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Resumen

Los reguladores del crecimiento son moléculas fundamentales en la modulacién de
diversos procesos del desarrollo de las plantas, incluyendo la germinacién, la senes-
cencia, la arquitectura de laraiz y del follaje y las respuestas a factores bioticos y abio-
ticos. Evidencia reciente indica que el acido abscisico (ABA) y el etileno interactian
antagonicamente en varios de estos procesos mediante la participacion de proteinas
involucradas tanto en la biosintesis como en la sefalizacion de cada regulador. En tal
interaccion, juegan un papel relevante algunas enzimas como la ACC sintasay ACC
oxidasa que participan en la biosintesis de etileno, asi como las proteinas ETR1 y
EIN2 de su ruta de senalizacion. Por otra parte, las proteinas NCED y ABA2 son im-
portantes en las respuestas celulares al acido abscisico. Los mecanismos molecula-
res implicados en las interacciones de ambas hormonas se desconocen, no obstante,
la caracterizacion a nivel genético o mediante técnicas de quimica analitica, farmaco-
I6gicas y moleculares ha empezado a aportar informacion valiosa para entender su
funcionalidad en los diferentes tejidos. En este trabajo se discuten los avances re-
cientes en las vias de sefializacién del ABAYy del etileno, con énfasis especial en la in-
teraccion entre ambas fitohormonas y su efecto sobre los procesos de organo-
geénesis.
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Abstract

Plant growth regulating substances are fundamental in modulating diverse develop-
mental processes in plants, including germination, senescence, root and shoot archi-
tecture and responses to biotic and abiotic factors. Recent evidence indicates that
abscisic acid (ABA) and ethylene interact antagonistically in various of these proces-
ses through the participation of proteins involved in the biosynthesis and/or response
to each regulator. In such interaction, the enzymes ACC synthase and ACC oxidase
that participate in ethylene biosynthesis, as well as the ETR1 and EIN2 proteins belon-
ging to the ethylene signaling pathway, play essential roles. On the other hand, the
NCED and ABAZ2 proteins are important for cellular responses to ABA. Little is known
about the mechanisms of ethylene-ABA interactions. However, genetic characteriza-
tion of each pathway, analytic chemistry, pharmacology and molecular analysis, have
started to provide information towards understanding their functional relevance in
plant tissues. In this work, recent advances in ABA and ethylene signaling are discus-
sed, with special emphasis on the interaction between both phytohormones and its ef-
fect on organogenesis processes.

Key words: Abscisic acid, ethylene, plant development, Arabidopsis thaliana.

Introduccion

Las fitohormonas, también conocidas como reguladores del crecimiento vegetal, mo-
dulan el crecimiento y el desarrollo de las plantas. Entre ellas, las auxinas, citocininas, gibe-
relinas, etileno, acido abscisico, acido jasmonico, acido salicilico y brasinoesteroides han
sido ampliamente estudiadas.

El acido abscisico (ABA), ademas de regular la maduracion y latencia de las semillas
juega un papel critico en la respuesta a sequia y salinidad, acumulandose en las células ve-
getales bajo estrés hidrico donde promueve el cierre estomatico y regula la expresioén de una
gran cantidad de genes (Hirayama y Shinozaki 2007; Umezawa et al., 2010). Diversas in-
vestigaciones sobre el ABAllevaron a proponer un modelo complejo de sefializaciéon, donde
se sugeria como sus posibles receptores a proteinas enlazadas a las proteinas G (GCR2,
GTG1/2) y no explicaba de qué forma estas ultimas podrian regular las respuestas al ABAen
plantas (Pandey etal., 2009). En afios recientes, se ha podido establecer la ruta involucrada
al descubrir un nuevo tipo de receptor de ABA, formado por las proteinas PYR/PYL/RCAR
(Ma et al., 2009; Park et al., 2009), que se unen al complejo proteico fosfatasa-cinasa
(PP2C-SnRK?2). En presencia del ABA, la actividad de la fosfatasa se bloquea, quedando
asi las cinasas SnRK2 activas (Umezawa et al., 2009; Vlad et al., 2009).

