Poliaminas: reguladores del crecimiento
con multiples efectos en las plantas
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RESUMEN

Las poliaminas (PA) son pequefias moléculas presentes en todos los seres vivos. Debido a sus caracteristicas
bioquimicas estan implicadas en una serie de importantes procesos celulares, en eventos del crecimiento y desarrollo
vegetal y en la respuesta de las plantas a condiciones de estrés. En esta revision se presentan sus caracteristicas y la
ruta metabolica de su biosintesis. Asi mismo se mencionan algunas de las funciones que cumplen en las plantas,
por lo cual pueden ser catalogadas como reguladores del crecimiento vegetal (fitohormonas). Finalmente se presentan
algunos usos que se han dado a las poliaminas en especies de interés agricola y forestal, y algunas consideraciones
sobre su uso potencial en el cultivo de la palma de aceite.

SUMMARY

Polyamines (PA) are small molecules that are present in all living forms. Because of their biochemical properties,
polyamines in plants are involved in several processes, including cell growth, plant development, and responses
against multiple stress events. Here, some aspects about polyamine biosynthesis and their functions in plants are
reviewed. Finally, uses of polyamines in agriculture on crops and potential uses in oil palm are described.

Palabras clave adicionales: Poliaminas, Putrescina, Espermidina, Espermina, Crecimiento, Desarrollo vegetal

DEFINICION

Las poliaminas (PA) son un grupo de compuestos
nitrogenados de bajo peso molecular que se
presentan en las células de todos los seres vivos
(Galston 1983). Por su caracter policationico

(cargadas positivamente) pueden unirse y formar
complejos con moléculas polianionicas (cargadas
negativamente), tales como algunas proteinas, los
tfosfolipidos, las pectinas, el ADN y el ARN, entre
otras (Galston 1983; Galston y Kaur-Shawney
1987). Debido a estas caracteristicas, las PA afectan
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la actividad celular, y como consecuencia estan
involucradas en una amplia gama de procesos
fisiologicos que van desde el crecimiento y
desarrollo vegetal hasta la proteccion contra el
estrés bidtico y abiotico (Guye et al., 1986; Evans 'y
Malmberg 1989; Faust y Wang 1992; Bais y
Ravishankar 2002).

Las principales PA son putrescina (Put),
espermidina (Spd) y espermina (Spm) (Fig. 1). Ellas
se encuentran en todas las células vegetales en tres
estados diferentes (Evans y Malmberg 1989:
Galston y Kaur-Shawney 1990):

- Estado libre, en el cual son activas electrosta-
ticamente, es decir, tienen la posibilidad de
asociarse con moléculas cargadas negativamente
(técnicamente llamadas aniones).

- Estado ligado soluble, en el cual las PA estan
formando complejos con compuestos de bajo
peso molecular y son solubles en el citoplasma
de la célula y estan protegidas contra la degra-
dacion durante su transporte a través de la
planta.

- Estado ligado insoluble, cuando estan unidas a
macromoléculas como la celulosa de la pared
celular y a sitios anionicos de las membranas.
Debido al alto peso molecular de este complejo,
las PA en este estado no se presentan en el
citoplasma celular.

BIOSINTESIS Y METABOLISMO

La biosintesis de las PA se puede dividir en dos
pasos principales (Fig. 1):

- Sintesis de la diamina putrescina (Put) a partir
de los aminodacidos basicos L-ornitina (Orn) y
L-arginina (Arg),

- Sintesis de las poliaminas espermidina (Spd) y
espermina (Spm) a partir de Put y del
aminoacido L-metionina (Met).

Sintesis de putrescina
La sintesis de Put (Fig. 1) puede ocurrir por via

directa tras la descarboxilacion (pérdida de un
grupo carboxilo) de la Orn por la accion de la
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enzima ornitina descarboxilasa (ODC). La via
indirecta, la mas comuan en plantas, sintetiza
putrescina tras la descarboxilacion de la Arg por
medio de la enzima arginina descarboxilasa (ADC),
seguida con la formacién de agmatina (Agm) y N-
carbamoilputrescina (NCPut) como pasos
intermediarios los cuales permiten un mayor con-
trol sobre la sintesis (Slocum, 1991a; Tiburcio et al.
1997).

