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INTRODUCCION

El concepto de hormonas, mensajeros quimicos que permiten a las células comunicarse unas con otras
surge de los estudios de fisiologia en mamiferos.

La aplicacion del concepto de hormonas en plantas puede ser rastreado hasta las observaciones de
Duhamel du Monceau en 1758. Du Monceau observd la formacion de raices por encima en los
engrosamientos que se producen en las herida en forma de anillas que interrumpen el floema en los
tallos de las plantas lefiosas. Para aclarar estos y otros conceptos el botdnico aleman Julius Sachs
(ca.1860) postuld que existen sustancias especificas para la formacion de érganos en los vegetales.
Sachs postuld que las sustancias especificas para la formacién de raices, por ejemplo, se producen en
las hojas y migran hacia abajo por el tallo, se acumularian para la iniciaciéon de raices por encima de la
herida. El verdadero inicio de la investigacién en hormonas vegetales, sin embargo, se encuentra en
una serie de experiencias simples conducidas por Charles Darwin. Fueron las observaciones y
experiencias de Darwin las que llevaron al F.W. Went, casi medio siglo después a describir a una
sustancia tipo hormonal como la sustancia responsable de que las plantas crecieran hacia la luz. Casi al

mismo tiempo H. Fitting introduce el término hormona en la literatura de fisiologia vegetal.

é¢Que son las hormonas?

Los reguladores de crecimiento, son compuestos organicos naturales, que en pequefias cantidades, y
por la naturaleza y el arreglo particular de su molécula, fomentan, inhiben o modifican el crecimiento
de los vegetales ejerciendo una profunda influencia en los procesos fisioldgicos.

Si bien hay muchos paralelos entre las hormonas animales y vegetales, hay también diferencias
significativas. Las hormonas animales a diferencia de las vegetales se sintetizan en érganos o tejidos
especificos, deben ser trasportadas para ejercer su accién en una célula diana especifica y su accion
depende del sistema nervioso central.

Una sustancia para ser considerada un fitoregulador debe:

e Ser pleiotrdpicas, es decir que actlan en varios procesos.

e Sesintetizan en todas las células,

e Regulan procesos de correlacién. (un érgano recibe el estimulo y otro expresa la respuesta)

e Su accidn es por interaccion con los demas reguladores (sinergismos, antagonismos o balance
de concentracién)

Se divide en dos grupo: los reguladores de crecimiento u hormonas naturales, que son aquellos que se
encuentran en los vegetales, y los reguladores sintéticos, que son compuestos artificiales obtenidos
por sintesis quimica.

A su vez se puede clasificar a los reguladores de crecimiento en tres grandes grupos de acuerdo a su
accion en la planta: aquellos que fomentan el crecimiento (promotores), aquellos que lo inhiben
(inhibidores) y aquellos que lo retardan (retardantes).
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AUXINAS O
OH
Descubrimiento N
H 8 |
Charles y Francis Darwin en “The PN

power of Movement in Plants” (1881) publican sus trabajos
realizados sobre plantulas avena (Avena sativa) y alpiste

(Phalaris canariensis). En esta publicacion describen las

. . . . Control  Punta Punta Punta Base
primeras observaciones de la curvatura de los coleoptilos hacia retirada  cubierta  cubierta  cubierta
por funda porfunda  por pantalla
la luz (fototropismo). Se realizaron tratamientos cubriendo el opaca: HanspRrenteropacs
7. . ope 30 . By Parte
apice del coleoptilo con un cilindro metalico, cubriendo la base =2 ——sombreada

del coledptilo

del coleoptilo con anillos metdlicos y sin cubrir el coleoptilo, y

todos estos tratamientos se exponian a la influencia de la luz. El
resultado de la experiencia fue que tanto cuando se cubria la
base del coleoptilo, como cuando no se lo cubria este se
curvaba hacia la luz. Al cubrir el apice el coleoptilo este no

exhibia fototropismo. Se concluye entonces que el apice es
quien induce a la curvatura del coleoptilo de las plantulas.

Bioensayo de los coleoptilos de avena

En 1926 Frits W. Wrent corta los apices de los coleoptilos de

Punta cortada
y puesta en bloque
___ deagar; la auxina
? sedifunde

cierto nimero de plantulas de avena y los coloca por unas
horas sobre placas de agar de modo que las superficies de | 7 emelblogus

corte estuvieran en contacto con el mismo. Al igual que los
Darwin se realizan distintos tratamientos: divide este agar en
pequefios cubos y los coloca descentrados sobre las plantulas
sin apice. Al tiempo observa una curvatura apreciable en el i

lado contrario al que coloca los cubitos. Para otro tratamiento
coloca sobre las plantulas sin dpice cubos de agarquenohan @ — —— ~
sido expuestos a los dpices y observa que no habia curvatura

alguna. En otro, en contacto con el agar coloca un trozo de

Bloque situado

Control conun  Bloque

coleoptilo de la parte baja, observa que estos tampoco = bloquedesgar agarcon  sdloenun lado:
i X sin aux.ina Vno' auxina: proveca curvatura
producen curvatura alguna. Mediante estos experimentos procseniogiy, gtimils
el crecimiento

Wrent prueba que el fototropismo es producido por un
estimulo quimico, generado en el dpice del coleoptilo.
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COMPOSICION QUIMICA Y BIOSINTESIS

El acido indolacético (AIA) resulté ser el inductor de los fototropismos, y su estructura quimica es muy
similar a la del aminodcido triptéfano, lo que advierte que éste es un posible precursor del AlA.
Aunque fue el primero en descubrirse, el AIA no es la Unica auxina existente, actualmente se conocen
otros compuestos quimicos que tienen efectos similares al AIA pero que difieren en su estructura
guimica. Para que una sustancia quimica pueda tener actividad auxinica debe cumplir con ciertas
caracteristicas; una de ellas es la de poseer una carga negativa en el grupo carboxilo separada de una
carga positiva residual por una distancia de 0.55 nm (esta ultima carga puede estar localizada sobre el
anillo aromatico o inddlico). Aun asi, la presencia de anillos en la molécula no es un caracter
excluyente ya que el N,N-dimetilcarboximetiltiocarbamato carece de anillo pero posee las cargas
positiva y negativa a la distancia citada anteriormente y tiene poder auxinico. El interés de saber qué
es lo que dota de poder auxinico a una molécula recae en el interés de los cientificos de producir
auxinas sintéticas.

