Los brasinoesteroides.
Una nueva dase de hormonas vegetales

Luis Sdenz Carbonell, Ivan Cérdova Lara y Francisco Rodriguez Paredes

Introduccién

Las hormonas vegetales son sustancias fabricadas

en un determinado lugar de una planta y que se

transladan a otro donde actdan a muy bajas con-
centraciones, regulando el crecimiento, desarrollo o
metabolismo del vegetal. Los cambios en la concen-
tracién de la hormona vy la sensibilidad de los tejidos
provocan una amplia gama de efectos en las plantas,
muchos de los cuales involucra interacciones con el
ambiente como un tipo de adaptacién, considerando
que las plantas son organismos inmdviles. Para dife-
renciarlos de las hormonas vegetales de origen natural,
los compuestos que producen efectos fisioldgicos pero
que son de origen sintético se denominan “reguladores
del crecimiento vegetal”.

Se reconocen cominmente como hormonas vege-
tales cinco tipos de compuestos: auxinas, citocininas,
giberelinas, etileno y dcido abscisico. Cada uno de és-
tos tiene efectos fisioldgicos propios. Por ejemplo, las
auxinas estdn involucradas en el alargamiento celular.
Las citocininas inducen la divisién celular, retardan el
envejecimiento (senescencia) de las hojas, etcétera.
Las giberelinas inducen la germinacién de semillas y la
floracién, etcétera. El dcido abscisico induce la latencia
de las semillas, el cierre de los estomas (estructuras res-
piratorias de la planta), etcétera. El etileno, a pesar de
ser un compuesto muy simple quimicamente, es capaz
de inducir la maduracién de ciertos frutos.

Adems4s de estas cinco fitohormonas, consideradas

clasicas, en la década pasada se obtuvieron fuertes evi-
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dencias cientificas de que existen otros compuestos in-
volucrados en diferentes procesos del desarrollo de las
plantas, como las poliaminas, el 4dcido jasménico, el
dcido salicilico y los brasinoesteroides. De estos lti-
mos hablaremos aqui ampliamente.

Descubrimiento

de los brasinoesteroides

A principios de la década de los sesenta, algunos

investigadores tenfan la hipdtesis de que la germi-

nacién acelerada y el crecimiento de los granos de
polen podrian estar asociados con la presencia de pro-
motores del crecimiento. En 1970 Mitchell y colabora-
dores reportaron que algunos extractos del polen de
colza (Brassica napus L.) producian un poderoso efecto
de elongacién (alargamiento) en el tallo de frijol. Esta
respuesta fue distinta a la que producen otras hormonas
denominadas giberelinas. Las sustancias que promovie-
ron el crecimiento de manera més activa fueron aisladas
de Brassica napus, y por ello fueron llamados “brassinos”.
Mitchell y colaboradores, de manera profética, atribu-
yeron el estatus de hormona vegetal a los brassinos por-
que eran compuestos organicos especificos, aislados de
plantas y que habfan inducido crecimiento cuando eran
aplicados en cantidades diminutas a otras plantas. Sin
embargo, pronosticaron incorrectamente que su estruc-
tura era similar a la de los acidos grasos.

La verdadera naturaleza quimica de los “brassinos”
no fue descubierta sino hasta después de un gran es-
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fuerzo coordinado en diferentes laboratorios de Esta-

dos Unidos. En una planta piloto se extrajo una carga
de 227 kilogramos de polen de B. napus, dando como
resultado cuatro miligramos de una sustancia que fue
identificada por cristalografia de rayos X como una
lactona esteroidal, y fue denominada brasindlido. Dos
afios después el brasinélido y su isémero (variante qui-
mica), el 24-epi-brasinélido, habian sido sintetizados
quimicamente, eliminando la necesidad de una obten-
cién masiva de extractos de plantas. Con una amplia
variedad de compuestos sintéticos a la mano,
en la década de 1980 muchos investigadores se
enfocaron a determinar sus efectos fisiolégi-
cos en una gran diversidad de sistemas bio-
16gicos.

