumenta las actividades
enziméticas (Furlan et al., 2020). También se ha reportado que la prolina alivia la
acidosis citoplasmatica, estabiliza las proteinas, incluidas las enzimas
antioxidantes, y minimiza los efectos dafiinos de las ROS a través de varios
mecanismos (Furlan et al., 2020).

Por otro lado, glicina betaina (N,N,N-trimetilglicina) se acumula ampliamente en
las plantas y otros organismos (Chen & Murata, 2002). La glicina betaina (GB) es
un soluto compatible que actia en la osmorregulacién, siendo un pequefio
metabolito organico, el cual puede desempefiar potencialmente un papel crucial en
la proteccion eficaz contra la sal, la sequia y el estrés por temperaturas extremas
(Chen y Murata, 2008, 2011; Giri, 2011). La biosintesis de GB es inducible por el
estrés y su concentracion varia entre las especies vegetales, oscilando entre 40 y
400 p mol (g Peso seco)! (Ighal & Nazar, 2015) (Tabla 2).

Tabla 2. Tipos de osmolitos y su funcién en plantas.

Tipo de osmolitos Osmolitos Funcién




Aminoacidos

Compuestos de
amonio cuaternario

Sulfonio terciario

Prolina, alanina, glicina,
glutamina, asparagina,
acido y-aminobutirico,
acido pipecdlico citrulina,
ornitina

Glicina-betaina, B-alanina
betaina, prolina betaina,
colina-O-sulfato,
hidroxiprolina betaina,
pipecolato betaina
Dimetil sulfonopropionato

Precursores de la mayoria
de los osmolitos, alivio de
la acidosis citoplasmatica,
previene el dafio de la
membrana y la toxicidad
ibnica
Protecciéon contra el dafio
de la membrana, actividad
enzimatica, regulacién de
ROS desintoxicacién

Osmoproteccion,

compuestos (DMSP) desintoxicacion exceso de
azufre
Azlcares Sacarosa, trehalosa, Ajuste osmético y en

estabilizacién de las
membranas
Facilita el ajuste osmatico
ajuste osmatico y actia
como moléculas de
sefalizacion

fructosa, maltosa, ramnosa

Pinitol, manitol, mioinositol,
ononitol, sorbitol

Alcoholes de azlcar

Fuente: Adaptado de (Igbal & Nazar, 2015)

A nivel molecular, los principales marcadores de estrés oxidativo inducidos por
la sequia son la peroxidacion lipidica (LPO por sus siglas en inglés) medido por el
contenido de malondialdehido (MDA) y la acumulacion de H2O, que causan la
disfuncién de varios procesos celulares y fisiolégicos, incluyendo la conductancia
estomatica, las funciones de la membrana, la eficiencia del uso del agua, la
eficiencia de la carboxilacion, la respiracion, la fotosintesis o la transpiracion.
Diferentes estudios indican un aumento del contenido de MDA y H20:2 bajo estrés
por sequia en muchas especies de plantas, como son raps, maiz, soja, alfalfa, a,
etc., que junto con otros ROS toxicos da lugar a dafios oxidativos (Tabla 3)
(Hasanuzzaman et al., 2020).

Estas respuestas bioquimicas al estrés hidrico han sido estudiadas, observando
gue existe una serie de vias que sefializan y desencadenan las respuestas al estrés
(Mahmood et al., 2019). Entre ellas existen compuestos y enzimas que son buenos
indicadores de estrés hidrico como la sefialada anteriormente prolina, o enzimas
relacionadas con el estrés oxidativo como la malondialdehido, superodxido
dismutasa (SOD) o catalasas, asi como proteinas encargadas del transporte del



agua como las acuaporinas. Los dafios en los lipidos de las membranas celulares
de las plantas también son causados por la radiacion UV-B en presencia de
oxigeno, lo que se conoce como peroxidacion lipidica la cual puede definirse
midiendo el contenido de MDA, que se forma a través de la oxidacién y degradacién
de los acidos grasos poliinsaturados (Cermelj et al., 2022). EI SOD es una enzima
antioxidante funcional en animales y plantas, la cual aumenta en presencia de ROS
generados por estrés biético y abidtico (Stephenie et al., 2020). La actividad de la
catalasa se define como la cantidad de enzima necesaria para descomponer 1 pmol
H202 min~'ml-*, la cual aumenta en presencia de estrés (Liu et al., 2021).

