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Resumen

La mayoria de las plantas cumplen su ciclo vital ancladas a un substrato, por lo que manifiestan
respuestas adaptativas muy eficientes ante los cambios en los factores ambientales y ante el ataque
de herbivoros y patégenos, que son muy costosas energéticamente. El balance entre el crecimiento
y la defensa ocurre mediante la produccién temporal de diferentes reguladores del crecimiento,
entre los que se encuentran una vasta gama de péptidos de entre 12 a 24 aminoacidos, incluyendo
a la SISTEMINA vy la familia CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING-RELATED (CLE), que activan casca-
das de sefalizacion para resistir el agobio o para modular la produccién de células necesarias para
la reparacién de tejidos dafados. La percepcion de estos péptidos ocurre mediante su interaccién
con proteinas cinasas localizadas en la membrana plasmatica y que transducen las diversas sefiales
mediante eventos de fosforilacidn. En este articulo, se describen avances recientes en la identifica-
cion de péptidos activos en plantas, con énfasis particular en sus mecanismos de accién, asi como
su influencia en procesos de crecimiento e inmunidad vegetal.

Palabras clave: Plantas, péptidos, meristemos, desarrollo, defensa.

Abstract

The majority of plants fulfill their life anchored to a substrate, so they manifest very efficient
adaptive responses to changes in environmental factors and to the attack of herbivores and patho-
gens, which are very expensive energetically. The balance between growth and defense occurs
through the temporary production of different growth regulators. These include a vast family of
small peptides of between 12 to 24 amino acids, including SYSTEMIN and the CLAVATA3/EMBRYO
SURROUNDING-RELATED family, which activate signaling cascades to resist stress or to modulate
cell production necessary to repair the damaged tissues. The perception of such peptides occurs
through their interaction with kinase proteins located in the plasma membrane, which transduce
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environmental sensing responses through phosphorylation events. This review article describes re-
cent advances about the roles of active peptides of plants, with particular emphasis on their mech-
anisms of action, and their influence on growth and immunity.

Keywords: Plants, peptides, meristems, development, defense.

Introduccion

La sobrevivencia y productividad de las plantas im-
plica el reconocimiento efectivo de diversos estimulos
bidticos y abidticos que influyen sobre el crecimiento
y desarrollo, asi como en la respuesta inmune. En ainos
recientes, se han logrado avances muy importantes en
el entendimiento de los mecanismos de percepcion
de seiales, entre las que participan hormonas como
las auxinas, citocininas, etileno, dcido jasmdnico, bra-
sinoesteroides y en particular, un grupo de péptidos
de entre 12 a 24 aminodacidos, que son motivo de esta
revisién (Olsson et al., 2019; Xie et al., 2022; Fedore-
yeva, 2023).

El descubrimiento de los péptidos bioactivos en
plantas inicié con el estudio de la respuesta a heridas
en las hojas del jitomate, mediante trabajos realizados
a principios de este siglo por el grupo del Dr. Clarence
A. Ryan de la Universidad Estatal de Washington, con
lo que se avanzd en el conocimiento sobre la adapta-
cion al dafio causado por mordeduras de herbivoros,
picaduras de insectos y caida de granizo, que se pue-
den presentar de forma temporal, estacional o incluso
recurrentemente durante el ciclo de vida (Ledn et al,,
2001; Furstenberg-Hagg et al., 2013). Dichos avances
permitieron la identificacion de la SISTEMINA, un pép-
tido de 18 aminodcidos cuya biosintesis y transporte
ocurre desde los sitios donde ocurren las heridas a 6r-
ganos distantes (Ryan y Pearce, 2003). Posterior-
mente, se identificd un péptido bioactivo de 23 ami-
nodcidos denominado AtPEP1 en la planta modelo
Arabidopsis thaliana, cuya aplicacién inducia la pro-
duccidn de perdxido de hidrégeno y la expresién de la
defensina PDF1.2, confiriendo tolerancia al patdégeno
causante de la pudricién de la raiz Pythium irregulare
(Huffaker et al., 2006; Yamaguchi et al., 2006).

La SISTEMINA y AtPEP1 se producen como produc-
tos de protedlisis de proteinas de mayor tamafio, el
primero se traduce como una proteina de 200 ami-
nodcidos, en tanto que el precursor de AtPEP1 es un
polipéptido de 92 aminoacidos. Si bien, el papel de la
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SISTEMINA y AtPEP1 se correlacionaba con la inmuni-
dad vegetal, con el paso de los afios se fueron identi-
ficando nuevos péptidos importantes para el creci-
miento y desarrollo, e incluso la adaptacién al estrés
abidtico (Willoughby et al., 2021; Xie et al., 2022). En-
tre éstos se incluye a la familia CLAVATA3/EMBRYO
SURROUNDING (CLE), los cuales tienen un tamano de
entre 12 a 14 aminoacidos y actuan a través de su
unién a proteinas de la membrana plasmatica que son
estructural y funcionalmente similares a receptores
con actividad de cinasa (Figura 1).

Debido a que los genes que codifican a las protei-
nas precursoras de péptidos estdan ampliamente re-
presentados, con mas de 1000 genes, y sus posibles
receptores con actividad de cinasa incluyen al menos
600 genes en el genoma de A. thaliana, se presenta
una enorme redundancia funcional que inicialmente
dificulto su estudio (Jose et al., 2020; Xie et al., 2022;
Fedoreyeva, 2023). En esta revisién, se describen los
principales avances alcanzados hasta la fecha, sobre el
papel que desempefian los péptidos bioactivos en la
comunicacion celular, la mitosis en los meristemos y
la inmunidad vegetal, sus ligandos celulares, asi como
las relaciones que se establecen con vias de sefaliza-
ciéon durante los procesos de crecimiento y defensa.