Rutas de biosintesis

i A~ - COOH
N NH;
H
descarboxilpcion  Triptéfano (Trp)
oxidg#ia ; A
* Trp monoxigenasa Trp transaminasa Jrp decarboxilasa

COOH

7
( ::u : NOH N o NH,

Actualmente se conocen 4 vias de
sintesis del AlA, cada una de ellas

con un intermediario distinto. ik Treamion (TAMD
Diferentes grupos de plantas | PA d,ca,m,,ml AR
emplean distintas rutas para w" @U/\\N w
producir AlA a partir de triptéfano, y N M
. Indol-3. ida (IAM) Indol-3: ilo (IAN) Indol-3-acetaldehido (IAld)
de acuerdo al estadio del desarrollo
Nitrilasa IAid dehidrogenasa
en el que se encuentre la planta, la \ '
* JAM hidrolasa

ruta de sintesis también puede

COOH
B
N
H

Acido indol-3-acético (IAA)

variar.

El 4cido indolacético también es producido por bacterias por rutas distintas a la de las plantas
superiores.

La ruta mas frecuente en los vegetales es la del acido indolpirtivico, algunas presentan la ruta de la
triptamina vy la de la indolacetaldoxima es tipica de |la familia Brassicaceae.

- Laruta del dcido indolpiruvico: la transaminacion del triptéfano por la triptéfano transaminasa,
produce acido indolpirdvico, que se descarboxila para dar indolacetaldehido; la oxidacién del
aldehido produce AIA. Como alternativa algunas plantas pueden reducir el indolacetaldehido a
indoetanol que puede incidir en la regulacién de la biosintesis del AlA.

El acido fenilacético (otra auxina natural) se sintetiza a partir de la fenilalanina siguiendo rutas muy
similares a la del AIA. Y el acido indolbutirico se sintetizaria a partir del AlA con la participacion de una
enzima, la IBA-sintasa.
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Accion fisioldgica

El grado de accién de las auxinas va a depender de la concentracién de la hormona y del érgano del
que se trate. Por ejemplo, el crecimiento del tallo de una planta creceria al aumentar la concentracién
de auxina hasta alcanzar un optimo, si la concentracién sigue aumentando el crecimiento se reduce en
intensidad hasta llegar a inhibirlo. Molecularmente se ha planteado que las auxinas se unirian a un

receptor con dos o tres sitios de unidn, provocando una inhibicién del receptor al unirse varias

moléculas.

En la planta existen diversos mecanismos que regulan la concentracidén de auxinas en cada érgano:

La velocidad de la sintesis de la hormona.

La conjugacion :

El termino auxina conjugada se utiliza para designar los compuestos formados por la unidn
covalente de la auxina con otras moléculas. Es muy frecuente la conjugacidn con aminodacidos
y sacarosa. La unién con aminoacidos se produce mediante un enlace amida y la unién con la
sacarosa mediante un enlace éster. La conjugacién se utiliza como un medio para almacenar a
las auxinas. Por otra parte la conjugacion de moléculas de auxina las protege de la oxidacidn
por medio de peroxidasas. También, la conjugacion actia como un mecanismo de
desintoxicacién reduciendo la concentracion de la hormona, ya que en algunos tejidos los
efectos son irreversibles.

La hidrolisis de los conjugados:

La funcidn de almacenamiento de auxinas se estriba en la posibilidad de que las moléculas
conjugadas puedan ser hidrolizadas bajo ciertas circunstancias para dar lugar a auxinas libres,
lo que implica que algunos procesos de conjugacion sean reversibles.

La oxidacion de las moléculas

La oxidaciéon puede ser descarboxilativa (con pérdida de CO, del grupo carboxilo) o no
descarboxilativa. Las dos rutas oxidativas son irreversibles y los productos restantes carecen
de actividad bioldgica; ello indica que ambos procesos actian como mecanismos de
inactivacion y desintoxicacion.

La intensidad del transporte (de llegada y de salida): el mecanismo de transporte sera tratado
en el apartado de Transporte

Sensibilidad

Como se dijo anteriormente los distintos 6rganos
son diferencialmente sensibles a las auxinas (la
sensibilidad se determina en base a las
concentraciones donde las auxinas producen las
respuestas optimas). Se puede concluir entonces
que las raices son mas sensibles que las yemas, y
estas mas sensibles que los tallos. Asi una
determinada concentracion de auxina produciria un

Estimulacion

Inhibicién

—_—

[auxina]
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crecimiento maximo en las yemas laterales una ligera estimulacidén en los tallos y el crecimiento de las
raices estaria fuertemente inhibido.

Transporte

Las hormonas vegetales tienen la capacidad de transportarse desde su lugar de biosintesis hasta los
6rganos vegetales donde ejercen su accién. No obstante las hormonas vegetales, a diferencia de las
hormonas animales, pueden ejercer una accién local en las mismas células donde se produce su
biosintesis. Las auxinas son transportadas por células no vasculares como las células del cambium o las
células parenquimatosas parcialmente diferenciadas asociadas al floema. Su transporte es polar, lo
gue implica un gasto de energia para poder realizar el mismo.

Las principales caracteristicas del transporte polar son las siguientes:

e La velocidad del transporte es una 100 veces menor que por floema pero 10 veces mayor que
la de la difusion simple.

e La direccion del transporte es unidireccional, se produce desde el apice hasta la base del tallo
en el vastago (transporte basipeto) con independencia de la posicién del tallo. En la raiz el
transporte es acropeto (desde la base de la raiz hacia el apice)

e El transporte de auxinas requiere energia metabdlica ya que no se produce en ausencia de
oxigeno ni en presencia de inhibidores de la sintesis de ATP.

Para explicar el transporte de auxinas se ha propuesto la Hipétesis Quimiosmoética:

La hipdtesis se basa en el gradiente de pH entre la pared y el citoplasma, la permeabilidad selectiva de
la membrana y la localizacidn de transportes especificos en la base de las células transportadoras.

