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Los organismos sésiles como las plantas no 
pueden escapar de las condiciones adversas que 
frecuentemente afectan su crecimiento y desarrollo. 
Las plantas disparan diferentes meca
ajustarse a las condiciones de estrés abiótico, entre 
ellos la modificación de la expresión génica, la 
actividad de proteínas o la síntesis de metabolitos. 
Estos procesos deben estar perfectamente 
coordinados para lograr una respuesta eficiente
en este aspecto donde las fitohormonas juegan un 
papel relevante, siendo los compuestos 
responsables de la transducción de las señales en la 
célula vegetal. El ácido abscísico (ABA) constituye 
una de las hormonas más importantes en la 
respuesta de las plantas a los estreses abióticos, 
regulando procesos que permiten tolerar o resistir 
dichas condiciones. Sin embargo, en esta revisión 
se mostrarán datos que involucran a otras hormonas 
y a la acción conjunta de varios de estos 
compuestos en la señalización frente a condiciones 
ambientales adversas más relevantes. 

 
Interacciones del ABA en condiciones de estrés 
abiótico 

El ABA juega un papel importante en el proceso 
de adaptación de las plantas a condiciones 
adversas, regulando procesos como el cierre 
estomático (Eyidogan et al. 2012)
progresiva (Ye et al. 2012), la senescencia 
al. 2006) y la abscisión de órganos 
Cadenas et al. 1996; 1998; 2000)
ajustes fisiológicos tienen como objetivo evitar (o al 
menos, retrasar) los efectos perniciosos del estrés 
abiótico sobre la fisiología de las plantas. Hoy en día 
parece claro que gran parte de los efectos del ABA 
sobre el metabolismo vegetal se llevan a cabo 
mediante interacciones con otros efectores o 
reguladores del crecimiento. 

 
La acumulación de ABA en las células de las 

plantas es una de las respuestas más rápidas al 
estrés ambiental, siendo además, uno de los 
factores esenciales que desencadena el cierre 
estomático, el cual, a su vez reduce las pérdidas de 
agua debidas a la transpiración (Dodd et al. 2
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Los organismos sésiles como las plantas no 
pueden escapar de las condiciones adversas que 
frecuentemente afectan su crecimiento y desarrollo. 
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se mostrarán datos que involucran a otras hormonas 
y a la acción conjunta de varios de estos 

ión frente a condiciones 
ambientales adversas más relevantes.  

Interacciones del ABA en condiciones de estrés 

El ABA juega un papel importante en el proceso 
de adaptación de las plantas a condiciones 
adversas, regulando procesos como el cierre 

(Eyidogan et al. 2012), la desecación 
, la senescencia (Kato et 

y la abscisión de órganos (Gómez-
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ajustes fisiológicos tienen como objetivo evitar (o al 
menos, retrasar) los efectos perniciosos del estrés 
abiótico sobre la fisiología de las plantas. Hoy en día 

e de los efectos del ABA 
sobre el metabolismo vegetal se llevan a cabo 
mediante interacciones con otros efectores o 

La acumulación de ABA en las células de las 
plantas es una de las respuestas más rápidas al 

siendo además, uno de los 
factores esenciales que desencadena el cierre 
estomático, el cual, a su vez reduce las pérdidas de 

(Dodd et al. 2009).  

 
 
De hecho, mutantes deficientes en la biosíntesis, 
percepción o transducción de señal de ABA están 
también comprometidos en su capacidad para 
regular las pérdidas de agua incluso en condiciones 
no estresantes, exhibiendo éstas un fenotipo 
denominado wilty (Verslues y Bray 2006; Dodd et al. 
2009). Sin embargo, evidencias experimentales 
recientes indican que aparte del ABA, otros 
reguladores como los brasinosteriodes (BR), el
salicílico (SA), el ácido jasmónico (JA) y el óxido 
nítrico (NO) tienen un efecto similar sobre el cierre 
estomático in vivo (Peleg y Bl
modelo, tal y como es presentado en 
Assmann (2009) muestra un papel central del ABA 
tanto en el cierre estomático como en la inhibición 
de su apertura (Figura 1). 

 

Figura 1. Interacciones del ABA con otras hormonas 
en la regulación de la apertura estomática. Adapt
de Acharya y Assmann (2009).

