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Mecanismos inmunologicos
en las plantas

La defensa de las plantas frente a estimulos biéticos y abidticos esta constituida por una
compleja red de mecanismos para evitar la entrada de patégenos al organismo o restrin-
gir su desarrollo una vez traslocados en las células del huésped. Estas estrategias funcio-
nan en conjunto y se encuentran conservadas evolutivamente en los linajes vegetales.

Respuesta de las plantas frente a organismos patogenos
ncontrar estrategias que permitan asegurar de manera sustentable la alimen-
tacién para las préximas generaciones es un reto muy grande que implica
multiples factores. Uno de los mds importantes es la diseminacién de plagas

y patégenos, pues representa la principal limitante para la industria, ya que son

causantes de enfermedades devastadoras que disminuyen el rendimiento de los cul-

tivos y causan pérdidas econémicas.

Un ejemplo de lo anterior es HLB (Huanglongbing), una de las enfermedades  f..0
mds destructivas que afecta la produccién mundial de los citricos. Esta enfermedad  istama yaseular en las plantas por el cual se
es causada por una bacteria endofitica limitada al floema, llamada Candidatus Libe- < transportan sustancias nutritivas.
ribacter asiaticus, que se transmite por las secreciones bucales de un insecto conoci-
do como Diaphorina citri, el cual se alimenta de los brotes mas jévenes de la planta
(Munir y cols., 2020). Asi como ésta podrfa listarse una infinidad de enfermedades
que pueden causar la muerte incluso de todas las cosechas.

Controlar estas enfermedades no es algo simple, ya que en
la naturaleza los organismos de diferentes especies luchan por
el espacio para sobrevivir y llevar a cabo sus funciones vitales;
entre ellas, la reproduccién para perpetuar su especie. Todos

los organismos interaccionan y han evolucionado en conjunto
al formar ecosistemas sustentables; plantas, insectos y distintos
microorganismos, como hongos, bacterias y protozoarios, satis-
facen asf sus necesidades vitales. De manera general, existen dos tipos de interac-
ciones entre los seres vivos: las relaciones intraespecificas (entre organismos de
una misma especie) y las relaciones interespecificas (entre organismos de distin-

tas especies).

volumen73 73 ntmero 4



mmmun Novedades cientificas

E Relaciones henéficas entre plantas y otros

B organismos

B En el transcurso del proceso evolutivo todos los
seres vivos han desarrollado mecanismos adaptati-
vos de defensa para sobrevivir ante la trasgresién del
medio. A diferencia de los animales, las plantas se
establecen en un nicho fijo y permanecen estéticas
en un mismo sitio, por lo que deben tener un siste-
ma inmune que les permita responder de manera efi-
ciente al estrés biético (insectos, nematodos, virus,
bacterias, hongos, oomycetos) y abidtico (sequias,
altas y bajas temperaturas, heridas, toxicidad por
metales pesados, estrés salino).

Un grupo de bacterias conocidas como rizobac-
terias promotoras del crecimiento vegetal (RPCV)
se asocia de manera simbidtica a las plantas para
cumplir funciones muy importantes que van desde
la fijacién biolégica de nitrégeno, la solubilizacién
de fosfatos y la sintesis de fitohormonas, hasta la in-
hibicién del desarrollo de microorganismos fitopa-
tégenos mediante la sintesis de sustancias quimicas
antimicrobianas, antibiéticos (sustancias antifingi-
cas) o sideréforos que estimulan las defensas de las
plantas mediante mecanismos de biocontrol. Como
parte de este grupo de bacterias se ha reportado una
amplia gama de géneros, entre ellos: Agrobacterium,
Azospirillum, Azotobacter, Bacillus y Rhizobium (Mo-
reno y cols., 2018).

= Diversidad de organismos patogenos en las plantas:
= biotroficos y necrotroficos

B Los organismos patégenos en las plantas se llaman
fitopatégenos y se clasifican en dos categorfas prin-
cipales segtn sus estilos de vida, métodos de infeccién
y mecanismos de adquisicién de sus nutrientes: pa-
tégenos biotréficos y necrotréficos. Los biotréficos
causan relativamente poco dafio al huésped, pues
requieren alimentarse de los tejidos vivos, poseen
estructuras de alimentacién especializadas; por lo
general carecen de toxinas y secretan pocas enzimas
degradadoras de la pared. En cambio, los patége-
nos necrotrdficos tnicamente logran obtener sus nu-
trimentos de células muertas, para lo cual utilizan
enzimas y toxinas que degradan y maceran la pared
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celular de la planta; éstos se caracterizan por crecer
en tejidos dafiados o senescentes. De manera gene-
ral, los patégenos biotréficos mantienen una relacién
maés estrecha con sus huéspedes e incluso establecen
interacciones muy complejas que les permiten modu-
lar el metabolismo de la planta a su favor; mientras
que los necrotréficos tienen una relacion mucho me-
nos intima (Nafisi y cols., 2015).