El mecanismo de transporte propuesto se basa en
1AA-

como serian transportadas las moléculas de acido N LT Membrana
indolacético. La entrada de las moléculas de AIA a la Simporte {1 £ ,’?"’, i |  Plasmatica
célula se produciria por toda la superficie celular Apice \;-\‘\ ,'AA\\{MAH -4
. Rl = \  Pared
mediante transportadores de entrada(en ese caso es [ o=y | saas
. . .7 . . " \
por simporte) o por difusién del AIA no disociado gy WA W Citosol
|
(AIAH). La difusion seria favorecida por el gradiente de H.«,h_x:wp W ATl
. M4 A~ R
pH existente a ambos lados de la membrana (mayor L atp | |
PHT “ e
| V

pH en los espacios intercelulares y en la pared celular). Vacuolal 1
El gradiente seria generado por bombas protdnicas de

la membrana plasmatica. La membrana permeable al R

de eflujo

AIAH permitiria la entrada de las moléculas que una £

vez en el interior de la célula se disociarian en AIA™ +
H* debido al mayor pH del citoplasma. La membrana

es impermeable al anién AIA" que solo podria salir de

hed Edson. Figure 1913 © 2008 Binauer Associses, o

la célula mediante transportadores especificos
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localizados Unicamente en la base de las células transportadoras. Fuera de la célula el bajo pH

permitiria la formacién de AIAH que pasaria a la célula siguiente por difusion o mediante un

transportador de entrada.
Mecanismo de accién

Teoria del crecimiento acido.

Segun esta teoria la elongaciéon de la célula se produce gracias a una disminucion del pH en la pared

celular que permite que se rompan los puentes de
hidrégeno entre las diferentes fibras de celulosa, asi
como la activacion de ciertas enzimas como las
expansinas que “cortan y pegan” las fibras de
hemicelulosa que entrelazan las fibras permitiendo asi
XET

endotransglicosilasa) que escinden los enlaces entre

su elongacién y activa las (xiloglucano
las celulosas y las hemicelulosas. Este proceso provoca
un reblandecimiento de la pared que produce la
disminucion del potencial osmdtico de la célula,
permitiendo la entrada de agua y que por tanto la
célula se Las auxinas

expanda. provocan la

acidificacion de la pared celular ya que poseen una

@) APl AP | CaTe
Activation
hypothesis

O)

Rough ER Golgi body

o/ B \'\
9 M f'/z/’“
it o

messengers

/\NucLEus

? o
0o A i
J|I| processing
|‘.lPromoter H*- J ‘: I l/ ‘I‘\\\%\_
\ ATPase / T ) \)

AR WP - B
e U S S =y
Synthesis MRNA-" e ATPase! o ATPY
hypothesis @ in vesicle membrane O‘: = < /

= 28— 7

Plasma
membrane

CELL WALL aneTH Activation _H* /,/

ANT PHYSIOLOGY Thit Edton. Ppusm 1925 G 5003 S

serie de receptores en la membrana plasmatica acoplados a proteina G conocidos como ABP-1.

Cuando la auxina se une a los receptores la proteina G se disocia en sus respectivas unidades y activa

una fosfolipasa C que va a producir diacilglicerol como segundo mensajero. Este diacilglicerol va a

activar las bombas ATPasa que exportan protones hacia el apoplasto mediante la hidrolisis de ATP

acidificando la pared y reblandeciéndola.
EFECTOS FISIOLOGICOS

1. Promueven el crecimiento en tallos y coledptilos.

2. Estimulan la formacidn de raices adventicias de tallos y hojas.

3. Inhiben el crecimiento en raices en concentraciones bajas.

4 .Promueven la dominancia apical.
5 Inducen la floracién femenina

6. Inducen la diferenciacién vascular.

7. Retardan la abscision de drganos (hojas, flores y frutos.)

8. Promueven el crecimiento de los frutos.

9. Regulan los tropismos (foto, geotropismo)
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Promueven el crecimiento en tallos y coleoptilos
Las auxinas promueven el alargamiento celular
por lo que lleva al alargamiento de tallos vy
coleoptiles

Elongacién de coleoptilos 18 horas incubadas en A agua B auxinas
(Fotos de M. B. Wilkins)

Estimulan la formacion de raices adventicias.

Si bien el crecimiento de las raiz principal se inhibe a
concentracién de 10-8 de auxinas, la produccién de
raices laterales y adventicias se favorecida por
concentraciones altas de auxinas. las auxinas
promueven la division de grupos de celular

preformados cercanos a la zona del periciclo, las que

paulatinamente formaran el meristema de raiz que
atravesara el cortex y emergerd de la epidermis.

Se sabe que es necesario el trasporte acrépeto de las auxinas para el inicio de las divisiones en los
grupos preformados de células y para promover y mantener la divisién viabilidad de las células durante
el desarrollo de las nuevas raices

Promueven la dominancia apical

Es uno de los fendmenos de correlacion, en el que la yema apical ejerce la dominancia sobre el
crecimiento de las yemas axilares subyacentes. Es la inhibicién o control del crecimiento que ejerce la
yema apical sobre las yemas axilares o ramificaciones laterales. Segun las diferentes especies se
pueden observar las siguientes manifestaciones de la dominancia apical:

72
Dominancia apical en haba (Vicia faba), (I1zq) planta testigo. (Centro) planta con &pice, fuente de auxinas, decapitado,
promueve el crecimiento de las yemas laterales en la base del vastago joven. (Der) la dominancia se restaura aplicando
auxinas (en pasta de lanolina) sobre la superficie del corte (adaptado de Hopkins 2009)
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e Inhibicion del crecimiento de las yemas axilares
(dominancia total)
e Influencia del crecimiento de la yema apical sobre
las yemas laterales (dominancia parcial)
e Control angular de las ramificaciones
El efecto inhibitorio de la yema apical sobre las yemas
laterales se puede demostrar facilmente si se procede a la
remocion o eliminacion de la yema apical; al poco tiempo de
eliminada ésta se observara que las yemas laterales
comienzan a brotar y a producir la ramificacidn del vegetal.

Wactington famify arboretumn walsite

Inducen la floracion femenina

Inducen la diferenciacion vascular.

nudo

Yema apical

AIA +
lanolina

Haces
vasculares

Diferenciacion de xilema, alrededor de una herida siguiendo
el pasaje de las auxinas (micrografia de fluorescencia R. Aloni)

. ez p . Bal h I ent i til la abscicid
Retardan la abscision de érganos (hOjaS, flores y alance hormonal entre auxinas y etileno en la absciciéon

frutos.) TEJIDO JOVEN TEJIDO VIEJO

AlA > Etileno ————— Etileno>AlA

Retardo de la abscicion Aumento de la abscicion

10
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Son un grupo de compuestos quimicos que actian como reguladores endégenos del crecimiento y el

desarrollo de vegetales superiores. Fueron descubiertas por azar por fitopatélogos japoneses que
estudiaban una enfermedad llamada bakanae (planta loca) causada por el hongo Gibberella fujikoroi
(Ascomycota). El hongo produce un sobrecrecimiento de los tallos y brotes. En 1955 se aislo el
compuesto inductor del crecimiento del tallo al que se denominé acido giberélico. Afios después se
comprobd que las plantas también poseen compuestos con estructuras muy similares al acido

giberélico, y desde entonces se han caracterizado 136 giberelinas (GAs).