El término de brasinoesteroides fue
asignado por Mandava (1988) a los
esteroides que promovian el creci- |
miento vegetal en el bioensayo
de elongacién del segundo inter-
nado del frijol. En los inicios
de 1990 varios grupos japoneses .
mostraron avances prometedores

en el descubrimiento de la ruta de biosintesis de los
brasinoesteroides, mientras diversos grupos de quimi-
cos y bidlogos se involucraron en la investigacién para
determinar si estos compuestos eran una nueva clase de
hormonas vegetales. Sin embargo, no fue hasta 1996
cuando se encontraron pruebas contundentes de que
eran indispensables para el crecimiento y desarrollo de
las plantas: los reportes de cuatro trabajos independien-
tes donde se mostraba la identificacion y caracteristicas
de una mutante insensible a los brasinoesteroides y tres
mutantes deficientes (es decir, que no contenfan cier-
tos brasinoesteroides o los contenfan en cantidades
menores a las normales). Las mutantes presentaban
enanismo vy otras alteraciones fisiolégicas que
. pudieron ser revertidas con la adicién de
i A ~ los brasinoesteroides. Adn mds, se de-
~ mostré que dos de las mutantes defi-
.. cientes resultaron tener alteracio-
“ ' nes en los genes de las protefnas
- involucradas en la sintesis de
_ estos compuestos. De esta ma-
nera se tuvo evidencia tanto ge-
nética como bioquimica de que
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los brasinoesteroides estaban involucrados en el creci-
miento y desarrollo normal de las plantas. Los brasi-
noesteroides fueron entonces aceptados por la mayoria
de los cientificos como una nueva clase de hormonas
vegetales, y actualmente el nimero de investigadores
que estudian sus efectos se ha incrementado conside-
rablemente.

Existen evidencias de que estos compuestos, al igual
que las giberelinas y las auxinas, estdn ampliamente dis-
tribuidos en el reino vegetal, tanto en plantas superio-
res como inferiores. Los brasinoesteroides se han en-
contrado principalmente en polen, hojas, yemas, flores
y semillas en proporciones y formas diferentes.

Biosintesis

de los brasinoesteroides

Las moléculas de los brasinoesteroides cuentan

con cuatro anillos (A, B, C y D) y una cadena la-

teral (Figura 1). Son formados a partir de la con-

densacién de bloques de cinco dtomos de carbonos
denominados isoprenos. Los brasinoesteroides son es-
teroides con 27, 28 0 29 4dtomos de carbono con dife-
rentes substituyentes en los anillos A y B y en la cade-
na lateral. Quimicamente se han identificado mas de
50 brasinoesteroides de fuentes vegetales. El brasindli-
do es hasta ahora el que produce la mayor actividad
bioldgica entre ellos, y puede sintetizarse directamente
del campesterol o a través de la sintesis general de los
esteroles. Los esteroles vegetales, ademds de su papel

como precursores de los brasinoesteroides, son compo-
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Figura 1. Estructura quimica del brasindlido.
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nentes integrales de las membranas celulares, donde
regulan su fluidez y permeabilidad.

Como se mencioné anteriormente, el término “bra-
sinoesteroides” fue asignado a los esteroides que pro-
mueven el crecimiento de los tejidos vegetales. Sin
embargo, existen varios esteroides intermediarios en
su sintesis, por lo que existia la duda de cuél era la ca-
racteristica de los brasinoesteroides. Para clarificar es-
ta situacién, Bishop y Yokota propusieron definir a los
brasinoesteroides como esteroides que tengan un oxi-
geno en el 4tomo de carbono C-3 y otros adicionales
en C-2, C-6, C-22 y C-23 (de acuerdo al orden numé-

rico de los carbonos de los esteroides, Figura 1).

Efectos fisiolégicos

La aplicacién de los brasinoesteroides induce un

amplio rango de respuestas, incluyendo un incre-

mento en la tasa de elongacién del tallo, aumento

en la expansién de las hojas, crecimiento del tubo
polinico, desenrollamiento de las hojas en pastos, reo-
rientacién de las microfibrillas de celulosa, asi como la
adaptacion al estrés, ya que aumenta la tolerancia al
frio en plantas de arroz. Un efecto interesante se pre-
senta en células de zinnia (una planta ornamental),
donde la adicién de los brasinoesteroides induce la for-
macién de tejido conductor.