La actividad de las vias ODC y ADC dependen del
“ipo de tejido o del estado de desarrollo vegetal
wiocum 1991a; Andersen et al. 1998). Se han
llevado a cabo estudios con las enzimas ODC y
ADC, sus substratos marcados radioactivamente y
sus respectivos inhibidores DL-a-diflourometilor-
nitina (DFMO) y DL-a-diflourometilarginina
(DFMA), con el fin de evaluar su actividad
enzimatica en diferentes procesos vegetales. Por
ejemplo, en embriones de semillas de yute
(Corchorus sp.), Pandit y Ghosh (1988) han
propuesto que la ODC puede ser activa en la
proliferacion celular, y la ADC se requiere para los
procesos de crecimiento, expansion y diferen-
ciacion. En cebada (Hordeum vulgare L.) y arroz
(Oryza sativa L.) se ha demostrado que la via ADC
esta involucrada en la sintesis de Put como
respuesta a condiciones de estrés por exceso de
ozono (Galston y Kaur-Shawney 1990; Flores 1991).
Robie y Minocha (1989) demostraron que en fases
tempranas de desarrollo de embriones somaticos
de zanahoria (Daucus carota L.), la Put libre se deriva
completamente de la via ADC, mientras que la via
ODC se presenta solo durante estadios tardios del
desarrollo del embrion y del crecimiento vegetal.

Sintesis de espermidina
y espermina

La sintesis de las poliaminas Spd y Spm (Fig. 1)
ocurre a partir de la adicion a la Put de uno o dos
grupos aminopropilo donados por la S-adenosil-
metionina descarboxilada (dSAM). La dSAM se
deriva de la S-adenosilmetionina (SAM) por accion
de la enzima S-adenosilmetionina descarboxilasa
(SAMDC). A su vez, SAM deriva del aminoacido
metionina. La adicion de grupos aminopropilo es
catalizada por enzimas especificas llamadas
putrescina aminopropiltransferasa (PAPT), y
espermidina y espermina sintasas (Spds, Spms)
(Slocum 1991a; Bagga et al. 1997; Andersen et al.
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1998). A partir del precursor dSAM se puede
sintetizar la fitohormona etileno cuyas funciones
son antagonicas con las PA (Kushad y Dumbroff
1991). Por ejemplo, durante el desarrollo y la
maduracion de frutos de aguacate no se presenta
competencia por la utilizacion de este precursor
entre la via de sintesis del etileno y la via de sintesis
de la espermidina y la espermina, mientras que en
el desarrollo de flores de clavel si se presenta
competencia (Faust y Wang 1992).

Catabolismo de las Poliaminas

Las poliaminas Put, Spd y Spm son catabolizadas
(degradadas) principalmente por diaminas y poli-
aminas oxidasas (PAO) y por la putrescina amino-
propiltransferasa (PAPT), las cuales estan involu-
cradas en la produccion de PA poco comunes, como
norespermidina, norespermina, caldopentamina y
otras (Phillips y Kuehn 1991; Bagga et al. 1997; Ti-
burcio et al. 1997). Estas PA poco comunes se pre-
sentan en ciertos microorganismos como Physarum
polycephalum, en organismos que habitan en con-
diciones extremas como bacterias termofilas (que
viven bajo condiciones de alta temperatura) tipo
Caldariella acidophila (Hamana y Matsuzaki 1984)
y en plantas sometidas a estrés osmotico como la
alfalfa (Medicago sativa L.) (Bagga et al. 1997).

ANALISIS DEL CONTENIDO
ENDOGENO DE POLIAMINAS

El contenido de PA puede reflejar aspectos claves
de la fisiologia de la planta, relacionados con cada
uno de los estados de desarrollo y como respuesta
a diferentes condiciones ambientales. De igual
manera, este contenido varia en los diferentes
tejidos y 6rganos de la planta.

Para determinar los niveles endégenos de PA en
los diferentes tejidos, se lleva a cabo el siguiente
procedimiento (Smith 1991):

- Las PA se extraen del tejido vegetal macerandolo
en frio (a 4°C) con acido tricloroacético (TCA).
La funcion del TCA es evitar la reaccion de las
PA con otras moléculas o su degradacion.

- Al extracto se le adiciona cloruro de dansilo,
compuesto fluorescente, el cual se adhiere a los
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grupos con carga positiva de las PA, haciéndolas
visibles bajo luz ultravioleta. Debido a que este
compuesto es fotosensible (se degrada con la
luz), a partir de este paso, todo el procedimiento
debe ser llevado en condiciones de oscuridad.

- Es necesario remover del extracto vegetal todos
aquellos compuestos que no sean PA, como
fenoles y taninos, y restos de reactivos quimicos
de los pasos anteriores. Con este fin se realizan
lavados con solventes organicos como eter
etilico y tolueno, y limpiezas con hidrolisis alca-
lina (utilizando hidroxido de potasio).

- Finalmente, para separar y cuantificar las dife-
rentes PA se utilizan métodos analiticos, como
el TLC (cromatografia en capa delgada) y el
HPLC (cromatografia liquida de alta eficiencia).
El HPLC es un método altamente sensible que
permite la deteccion de niveles de PA en nano-
moles por gramo de peso fresco.