El ABA induciría la actividad de una oxidasa NADPH 
a traves de OST1, la cual es una protein quinasa 2C 
SnRK2 que actúa aguas abajo de ABI2, una protein 
fosfatasa 2C. En este punto ABA podría actuar de 
forma sinérgica con la hormona gaseosa etileno, ya 
que ésta también contribuye a la activación de la 
oxidasa NADPH a traves de la ruta de ETR1. Este 
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mecanismo también postularía que jasmonatos 
como JA-Ile o MeJA activarían a la oxidasa NADPH. 
Respecto a este hecho, es posible que esto ocurra a 
traves de señalización dependiente de ABA (de 
Ollas et al. 2013). A su vez, la oxidasa NADPH 
dispararía la producción de especies reactivas de 
oxígeno (ROS) las cuales iniciarían el cierre 
estomático (Acharya y Assmann 2009). Parece que 
el NO podría ser un intermediario clave en la cadena 
de señalización dependiente de ABA que 
desemboca en el cierre estomático (Hancock et al. 
2011), debido a que se han presentado evidencias 
de la acumulación de NO en las células guarda 
durante el proceso de cierre estomático regulado por 
ABA (Neill et al. 2002), además de en otros 
procesos donde también está involucrado el ABA 
(Zhang et al. 2009). Esta producción de NO parece 
estar inducida por ABA en asociación con la 
producción de H2O2 por la oxidasa NADPH (Bright et 
al. 2006). Sin embargo, parece que la acumulación 
de NO no es necesaria para llevar a cabo el cierre 
estomático en hojas deshidratadas (Ribeiro et al. 
2009). Por lo tanto, la producción de ROS elicitada 
por el estrés estaría integrada en la ruta de 
señalización, la cual incluiría al ABA como 
modulador y la producción de NO mediada por ROS 
como un efector que llevaría finalmente a las 
respuestas fisiológicas.  

 
Aparte de las respuestas al déficit hídrico, el ABA 

y el NO también interactúan en respuestas a la 
radiación UV-B. En condiciones de exposición a UV-
B la concentración de ABA aumenta al igual que la 
concentración de H2O2 y NO en los tejidos 
expuestos. Sin embargo, se encontró que un 
mutante vivíparo de maíz con mayor sensibilidad a 
la radiación UV-B presentaba menores 
acumulaciones de H2O2 y NO. Tras tratar a estas 
plantas con ABA se recuperaron las respuestas 
descritas en el genotipo silvestre (Hancock et al. 
2011).  

 
Además de la regulación hormonal también 

existen otros factores que afectan a la capacidad del 
ABA para regular el movimiento estomático como 
por ejemplo, la edad de la hoja. Se ha demostrado 
en varias especies cómo el ABA es menos efectivo 
en términos de control estomático en las hojas viejas 
en comparación con hojas jóvenes. Chen et al. 
(2013) relacionaron este fenómeno con la 
modulación por etileno ya que comprobaron que la 
inhibición de la percepción del etileno mediante la 
aplicación de 1-metilciclopropeno era capaz de 
rescatar parcialmente el cierre estomático 
dependiente de ABA en hojas viejas de trigo. De 
forma sorprendente, una sobreacumulación de 
etileno en el mutante de Arabidopsis eto1-1 era 
capaz de impedir el cierre estomático (Tanaka et al. 

2005). De hecho, este efecto parece ser específico 
de la señalización dependiente de ABA ya que no 
tiene ningún efecto sobre el cierre estomático 
inducido por la oscuridad. No obstante, debido a que 
el etileno por sí solo promueve el cierre estomático, 
probablemente exista un amplio abanico de 
interacciones hormonales. En raíces de citrus en 
condiciones de sequía severa se encontró un tipo 
diferente de interacción entre ABA y etileno. En este 
sistema se necesitaba de la acumulación de ABA 
para el inicio de la biosíntesis de ACC (Gómez-
Cadenas et al. 1996). 

 
Las plantas tienen que integrar procesos de 

crecimiento y desarrollo con estímulos ambientales 
por lo que parece razonable que existan 
interacciones entre ABA y otras hormonas 
relacionadas con la regulación de procesos de 
desarrollo como giberelinas (GA), citoquininas (CK) 
o auxinas. Tradicionalmente las GA se han 
considerado como reguladores básicos del 
crecimiento, de hecho, mutantes deficientes en la 
biosíntesis (ga1-3) o la transducción de la señal 
(gai1) de GA, muestran alteraciones en sus patrones 
de crecimiento y floraciones deficientes. En 
condiciones fisiológicas, las GA activas se unen al 
receptor soluble GID1 (arroz) o a proteínas 
relacionadas con GID (Arabidopsis). Este complejo 
interacciona con las proteínas DELLA que actúan 
como represores del crecimiento a bajas 
concentraciones de GA, promoviendo su 
degradación (Golldack et al. 2013). En otros 
sistemas la interacción entre ABA y GA regulan 
procesos completamente antagónicos, como es el 
caso de la ontogénesis y la germinación de semillas. 
En el proceso de producción de semillas, aquellas 
que han sido fecundadas deben reducir su contenido 
en agua de forma progresiva y volverse quiescentes 
para producir una estructura vegetal autónoma 
capaz de soportar condiciones adversas. En este 
proceso de adquisición de tolerancia a la desecación 
el ABA juega un papel fundamental (Gómez-
Cadenas et al. 1999) y de hecho, durante la 
maduración de las semillas se produce un aumento 
de los niveles de ABA, con la consiguiente expresión 
de genes de respuesta a ABA. A la inversa, durante 
el proceso de germinación los niveles de ABA se 
ven reducidos y es el GA quien toma el control. 
Considerando como sistema de estudio la capa de 
aleurona en cereales, las GA inducen la expresión 
de α-amilasas, las cuales promueven la degradación 
de SLN1 (slender1, una proteína DELLA) que 
actuaría como represor. En semillas de cereales en 
proceso de germinación, este proceso es inhibido 
por el ABA a través de PKABA1, un represor de la 
expresión de GAMyb, el cual a su vez es un factor 
de transcripción el cual regula la expresión de la α-
amilasa (Ho et al. 2003). Recientemente se ha 
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propuesto otro punto de interacción en cual estarían 
involucradas las ROS, en este caso GA inducirían la 
producción de H2O2 en la capa de aleurona mientras 
que el ABA la reprimiría; a su vez, el H2O2 podría 
inhibir la actividad de PKABA1, sin embargo, su 
papel en la señalización dependiente de GA se 
desconoce (Ishibashi et al. 2012). Para añadir más 
complejidad, se ha demostrado que tanto el 
metabolismo de GA como la actividad de las DELLA 
se ven afectadas por estrés osmótico, además, el 
factor de transcripción CBF1 controla la acumulación 
de proteínas DELLA. Sumado a todo lo anterior, se 
ha visto como mutaciones que afecten a DELLAs, 
GAI y RGA suprimen la tolerancia a la congelación 
en plantas de Arabidopsis (Golldack et al. 2013). 