Tabla 3. Ejemplo de estrés oxidativos de cultivos sometidos a distintos tratamientos
de sequia.

Especies Niveles de estrés Indicadores de estrés oxidativo
vegetales
Sequia
Lolium perenne L. Estrés por sequia, Aumento de EL. Aumento del
retencion de riego, contenido de MDA y H20x.
45d
Lens culinaris Las plantulas se Reduccidn del indice de
Medik. cv. JL-3 expusieron al aire estabilidad de la membrana en un
seco durante 4 h, 3d 57%. El contenido de MDA
aumenté en un 36%.
Arabidopsis Estrés por sequia Estrés oxidativo acelerado por la
thaliana L. (300 mM de d- elevada generacion de ROS.
manitol), 10 d
Brassica napus L.  Déficit de agua (60% El producto de la LPO, el MDA, se
FC), 21d ve notablemente potenciado. El
contenido de H202 se mantuvo sin
cambios.
Olea europaea L. Condicién de déficit Aumento de la permeabilidad de la
hidrico por retencion membrana celular.
de agua, 20d
Oryza sativa L. Estrés osmético Mayor acumulacion de Oz--.
(15% seguido de Aumento de la LPO, asi como del
20% de PEG), 7d contenido de TBARS.

Fuente: Adaptado de (Hasanuzzaman et al., 2020)

Finalmente, se debe sefialar que algunas respuestas moleculares han sido bien
estudiadas bajo condiciones de estrés hidrico. El &cido abscisico (ABA) endégeno
en ausencia de agua desencadena una serie de respuestas fisioldgicas, y el cierre
estomatico, que esta regulado por una red de transduccion de sefiales. Algunos
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genes son clave para la biosintesis de ABA en Arabidopsis, siendo su expresion
rapidamente inducida por la sequia de una manera especifica en el tejido vascular
y desencadenando una cadena de acciones (Figura 3) (Osakabe et al., 2014).

Figura 3. Modelo del papel de los factores de sefializacion en el cierre estomatico y
la sefializacion retrograda durante el estrés hidrico.

co, H,O Estrés hidrico —\
Factores de transcripciéon

DREB/CBF, MYB, MYC, WRKY
DST, NFYA, NAC

. : AREB/ABF \
£
o oH _/ expresion de genes que

Sefializaciéon ABA Receptores ABA, PP2Cs, SRK2E responden al estrés

Biosintesis de ABA \ cierre estomatico

Estrés hidrico

NGEDS transportadores de iones
Transporte de ABA _)
ABCG25, ABCG40, AIT1 SLAGH; GORIGKURS
ca* CPK

Estrés hidrico — ¢ /

@ factor de transcripcién

@ PAP p DREB2, ZAT10

‘H o expresién de genes que
. responden al estrés APX2
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Fuente: adaptade de (Osakabe et al., 2014)
Sin embargo, ademas de los osmoprotectores, enzimas oxidativas y expresion
génica, cabe destacar el rol de las fitohormonas para mejorar la tolerancia al estrés

hidrico que sera desarrollado en los siguientes capitulos.
DESARROLLO Y DISCUSION

Las hormonas enddgenas desempefian un papel crucial frente al estrés abittico y
entender su rol fisiolégico es clave en el desarrollo de bioestimulantes. Respuestas
adecuadas durante su aplicacion exdgena vendran determinadas por la hormona
vegetal utilizada y su concentracion, la planta o cultivo en la que se aplicara y el
momento de aplicacion. Entre las fitohormonas, el acido jasménico (JA) acido
abscisico (ABA), 4cido salicilico (SA por sus siglas en inglés), acido giberélico (GA

por sus siglas en inglés), etileno (ET), auxina y citoquinina (CK por sus siglas en
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inglés) ven alteradas su sintesis (Ullah et al., 2018). En los siguientes capitulos se
revisara el rol de las fitohormonas para mejorar la respuesta ante situaciones de

sequia.