Las plantulas recién germinadas en la oscuridad,
proceso conocido como etiolacién, es un ejemplo que
muestra cémo la ausencia de luz afecta la morfologia
de las plantas (fotomorfogénesis). Las plantulas germi-
nadas y crecidas en la oscuridad presentan tallos alar-
gados, y la parte final del tallo donde comienzan las
hojas primarias (cotiledones) estd curvado en forma de
gancho. Ademds, contienen precursores no diferencia-
dos de los cloroplastos, por lo que el color de las hojas
es amarillo palido. Sin embargo, cuando estas plantulas
se exponen a la luz, la elongacién del tallo disminuye
dramdticamente, la pldntula se endereza y aparecen
las primeras hojas verdes. Algunos tipos de mutan-
tes con defectos en la sintesis o percepcién de brasi-
noesteroides muestran una morfologfa similar a las
plantulas que crecen en luz aun cuando crecen en Ia
oscuridad. Ademds, muestran defectos en su desarro-
llo cuando son cultivados en luz: son enanas, con ho-
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jas verdes, con tallos, raices, peciolos, hojas y tallos de
inflorescencias mds cortos que las plantas normales.
Asimismo, la fertilidad masculina se ve reducida. De
esta manera se deduce que los brasinoesteroides estan
involucrados directa o indirectamente en la fotomor-
fogénesis.

Por otro lado, los brasinoesteroides también tienen
efecto en los procesos de propagacién in vitro o micro-
propagacién. Esta tltima es un método alternativo pa-
ra la multiplicacién masiva de especies vegetales. Se
realiza por medio del cultivo de células vegetales, teji-
dos o aislamiento de 6rganos de una planta madre en
un medio nutritivo artificial bajo condiciones estéri-
les. Los métodos usados para micropropagar especies se
basan en dos procesos, principalmente: la organogéne-
sis, que consiste en la formacién de nuevos brotes a
partir de diferentes tejidos, y la embriogénesis somdtica,
que consiste en la formacién de embriones a partir de
células no sexuales como las de hojas, tallos, raices, et-
cétera. Actualmente los brasinoesteroides estan sien-
do investigados cada vez mds durante el proceso de mi-
cropropagacion, ya que se ha reportado que estimulan
la formacién de nuevos brotes, la regeneracién de
plantulas a partir de embriones somdticos, y reciente-
mente se ha determinado que promueven la formacién
de los embriones somdticos.

Modo de accién

La expansion celular es un requerimiento critico

para el crecimiento y la formacién de érganos en los

tejidos vegetales. Estd controlado por la alteracién

coordinada de las propiedades mecdnicas de la pa-
red celular, los procesos bioquimicos y la expresién de
genes. La pared primaria en la mayorfa de las plantas
consiste en microfibrillas de celulosa (polimeros de un
tipo de azicar) unidas en una red a la hemicelulosa, los
cuales, a su vez, estin embebidos en una matriz gelati-
nosa de pectinas. Para que la expansién celular ocurra,
la pared celular debe relajarse brevemente o romper las
interacciones con la hemicelulosa, acompafiada por la
adicién de nuevos componentes de la pared celular para
prevenir el adelgazamiento y rompimiento de las pa-
redes. La regulacién de las sintesis y actividad de las
protefnas que modifican la pared celular, como la en-
dotransferasa de xiloglucano, glucanasas, expansinas y
celulosa sintasa, se convierten en un blanco obvio de
las hormonas involucradas en la elongacién celular.
Para apoyar este modelo, se ha visto que la adicién exé-
gena de los brasinoesteroides en explantes vegetales in-
duce la expresién de diferentes genes, como la endo-
transferasa de xilanoglucano o las expansinas.

Por otro lado, la direccién de la expansién celular
estd regulada por la orientacién de las microfibrillas de
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celulosa de la pared celular. Esta a su vez es controlada
por la orientacién de microtdbulos corticales. Existen
evidencias de que los brasinoesteroides promueven la
orientacién de los microtdbulos, y de esta manera se
acelera la elongacién celular.

La evidencia reciente también muestra que los bra-
sinoesteroides estimulan la produccién de una cinasa
dependiente de ciclina y de la ciclina D; ambas enzi-
mas forman parte de un complejo proteico que activa
la divisién celular. De esta manera se sugiere que éste
es otro mecanismo por el que los brasinoesteroides in-
ducen el crecimiento de los tejidos vegetales.

En cuanto al efecto fotomorfogénico caracteristico
de las mutantes con defectos en la sintesis o percep-
cién de los brasinoesteroides, existe evidencia que
muestra que es posible que la cascada de sefiales que
percibe la luz active a una proteina denominada cito-
cromo P450, proteina clave en la sintesis de los este-
roides vegetales. De esta manera existe una relacién
entre la luz y los brasinoesteroides.