Composicion quimica.

Desde el punto de vista quimico, las giberelinas
constituyen una familia de diterpenos tetraciclicos

acidos, cuya estructura basica estd constituida por un

anillo de ent-giberelano. Sin embargo a nivel
fisioldgico en este grupo se pueden distinguir unos

ACTIVE GIBBERELLINS

Ch,  COOH HO

(E) Gibberellin A4 (GA4) COOH

CHy

pocos miembros con capacidad intrinseca para influir (F) Gibberellic acid (GA3)
en el crecimiento de los vegetales (giberelinas activas).

Para ser una giberelina una sustancia debe cumplir con

clertas caracteristicas: (G) Gibberellin Ag (GA,)

- Las giberelinas poseen un esqueleto ent-giberelano que puede ser de 20 carbonos o de 19
atomos de carbono.

- Las giberelinas con 20 atomos de carbono se metabolizan mediante oxidaciones continuas del
carbono 20 que inicialmente existe como grupo metilo que se transforma sucesivamente en
hidroximetilo, aldehido y finalmente en carboxilo.

- Las giberelinas con 20 carbonos que portan un aldehido en el carbono 20 son las precursoras
de las giberelinas de 19 carbonos, y pierden ese carbono al convertirse en giberelinas de 19
carbonos. En esta conversién el grupo carboxilo en la posicién 19 se une al carbono 10.

- Lainsercidn de grupos carboxilos en las posiciones C3 y C2 determina la actividad biolégica de
las giberelinas.

Inactivacion

Las giberelinas se inactivan por la incorporacién de un grupo 2B- hidroxilo. Las giberelinas activas y en
algunos casos sus precursores son finalmente desactivadas con cardcter irreversible. El mecanismo
mas comun de desactivacion es la incorporacion de un grupo hidroxilo en la posicion 2p. Las
giberelinas hidroxiladas no tienen actividad bioldgica. La presencia de un grupo acido en la posicion
C20 también confiere inactividad de caracter irreversible.

11
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BIOSINTESIS

Los primeros pasos de la sintesis de giberelinas son comunes a todos los compuestos terpenoides y
son comunes para animales y plantas. Un terpenoide es una sustancia constituida por bloques o
unidades de 5 dtomos de carbono denominadas isoprenos. Las giberelinas son diterpenos (C20). Estos
primeros pasos abarcan la sintesis del geranilgeranil pirofosfato, precursor de los diterpenos y por lo
tanto de las giberelinas. El geranilgeranil pirofosfato se sintetiza en los plastidios principalmente por
varias rutas de sintesis.

La ruta de biosintesis se inicia a partir de la Acetil CoA y se forma isopentenil PP, que representa la
unidad isoprénica base de
estos compuestos. Luego

continuara la sintesis con

—

ant - Kaureno
Oxidasa

ant - Kaureno
oxidasa

formacién de geranil PP,

: : : mr'-: Kaurens ‘tll::ol ! b
farnesil PP y geranil geranil ont - Kaurenl ent - Kaurenal
PP  (compuesto de 20
ont - Kaureno
carbonos, dador de todos oxidasa
los  carbonos de las ~
. . : H
giberelinas). Este compuesto : Jﬂ
. . e ———
se cicliza para formar el ent- T H N Aldehido GA12 on Acido - ent - 2
COOH ™ Sintasa 5 Kaurenolco A
Kaureno o (-) Kaureno. Por eSO hidroxilasa cooH
Aldehido GA 45 Acido - ent - T-hidroxi Acido - ent - Kaurenoico

accion de monooxigenasas Kaurenoico

el C19 de este compuesto es oxidado a alcohol (ent-Kaurenol), aldehido (ent-Kaurenal) y acido ent-
Kaurenoico, a nivel de la membrana del reticulo endoplasmico. En un paso posterior el anillo B se
contrae por expulsiéon del C7 pasando de un anillo de 6 Carbonos a otro de 5, formando el gibano,
luego por oxidacion en C7 se forma el GAj,aldehido.

Regulacién

Los niveles de giberelinas activas se regulan mediante complejos mecanismos de control. Entre los
factores internos existe un mecanismo muy eficaz basado en la retroalimentacién positiva o negativa,
inducida por los niveles de giberelinas activas. Si la planta percibe elevados niveles de giberelinas
activas tiene a reducir los niveles de giberelinas con 19 carbonos y a aumentar los niveles de los
precursores de 10 carbonos. Ello implica un control homeostatico que regula los niveles de giberelinas
bioactivas mediante la retroalimentacion de las enzimas finales de la ruta sintética. La
retroalimentacidn actla a través del control de la acumulacion de los transcriptos de estas proteinas.
En niveles bajos de giberelinas bioactivas, aumentan los productos de las 20-oxidasas.

Transporte

Se realiza por el floema junto con los productos de la fotosintesis y también por el xilema
probablemente por desplazamiento radial desde el floema al xilema. Generalmente se movilizan a
tejidos jévenes en crecimiento tales como puntas de tallos y raices y hojas inmaduras. No exhiben una
polaridad en el transporte como en el caso de las auxinas.
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EFECTOS FISIOLOGICOS

Las giberelinas son esencialmente hormonas estimulantes del crecimiento al igual que las auxinas,
coincidiendo con éstas en algunos de sus efectos biolégicos.

1. Estimulan la elongacion de los tallos (el efecto mas notable).
Debido al alargamiento de las células mds que a un incremento
de la division celular, es decir que incrementan la extensibilidad
de la pared, este efecto lo consiguen con un mecanismo
diferente al de las auxinas, pero es aditivo con el de éstas. Uno
de los mecanismos mds estudiados involucra la activacion de la
enzima XET (Xiloglucano endo transglicosilasa), responsable de
la hidrdlisis interna de los xiloglucanos. Esto también facilitaria

la penetracion de las expansinas en la pared celular.