Capitulo I. Acido abscisico, etileno, jasmonatos y salicilatos y su rol en el

estrés hidrico

Una de las principales hormonas vegetales es el acido abscisico (ABA), el cual
regula diversos procesos fisiologicos, entre ellos el potencial hidrico, a través de la
regulacién estomatica de las hojas, relacionado con la baja disponibilidad de agua,
aumentando la produccién de ABA (Waterland et al., 2010). La mayor parte del ABA
se sintetiza en las raices y luego se transporta a las partes superiores de la planta
a través de los tejidos vasculares (Ramachandran et al., 2018). En Arabidopsis
thaliana L., la sobreexpresién del gen del algodén (GhCBF3) inducido por ABA
conduce a una alta tolerancia a la sequia en lineas transgénicas manteniendo los
niveles de clorofila, contenido relativo de agua (RWC por sus siglas en ingles) y
prolina més significativos que en la planta wild type (N. N. Wang et al., 2019). ABA
desempefia dos funciones en el estrés por sequia: el equilibrio hidrico y la tolerancia
a la deshidratacion celular. El equilibrio hidrico se consigue en practicamente todas
las células mediante el control de las células de guarda y la expresion de genes que
producen proteinas de tolerancia a la deshidratacion (Hsu et al., 2021; Razi &
Muneer, 2021). Bajo estrés por sequia, ABA regula la morfofisiologia y bioquimica
de los cultivos siendo el cierre estomatico la respuesta mas efectiva y esencial en
cultivos bajo estrés por sequia (Pal et al., 2018). En olivo (Olea europaea L.), frente
estrés ambiental, como salinidad, sequia, deficiencia de fosfato, altas y bajas
temperaturas, ABA actia como molécula sefial regulando las funciones estomaticas
y reduciendo la traspiracion en hojas (Ouledali et al., 2019).

En plantas de tomate (Solanum lycopersicum L.) se ha demostrado que el
tratamiento foliar con ABA exdgeno provoca cambios adaptativos como aumento de
la actividad dismutasa (SOD), ascorbato peroxidasa (APX), catalasa (CAT) y
glutatién reductasa (GR), entre otras cosas (Li et al., 2021).
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Por otro lado, el etileno (ET) es una fitohormona gaseosa que regula la
senescencia, floral, la maduracion del fruto, la abscisidon de pétalos y hojas, y las
respuestas de las plantas al estrés (Huang et al., 2022). El ET juega un papel vital
ante estresores bioticos y abiéticos en condiciones de sequia. El peso seco de los
brotes de seis genotipos de arroz (Oryza sativa L.) fue mas significativo en el grupo
tolerante bajo estrés leve por sequia, relacionado con un aumento de etileno
(Chandwani & Amaresan, 2022; Gautam et al., 2022).

En estudios previos, al incorporar ET de manera exdgena junto con ABA en
plantas de Arabidopsis se demostré la capacidad de inhibir los efectos del ABA
impidiendo un cierre estomatico debido a la aplicacion de ET. Sin embargo, se han
detectado resultados contradictorios, ya que al realizar experimentos similares
incorporando ET exdgeno en plantas de Arabidopsis se facilitd la acumulacién en
células de guarda de H»O: induciendo el cierre estomatico por estas vias (Desikan
et al., 2006; Tanaka et al., 2005).