Por otra parte, la participacion del etileno como regulador del envejecimiento, la ma-
duracion de los frutos y la respuesta a patdgenos es bien conocida. El etileno fue una de las
fitohormonas descubiertas a finales del siglo XX, periodo en el que se documentd que el gas
producido de emanaciones durante la extraccion de la hulla causaba envejecimiento prema-
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turo y abscision de las hojas de las plantas (Abeles et al., 1992). Neljubov en 1901 identifico
al etileno como el componente “activo” de dichas emanaciones y posteriormente se demos-
tr6é que las plantas lo producen de manera natural, estableciéndose de esta manera que el
etileno es un regulador endégeno del crecimiento y desarrollo vegetal (Schaller y Kieber,
2002). Las investigaciones con Arabidopsis thaliana han permitido identificar diversos com-
ponentes de la ruta de transduccion de sefales del etileno, incluyendo cuatro receptores
membranales, intermediarios de la via y dos familias de factores de transcripcion.

Por su caracter antagénico en el desarrollo vegetal, donde el etileno promueve la se-
nescenciay el ABAinduce la germinacion, se ha propuesto que estas dos fitohormonas inte-
ractian en la modulacion de procesos fisiolégicos de crecimiento y desarrollo de las plantas.
Este articulo resume los avances recientes sobre los componentes de las vias de sefializa-
cion del ABAYy del etileno, asi como la relacion antagénica entre ambos fitorreguladores y su
efecto sobre la fisiologia vegetal.

Ruta de senalizacion del ABA

Hasta hace unos pocos afios no se tenia definido el mecanismo de respuesta al ABA
en plantas. Park y colaboradores (2009), examinaron minuciosamente bibliotecas quimicas
y observaron que la “pirabactina” funciona como un agonista selectivo del ABA. Después de
un escrutinio genético contra la pirabactina, se identificé al gen PYRABACTIN
RESISTANCE1 (PYRT). Otro grupo de investigadores, en un escrutinio de doble hibrido de
levadura aislaron una proteina que interactua con ABI1, a la cual denominaron
REGULATORY COMPONENT ABA RECEPTOR1 (RCAR1) (Ma et al., 2009). Posterior-
mente, en el genoma de Arabidopsis se identificd que PYRy RCAR corresponden a la mis-
ma familia de genes formada por 14 miembros, los cuales se conocen como PYRTy
parecidos a PYR1 (PYL) 1-13 0 RCAR1-RCAR14 (Umezawa et al., 2010). También se re-
porté que las proteinas PYR/PYL/RCAR podian unirse al ABA e interactuar con las fosfata-
sas de la familia 2C (PP2C) del grupo A, inhibiendo asi la actividad de las PP2C. Los
resultados antes mencionados permitieron sugerir que las PYR/PYL/RCARs funcionan
como una subunidad reguladora negativa de las PP2C (Ma et al., 2009; Park et al., 2009).
Debido a que las fosfatasas PP2C modulan negativamente la sefializacion de ABA, se pro-
puso que la union de PYR/PYL/RCAR al ABA activa su via de sefalizacion. La funcion de las
distintas PYR/PYL/RCARSs se confirmé por la insensibilidad al ABA de la mutante cuadruple
pyr1 pyl1 pyl2 pyl3 (Park et al., 2009) y, en forma contrastante, cuando se sobre-expresaron
las proteinas RCAR1/PYL9, RCAR3/PYL8 0 RCARS8/PYL5 en Arabidopsis se produjo hiper-
sensibilidad al ABAy elevada tolerancia a la sequia (Ma et al., 2009; Santiago et al., 2009;
Saavedra et al., 2010).

En complemento, en un escrutinio genético para aislar mutantes de Arabidopsis in-
sensibles al ABA, se identificaron dos genes: ABA-INSENSITIVE1 (ABI1)y ABI2, que codifi-
can las fosfatasas PP2C (Leung et al., 1994; Meyer et al., 1994; Leung et al., 1997;
Rodriguez etal., 1998). Se observé que las mutantes abi1-1y abi2-1eran insensibles al ABA
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en varios tejidos y en diferentes etapas de desarrollo, sugiriendo con ello que las fosfatasas
PP2C actuan como reguladores globales de la sefializacion del ABA. Recientemente, se de-
termind que la mutante de la fosfatasa PP2C, abi1-1 es incapaz de interactuar con los recep-
tores PYR/PYL/RCAR, lo que causa que dichos receptores no puedan inactivar a las
fosfatasas que mantienen la via apagada (Ma et al., 2009; Park et al., 2009).