TRANSPORTE, INCORPORACION
Y LOCALIZACION DE LAS
POLIAMINAS

El transporte de PA depende de factores am-
bientales, como la humedad relativa y la tem-
peratura. Estudios realizados en plantulas de tomate
(Lycopersicum esculentum Mill.) y maiz (Zea mays
L.) demostraron que al 100% de humedad relativa,
la absorcion de putrescina fue menor que a otros
porcentajes de humedad relativa. Por su parte, a
temperaturas entre 4 y 30° C se presentaron in-
crementos en la absorcion de Put (Rabiti et al.
1989).

En las células vegetales, la incorporacion de PA es
bastante rapida y depende principalmente del pH
del medio externo a la célula, con picos maximos
de incorporacion a pH entre 4,0 y 5,0 y pH de 8,0.
Una vez incorporadas, las PA pueden almacenarse
principalmente en compartimentos como la pared
celular y la vacuola (Bagni y Pistocchi 1991). A
valores de pH fisiologico (7,0), las PA son moléculas
fuertemente basicas que estan cargadas positiva-
mente (policationes) y a este pH las PA pueden ligar-
se activamente a los mas importantes polianiones
celulares (Galston y Kaur-Shawney 1987; Slocum
1991b).



FUNCION A NIVEL CELULAR

Investigaciones realizadas in vitro e in vivo con
Helianthus tuberosus L. han demostrado que el
maximo nivel de sintesis de PA se encuentra justo
antes de la replicacion de ADN y la division celular,
por tal motivo se propone que existe una alta
correlacion entre los niveles de poliaminas y ciertos
eventos del ciclo celular en plantas (Serafin et al.
1989). En diversos sistemas vegetales, como algas
(Euglena gracilis), frutos de manzana y tomate,
existe amplia evidencia de la asociacion entre la
sintesis de proteinas, de ARN y de ADN, la
metilacion del ADN y el aumento en
el contenido de PA en los tejidos.
Cuando se presentan bajas tasas de
sintesis de estas moléculas y de
division celular, el contenido
endogeno de PA disminuye (Egea y
Mizrahi 1991). En consecuencia, el
proceso de crecimiento esta afectado
positivamente por la presencia y
actividad de las PA (Faust y Wang
1992).

En la membrana celular, las polia-
minas se unen a los fosfolipidos y a
sitios anionicos, alterando su perme-
abilidad y fluidez, por lo tanto,
modulan indirectamente la actividad
de las enzimas asociadas con la mem-
brana (Galston y Kaur-Shawney
1987) y ejercen una funcion de pro-
teccion contra el estrés (Evans y
Malmberg 1997).

FUNCION EN EL CRECIMIENTO Y
DESARROLLO DE LAS PLANTAS

Las caracteristicas fisicoquimicas de las PA son la
base de su accion hormonal. Las PA ademas de ser
esenciales para el crecimiento, bajo condiciones
apropiadas, pueden ejercer funciones especificas de
control de la morfogénesis (Galston y Kaur-
Shawney 1990).

Tabor y Tabor (1984) han demostrado que en
mutantes de la levadura Saccharomyces cereviseae
incapaces de sintetizar niveles suficientes de PA, se
presentan problemas en el crecimiento. Por ejem-
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plo, aquellos mutantes que no pueden sintetizar
suficiente Spd crecen, pero son incapaces de
esporular. Este hecho demuestra que la Put puede
sostener el crecimiento y que las otras PA son
necesarias para llevar a cabo la diferenciacion
celular.

Las PA promueven el crecimiento de algunos
tejidos. En un gran ntmero de plantas se ha rela-
cionado la presencia de PA con 6rganos y tejidos
en crecimiento activo y con diferentes procesos de
diferenciacion y morfogénesis. Por ejemplo, la
formacion de nodulos y raices en Phaseolus aureus
_ Roxb. (Jarvis et al. 1983), la determi-
~ | nacién en el meristemo del tallo del
desarrollo vegetativo o reproductivo
en Sinapsis alba L. (Havelange et al.
1996), la iniciacion y el desarrollo
floral, la formacion del polen, el
desarrollo del fruto en arveja (Pisum
sativum L.) (Evans y Malmberg 1989;
Marquinez et al. 2001), la formacion
del embrion en zanahoria (D. carota)
(Bastola y Minocha 1995) y la germi-
nacion de semillas (Galston y Flores
1991; Bais y Ravishankar, 2002).