 
Las auxinas y en particular el ácido indol-3-

acetico (IAA) también se encuentran  
interconectadas con el ABA a nivel de señalización. 
Esta interacción ha sido extensamente descrita en la 
promoción del crecimiento de raíces laterales, la 
cual es una respuesta muy importante frente a 
varios estreses abióticos (Saini et al. 2013). El 
tratamiento con ABA produce una inhibición del 
desarrollo de raíces laterales. Es más, se ha 
demostrado que ABI3 interacciona con el Factor de 
Respuesta a Auxinas (ARF) o con proteínas 
AUX/IAA. De hecho, plantas abi4 muestran un 
elevado número de raíces laterales, mientras que la 
sobreexpresión de este factor de transcripción 
trunca su desarrollo. ABI4 reprime la expresión del 
transportador del flujo de auxinas PIN1, esto 
probaría que el ABA estaría relacionado con el 
transporte polar de auxinas (Shkolnik-Inbar y Bar-Zvi 
2010; Saini et al. 2013). A este respecto, se ha visto 
cómo plantas de citrus expuestas a prolongados 
períodos de encharcamiento mostraban elevados 
niveles de IAA junto con bajas concentraciones de 
ABA en raíces, esto podría implicar que la 
promoción de la formación de raíces laterales sería 
una respuesta fisiológica de adaptación a un 
encharcamiento severo (Arbona y Gómez-Cadenas 
2008). Bajo estas condiciones, se ha descrito como 
las GTPasas ROP regulan la tolerancia a la 
privación de oxígeno en Arabidopsis (Baxter-Burrell 
et al. 2002), éstas serían el objetivo de proteínas 
RIC, las cuales regularían de forma positiva al IAA y 
de forma negativa la señalización dependiente de 
ABA (Choi et al. 2012). 
 
Interacciones del ácido jasmónico en 
condiciones de estrés abiótico 

En plantas sometidas a ciertos tipos de estrés 
tanto biótico como abiótico tales como heridas 
mecánicas, alimentación por herbívoros e 
infecciones por hongos necróticos, se producen 
acumulaciones de JA (Wasternack 2007; Wu y 
Baldwin 2010). Las rutas de señalización de JA y 

ABA pueden interactuar en varios puntos en 
respuesta a estrés o procesos de desarrollo, esto 
sugiere una posible implicación del JA en respuesta 
al estrés hídrico. Hay cierto solapamiento en las 
actividades biológicas mediadas por JA y ABA ya 
que ambas hormonas son capaces de inhibir tanto el 
crecimiento como la germinación de semillas, ambas 
son capaces de promover la tuberización y la 
senescencia e inducir de forma común un conjunto 
significativo de genes. Según Hays et al. (1999) la 
expresión de los genes correspondientes de napina 
y oleosina es dependiente tanto de ABA como de 
JA. Una de las posibles explicaciones para esta 
interacción hormonal sería que de alguna forma el 
JA es capaz de estimular la biosíntesis de ABA y por 
lo tanto, el JA podría utilizar al ABA como 
intermediario. Esta idea fue previamente 
considerada por Creelman et al. (1992). 