Laidentificacion y caracterizacion de las fosfatasas PP2C ha mostrado la importancia
de los eventos de fosforilacion en la sefializacién del ABA, donde varias cinasas han sido
aisladas vy tipificadas como componentes de esta via (Hirayama y Shinozaki, 2007). Entre
ellas, existen 10 cinasas SnRK2, designadas en Arabidopsis como SnRK2.1-SnRK2.10
(Hrabak et al., 2003) o SRK2A-SRK2J (Yoshida et al., 2002). Las cinasas SnRK2/SRK2 son
desfosforiladas eficientemente por las fosfatasas tipo ABI1, inactivandolas (Umezawa et al.,
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Figura 1. La senalizacion de ABA. El receptor de ABA esta formado por el complejo heteromérico de una PP2C como
ABI1 y una proteina de unién al ABA, RCAR (ambas en color rosa). El complejo receptor controla la seializacion del
ABA tanto en el citosol (a) como en el nticleo (b). La actividad fosfatasa de las PP2C inhibe la accion de la cinasa citosoli-
ca, OST1, y la nuclear, SnRKs (presentadas en verde) y posiblemente de las CPKs dependientes de Ca>* como la CPK23.
En presencia de ABA, la actividad fosfatasa del receptor es bloqueada. Como consecuencia, las cinasas son liberadas de la
inhibicion y quedan activas para regular a los blancos clave de la ruta de sefializacion de ABA. En las células guarda, las
proteinas blanco son los canales ionicos SLAC1 y KAT1, los cuales son activados e inhibidos, respectivamente, por la ac-
cion de OSTL. En el nucleo, los blancos son ABI5 y ABFs, factores de transcripeion tipo cierre de leucina basico. Las
ABFs fosforiladas y unidas como dimeros se enlazan a los elementos cis de respuesta a ABA (ABRE), promoviendo la ex-
presion de los genes de respuesta a ABA y, en forma concertada con otros factores transcripcionales como ABI3, ABI4 y
AP2s, inducen la expresion de genes de respuesta a ABA (los componentes son presentados en azul acero). ABI3 se une a
ABIS y aumenta su actividad, mientras que ABI4 y factores de transcripcion tipo AP2 se unen al elemento CE rico en G-C
para regular en forma Optima la expresion de genes dependientes de ABA (Modificado de Raghavendra et al., 2010).
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2009; Vlad et al., 2009). En este topico, Vlad y colaboradores (2009) identificaron a la serina
175 en la cinasa SRK2E/OST1 como el sitio blanco de las fosfatasas, lo cual proporcioné
una evidencia fuerte de que dichas enzimas inactivan a las cinasas SnRK2. Finalmente, al
reconstituir in vitro los componentes de la via, se demostré que los receptores
PYR/PYL/RCAR se unen e inactivan a las PP2C, impidiendo la desfosforilacion de las cina-
sas SnRK2 de una forma dependiente del ABA (Umezawa et al., 2009).

Conrelacion alas cinasas SnRK2/SRK2, se ha reportado que pueden activar o inacti-
van canales iénicos de la membrana plasmatica, o bien pueden afectar factores de trans-
cripcion en el nucleo. Por ejemplo, OST1/SRK2E actua como regulador positivo del cierre de
estomas (Mustilli et al., 2002), activando los canales anidnicos SLAC1 e inhibiendo a los ca-
nales cationicos KAT1 (Fig. 1a) (Geiger et al., 2009; Lee et al., 2009). Ambos canales son re-
gulados por la ruta de sefializacion del ABAy Ca?* (Siegel etal., 2009). Se ha sugerido que la
regulacion dependiente de Ca®* probablemente se debe a la estimulacion de SLAC1 por la
cinasa CPK23 (Fig. 1a) (Geiger et al., 2010).