El &cido jasmonico (JA) y sus precursores y derivados, denominados
jasmonatos (JAs), tienen una gran importancia en la regulacién de procesos
fisioldgicos tanto en el crecimiento como en el desarrollo de las plantas, en especial
en la mediacion de respuestas al estrés bidtico y abiotico (Ruan et al., 2019). No
obstante, en estrés hidrico, las proteinas JAs se destruyen, motivando factores de
transcripcién activos que regulan al alza los genes asociados con la tolerancia al
estrés. Los JAs son fitohormonas complejas creadas por la descomposicion de
lipidos en la membrana celular en varias especies de plantas (Raza et al., 2021). Se
ha demostrado que los JAs interactian con otras fitohormonas regulando asi el
crecimiento y desarrollo de las plantas, facilitando la adaptacion a estimulos biéticos
y abidticos (Siddigi & Husen, 2019).

En tratamientos con JAs exdégeno se ha visto que afecta de manera
negativamente a la germinacion de semillas de Solanum lycopersicum. Sin
embargo, aln faltan estudios del impacto de los JAs en la germinacién en
regimenes de estrés por déficit hidrico y salinidad (Zamani et al., 2020).

El acido salicilico (SA) es una molécula fendlica que puede recuperar
eficazmente la biosintesis de metabolitos secundarios (Ali, 2021). Ademas, puede
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desempefiar un papel en diversos procesos biolégicos, como lo es la asimilacion
del CO,, la antioxidacion, la regulacion estoméatica y la fotosintesis (Igbal et al.,
2022). Algunos estudios sugieren que SA puede tener un papel en el estrés por
sequia regulando los genes relacionados con la sequia a través de la regulacion de
la transcripcién y la apertura estomética (Chhaya et al., 2021, Signorelli et al., 2019).

Ademas, el SA y sus derivados en tratamientos foliares y de semilla mejoran la
tolerancia al estrés por sequia (Bandurska, 2013; Maghsoudi et al., 2019). Bajo
condiciones de estrés por sequia, la aplicacion de &cido salicilico exdgeno
incrementé la actividad catalasa de los cultivos de trigo (Triticum aestivum L.).

En resumen, estas cuatro fitohormonas, el ABA, ET, JA y SA, desempefian
funciones clave en la respuesta de las plantas al estrés hidrico, regulando procesos
fisioldgicos y bioquimicos que les permiten adaptarse y sobrevivir en condiciones

de escasez de agua.

Capitulo Il. Giberelinas, auxinas y citoquininas

Los &cidos giberélicos (GAs por sus siglas en inglés) (acido carboxilico diterpenoide
tetraciclico) pueden potenciar el desarrollo y crecimiento en diferentes etapas de las
plantas al impulsar la elongacion y divisién celular en los diferentes ciclos de vida
de estas (Kalra & Bhatla, 2018). El GA es una fitohormona que esté asociada con
la germinacién de semillas, elongacion de tallo y desarrollo reproductivo en plantas,
como estudios previos han demostrado en arroz (Oryza sativa L.), ademas de tener
una intima relacién con la tolerancia al estrés por sequia (Rasheed et al., 2020). La
deficiencia en la biosintesis de GAs causa cambios significativos en el metabolismo
primario, principalmente debido al estrés por sequia, mejorando la tolerancia al
estrés hidrico, al aumentar el mantenimiento del contenido de agua (Hedden, 2020;
Omena-Garcia et al., 2019). Los sintomas de deficiencia de giberelinas (GAs) se
parecen fenotipicamente a los sintomas de estrés por sequia, por ejemplo, bajo un
estrés hidrico prolongado, las plantas muestran una reduccién en la altura, el
desarrollo foliar y el desarrollo de flores y frutos (Kumar, 2020; Salazar-Cerezo et al.,
2018).
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La aplicacién exdgena de GAs mejoro la tolerancia al estrés hidrico de las
plantas de maiz manteniendo la permeabilidad de la membrana, aumentando el
contenido de Chl y mejorando el contenido relativo de agua de la hoja. También se
encontrd6 que el tratamiento con dosis bajas de GAs exdgenas, mejora la
germinacion de las semillas de trigo bajo estrés por sequia (Salih, 2020).