2. Estimulan germinacion de semillas en numerosas especies, y en cereales movilizan reservas
para crecimiento inicial de la plantula P

(1) Las giberelinas son sintetizadas por los coleoptilos y el escutelo A= =3

.7 . 'y A [p-Amylase] \ F
del embridn, y liberadas al endosperma amilaceo. V4 |Gnactive) | \
(2) Las giberelinas difunden hacia la capa de aleurona / [Froee]|@

Starch

(3) las células de la aleurona son estimuladas para sintetizar y [/

| B-Amylase
| (active) / /

secretar a-amilasa y otras hidrolasas hacia el endosperma amilaceo. 1O« [
(4) El almiddn y otras macromoléculas se degradan hasta pequefias f
/ ‘y //
% / ,\\\ \hm(h-‘
/// Iy ;

1] 7 [/
\ | / P )~ Endosperms
\ T
\ (Gibbereltic /

\acid
9

£
o
Z
) Bp peynoe - |&

moléculas sustrato. (5) Esos solutos son captados por el escuteloy |

transportados hacia el embrién en crecimiento. |

CTRIET]

dny

= - i ~ Embryo

By Awqy
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3. A nivel de las células de la aleurona, en semillas de cereales estimulan la sintesis y secrecion de a-
amilasas, y la sintesis de otras enzimas hidroliticas (por ejemplo B-1,3-glucanasa y ribonucleasa). La

Ay

unién de giberelina a su receptor de membrana produce Receptorsnon P Proreins @ embrans piasmatics

{ -
. ., , . 4*\)\ 5 - — -
la activacion de la proteina G de membrana, lo que deriva 4 7 P ﬁ’“ crsoeia N N

CAPA DE ALEURONA
Via de transduccion
en: deehatones as Carr via de sranzauceion

i I 1 independiente de Ca++
SEimoduiing y 5 e Tvotuera ol G o

dulina
proteinas Kinasas /
@

@~ acuvacién de un

(I.) una via de transduccién dependiente de Ca™que /c TR
involucra a la Calmodulina y a proteinas kinasas, que

NUCLEUS NS
; >

/ @ &
Prepresor & & IR A A
S iy —
ona

favorecen la exocitosis (hacia el endosperma) de vesiculas / [ camveoee I \)

[ © *':&‘::'W
cargadas de a-amilasa; ( @ e A
(I.) una via de transduccién independiente de Ca*’, que e = e

involucra al GMP ciclico como segundo mensajero, esto

activa a un intermediario de transduccion proteico, que a cugpsae .
. ’ .7 @ m - s
nivel del nucleo favorece la degradacion del represor AR ( ®_ xzsunsa
@ @ o amilasa
genético, que impedia la expresion que codifican la \\\:: Rt =, @ //
biosintesis de a-amilasa (y otras enzimas hidroliticas) que R

Degradacion dsl aimidon en sl endosparma

se almacenaran en vesiculas para su posterior exocitosis.

4. Inducen la partenocarpia. Proceso por el cual se forma fruto sin fertilizacidn. Las auxinas también
producen partenocarpia, pero las giberelinas son mds activas.

5. Reemplaza la necesidad de horas frio (vernalizacion) para inducir la floracion en algunas especies
(horticolas en general).

6. Induccion de floracion en plantas de dia largo cultivadas en época no apropiada.

7. Detienen el envejecimiento (senescencia) en hojas y frutos de citricos.

Usos comerciales:

-Se usa para incrementar el tamano de las uvas sin semillas haciendo que se elonguen los racimos, de
modo que estén menos apretados y sean menos susceptibles a infecciones por hongos.

-Para aumentar la produccién de malta en cerveceria, mediante efectos promotores de la digestion de
almidén por las giberelinas.

-Para aumentar la longitud de los tallos de la cafia de azlcar, mejorando asi el rendimiento.
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CITOQUININAS

Historicamente el termino citoquinina se acufid como nombre genérico de una serie de sustancias
naturales o sintéticas, capaces de estimular la division celular en presencia de auxinas. Hoy se sabe que
las citoquininas, al igual que las demds hormonas vegetales, actian en una multitud de efectos sobre
el desarrollo de los vegetales.

Descubrimiento

La idea que la divisidon celular en las plantas estd controlada por factores quimicos endégenos data de
1892, y se debe al fisidlogo alemdan Weisner. El descubrimiento de las citoquininas tuvo lugar en 1956,
cuando el grupo de Skoog aislé la quinetina, a partir de esperma de arenque. El nombre asignado a
esta sustancia se baso, obviamente, en su capacidad para promover la division celular (citocinesis) en
los tejidos vegetales.

La quinetina fue descubierta como resultado de las investigaciones realizadas para identificar los
factores quimicos capaces de estimular la proliferaciéon celular en explantes de medula de tabaco
cultivados in vitro. El grupo Skoog comprobd que si los explantes se cultivaban en un medio
enriquecido con auxina solo se producia la elongacion celular. La induccién de la division celular tenia
lugar Unicamente cuando la médula se cultivaba con tejido vascular adyacente o cuando el medio de
cultivo se suplementaba con extractos de tejidos vegetales. La investigacion de numerosos
compuestos quimicos que podrian ser causantes de la division celular llevé al aislamiento de la
quinetina en 1956.

La primer citoquinina natural fue asilada por los grupos de Miller y Letham en 1963 y recibié el nombre
de zeatina. Desde entonces se han descubierto un centenar de productos naturales y sintéticos que
ejercen efectos fisioldgicos analogos a los de la quinetina.

COMPOSICION QUIMICA /\J\/
Las citoquininas naturales son derivados de la base purica adenina. Todas HN = OH

ellas poseen un sustituyente de naturaleza isoprenoide o aromatica en el

nitrégeno de la posicién 6 del anillo de la purina. Las citoquininas pueden N s N\
encontrarse en la planta como bases libres o formando conjugados con Il\ - >
diversos compuestos quimicos que se unen a la purina o a la cadena lateral. N E
Las principales formas conjugadas de las citoquininas son:

- Nucleésidos: conjugacion de una ribosa en posicidon 9 en el anillo de la purina.

- Nucleédtidos: el acido ortofosfdrico se esterifica en posicion 5 con el nucleésido.

- Glicésidos: se forma por conjugacién con un resto de glucosa que se une al anillo o al grupo
hidroxilo de la cadena lateral.

- Alanilderivados: presentan un residuo de alanina unido al grupo imino en posicion 9 del anillo
de purina.

- Metiltioderivados: presentan un grupo CHsS- unido al carbono en posicién 2 del anillo de
purina.