 
A nivel molecular Lackman et al. (2011) 

describieron cómo el MeJA puede modular la 
transcripción de las proteínas PP2C NtPYL4 
yNtT172 en plantas de tabaco. Además, en 
Arabidopsis, los patrones de expresión de la rama 
PYL4/PYL5/PYL6 de receptores de ABA pueden ser 
modulados por JA. De acuerdo con Lorenzo et al. 
(2004) la inducción de MYC2 dependiente de ABA 
parece requerir la participación del receptor de JA 
COI1. El gen homologo a MYC2 en trigo 
(OsHLH148) interactúa con OsJAZ en respuesta a 
estrés hídrico; es más, plantas sobreexpresoras de 
OsHLH148 mostraron un fenotipo de tolerancia al 
estrés hídrico asociado a la expresión de DREB1. 
En el trabajo publicado por Seo et al. (2011) se 
propuso un modelo en el que ABA y JA actuarían de 
forma sinérgica en respuesta al estrés, con el JA 
actuando aguas arriba del ABA. 

 
Mutantes insensibles al JA como coronatine 

insensitive 1-16 (coi1-16) o JA-resistant (jar1) 
mostraron una mayor sensibilidad en comparación 
con el genotipo silvestre frente a la aplicación de 
ABA exógeno. Es más, también se observó un 
efecto sinérgico al combinar los tratamientos de ABA 
y JA para inhibir la germinación en plantas de 
genotipo silvestre (Fernandez-Arbaizar et al. 2012). 

 
Investigaciones recientes llevadas a cabo por de 

Ollas et al. (resultados no publicados) apuntan a una 
interacción entre la señalización dependiente de JA 
y la biosíntesis de ABA en raíces de Arabidopsis en 
condiciones de estrés hídrico. En este trabajo, 
mutantes deficientes en la biosíntesis de JA 
acumularon niveles significativamente menores de 
ABA durante las primeras etapas de desecación en 
comparación con el genotipo silvestre. Cabe 
destacar que esta menor acumulación de ABA tan 
solo ocurre en raíces. 



 

 
Interacciones del etileno en condiciones de 
estrés abiótico 

La hormona gaseosa etileno está implicada en 
numerosas rutas relacionadas con la regulación de 
varias etapas del crecimiento y el desarrollo vegetal, 
como la inducción de la floración, la maduración de 
frutos y la senescencia (Arteca y Arteca 2008)
Además, el etileno también juega un importante 
papel en la adaptación y la supervivencia en 
diversas condiciones de estrés ya sea como 
interruptor de otros mecanismos de señalización o 
bien siendo el efector final de la respuesta mediada 
por otras hormonas (Bleecker y Kende 2000)

 
Una de las respuestas habituales de las plan

frente al déficit hídrico es la abscisión masiva de 
hojas y frutos, cuya magnitud es directamente 
proporcional a la intensidad del estrés. Este proceso 
está regulado por la interacción entre ABA y etileno, 
aunque otras hormonas como las CK también 
juegan un papel en esta interacción 
2009). La aplicación exógena de benciladenina (BA, 
una CK) estimula la competición en términos de 
nutrición entre frutos y hojas y regula de forma 
positiva la expresión de genes relacionados con la 
señalización dependiente de ABA y etileno, además 
de la inactivación de GA y CK (Botton et al. 2011
este respecto, ERF1, un factor de respuesta a 
etileno, interactúa físicamente con MAPK1, cuya 
expresión también es inducida por ABA y SA bajo 
diferentes condiciones de estrés. Es más, la 
sobreexpresión de TaERF1 en maíz provocó mayor 
sensibilidad a ABA exógeno (Xu et al. 2007)
modelo propuesto por Botton et al. (2011)
recientemente reseñado en Estornell et al. (2013)
incluye la idea de que durante la abscisión de frutos, 
las CK deben ser percibidas en la c
frutos causando una acumulación de etileno, el cual 
podría ser transportado desde este tejido hasta las 
semillas en desarrollo. La caída en los niveles de 
auxinas que se da de forma paralela en las semillas 
haría aumentar la sensibilidad al e
la abscisión de frutos. Por lo tanto, se ha señalado 
que el balance entre auxinas y etileno podría ser el 
principal factor que regulara la abscisión ya que el 
flujo de transporte polar de auxinas hacia la zona de 
abscisión de las hojas y los frutos determina la 
sensibilidad a etileno (Estornell et al. 2013, Figura 
2).  
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semillas en desarrollo. La caída en los niveles de 
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haría aumentar la sensibilidad al etileno induciendo 
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Figura 2. Modelo de interacción hormonal qu
explica la regulación  de la abscisión de frutitos de 
manzano. Aplicaciones exógenas de BA estimulan el 
crecimiento vegetativo favoreciendo la competencia 
entre los brotes y los frutos en desarrollo. Este 
estrés nutricional (principalmente de carbohídrat
induce genes involucrados en la vía de las GAs 
(GA2-oxidasa) y CKs (citoquinina deshidrogenasa) 
en la corteza de los frutos. Por su parte, la 
señalización del ABA (AMP
etileno (ERF) también son inducidas. Bajo esta 
situación, se detiene el desarrollo de los embriones y 
los niveles de auxinas disminuyen en las semillas. 
Las bajas concentraciones de auxinas y una 
despolarización de su transporte incrementan la 
sensibilidad del etileno en la zona de abscisión (AZ), 
promoviendo la activació
degradación de la pared celular, provocando la 
abscisión de los frutitos. Adaptado de Botton et al. 
2011.  