Los reguladores transcripcionales clave en la expresion de genes dependientes de
ABA son los factores de union a elementos de respuesta a ABA -ABRE- (ABFs), del tipo cie-
rre de leucina de region basica (bZIP) con ABI5 como un representante tipico (Choi et al.,
2005; Finkelstein et al., 2005). La fosforilacion de este ultimo por las SnRKs conduce a su
activacion, mientras que la sumoilacion a través del marcaje de ABI5 con ubiquitina por una
SUMO E3 ligasa para su degradacion en el proteosoma, antagoniza la accion de ABI5 (Miu-
ra etal., 2009). ABI5 y otros ABFs son también fosforilados por las cinasas CPK4 y CPK11
dependientes de Ca** (Zhu et al., 2007). Otros factores de transcripcidn que contribuyen a la
especificidad del ABA, como el ABI3 (reguladores tipo B3), se unen a ABI5 e incrementan su
actividad. Ademas, ABI4 (factor transcripcional tipo AP2) y factores adicionales que inclu-
yen a las MYC/MYB actuan también como reguladores positivos de respuesta al ABA (Ya-
maguchi-Shinozaki y Shinozaki, 2006). La heterodimerizacion de ABI3 con ABI5 y su
interaccion con la caja ABRE, ademas de la unién de ABI4 con los elementos ricos en G-C
en los promotores de los genes de respuesta a ABA, permiten la transcripcion inducible de
estos genes (Fig. 1b) (Raghavendra et al., 2010).

Via de senalizacion del etileno

Para dilucidar la via de transduccion de sefiales del etileno se requirié del aislamiento
de mutantes afectadas de los intermediarios que la integran. Cabe mencionar que la obten-
cion de dichas mutantes en Arabidopsis ha dependido casi exclusivamente del fenotipo en la
respuesta triple que se presenta cuando las plantulas mutantes crecen en la oscuridad
(Knight et al., 1910). Dicho fenotipo se caracteriza por la presencia de hipocotilos cortos y
gruesos, la inhibicién de la elongacion de los hipocotilos y la formacion de un gancho apical
(Guzmany Ecker, 1990) que contrasta con el fenotipo etiolado: crecimiento preferencial del
hipocotilo en la oscuridad, observado en las plantulas silvestres (Wt) expuestas al aire (Fig.
2). Las mutaciones aisladas a través del fenotipo alterado en la respuesta al etileno pertene-
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cen a dos grupos: i) insensibles y ii) de respuesta constitutiva al etileno. Un ejemplo de las
primeras es la mutante etr71-1, que presenta ganancia de la funcién en un receptor (Bleecker
etal., 1988; Changetal., 1993) y ein2, con pérdida de la funcién en un elemento de la via de
sefalizacion (Alonso et al., 1999). Mientras que las mutantes de respuesta constitutiva a eti-
leno mostraron el fenotipo de hipersensibilidad a etileno, tanto cuando crecen en aire como
en etileno; un ejemplo de ellas son las eto3 (ethylene overproducer3) con una sobreproduc-
cion de etileno (Guzman y Ecker, 1990). Alternativamente, también existen mutaciones en
la ruta de transduccion de sefales como la ctr1 que da como resultado la pérdida de la fun-
cion del regulador negativo de la via de sefializacion manteniendo constitutivamente activa-
da la respuesta celular a etileno (Fig. 2) (Kieber et al., 1993).

WT etr1-1 ein2 ctri-2 WT etr1-1 ein2 ctr1-2

Aire Etileno

Figura 2. Mutantes de la ruta de transduccion de senales del etileno. El efecto del etileno sobre la induccion de la respuesta
triple en plantulas que crecen en la oscuridad para el tipo silvestre (Wt) y las mutantes insensibles a etileno etr/-1y ein2 'y
de respuesta constitutiva al etileno ctr/-2 (Modificado de Schaller y Kieber, 2002).

La cascada de senalizacién de etileno descrita hasta la fecha consta de cuatro com-
ponentes clave: el receptor ETR1, el regulador negativo de la ruta CTR1, el intermediario
EIN2y el factor de transcripcion EIN3. Existen otras proteinas que pueden realizar la misma
funcion debido a su alta similitud con los componentes de la ruta de etileno; tal es el caso de
ETR2, ERS1, ERS2 y EIN4 que también funcionan como receptores, o EIL1, EIL2, EIL3 y
ERFs, que lo hacen como factores de transcripcion (Fig. 3).