= Sistema inmunologico en plantas

=La resistencia de las plantas frente a diversos pa-
tégenos se basa en efectos combinados de barreras
fisicas (directas) y bioquimicas (indirectas); su com-
binacién les otorga un espectro amplio de proteccién
frente a los organismos patégenos. Los dos tipos de
defensas principales producidas por el sistema in-
mune de las plantas se clasifican en: defensas cons-
titutivas, que se encuentran activas todo el tiempo,
y defensas inducidas, que se activan exclusivamente
cuando la planta percibe un ataque. Sin necesidad
de ningun tipo de estimulo, las defensas constitutivas
implican una modificacién morfoldgica o estructu-
ral, como en pared celular, tricomas, espinas, ceras e
incluso compuestos quimicos repelentes, antinutriti-
vos o toxinas. Por otra parte, las defensas inducidas
representan un gasto energético para el organismo
que podria ser empleado para el crecimiento o la
reproduccién; por lo tanto, sélo son activadas en
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casos muy especificos, como el ataque de patégenos
(Laredo y cols., 2017).

De entre la cantidad enorme de respuestas in-
ducidas que poseen las plantas destacan la codifica-
cién de genes, la sintesis de proteinas especiales, las
alteraciones en la sefializacién hormonal, asi{ como
la produccion de proteasas digestivas y metabolitos
secundarios (flavonoides, fenoles). La produccién
de metabolitos secundarios estd intrinsecamente re-
lacionada con la resistencia; éstos son compuestos
orgdnicos de bajo peso molecular que se presentan
en diversos grupos de organismos (plantas, hongos,
bacterias, liquenes, entre otros) y su sintesis estd
restringida principalmente a fases de estrés (no son
esenciales para el crecimiento o la reproduccion)
(Schluttenhofer, 2020).

Adems4s de los metabolitos secundarios, las hor-
monas vegetales son compuestos que cumplen una
relevante funcién en el proceso de defensa. Estas son
moléculas quimicas de diversa composiciéon que se
encargan de permitir la adaptacién de las plantas a
cualquier condicién ambiental desfavorable que se
presente; ademds, regulan funciones muy importan-
tes, que van desde el crecimiento y desarrollo hasta
la respuesta mediante sefiales frente al estrés bidtico
y abidtico. El proceso de defensa estd controlado so-
bre todo por las interacciones sinérgicas y antagé-

nicas de tres fitohormonas: los jasmonatos (JA), el
acido salicilico (AS) y el etileno (ET).

Mecanismos inmunoldgicos en las plantas i m m—

= Sistema inmune innato y proteinas NLR en plantas

m La primera barrera de defensa del sistema in-
mune innato puede diferenciar las moléculas pro-
pias y las extrafias mediante el reconocimiento de
secuencias conocidas como patrones moleculares aso-
ciados a microrganismos (MAMP). Estas estructuras
se encuentran Unicamente en los microorganismos
ausentes en el huésped y se reconocen mediante
receptores del sistema inmune innato, llamados re-
ceptores de reconocimiento de patrones (PRR). La
inmunidad activada por los MAMP restringe el cre-
cimiento de los patégenos en el organismo de la
planta y es un proceso general que reconoce grandes
grupos de microorganismos (véase la Figura 1).

En investigaciones recientes se ha demostrado
que el sistema inmune innato en plantas y animales
involucra receptores de superficie celular y recepto-
res intracelulares de la superfamilia NLR (dominio
de unién a nucleétidos [NBD] y repeticiones ricas
en leucinas [LRR], llamadas comdinmente protefnas
ricas en repeticiones de leucinas unidas a nucleéti-
dos [NLR o NB-LRR]). Estas protefnas contienen do-
minios muy conservados a lo largo de sus linajes y
permiten a los hospedadores reconocer e interactuar
con organismos patégenos, comensales y simbidticos.
En plantas, las proteinas NLR estan presentes en an-
giospermas y gimnospermas, asi como en briofitas
y hepdticas; sin embargo, no se presentan en algas
unicelulares Chlamydomonas (Jones y cols., 2016).