Las raíces sumergidas en agua son propensas a 
acumular etileno tanto en las células como en el 
espacio aéreo dentro de las raíces deb
difusión de etileno en el agua 
Vandenbussche et al. 2012)
más comunes en las plantas tolerantes al 
encharcamiento es una rápida elongación
tallos que emergen del agua para mejorar el 
intercambio de gases y superar las condiciones de 
inmersión (Cox et al. 2004)
promueve la expresión de los genes Snorkel 1 y 2 
(SK1 y SK2; Hattori et al. 2009; Nagai et al. 2010)
los cuales de forma directa o indirecta promueven la 
acumulación de GA o de su señalización 
dependiente, favoreciendo de esta manera la 
elongación de los tallos (Hattori et al. 2009)
la interacción entre diversas hormonas regula la 
elongación de los tallos, relacionando ABA y GA. En 
arroz se demostró que el etileno induce una cascad

8 

Modelo de interacción hormonal que 
explica la regulación  de la abscisión de frutitos de 
manzano. Aplicaciones exógenas de BA estimulan el 
crecimiento vegetativo favoreciendo la competencia 
entre los brotes y los frutos en desarrollo. Este 
estrés nutricional (principalmente de carbohídratos) 
induce genes involucrados en la vía de las GAs 

oxidasa) y CKs (citoquinina deshidrogenasa) 
en la corteza de los frutos. Por su parte, la 
señalización del ABA (AMP-MAPKinasas) y el 
etileno (ERF) también son inducidas. Bajo esta 

e el desarrollo de los embriones y 
los niveles de auxinas disminuyen en las semillas. 
Las bajas concentraciones de auxinas y una 
despolarización de su transporte incrementan la 
sensibilidad del etileno en la zona de abscisión (AZ), 
promoviendo la activación de enzimas de 
degradación de la pared celular, provocando la 
abscisión de los frutitos. Adaptado de Botton et al. 

Las raíces sumergidas en agua son propensas a 
acumular etileno tanto en las células como en el 
espacio aéreo dentro de las raíces debido a la lenta 
difusión de etileno en el agua (Nakano et al. 2006; 
Vandenbussche et al. 2012). Una de las respuestas 
más comunes en las plantas tolerantes al 
encharcamiento es una rápida elongación de los 
tallos que emergen del agua para mejorar el 
intercambio de gases y superar las condiciones de 

(Cox et al. 2004). En arroz, el etileno 
promueve la expresión de los genes Snorkel 1 y 2 

Hattori et al. 2009; Nagai et al. 2010) 
los cuales de forma directa o indirecta promueven la 
acumulación de GA o de su señalización 
dependiente, favoreciendo de esta manera la 

(Hattori et al. 2009). Es más, 
la interacción entre diversas hormonas regula la 
elongación de los tallos, relacionando ABA y GA. En 
arroz se demostró que el etileno induce una cascada 
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de señalización hormonal que regula la elongación 
celular mediante la modificación del balance entre 
ABA y GA (Bailey-Serres et al. 2012). En relación al 
ABA, la concentración de esta hormona en los 
entrenudos y las hojas de arroz de aguas profundas 
(y en otras especies), desciende rápidamente tras 
solo unas horas de inmersión. Este descenso se 
debe a una regulación negativa de la expresión de 
NCED llevada a cabo por el etileno (Benschop et al. 
2005; Saika et al. 2007). Además, el aumento 
concomitante en la expresión de OsABA8ox1 (que 
codifica para una hidrolasa de ABA) acelera el 
catabolismo del ABA a ácido faséico (Benschop et 
al. 2005; Saika et al. 2007). Este modelo propone 
que las concentraciones basales de ABA en plantas 
bajo condiciones de normoxia no permiten la 
expresión de genes inducibles por etileno, siendo 
necesario un descenso en los niveles de ABA para 
que se lleven a cabo los mecanismos dependientes 
de etileno (Jackson 2008). 
 