En Phaseolus sp., las PA estabilizan y
protegen las membranas celulares
contra el dafio por congelamiento;
su efectividad en la proteccién
depende del nimero de cargas por
molécula, de esta manera la Spm
(que tiene cuatro cargas positivas)
ejerce una protecciéon mas efectiva
que la Spd (de tres cargas positivas)
y que la Put (que posee dos cargas positivas) (Fig.
1) (Guye et al. 1986). Debido a su accion protectora
en las membranas (Guye et al. 1986) y a su
capacidad para controlar radicales libres (tales como
los iones superoxido) (Ha et al. 1998), las PA
minimizan el estrés en diversos Organos. Las PA
retardan la senescencia de las hojas (Faust y Wang
1992), en avena (Avena sativa L.) su concentracion
es mayor en oOrganos jovenes no senescentes y
disminuye a medida que el 6rgano se hace viejo, y
esta disminucion sigue el patron de aparicion de
sintomas de senescencia. La aplicacion exogena de
PA retarda la destruccion de clorofilas e induce la
sintesis de ADN y la division celular (Slocum et al.
1984).
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USOS DE LAS POLIAMINAS

Por medio de aplicaciones exodgenas de PA se han
presentado resultados positivos en el crecimiento,
desarrollo y proteccion contra diversos tipos de
estrés biotico y abidtico en maultiples especies
vegetales de interés agricola y forestal.

A partir de tubérculos de papa pastusa (Solanum
tuberosum L.) tratados con Put, Spd y Spm se
desarrollaron plantas que emergieron mas rapido,
con mayores altura y ntmero de tallos principales,
asi como incrementos en la produccion de
tubérculos (Montenegro 1995).

Aplicaciones exodgenas de Put
atenuaron los efectos de deshi-
dratacion y pérdida de la viabilidad
producidos por las heladas, en
especies susceptibles a las bajas
temperaturas como el maiz (Zea
mays L.), la papa criolla (Solanum
phureja Juz. et Buk.) vy el pasto
kikuyo (Pennisetum clandestinum
Hochst.), entre otros (Norato et al.
1991; Romero y Norato 1996;
Marquinez 2001). En frutos de
manzana maduros, la aplicacion de
poliaminas retardd el ablan-
damiento de los frutos y redujo los
danos causados por el enfria-
miento, debido a la proteccion de
las paredes celulares (Kramer y Wang 1990). En
frutos de naranja, las PA aplicadas indujeron una
reduccion en la produccion de etileno (el cual
acelera la maduracion y la senescencia del fruto)
(Even-Chen et al. 1982).

Las plantulas de especies arboreas nativas como el
sietecueros (Tibouchina lepidota Baill.), el aliso (Alnus
acuminata Kunth) y el mangle rojo (Rhizophora
mangle L.) presentan una etapa de crecimiento lento
bastante prolongada, en la cual la concentracion
endogena de PA libres es inferior a 30 nmol/g de
peso fresco. Tras la aplicacion exdgena de PA se
indujeron cambios en todos los 6rganos, dando
como resultado plantas con un mayor vigor, lo que
permite deducir que la aplicacion exogena de PA
activo procesos integrados al crecimiento y
desarrollo de la planta (Romero et al. 1994); Norato
y Romero 1995, Mendoza et al. 2000).
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POLIAMINAS Y LA PALMA DE ACEITE

Como medida alternativa en el manejo del Comple-
jo de Pudricion del Cogollo (PC) en palma de aceite
(Elaeis guineensis Jacq.) se han llevado a cabo
ensayos preliminares con aplicaciones exdgenas de
PA, con miras a incrementar el crecimiento y
desarrollo de las flechas y disminuir la afeccion de
la PC y acelerar el proceso de recuperacion de las
palmas (Romero y Norato 1999). Sin embargo, se
hace necesario cuantificar la concentracion endoge-
na de PA en diferentes tejidos como el meristemo,
el cogollo y las hojas, con el objeto de establecer si
existen correlaciones entre el
contenido endégeno de PA en cada
uno de estos y el estado fitosa-
nitario de las palmas.

Ademas, es necesario analizar el
efecto de la aplicacion exogena en
palmas, con el fin de desarrollar
una técnica de manejo fitohor-
monal que reduzca las pérdidas
econ6micas que afectan en la
actualidad a diversas plantaciones.

El uso de PA, por lo tanto, surge
como una posibilidad dentro de la
basqueda de nuevas alternativas
para el manejo de la PC en la palma
de aceite. Asi mismo, se puede
plantear su uso potencial, junto
con el de otros reguladores del crecimiento, en
practicas que incidan en la germinacion de semillas,
la floracion y el desarrollo y crecimiento de los
frutos, entre otros.
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