Por otro lado, como se mencioné anteriormente,
en general las hormonas vegetales no actian solas, si-
no en conjunto. De esta manera se ha determinado
que la adicién de brasinoesteroides estimula la pro-
duccién de etileno. Sin embargo, la hormona vegetal
con la que parecen tener més relacion son las auxinas,
principalmente en los efectos fisiolégicos de creci-
miento, elongacién, crecimiento de raices, etcétera.
Se ha demostrado que los brasinoesteroides activan la
expresion de genes que normalmente se expresan sola-
mente durante la adicién de auxinas. Estas evidencias
demuestran que los brasinoesteroides actdan directa-
mente o en conjunto con las auxinas; ademds, pueden
estar sensibilizando a las células de alguna manera a la
accion de éstas.

Percepcion de los brasinélidos

por la célula

Para que un compuesto ejerza un efecto fisioldgico,

es necesario que la célula blanco lo perciba. Esta

percepcién del compuesto puede ser a través de un
receptor localizado en la membrana que rodea a la cé-
lula, como ocurre con las hormonas en animales. En el
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caso de los brasinoesteroides, la primera evidencia de

que existia un receptor surgié de una planta mutan-
te que no mostraba cambios fisiolégicos con la adicién
de los brasinoesteroides. Pronto se presentaron mds
pruebas de que esta mutante tenfa un defecto en su re-
ceptor. Para comprobarlo, Joanne Chory y colabora-
dores construyeron un gen que tenia el cédigo para la

produccién de un fragmento extracelu-

lar del receptor denominado BRI1,
fusionado a una proteina (Xa21)
que produce una respuesta letal
en presencia de un patégeno.
El gen de estas proteinas fu-
sionadas se introdujo en célu-
las de arroz con técnicas es-
peciales. La aplicacion del
brasinélido a estas célu-
las produjo su muerte,
una respuesta similar
a la observada cuando
las células que expre-

san el gen Xa21 son ex-
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% modificadoras de la pare
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Figura 2. En ausencia del brasinélido, la proteina BIN2 fosforila (P) al complejo BEST/BZR1 de manera que se desestabiliza y es degradado
por un complejo proteosémico. Por el contrario, cuando el receptor BRI1 percibe al brasinélido, éste inactiva a la proteina BIN2 y el complejo
BEST/BZR1 se acumula en el nicleo, activando la expresién de diferentes genes, incluyendo a los involucrados en la modificacion de la pared

celular y el crecimiento. La proteina BAKT interactda con el receptor BRI1; sin embargo, no se sabe cual es su funcién durante la percepcién del

brasinélido.

puestas al patégeno. Las células que no contenfan la
proteina no sufrieron alteracién alguna. Este experi-
mento demostré de manera contundente que la prote-
fna BRI era el receptor de los brasinoesteroides.

Por otro lado, para ejercer su funcién el receptor de-
be interactuar con otros componentes proteicos. Tal es
el caso de un componente denominado BIN2, el cual
en ausencia del brasinélido le agrega un grupo fosfato a
otros componentes conocidos como BES/BRZ1, los
cuales al ser fosforilados son degradados por un com-
plejo proteosémico. Por otra parte, si hay presencia
del brasinélido, el componente BIN2 no actia: los
componentes BES1/BRZ1 no se fosforilan y por lo
tanto no se degradan, y de esta manera estos compo-
nentes se acumulan en el nicleo induciendo la expre-
sién de ciertos genes descritos anteriormente, cuyo
resultado final es producir una respuesta fisiolégica es-
pecifica (Figura 2).

Perspectivas

En general, en los dltimos afios se ha generado bas-

tante informacion sobre la ruta de biosintesis de

los brasinoesteroides y sobre su modo de percep-
cién. El uso de mutantes ha sido de gran utilidad para
determinar su funcién; sin embargo, ain falta mucho
por estudiar. Los resultados preliminares del efecto de
los brasinoesteroides en la induccién de la division ce-
lular probablemente nos lleven a nuevas areas del co-
nocimiento. Se estd conociendo cada vez mds cudles
son los componentes intermediarios para llevar la se-
fial de la membrana a la célula, pero ain quedan mu-
chas preguntas por responder. Por otro lado, aunque se
ha comprobado que BRI es el receptor de los brasi-
noesteroides, se han reportado otras mutantes insensi-
bles, lo que puede llevar al descubrimiento de otro
tipo de receptores. Ademds, BRI1 también podria ser
el receptor de una sustancia de origen proteico deno-
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minado sistemina, con propiedades similares a las hor-
monas vegetales. Dados los esfuerzos que se estdn rea-
lizando por parte de diferentes grupos de trabajo en
todo el mundo, se espera que en un tiempo razonable-
mente corto se tengan definidos claramente sus meca-
nismos y modo de accién. m
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