15
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En la actualidad hay descriptas unas 35 especies quimicas de citoquininas en las plantas, incluidas las
bases libres y sus multiples conjugados. Las citoquininas también son sintetizadas por
microorganismos. Estos organismos sintetizan grandes cantidades de citoquininas o hacen que las
plantas sinteticen la hormona alterando asi el desarrollo vegetal normal.

Lugar de sintesis

Las citoquininas se forman (sintetizan) en cualquier tejido vegetal: tallos, raices, hojas, flores, frutos o
semillas, aunque se acepta generalmente que es en las raices donde se producen las mayores
cantidades de estas hormonas. Regularmente, hay mayor produccidn de citoquininas en sitios y
momentos en los que haya iniciado un proceso de diferenciacion celular y/o una intensa division
celular, sea porque se requiere para inducir el proceso y/o porque las nuevas células formadas
sintetizan mayores cantidades de esta hormona. Asi, cualquier tejido o etapa de la planta que no
presente actividad de crecimiento activo, estara produciendo pocas citoquininas en sus partes
terminales (puntos de crecimiento).

La aplicacién externa de citoquininas a un tejido que necesite de la hormona, promueve en éste un
mecanismo autoinductor de sintesis de citoquininas, con lo que su contenido y efecto fisioldgico
puede ir mas alla del sitio en el que se aplicé (a todos los 6rganos de la planta), produciendo beneficios
mas generalizados.

Transporte

El movimiento de las citoquininas producidas por la planta, puede ser hacia arriba o abajo de su sitio
de sintesis, lo cual sugiere que estas hormonas se pueden mover en el xilema y el floema. Asi, pueden
translocarse desde la raiz a los frutos o desde las hojas a la raiz.

BIOSINTESIS

Tiene lugar principalmente en el citosol de las células de meristemas apicales de raiz, y también en
embriones jévenes de maiz y hojas jévenes en desarrollo. La cadena lateral deriva de la via del acetato-
mevalonato. El isopentenil pirofosfato se transfiere al AMP (derivado de la sintesis de purinas) por
accion de la Citoquinina sintasa (una prenil transferasa similar a las de la sintesis de los terpenos). El
isopentenil adenina ribonucleétido generado se transforma en las diferentes citoquininas, sin embargo
muchas de las enzimas involucradas todavia no se han identificado.
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Las provenientes del RNAt se forman durante el procesamiento del precursor del RNAt (existe una
prenil transferasa diferente a la vista en la otra via que reconoce una secuencia especifica de bases, y
no emplea AMP como sustrato)

Catabolismo:
Tiene lugar principalmente por:
- Conjugacion:

a. Conversiodn a ribonucledsidos o ribonucleédtidos.
b. Conversion a glicdsidos: éstos constituyen la principal forma de almacenamiento de citoquininas.

c. Conversién a Adenina o sus derivados por accion de la citoquinina oxidasa.

EFECTOS FISIOLOGICOS

1. Promueven la division celular. Asociadas a las auxinas favorecen el
transcurso de G, a M.

Esto contribuye a la formacion de callos de cicatrizacion o agallas (tumor)por
sintesis aumentada junto con la auxinas por enfermedades de como en el
caso del Agrobaterium
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2. Promueven la formacidon y crecimiento de brotes laterales
(axilares).

Es decir que vencen la dominancia apical en ausencia de las auxinas
promoviendo unas exagerada brotacién lateral, provocando lo que se
llama escoba de brujas

3. Promueven la germinacion de algunas semillas. w .. —
Mutante insensible a las auxinas
4. Promueven la maduracion de los cloroplastos. Participan en la sintesis de pigmentos fotosintéticos
y proteinas enzimaticas junto con otros factores tales como la luz o los
nutrientes.

5. Retrasan la senescencia de las hojas. La senescencia es un proceso
genéticamente programado que afecta todos los tejidos vegetales. La
senescencia foliar estd regulada por un balance hormonal dado por los
niveles de citocininas y de etileno, es por ello que la aplicacion de
citocininas (por su efecto en la division celular) en dérganos adultos
retrasa la senescencia.

6. Estimulan la produccién de 6xido nitrico. Esto refuerza el efecto de retraso en la senescencia.
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ETILENO

De todos los reguladores de crecimiento tanto de plantas como de animales, el etileno es uno de los
de naturaleza mads simple, con actividad en forma gaseosa. El hecho de ser un gas a temperatura y
presién ambientes le confiere unas caracteristicas peculiares, como la capacidad de difundir
libremente entre los espacios intercelulares, la de coordinar una respuesta rapida y uniforme en los
tejidos, y ademas, la posibilidad de alterar su concentracién interna simplemente modulando Ia
velocidad de sintesis del gas, sin la participacién de un sistema metabdlico adicional para reducir la
concentracién de la hormona libre.

Descubrimiento

La primera descripcion del efecto del etileno en las plantas data de principios del siglo XX, cuando
Neljubow observé que en las plantulas etioladas del guisante, este gas ocasionaba la reduccién de la
elongacidn, el engrosamiento del hipocétilo y el cambio de orientacién del crecimiento. Este efecto se
conoce con el nombre de triple respuesta y se ha utilizado 80 afios después como método para la
seleccién de mutantes sensibles a la accién del etileno.

BIOSINTESIS

El etileno puede ser producido en casi todas las partes de las plantas. Sin embargo la intensidad de su
sintesis depende del tipo de tejido y estado de desarrollo. En general las regiones meristematicas y
nodales son las mads activas en sintesis de etileno. No obstante esta se puede incrementa durante la
abscision de hojas, la senescencia de flores o madures de los frutos. Cualquier tipo de herida o
situaciones de estrés como anegamiento, congelacién, enfermedades o sequia pueden inducir su
sintesis

La etapa de la biosintesis de etileno en las plantas

superiores es la formacién de S-adenosilmetionina (SAM) Disstino s da | os 4tamios db fxMetioniia
desde el aminoacido metionina. Esta conversion esta e
catalizada por la enzima S-adenosilmetionina sintasa y no El
es especifica de la sintesis de etileno, sino que la S- ICH3'SJ'E'|2‘C H%i'CH"iICOO H,

adenosilmetionina también es precursor de otras rutas Rec‘il'cla(lo L +
hastaMetionina ETILENO CO2

metabdlicas (como por ejemplo la sintesis de poliaminas).