Las protefnas NLR son conocidas cominmente
como receptores inmunes NLR y poseen una funcién
andloga a los receptores intracelulares tipo NOD
en el sistema inmune innato en animales (Aradjo
y cols., 2020). Estas protefnas pueden ser cinasas
receptoras, que poseen un dominio extracelular in-
volucrado en la percepcion del ligando, un domi-
nio transmembrana de paso simple y un dominio
de cinasa intracelular, o bien son proteinas de tipo
receptor que tienen un dominio extracelular, pero
carecen de un dominio de sefializacién intracelular.
Las NLR participan en la segunda barrera de defensa
de la inmunidad vegetal, una barrera mucho mas es-
pecifica que los MAMP, pues se encargan de recono-
cer y defender al huésped de proteinas efectoras; es
decir, moléculas virulentas secretadas por patégenos
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Reconocimiento y vias de sefializacion intracelular desencadenadas frente a la respuesta de defensa contra patégenos en plantas. Aln no se
conocen todos los mecanismos que inducen la activacién de las fosfolipasas (PL) en la membrana plasmética para ser transmitidas al cloroplasto ni los
mecanismos de transporte de (+)-7-JA-iso-JA al citoplasma donde se une a aminodcidos, preferentemente isoleucina mediante la enzima JAR1. Modifica-
da de Kushalappa y cols. (2016). *HAMP: patrones moleculares asociados a herbivoros; MAMP: patrones moleculares asociados a microorganismos; PRR:
receptores de reconocimiento de patrones; NLR: proteinas ricas en repeticiones de leucinas, unidas a nucledtidos; PL-A: fosfolipasa A; A0S: 6xido de aleno
sintetasa; AOC: 6xido de aleno ciclasa; OPDA: 12-oxo-fitodienoico; OPR3: OPDA reductasa 3; ACX1: acetil co. A oxidasa; JAT1: transportador JA1; SFCOI1:
complejo Skp1/Cullin/Fbox; JAZ: jasmonate ZIM domain).

que pueden llegar a redireccionar el metabolismo de  respuestas de defensa inmune durante el reconoci-
miento de los MAMP en un proceso conocido como
susceptibilidad activada por el efector. A pesar de
que esto suena como una gran ventaja evolutiva,

las plantas (Giménez-Ibdfiez y cols., 2016).

u . . . 3’ .
= Proteinas efectoras y genes de resistencia representa un reto, en especial para patégenos bio-

B Las proteinas efectoras son fitotoxinas y moléculas  tréficos que requieren mantener a su huésped con
virulentas cuya funcién es suprimir la activacién de  vida; por lo tanto, su aplicacién y dosis deben ser
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controladas. Las plantas huésped sélo sobreviven si
logran reconocer y defenderse de los efectores, para
lo cual han desarrollado genes de resistencia contra
enfermedades (genes R). Estos son un mecanismo
sofisticado de resistencia, pues impiden o retrasan
la entrada del patégeno mediante la produccién de
metabolitos relacionados con la resistencia (RRM) y
protefnas relacionadas con la resistencia (RRP) (Kus-
halappa y cols., 2016). Hasta la fecha se han logrado
clonar m4s de 300 genes R intracelulares y de super-
ficie celular de diversos cultivos, incluidos mafz, arroz,
trigo, papa y jitomate (Aradjo y cols., 2020).

E La funcidn de las fitohormonas en la defensa

u de las plantas: sintesis de jasmonatos

B Al estudiar cémo responden las plantas al ataque
surge una pregunta: ;cémo reconocen el dafio causa-
do por un agente mecénico, como el viento o la her-
bivorfa de los insectos? Esta respuesta se lleva a cabo
por el sistema inmune. Las plantas reconocen el
dafio mecdnico provocado por herbivoros mediante
las secreciones bucales y de ovoposicién, asi como
las heces del animal. Este grupo de sefiales se deno-
mina patrones moleculares asociados a herbivoros

(HAMP). El dafio mecdnico en los tejidos provocado

Mecanismos inmunoldgicos en las plantas i m m—

mediante diversas estrategias de alimentacién de los
herbivoros desencadenard una serie de reacciones al
activarse unas vias de sefializacién sumamente pare-
cidas a las que se presentan en los vertebrados bajo
el estimulo de dolor en que se sintetizan prostaglan-
dinas a partir del 4cido araquidénico; resulta impre-
sionante en las plantas el proceso andlogo que se
lleva a cabo por un compuesto quimicamente muy
similar, el 4cido jasménico (A]).