Interacciones de las auxinas en condiciones de 
estrés abiótico 

Las auxinas son un grupo de fitohormonas que 
llevan a cabo un papel determinante en el 
metabolismo de las plantas y son reconocidos como 
reguladores positivos del crecimiento vegetal 
(Nemhauser et al. 2006). El control de la dominancia 
apical y de la germinación de las yemas laterales 
son procesos en los cuales las auxinas llevan a cabo 
un papel central (Gallavotti 2013). Sin embargo, 
estudios recientes han revelado que las auxinas 
juegan un papel muy importante en la mediación de 
la respuesta a condiciones ambientales adversas 
(Popko et al. 2010). En condiciones de estrés 
osmótico, la señalización mediada por ABA afecta a 
la señalización mediada por auxinas, originándose 
una respuesta coordinada que finalmente ocasiona 
un menor crecimiento del tallo (Albacete et al. 2008). 
El hecho de que las raíces sean más resistentes que 
las hojas al estrés osmótico se acepta ampliamente 
y se sabe que éstas son capaces de continuar con 
su crecimiento incluso en condiciones adversas 
(Spollen and Sharp 1991). Se ha visto que, en 
condiciones de poca disponibilidad de agua, ambas 
hormonas, ABA y auxinas actúan de forma 
coordinada para minimizar la pérdida de agua en la 
parte foliar (Hansen and Grossmann 2000) y llevar a 
cabo una reorganización del crecimiento radicular 
(Popko et al. 2010). En Arabidopsis, se demostró 
que ARF2, un gen que regula negativamente la 
transcripción de genes de respuesta a auxinas (Lim 
et al. 2010) es inducible por ABA (Wang et al. 2011) 

 
Como se mencionó anteriormente, bajo 

condiciones de déficit hídrico las plantas detienen el 
crecimiento de la parte aérea mientras mantienen (o 
en ocasiones incrementan) el crecimiento de las 

raíces primarias, laterales o incluso adventicias, con 
el fin de alcanzar zonas más húmedas del sustrato 
(Van Der Weele et al. 2000; Sharp and LeNoble 
2002; Yamaguchi and Sharp 2010), desarrollando un 
nueva arquitectura de raíz (Hong et al. 2013). El 
descenso del potencial hídrico en condiciones de 
estrés lleva a un incremento en los niveles de ABA 
en los ápices de las raíces que determina el cambio 
en la forma de las mismas (Zhang and Tardieu 1996; 
Sengupta et al. 2011). Sin embargo, este proceso se 
realiza conjuntamente con las auxinas, que 
controlan el crecimiento y desarrollo de las raíces 
(Ribaut and Pilet 1994; Fu and Harberd 2003; 
Rober-Kleber et al. 2003; Staal et al. 2011). Las 
auxinas aumentan la actividad H+ ATPasa de la 
membrana plasmática, aumentando la secreción de 
H+. Este proceso constituye un factor clave en la 
elongación de la raíz primaria y en el desarrollo de 
los pelos radicales (Santi and Schmidt 2009). El 
incremento en los niveles de ABA bajo estrés 
osmótico controla el transporte de auxinas hacia los 
ápices de las raíces (Xu et al. 2013), resultando en 
una acumulación local y una redistribución de las 
auxinas dentro de las raíces (Ottenschläger et al. 
2003). Mutantes deficientes en ABA bajo 
condiciones de estrés hídrico reducen la secreción 
de H+, afectando la elongación de la raíz primaria y 
la densidad de los pelos radicales (Xu et al. 2013). 

 
Un interesante ejemplo de las interacción entre 

auxinas y ABA es el que ocurre en respuesta al 
daño mecánico producido a yemas bajo 
paradormición (inhibición de las yemas laterales por 
influencia de la yema apical). La paradormición de 
las yemas resulta del balance de dichas hormonas 
(Fedoroff 2002; Anderson et al. 2012). De hecho, las 
auxinas son las responsables de la inhibición de la 
brotación de las yemas laterales (Booker et al. 2003; 
Leyser et al. 1993) aunque desde hace años se 
presumía que el efecto de las auxinas debía ser 
indirecto, ya que las auxinas generadas en la yema 
apical no alcanzan las yemas laterales (Hall and 
Hillman 1975; Morris 1977). Las vías de síntesis de 
otras hormonas como las CK y las GA se 
encuentran reprimidas en paradormición (Anderson 
et al. 2012), mientras que en el caso del ABA, genes 
de señalización y respuesta a ABA (como las 
proteínas DREBs) se encuentran inducidos (Ruttink 
et al. 2007; Anderson et al. 2012). Se ha reportado 
también que el transporte polar de auxinas afecta los 
niveles de otras hormonas como el etileno y las 
estrigolactonas (ST) en las raíces (Puig et al. 2012), 
las cuales actúan inhibiendo la brotación de las 
raíces (Grossmann and Hansen 2001; Shimizu-Sato 
and Mori 2001; Brewer et al. 2009; Beveridge and 
Kyozuka 2010). En este sentido, se ha sugerido que 
el ABA puede regular la biosíntesis de ST (López-
Ráez et al. 2010). Por otro lado, las ST y las auxinas 
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interactúan controlando la formación de las raíces 
adventicias (Rasmussen et al. 2012) y la brotación 
de las yemas subterráneas por efecto del transporte 
basípeto de las auxinas desde las yemas apicales, 
lo cual estimula la producción de ST a través de la 
acción coordinada de dos dioxigenasas de corte de 
carotenoides (More AXillary growth, MAX3/CCD7 y 
MAX4/CCD8). En Arabidopsis, éstas actúan junto a 
MAX1, un miembro de la familia de los citocromo 
P450, localizado por debajo de MAX3 y MAX4, las 
cuales producen ST (Booker et al. 2005; Gómez-
Roldán et al. 2008; Umehara et al. 2008). Además, 
se ha reportado tanto en Arabidopsis como en 
guisante que la señalización a través de MAX2, una 
proteína F-box ubicada en el último paso de la 
señalización de las ST (Challis et al. 2013), resulta 
en una inhibición de la iniciación de las raíces 
adventicias (Rasmussen et al. 2012). De hecho, las 
ST son transportadas hacia las yemas y, gracias a la 
acción de MAX2, se inhibe el transporte de auxinas, 
para lo cual, la represión de PIN1 juega un papel 
primordial (Shinohara et al. 2013). Varios de esos 
genes MAX son regulados por las auxinas (Bennett 
et al. 2006; Simons et al. 2007; Gómez-Roldán et al. 
2008). Además, se ha sugerido que tanto las 
auxinas como las ST pueden modular sus niveles 
mutuamente, de modo que su distribución resulta en 
una retroalimentación que controla la brotación de 
las yemas axilares (Hayward et al. 2009).       
 