La primera etapa especifica de la sintesis de etileno es la conversién de S-adenosilmetionina en acido
1-aminociclopropano 1-carboxilico (ACC) reaccion catalizada por la ACC sintasa. Existen multiples
factores tanto internos como externos que estimulan la produccién de etileno en los tejidos vegetales
de forma concomitante con el aumento en el contenido de ACC y la sintesis de novo de la ACC sintasa.
Ello indica que esta etapa es la que regula la sintesis de etileno. La etapa final de la sintesis de etileno
es la oxidacion de ACC a etileno, reaccion catalizada por la enzima ACC oxidasa. La ACC oxidasa tiene
alta afinidad por sus sustrato y necesita la presencia de oxigeno para su actividad.
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Esquema sintético de la biosintesis etileno en plantas superiores. Las Enzimas son: |: SAM sintetasa; Il: ACC
sintasa; and Ill: ACC oxidasa. El grupo etileno en recuadro naranja. El ciclo de Yang para recuperar el azufre en
lineas punteadas rojas.

Una forma de almacenar al precursor del etileno es su conjugacion del ACC formando Malonil-ACC, y
ademas constituye una forma de controlar la concentracion de ACC disponible para la conversiéon a
etileno. El grupo CHs-S (tiometilo) de la metionina es reciclado a través del ciclo de Yang nuevamente
hasta Metionina; esta via ciclica involucra el consumo de energia (bajo la forma de ATP) y de O,.

Una propiedad importante del etileno es la capacidad de controlar su propia sintesis, tanto
estimulandola como inhibiéndola. La autocatalisis del etileno se ha demostrado en diferentes tejidos y
es un proceso caracteristico de los érganos climatéricos o la senescencia de determinadas especies de
flores. La induccién de la ACC oxidasa parece ser previa a la de ACC sintasa de forma que se
incrementan previamente los niveles basales de etileno sin que ello afecte a su precursor metabdlico,
el ACC. Cuando la concentracién de etileno ha superado un umbral, comienza la estimulacién de la
ACC sintasa con el consiguiente aumento de la concentracién de ACC, y dado que la actividad de la ACC
oxidasa ya estd previamente intensificada tiene lugar un aumento masivo en la produccién de etileno
caracteristico durante el climaterio de los frutos.

Transporte

Se transporta de célula a célula en el simplasto y floema, difundiendo en el citosol, ya que es
suficientemente soluble en agua para ser transportado en soluciones y suficientemente no polar para
pasar a través de las membranas rapidamente. El sitio de accién del etileno es préximo al sitio de

sintesis.
Mecanismo de accidn . \1 h
| Transferencia
. . de fosfates . Seializacion hacia
El receptor de etileno se denomina ETR1; En Li— H“'E;J?QZE';‘Z'S

Arabidopsis thaliana es un dimero de 2 proteinas \ qjs
Dominio
Histidina
Kinasa

us"

Regulador de
respuesta
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integrales de membrana, con actividad histidina kinasa y capacidad autofosforilante. La unién del
etileno a su receptor induce su autofosforilacion. El receptor asi activado inicia una cascada de
sefializaciones hacia otras proteinas efectoras (cascada del tipo MAP Kinasa)

La unidn del etileno al receptor da como resultado la inactivacion de un regulador negativo CTR 1 (que
inhibia la proteina transmembrana EIN 2) La proteina EIN 2 cobra actividad, funcionando como canal
de iones (probablemente iones Ca*?), lo que lleva a la activacidn del factor de transcripcién EIN 3, que
actua a nivel gendmico induciendo la expresidn génica de proteinas efectoras.

EFECTOS FISIOLOGICOS:
Es considerado la hormona de la maduracion.

1. Promueve la maduracion de frutos .Por aumento en los niveles de enzimas hidroliticas que
ablandan el tejido, producen la hidrélisis de los

productos  almacenados, incrementan la
velocidad de respiracidn y la pigmentacién de los m q | /3
frutos.

.o Etileno ‘ .
Los frutos pueden ser clasificados en general . ’J.‘\‘ ?\‘,\3

como climatéricos y no climatéricos de acuerdo a

sus patrones de respiracidn y sintesis de etileno i l
! S A
durante la maduracién. Los frutos climatéricos 10 mg/L

presentan un pico caracteristico de la actividad
respiratoria durante la maduracién, llamado

climaterio respiratorio.

Este incremento respiratorio estd asociado con un patrén similar de sintesis de etileno, el cual
puede darse antes del aumento de la actividad respiratoria, a veces en forma simultdnea y en
otros casos después.

El etileno dispara los procesos enzimaticos causantes de la mayor parte de los cambios en la
composicion quimica, los cuales afectan las propiedades fisicas y organolépticas y marcan el
paso al envejecimiento. La produccion de etileno por los frutos es variable al igual que la
respiracion.

2. Favorecen la epinastia de hojas. La epinastia es la curvatura hacia abajo de las hojas debido a
gue el lado superior del peciolo (adaxial) crece
mas rapido que el inferior (abaxial).

Una serie de condiciones de estrés llevan a la
produccion de la epinastia , aumentando la
produccion de etileno aunque aun no se sabe
la funcidn fisioldgica de la epinastia. —

En tomate y otras eudicotiledoneas, el
encharcamniento o las condiciones

anaerodbicas alrededor de la raiz aumentan la
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sintesis de etileno en los vastagos llevando a la epinastia. Como la falta de O, es captado en |la
raiz pero la respuesta se observa en las hojas, indica que debe haber una sefal. Esta sefial es
el ACC, precursor del etileno, como para que su pasaje a etileno precisa O, esto no puede
ocurrir en la raiz, comienza a acumularse y es transportado via xilema con la corriente
transpiratoria a los vastagos donde si puede producirse el pasaje a etileno.

Induce la expansion celular lateral. Por reordenamiento de las fibras de celulosa en la pared,
gue cambian hacia una orientacion longitudinal.
Pone fin a la dormancia de los brotes.

Inicia la germinacion de algunas semillas.