Para comprobar la gran importancia de los jasmo-
natos frente al ataque de insectos se han desarrolla-
do en el laboratorio plantas mutantes (incapaces de
expresar genes que intervienen en la acumulacién
de jasmonatos) y se ha demostrado que no sélo son
capaces de responder frente al ataque de insectos,
sino que también poseen un metabolismo especia-
lizado que regula el crecimiento mientras se activan
las defensas, media la tolerancia a las heridas y las
relaciones simbidticas, participa en la produccién
del polen, la tuberizacion, el desarrollo de tricomas
en la hojas, el crecimiento y morfogénesis de la raiz
y hojas, asf como en la formacién de yemas vy flores,
entre otras (Schluttenhofer, 2020).

En condiciones normales, la sintesis de jas-
monatos en plantas se encuentra inhibida por un
complejo represor que mantiene unidas a las pro-
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Figura 2. Complejo represor JAZ-MYC en condiciones basales y liberacion de los FT para la produccién de jasmonatos mediante la
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tefnas jasmonate ZIM domain (JAZ) y los factores de
transcripcion MYC, lo que impide la interaccién de
dichos genes y la maquinaria de ARN polimerasa 11
requerida para iniciar la reprogramacién transcrip-
cional de jasmonatos (véase la Figura 2). El com-
plejo represor JAZ-MYC recluta a la protefna adap-
tadora NINJA, el correceptor general TOPLESS (TPL)
que incorpora a la histona deacetilasa 6 y 19 (HDA6
y HDA19). Tras la ruptura de la membrana celular
del cloroplasto por la herbivorfa se libera a-4cido li-
nolénico mediante las enzimas fosfolipasas A1; des-
pués, con ayuda de otras dos enzimas (sintetasa de
6xido aleno y ciclasa de 6xido aleno), se conduce
a la formacién de OPDA dentro del cloroplasto. El
OPDA es un precursor del dcido jasménico que re-
quiere pasar al peroxisoma, donde realiza tres ciclos
de beta oxidacién; esto da lugar al 4cido jasménico
que en el citoplasma por accién de la enzima JAR1
se conjuga con un aminodcido, preferentemente
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isoleucina, que origina el 4cido jasménico isoleu-
cina (AJ-Isoleucina), la forma activa de la hormo-
na (Giménez-Ibdfiez y cols., 2016). En el ndcleo
se perciben las altas concentraciones de AJ-Isoleu-
cina por el complejo represor JAZ-SCFCOIL. La pro-
tefna SCFCOI1 es una ubicuitina ligasa que marcard
a la proteina JAZ para ser degradada por la proteaso-
ma 26S; por lo tanto, el complejo represor JAZ-MYC
libera los factores de transcripcién (FT) para comen-
zar la expresién de genes antes suprimidos (Waster-

nack y Strnad, 2019).

E Panorama futuro del estudio de la inmunologia

= vegetal

®m Aunque las dltimas dos décadas han aportado
mucho conocimiento para explicar los mecanismos
inmunoldgicos en las plantas, atn existen diversos
mecanismos moleculares no esclarecidos y desco-



nocidos. El estudio de las complejas interacciones
planta-patégeno permitira desarrollar e implementar
procesos agricolas menos invasivos en el ambiente
para el control de plagas y el mejoramiento de cul-
tivos mds resistentes a enfermedades. El estudio de
las proteinas NLR, las cascadas de sefializacién in-
tracelulares llevadas a cabo por las MAPK y la parti-
cipacién de las fitohormonas como los jasmonatos
podrd proporcionar este entendimiento de respues-
ta por parte de las plantas.

Por otro lado, el aislamiento de metabolitos se-
cundarios que presentan propiedades benéficas per-
mite su aplicacién en diferentes industrias biotec-
noldgicas. Durante los dltimos afios, la induccién
de resistencia en plantas mediante la aplicacién
de rizobacterias promotoras de crecimiento vegetal
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