ETR1 es una proteina de 738 aminoacidos del reticulo endoplasmico que presenta
tres dominios transmembranales, que comprenden el sitio de unién a etileno donde, al pare-
cer, la unidad funcional de percepcion de etileno es un dimero (Schaller et al., 1995). En la
activacion de dicho receptor se ha comprobado quimicamente la actividad histidina cinasa,
que implica la autofosforilacion de la proteina en un residuo conservado de histidina, con la
posterior transferencia de ese grupo fosfato a un residuo de acido aspartico dentro de un do-
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minio receptor (Gamble et al., 1998). Dicha
actividad es tipica de sistemas bacterianos
de dos componentes, lo que sugiere que po-
dria haberse heredado cuando se llevo a
cabo la simbiosis que condujo al origen de
los cloroplastos (Parkinson, 1993). La union
de alta afinidad del etileno esta mediada por
un cofactor de cobre coordinado por dos
aminoacidos conservados (Cis65 e His69)
(Schallery Bleecker, 1995; Rodriguez et al.,
1999). La union del etileno al receptor ETR1
lo activa y le permite la interaccion y activa-
cionde laproteina CTR1 (Clark etal., 1998).

El gen CTR1 codifica una proteina de
821 aminoacidos, donde la mitad carboxilo
terminal presenta un dominio similar al de la
familia Raf de las cinasas serina/treonina.
Estas ultimas participan en la cascada de las
proteinas cinasas activadas por mitogenos
(MAPK) en animales, la cual consta de va-
rias MAPK cinasa cinasa (MAPKKK) que
fosforilan y activan a las MAPK cinasas
(MAPKK), las cuales a su vez activan a las
MAPK que transmitiran la sefial fosforilando
a sus blancos (Ichimura et al., 2000). Se ha
sugerido que CTR1 podria funcionar como
una MAPKKK en forma analoga a las protei-
nas Raf, e iniciar la sefializacion a través de
la cascada MAPK en Arabidopsis, lo que cul-
minaria con la inactivacion de EIN2 (Noviko-
vaetal., 2000; Ouaked et al., 2003). Asi, las
mutaciones en CTR1 que afectan su activi-
dad provocan un fenotipo de respuesta
constitutiva a etileno (Kieber et al., 1993).
EINZ2 codifica una proteina integral de mem-
brana de 1294 aminoéacidos que contiene 12
dominios transmembranales y en la regién
amino terminal presenta una alta similitud
con la familia de transportadores de catio-
nes Nramp (Alonso et al., 1999). La region
amino terminal es transmembranal. Las mu-
tantes ein2 exhiben el fenotipo insensible a
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Figura 3. Modelo para la transduccion de senales del etile-
no. En aire, los receptores del etileno mantienen a la cinasa
CTRI en estado inactivo, reprimiendo las respuestas a etile-
no, mientras que en etileno, la represion es liberada. La
union del etileno inactiva los receptores y por lo tanto a
CTR1. Como resultado, EIN2 se activa encendiendo asi la
cascada que involucra a los factores de transcripcion
EIN3/EILs y ERFs,los cuales participan en la regulacion de
las respuestas al etileno. Los dominios solubles de las protei-
nas se muestran como circulos y las estructuras transmem-
branales predichas para los receptores de etileno y EIN2 se
presentan como lineas que atraviesan la membrana (Modifi-
cado de Schaller y Kieber, 2002).
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etileno mas fuerte que el resto de las mutantes resistentes a etileno aisladas en Arabidopsis,
lo que corrobora su papel critico en la sefalizacion. Los experimentos para demostrar la po-
sible actividad de transportador de metales de EIN2 de plantas en sistemas heterdlogos,
mostraron que EIN2 de Arabidopsis no complementa cepas de levaduras deficientes en ca-
nales de metales (Thomine et al., 2000).

Por otra parte, corriente abajo de EIN2 se ha reportado una proteina blanco de 628
aminoacidos, conocida como EIN3,con caracteristicas de factor de trascripcion (Chao et al.,
1997). EIN3 se encuentra en el nucleo y presenta dominios acidicos ricos en prolina y gluta-
mina. Las mutaciones con pérdida de funcién para EIN3 presentan un fenotipo insensible a
etileno, lo que sugiere que funciona como un regulador positivo de la transduccion de sefia-
les del etileno. EIN3 es miembro de una familia que contiene al menos otras tres proteinas
parecidas a EIN3 (ElILs -EIN3-like) (Chao et al., 1997), las cuales se unen como homodime-
ros a un elemento promotor en el gen ERF1 promoviendo su transcripcion (Solano et al.,
1998). Los ERFs son también factores de transcripcion que inducen la expresion de genes
relacionados a la patogénesis, como la B-1-3-glucanasa, la quitinasa basica y la defensina
(Ohme-Takagiy Shinshi, 1995; Solano et al., 1998). De esta manera, EIN3 y los ElLs estimu-
lan la transcripcién de genes de respuesta a etileno y de otros factores de transcripcion
como los ERFs; estos ultimos a su vez también promueven la transcripcion de miembros de
su misma familia, sugiriendo la existencia de una compleja red de regulacion transcripcional
en la ruta de senalizacién del etileno (Solano et al., 1998).