Promueve la formacion de raices adventicias y pelos
radicales . El etileno es capaz de inducir formacion de
raices en hojas, tallos, pedunculos florales y en raices
como asi también la formacion de pelos radicales en
numerosas especies

Favorece la senescencia de las hojas: efecto en el que se et
involucra en balance hormonal con las citocininas

Favorece la abscisidon de érganos. Es el principal regulador de la abscision. El etileno parece
ser el regulador primario del proceso de abscisién con las auxinas actuando como represoras

del mismo
Las células de la zona de abscision, sensibilizadas a la presencia de etileno por la disminucidn

de auxinas en el érgano, responden a bajas concentraciones de etileno sintetizando y
secretando celulasas y otras enzimas degradativas de la pared lo que culmina con la caida

del érgano
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ACIDO ABSICICO

El acido abscisico (ABA) quimicamente es un sesquiterpeno
(terpenosde 15 carbonos es decir, terpenoides de un
monoterpenoide y medio) apocarotenoide (carotenos de tamafio
menor, formados por ruptura de los carotenoides tipicos) que se
sintetiza en los cloroplastos principalmente.

Localizacion

El 4cido abscisico (ABA) esta presente en la mayoria de las partes de la planta, especialmente en las
semillas y frutos jovenes y en las yemas en dormancia.

Transporte

El transporte se realiza a través del floema y el xilema. Su transporte a diferencia de las auxinas no es
polar.

Almacenamiento

El ABA es un acido débil. Las biomembranas son permeables a la forma protonada. Por lo tanto se
producird la acumulaciéon en los compartimientos celulares alcalinos, y dependerd de los valores
relativos del pH de los compartimientos intra y extracelulares. En respuesta los niveles de ABA
aumentan antes en el apoplasto que en cualquier otro lugar de la hoja, ya que se reduce el gradiente
de pH entre el citoplasma y el apoplasto y en consecuencia, el flujo de ABA desde la célula se
promueve.

BIOSINTESIS

Las hojas son la principal fuente. El ABA se sintetiza en cloroplastos y otros plastidios mediante la
ruptura oxidativa de los epoxicarotenoides neoxantina y violaxantina. El precursor es el acido
mevalénico del cual también se forman las giberelinas. Actualmente se conocen dos vias de sintesis:

- Por degradacion de un precursor C40 (la violaxantina y otros)

- Por laformacion directa a partir de un precursor primario C15: el farmesilpirofosfato.
La segunda via es la principal formadora de ABA. La primera via produce cantidades reducidas y solo
en circunstancias especificas.
Las xantofilas, zeaxantinas, anteraxantina, neoxantina y violaxantina son los precursores de la
xantoxina que se oxida a ABA via aldehido abscisico. Como consecuencia del desdoblamiento de las
xantofilas, se forman la xantoxina cis y trans, pero Unicamente la cis se convierte en ABA. Por lo tanto,
en el momento de la ruptura de la molécula de xantofila deben estar en configuracién 9-cis.
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Regulacién

La regulacidon de la biosintesis de esta hormona no se ha caracterizado, aunque en estudios de
respuesta al estrés hidrico, se ha sugerido que las etapas limitantes de su biosintesis son,
probablemente, el desdoblamiento de la xantofila para producir xantoxina y el cambio del isémero de
la configuracién trans a la 9-cis. La utilizaciéon de mutantes deficientes en ABA ha puesto de manifiesto,
ademas, que la 9-cis- epoxicarotenoide dioxigenasa (NCED) puede ser una de las enzimas claves en la
regulacion de la biosintesis del ABA.

Catabolismo
El metabolismo de ABA ocurre por dos caminos:

1) Conjugacion del ABA con un glicido a través de un enlace éster. El éster glicdsido de ABA es
uno de los metabolitos conjugados mds abundantes. En general, estos metabolitos se

almacenan en la vacuola, donde no estan expuestos a hidrélisis.

2) Degradacién oxidativa que produce metabolitos inactivos. El ABA puede metabolizarse por la
enzima ABA 8’-hidroxilasa, que es inducida por la propia hormona. Una monoxigenasa
dependiente del sistema del citocromo P-450 cataliza la hidroxilacion del ABA y origina un

intermediario inestable que se convierte en acido faseico (PA). Este a su vez, puede reducirse
en acido dihidrofaseico (DPA).
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EFECTOS FISIOLOGICOS:

1.

Efecto sobre las semillas y yemas en reposo:

En las especies lefiosas, la dormancia de las yemas es un cardcter adaptativo importante en
los climas frios. Cuando un arbol se expone a las bajas temperaturas del invierno los
meristemos serdn protegidos con la formacidn de escaman y detencién temporaria del
crecimiento de las mismo. Se sugirié que el ABA es el responsable de la dormicién de las
yemas ya que se acumula en las yemas durmientes y su contenido va disminuyendo con las
bajas temperaturas. Sin embargo estudios mas recientes marcan que no habia relacion entre
las concentraciones de ABA y el grado de dormancia de las yemas, por lo que proponen que
la dormicién sea producida por un balance entre el inhibidor del crecimiento ABA vy los
promotores del crecimiento como citocininas y giberelinas

Inhibicién del crecimiento: la respuesta mds comun de las células al ABA es la inhibicién del

crecimiento. El efecto de la hormona parece estar directamente relacionado con la inhibicién
del desarrollo. Este efecto del ABA no es universal ya que no se da en todas las especies,
probablemente debido a que otros compuestos como las giberelinas, podrian actuar
contrarrestando la accion del ABA en este proceso.

Regulacién del estrés hidrico: en plantas superiores una de las respuestas caracteristicas
frente al estrés hidrico es el incremento en el contenido de ABA. La funcién del ABA en la
proteccién frente a este estrés es reducir la. El ABA induce al cierre estomatico inhibiendo
una ATPasa de la membrana plasmatica de la las células guarda. Esta enzima no puede
transferir protones fuera de la célula y por lo tanto no se favorece la entrada y acumulacidn
rapida de K*, no se produce el ingreso de agua ni la apertura de estomas. Cuando el ABA se
une a un receptor desconocido en la membrana plasmatica de estas células, se activan los
canales de Ca™ que desbalancea el contenido interno del mismo y esto impide el ingreso de
K*.

El ABA se incrementa también en respuesta a otros tipos de estrés, como lesiones, y el estrés
salino y térmico. Todos ellos pueden causar deshidratacién, que podria ser la sefial comun
gue indujera la transcripcion de los genes responsables de la sintesis de
la hormona.

Control del desarrollo embrionario: el desarrollo embrionario es
dependiente del ABA. El ABA es el responsable de la induccidon de la
sintesis de proteinas LEA que protegen al embridn de la desecacién que
implica su maduracién y hace que el embridn entre en un estado de
dormancia primaria, previniendo que se produzca el fendmeno de
viviparidad .

Germinacion precoz en un mutante
de maiz deficiente en ABA
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