La auxina fue la primera fitohormona identificada, la cual influye en la
diferenciacién y desdiferenciacion celular, la morfologia o arquitectura de raices,
ademas del crecimiento de estas, el geotropismo, el desarrollo de los érganos
florales y la latencia de semillas (Gomes & Scortecci, 2021). Se ha descubierto un
vinculo cercano entre el contenido de auxina y la respuesta de las plantas al estrés
por sequia. También se ha demostrado que la homeostasis de la auxina regula la
produccion de ABA y las respuestas al estrés por sequia (Farhangi-Abriz &
Torabian, 2018). Algunos estudios sugieren que las auxinas, especificamente el
acido indol acético (IAA), tiene una relacion directa con la tolerancia en la sequia en
plantas de maiz y Arabidopsis (Quiroga et al., 2020; Salehin et al., 2019).

Al aplicar IAA exdgeno en plantas de trébol, estas aumentaron
significativamente el contenido relativo de agua y la clorofila, en comparacion al
control. Ademas, tanto el ABA como el JA, incrementaron su expresion de genes
sensibles a auxinas, genes sensibles al estrés por sequia y disminuyé la expresion
de genes de senescencia foliar (Zhang et al., 2020).

Por otro lado, tenemos las citoquininas (CKs). Algunas de las funciones de las
citoquininas son el control de la division celular, la fuerza del sumidero fotosintético,
la estabilidad de la unidad, la diferenciacion celular, el retraso de la senescencia, la
absorciéon de nutrientes, la germinacion y el desarrollo de flores y semillas, y la
prevencion de la iniciacion de raices laterales (Muller & Munné-Bosch, 2021; Verma
et al., 2022). Bajo condiciones de estrés por déficit hidrico la gestion eficaz del agua
es crucial para superarlas. Junto con el aumento del tamafio de las raices que
permite un acceso mas facil a una fuente de agua. Se ha descubierto que las CKs
juegan un papel regulador en diferentes procesos relacionados con los estomas,
como la conductancia y la densidad estomaticas. Niveles bajos de CK generalmente
tienen un efecto positivo en el estado hidrico de la planta, como se ha observado en
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plantas transgénicas que sobreexpresan genes de CK deshidrogenasa (Farber
et al.,, 2016; Hai et al., 2020; Hu et al., 2013; Vojta et al., 2016). También se ha
descrito que protege de la maquinaria fotosintética, promueve los sistemas
antioxidantes, la diafonia con otras fitohormonas de estrés (Pavlu et al., 2018).

La aplicacion exdgena de CKs en plantas de trigo sometidas a estrés por sequia
y altas temperaturas, mejoro significativamente el contenido relativo de agua foliar,
indice de estabilidad de la membrana, la clorofila y también disminuyd la
peroxidacion lipidica (Kumari et al., 2018).

En resumen, estas tres fitohormonas auxinas, GAs, y CKs, desempefian
funciones importantes en la respuesta de las plantas al estrés hidrico. Su regulacién
y aplicaciébn exdgena pueden mejorar la tolerancia al estrés por sequia,
manteniendo el crecimiento, el desarrollo y el estado hidrico adecuado de las

plantas.

Capitulo Ill. Otras fitohormonas: Brasinoesteroides y estrigolactonas

Los brasinoesteroides (BR) son hormonas esteroideas esenciales para el
crecimiento y el desarrollo de las plantas. Estas hormonas controlan la division,
elongacion y diferenciacion de varios tipos de células a lo largo de todo el ciclo vital
de la planta (Planas-Riverola et al., 2019). Ademas, los BR cumplen otras funciones
fisiolégicas, como la flexion de las hojas, la biosintesis del etileno, la germinacion
de las semillas y la activacion de la bomba de protones. Otras funciones incluyen la
morfogénesis tisular, la reproduccion, la rizogénesis, el desarrollo del tejido
vascular, la senescencia, la abscision y la floracion (Kahlaoui et al., 2016). Se
observo que los cultivares de maiz tolerantes a la sequia tienen mas BR enddgenos,
y que deficiencia de BR en tomate reveld que la sefializacion de esta fitohormona
es necesaria para la tolerancia a la sequia (Jogawat et al., 2021).