Relacion antagonica entre el ABA y el etileno

La interaccién entre ABAYy etileno en las plantas se ha caracterizado a distintos nive-
les. Por ejemplo, existe un reporte que muestra que las mutantes deficientes de ABA, flacca
y notabillis de tomate, contienen mas del doble de etileno que las plantas silvestres (Sharp et
al., 2000). Las mutantes flacca y notabillis presentan tamafo pequefio, biomasa reducida,
tallo corto, hojas pequenas y formacion de raices adventicias comparadas con plantas nor-
males, las cuales son caracteristicas tipicas de una repuesta aumentada al etileno. También
se observo que el tratamiento de dichas mutantes con tiosulfato de plata, un inhibidor de la
accion del etileno, restaura parcialmente el crecimiento del follaje en las mutantes mencio-
nadas. Esta informacion sugiere que el efecto causado por la deficiencia de ABA en el follaje
puede ser atribuido a una sobreproduccion de etileno (Sharp et al., 2000). Respecto al efec-
to de la alteracion en la sefializacion del etileno, se ha reportado que las mutaciones con pér-
dida de la funcion en el gen EIN2 muestran un incremento en la produccién de ABA en
Arabidopsis (Ghassemian et al., 2000; Wang et al. 2007; Cheng et al., 2009). Ademas, se ha
observado que las mutaciones en CTR1, que inducen una respuesta constitutiva a etileno, y
la EIN2, que provoca insensibilidad a etileno, aumentan o suprimen respectivamente el fe-
notipo de resistencia a la germinacién de la mutante de Arabidopsis abi1 cuando se suple-
menta con ABA de manera exdgena (Beaudoin et al., 2000). Sin embargo, la mutacion en
EIN2 no mostré un efecto supresor significativo en las mutantes abi3 bajo las mismas condi-
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Figura 4. La interaccion ABA-etileno implica a la via de biosintesis y sefializacion de ambas fitohormonas. Los compo-
nentes dentro de 6valos representan proteinas y dentro de rectangulos representan metabolitos, en tanto que los elementos
delimitados por hexdgonos muestran respuestas celulares. Las lineas continuas seflalan procesos establecidos en tanto que
las discontinuas indican los procesos para la interaccion propuestos. La punta de flecha al final de las lineas indica la acti-
vacion o promocion en tanto que la linea perpendicular sefiala la inactivacion.

ciones (Beaudoin et al., 2000). Lo anterior indica que la cascada de sefalizacién del etileno
definida por ETR1, CTR1y EIN2 inhibe la sefalizacién de ABA probablemente cascada arri-
ba del factor transcripcional ABI3 durante la germinacién de la semilla. Otras evidencias de
la interaccién etileno y ABA provienen del anadlisis de las mutaciones que aumentan la pro-
duccion de etileno en las mutantes efo3 que presentan sensibilidad reducida a ABA durante
la germinacion (Subbiah y Reddy, 2010). Ademas, se ha observado que la aplicacion del
precursor de etileno acido 1-amino-1-ciclopropano (ACC) reduce el efecto inhibitorio sobre
la germinacion en plantas silvestres de Arabidopsis; los analisis bioquimicos y moleculares
identificaron a una mutante designada como enhancer response to ABA3 (era3), la cual in-
crementd la sensibilidad a ABA en las semillas y acumulé ABA, sugiriendo que este gen es
un regulador negativo de la biosintesis de ABA (Ghassemian et al., 2000). Analisis genéti-
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cos posteriores realizados por este mismo grupo, mostraron que ERA3 representa un nuevo
alelo en el locus ETHYLENE INSENSITIVEZ2 (EIN2). Debido a que mutaciones que afectan
la sefializacion de etileno modifican también los niveles de ABA y que mutaciones en la sin-
tesis de ABA alteran la cantidad de etileno, un analisis de la expresion global de genes por
microarreglos mostrd que la mutacién en ABA2, gen que codifica una enzimaimplicada en la
biosintesis del ABA, regula positivamente la expresién de los genes de biosintesis del etile-
no ACO (ACC oxidasa) y el factor de transcripcion de respuesta a etileno ERF053, mientras
que el gen 9-CIS-EPOXICAROTENOID DIOXYGENASE 3 (NCED3) que codifica una enzi-
ma de la biosintesis de ABA fue regulada negativamente en la mutante ein2. Ademas, tam-
bién se observo que la mutacion en el gen ETR1 disminuye la expresion de los genes
ABSCISIC ACID INSENSITIVE1 (ABI1)y CYP70742, este ultimo implicado en el catabolis-
mo de ABA (Cheng et al., 2009). Los datos antes mencionados sugieren que el ABA Yy el eti-
leno pueden controlar la biosintesis, el catabolismo y la sefializacion hormonal, aumentando
asi sus efectos antagonicos en las plantas (Fig. 4).