Interacciones de las giberelinas en condiciones 
de estrés abiótico 

La función de las GA como reguladores de la 
germinación, el crecimiento y la floración se conoce 
con detalle. La señalización de las GA incluye a las 
proteínas DELLA, los receptores Gibberellin 
Insensitive Dwarf 1 (GID1) y las proteínas F-box 
SLEEY1 (SLY1) y SNEEZY (SNZ). Una vez que los 
receptores GID1 se unen a la GA, estos son 
capaces de capturar una proteína nuclear represora 
del crecimiento DELLA. Este complejo 
posteriormente se poliubiquitiniza y la proteína 
DELLA es finalmente degradada por una  E3 
ubiquitin-ligasa SCFSLY1/GID2/SNZ (Nakajima et al. 
2006; Murase et al. 2008; Ariizumi et al. 2011). De 
esta manera, las proteínas DELLA actúan 
restringiendo el crecimiento, mientras que las GA lo 
promueven por la eliminación de las mismas 
(Shimada et al. 2008).  

 
Las proteínas DELLA sin embargo, no solo 

juegan un rol fundamental en la señalización 
mediada por en la vía del GA, sino que también 
interactúan con otras hormonas en condiciones 
ambientales desfavorables, siendo claves para la 
adaptación vegetal al estrés (Achard et al. 2006; 
Hou et al. 2010). Así, mutantes cuádruples en rga, 
gai, rgl1, y rgl2 (que codifican para proteínas 

DELLA) muestran una baja tolerancia al estrés 
salino. Por su parte, se ha señalado que el factor de 
transcripción XERICO podría modular 
antagónicamente las vías de señalización de las GA 
y el ABA (Zentella et al. 2007; Golldack et al. 2013). 
También se ha demostrado que las proteínas RGL 
tienen una función reguladora en la conexión y el 
balance entre las GA y el ABA en semillas de 
Arabidopsis (Piskurewicz and Lopez-Molina 2009).  

 
Por otra parte, también se ha señalado que 

reguladores transcripcionales como SCR 
(SCARECROW) y SHR (SHORTROOT) están 
relacionados a la hipersensibilidad del ABA y de los 
carbohidratos en Arabidopsis, mientras que SCR 
también estaría involucrado en la adaptación de las 
plantas a la sequía (Cui et al. 2012). Por su parte, 
las proteínas tipo GRAS pueden ejercer diferentes 
funciones en la señalización y la adaptación celular 
tal como se ha señalado para SCL14 
(SCARECROW-like 14) en la respuesta de frente a 
estreses xenobióticos, mientras que SCL13, SCL y 
PAT1 estarían involucrados en la transducción de la 
señal de los fitocromos A (Torres-Galea et al. 2006; 
2013). De esta manera, parece que la restricción del 
crecimiento mediado por las DELLA son modulados 
por la interacción y la competencia con otros 
reguladores transcripcionales de la familia de 
proteínas de tipo GRAS, lo cual confiere a la planta 
de la flexibilidad necesaria para responder frente a 
cambios ambientales (Golldack et al. 2013). 

 
Por último, se conoce que la síntesis de GA se 

ve aumentada en los mutantes aba2, indicando que 
el ABA estaría involucrado en la supresión de la 
biosíntesis de GA (Seo et al. 2006). En este sentido, 
recientemente se ha señalado que el factor de 
transcripción ABI4 puede ser el factor molecular que 
modifica el balance de la biosíntesis de ABA y GA 
(Shu et al. 2013). 