Al incorporara exdgenamente BR en plantas de tomate se pudo asociar con un
mayor contenido de clorofila, que a su vez aumentd la eficiencia fotosintética neta,
mejorando la capacidad antioxidante y elevando los niveles de genes y enzimas del
ciclo ascorbato-glutation, que incluyeron principalmente superéxido GR, SOD, APX
y CAT (Shu et al., 2016).
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Las estrigolactonas (SLs) son unas fitohormonas clasificadas recientemente
como tal, derivadas de los carotenoides y extraidas de malezas parasitarias (Ruyter-
Spira et al., 2013). Algunas de las funciones de las SLs es la facilitacion de la
interaccién planta hongos micorricicos, estimulando el metabolismo y ramificacion
de estos ademas de influir en la nodulacion, principalmente en el nimero éptimo de
estos en leguminosas (Bonfante & Genre, 2010; Foo & Davies, 2011). También se
han detectado un efecto sobre la arquitectura de las raices, al estimular la
elongacion de la raiz primaria y suprimir el desarrollo de las raices laterales (Ruyter-
Spira et al., 2011). Se han descrito su interaccién con diversas hormonas como
auxinas, citoquininas, acido abscisico y brasinoesteroides (Faizan et al., 2020).

La aplicacién de estrigolactona ex6gena en mutantes de arroz y en Arabidopsis
deficientes de esta hormona inhibié la ramificacién de los brotes (Umehara et al.,
2008). También la aplicacion exégena de esta fitohormona podria aliviar los
sintomas de sequia en las plantulas de Cabernet Sauvignon (Vitis vinifera L) (W. ni
Wang et al., 2021).

En resumen, los brasinoesteroides (BR) son hormonas que controlan el
crecimiento y desarrollo de las plantas, mientras que las estrigolactonas (SLs)
regulan la interaccion con hongos micorricicos y la arquitectura de las raices. La
aplicacion exégena de BR puede mejorar la fotosintesis y la capacidad antioxidante,
mientras que las SLs pueden inhibir la ramificacion de los brotes y aliviar los

sintomas de sequia en algunas especies.

CONCLUSIONES

A partir de la revision realizada se puede concluir que:

1. Las fitohormonas son mediadoras clave en la respuesta de las plantas al estrés
por sequia, regulando diversos procesos fisioldgicos en la planta, incluyendo el
equilibrio hidrico, la tolerancia a la deshidratacion celular, la senescencia, la
maduracion del fruto, y la abscision de pétalos y hojas.

2. El &cido abscisico (ABA) es una de las principales hormonas del estrés vegetal,
regulando la apertura y cierre estomatico ademas de mecanismos de adaptacion de

plantas en respuesta a la baja disponibilidad de agua.
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3. El etileno, salicilatos, jasmonatos, giberelinas, auxinas y citoquininas también
juega un papel vital en la respuesta de las plantas al estrés por sequia,
interactuando directa o indirectamente con otras fitohormonas, estimulando la
expresion de genes, produciendo antioxidantes en consecuencia aumentando la
tolerancia a la sequia.

4. Las nuevas fitohormonas como los brasinoesteroides y las estrigolactonas han
demostrado tener un impacto significativo en la tolerancia a la sequia, la interaccion
con microorganismos del suelo, la arquitectura de la raiz y la regulacion de la
expresion génica.

5. Mas investigacion es requerida en relacion con las fitohormonas y su crosstalk,
especialmente para desarrollar bioestimulantes que promuevan la sostenibilidad y
la productividad en los cultivos actuales, frente a desafios como la sequia.
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