Cabe mencionar que también se han reportado efectos distintos a una interaccion ne-
tamente antagénica, por ejemplo, Zhang y col. (2009) observaron que en frutos de tomate el
ABAinduce la biosintesis de etileno cuando se aplica de manera exégena a través del incre-
mento en la expresion los genes que codifican para la ACC sintasa y la ACC oxidasa. Por
otra parte, se ha observado que la aplicaciéon exdégena de auxinas incrementa la biosintesis
de etileno y la produccién de ABA culminando con la inhibicion del crecimiento en Galiuma-
parine (Hansen y Grossmann, 2000). Finalmente, existen datos donde la adicién de la citoci-
nina N-6-benzil-adenina (BA) revirtié la sensibilidad incrementada de resistencia a la
germinacién de las mutantes insensibles a etileno tratadas con ABA (Subbiah y Reddy,
2010). Estos ultimos reportes sugieren la participacion de otras hormonas en la regulacién
de procesos que implican la interaccion ABA-etileno.

Conclusiones

La interaccién del ABA-etileno modula el crecimiento y desarrollo de las plantas de
una manera antagonica, donde cada una de estas fitohormonas puede regular la concentra-
cion de la otra. De esta forma, cuando una de las dos hormonas pierde o incrementa la capa-
cidad de ejercer su efecto en la planta, el cambio fenotipico observado es el resultado de la
alteracion de la sefal de ambas hormonas, ya que éstas se regulan entre si. La mayoria de
las evidencias de la interaccion ABA-etileno presentadas en esta revision muestran que la
regulacién principal se efectua a través de la via de biosintesis de ambas hormonas, en la
que el gen EIN2 juega un papel fundamental. Ademas de la modulacion transcripcional re-
portada, el hecho de que ambas rutas de sefalizacion utilizan cascadas de fosforilacion
para transmitir la sefial abre la posibilidad de una regulacion post-transcripcional entre ellas.
Como se menciond anteriormente, existen reportes en los cuales la interaccion entre el ABA
y el etileno no es netamente antagénica; cabe destacar que dichos resultados provienen de
analisis realizados en 6rganos especificos, lo cual no representaria un mecanismo de ac-
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cion general sobre la planta. Ademas, la participacion de otras hormonas, como las auxinas
o citocininas, incrementa el numero de variables ocasionando una interaccién aun mas
compleja. La participacién de las auxinas o las citocininas en la interaccion ABA-etileno su-
giere la existencia de redes de sefnalizacidon que interactuan constantemente para lograr un
crecimiento y desarrollo adecuado en los organismos vegetales.

En nuestro grupo de trabajo estamos caracterizando las respuestas que modifican la
arquitectura radicular por efecto del suplemento exdgeno de ABAYy etileno a mutantes de A.
thaliana sencillas y dobles en los componentes de las rutas de sefalizacion del ABAYy etileno
para identificar a nivel genético los nodos de interaccion entre ambas vias. Asimismo, la de-
terminacion de la actividad histoquimica en mutantes de la ruta de sefalizacion del etileno
llevando la linea transgénica con la secuencia que codifica la -glucuronidasa fusionada a la
region promotora del gen ABI4 de la via de sefalizacién del ABA, permitiran la identificacion
de un posible mecanismo a través del cual las dos rutas de sefalizacion interaccionan. Tam-
bién, la cuantificacién del ABA en mutantes de la via de sefializacion del etileno permitira
identificar los elementos de esta ruta que modifican la produccién de ABA.
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