 
Otras interacciones hormonales en condiciones 
de estrés abiótico 

Las CK juegan un papel clave en la respuesta al 
estrés ya que son reguladores de la arquitectura de 
las raíces. Así, descensos en los contenidos de CK 
retrasan la diferenciación de los meristemos de las 
raíces, lo que lleva a aumentar la longitud de las 
raíces (Werner et al. 2003) y aumentar la relación 
raíces/parte aérea. Las CK también tienen rol muy 
importante en el retraso de las senescencia de las 
hojas bajo condiciones de estrés, antagonizando el 
efecto de otras hormonas como el ABA (Jia et al. 
2013), el etileno (Zhang and Zhou 2013), el JA (Yan 
et al. 2012) y el SA (Miao and Zentgraf 2007).  

 
Otras evidencias demuestran que la 

sobreproducción de CK en plantas transgénicas 
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aumentan la tolerancia al estrés hídrico (Zhang et al. 
2010). Los primeros estudios en este campo 
llevados a cabo por Radin et al. (1982) mostraron 
que las aplicaciones de kinetina podían modular la 
respuesta ejercida por el ABA en el control 
estomático. Además, se sabe que el descenso en 
los niveles de CK que ocurren durante el estrés 
abiótico (coincidentes con los incrementos de la 
concentración de ABA) se debe a la inducción 
mediada por ABA de la expresión de las enzimas CK 
oxidasa y otras involucradas en el catabolismo de 
las CKs (Wilkinson et al. 2012). Se ha visto que 
plantas transgénicas de tomate con mayores niveles 
de zeatina y zeatina ribósido bajo condiciones de 
estrés hídrico muestran menores niveles de ABA lo 
que aumenta la tasa relativa de crecimiento 
(Ghanem et al. 2011).  

 
Por su parte, los brasinosteriodes (BR) modulan 

el crecimiento y desarrollo de las plantas pero 
también su adaptación a condiciones ambientales 
adversas. En este sentido, se ha demostrado que 
los BR regulan el transporte a larga distancia del 
IAA, por su efecto sobre la expresión de los genes 
PIN y su influencia en la señalización mediada por 
las ROS en respuesta a las condiciones de estrés 
(Xia et al. 2011). Aplicaciones exógenas de 24-
epibrassinolide (EBR) en pepinos, previenen la 
fotooxidación inducida por tratamientos con 
Paraquat, pero sin embargo, también inducen la 
acumulación sistémica de H2O2, induciendo la 
expresión de numerosos genes involucrados en la 
defensa de las plantas (Xia et al. 2011). Las semillas 
de mutantes de Arabidopsis deficientes en BR, como 
det2-1 (de-etiolated 2-1) and bri1-1 (brassinosteroid 
insensitive 1-1) muestran hipersensibilidad a la 
inhibición de la germinación provocada por el ABA 
(Choudhary et al. 2012). A nivel de planta entera, la 
aplicación conjunta de ABA y EBR ejerce un efecto 
sinérgico positivo en la protección frente a 
deficiencia hídrica.  

 
Por otra parte, se ha demostrado que 

tratamientos con inhibidores de la enzima NCED 
reducen la liberación de ST en los exudados 
radiculares (Kitahata et al., 2006). Esto está en la 
línea de los resultados reportados por López-Ráez 
et al. (2010) que observaron que las plantas 
deficientes en ABA tenían niveles de ST reducidos. 
Además, los mutantes max2 presentan un retraso en 
la senescencia asociada altos niveles de tolerancia 
al estrés oxidativo (Marzec et al. 2013). En 
condiciones de alta radiación, la mayoría de los 
transcriptos que aumentan su expresión son 
aquellos que están asociados a la producción de 
1O2. Los niveles de estos transcritos permanecen 
inalterados cuando se utilizan mutantes aba1 y 
max4, sugiriendo una fuerte relación entre la 

señalización dependiente de ABA y ST y la 
expresión de esos genes (González-Pérez et al. 
2011).  

 
 

Consideraciones finales 
Los datos aquí revisados sobre interacciones 

hormonales han ayudado a explicar los procesos 
involucrados en la respuesta vegetal a situaciones 
adversas. En este sentido, se espera que en un 
futuro cercano se aporte nueva evidencia sobre los 
mecanismos moleculares que controlan dichas 
interacciones. La gran disponibilidad de técnicas 
existentes en la actualidad junto al acceso a 
mutantes, no solo de Arabidopsis, permitirá 
profundizar en los conocimientos en esta materia. 
Sin embargo, parece importante que los resultados 
aportados cuenten con información específica de las 
condiciones experimentales, junto al tejido, órgano y 
especie objeto estudio. De esta forma, los modelos 
propuestos deberán ser contextualizados, evitando 
generalizaciones que conduzcan a una 
interpretación errónea y, en muchos casos 
sobredimensionada, de los resultados obtenidos. La 
información fisiológica aportada será de especial 
relevancia si se pretenden establecer programas de 
mejora genética de cultivos para garantizar 
rendimientos satisfactorios bajo condiciones de 
estrés abiótico.  
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