Péptidos bioactivos pequeinos im-
plicados en la defensa

En el jitomate, el ARN mensajero que codifica para
el precursor de la SISTEMINA se encuentra en niveles
muy bajos en las hojas no heridas, pero se acumula
ante un dafio mecanico o laceracién, particularmente
en las células que rodean al floema, en el tejido vas-
cular, y se transporta a tejidos distantes (Figura 2). El
precursor, denominado PROSISTEMINA, se acumula
exclusivamente en las células del parénquima del
floema después de la herida y se procesa para liberar
el péptido bioactivo de 18 residuos (Zhang y Hu,
2017). Aunque inicialmente se pensaba que el precur-
sor carecia de actividad bioldgica, trabajos recientes
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Figura 1. Los péptidos de la familia CLAVATA3/EMBRYO SURROUNDING (CLE) y su papel en el desarrollo vegetal y la
adaptacion al estrés. El balance entre el crecimiento y la respuesta al agobio depende de una percepcion adecuada de
sefiales ambientales, en que los péptidos de la familia CLE actuan como ligandos celulares en los meristemos, asi como
tejidos vegetativos y reproductivos, afectando el desarrollo foliar, la floracién y apertura de estomas, la respuesta a herida
y patégenos, deficiencia de nutrientes como el fosforo (P) y toxicidad por metales como el cromo (Cr). Figura modificada

de Zhu et al., (2023).

indican que la proteina intacta, o aun después de su
procesamiento proteolitico, la PROSISTEMINA, pro-
mueve la expresidn de genes de defensa temprana y
tardia, que limitan el desarrollo y la supervivencia de
las larvas de Spodoptera littoralis y otros insectos
masticadores (Buonanno et al., 2018; Molisso et al.,
2022).

En Arabidopsis se han identificado seis paralogos
de un segundo precursor peptidico implicado en la in-
munidad denominado PROPEP1 (de 92 residuos) y
existen numerosos ortélogos en plantas de importan-
cia agricola (Huffaker et al., 2006). ProAtPEP1 se pro-
cesa por una proteasa aspartica, presente en el apo-
plasto, codificada por el gen CONSTITUTIVE DISEASE
RESISTANCE 1. Dicha enzima también escinde otros
pro-péptidos de la misma familia, en respuesta a las
oscilaciones intracelulares de calcio que ocurren en el
tejido dafiado (Hander et al., 2019; Shen et al., 2019).

La expresién constitutiva de PROPEP1 en plantas
transgénicas de Arabidopsis indujo la transcripcién de
la defensina PDF1.2, una proteina rica en cisteina que
participa en la defensa contra patdgenos y parasitos.
Es de interés indicar que el fenotipo de las plantas
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transgénicas crecidas en suelo incluyé un mayor desa-
rrollo radicular en comparacién con las plantas nor-
males y resistencia al patdgeno radicular Pythium irre-
gulare, lo que implica funciones tanto en el desarrollo
como en la defensa (Buonanno et al., 2018; Molisso et
al., 2022).

El 4cido jasmdnico y sus precursores conocidos
como jasmonatos son moléculas importantes para la
inmunidad vegetal, el crecimiento y desarrollo de las
plantas (Wasternack y Strnad, 2016). Tanto la SISTE-
MINA como AtPEP1 actian como estimuladores de la
biosintesis de dcido jasmdnico, en la transmision de la
informaciéon del dafio que ocurre localmente, ac-
tuando como moléculas que alertan a otros tejidos, y
qgue conllevan al reforzamiento de las paredes celula-
res y la produccidn de inhibidores de proteasas, con-
tribuyendo en la resiliencia del organismo y en la re-
sistencia manifiesta ante la agresién por insectos mas-
ticadores y dafio mecdnico (Shen et al., 2019; Zhang
et al., 2020; Sun y Zhang, 2021). Lo anterior plantea
como un reto determinar el orden jerarquico en que
ocurre la sefializacién a nivel local o sistémico, ya que
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Figura 2. Respuestas locales y a distancia en hojas en las que participa la SISTEMINA en el follaje. La identificacién
de la SISTEMINA (SYS) ocurrié en plantas de jitomate atacadas por insectos masticadores. El dafio por herida conduce
a la expresion del gen de la PROSISTEMINA (PS) cuyos transcritos se transportan a través de los peciolos de las hojas
y el tallo hacia regiones distantes, en donde se traduce, se procesa y potencia la liberacion de acido jasmonico (JA).
Diferentes factores bioticos y abidticos, como volatiles, moléculas de patdgenos, componentes estructurales de microor-
ganismos, e incluso fragmentos de paredes celulares de la misma planta que se liberan durante el dafio, podrian actuar
a través de la SISTEMINA y otros péptidos con funciones regulatorias. Figura modificada de Zhang et al., (2022).

diversas moléculas se mueven a través de los plasmo-
desmos, a través del apoplasto, dentro del tejido vas-
cular o, como volatiles, a través del aire (Figura 2). La
relacidn del acido jasmdnico con los péptidos bioacti-
vos ante un dafio o amenaza, probablemente requiere
de una combinacién de diferentes compuestos trans-
portandose al mismo tiempo y a través de multiples
barreras, y la intensidad de la sefial podria disminuir o
aumentar con la distancia.

Papel de los péptidos pequenos en
el desarrollo vegetal

El gen CLAVATA3 codifica para un precursor que li-
bera un péptido de 13 amino acidos que es bioactivo
en el meristemo del follaje mediante su interaccién
con el receptor codificado por el gen CLAVATA1 (Ha-
zak y Hardtke, 2016). Cascada abajo, la participacién
del factor de transcripcion WUSCHEL (WUS) genera

cambios en la permeabilidad de la membrana nuclear
a través de su union a proteinas denominadas como
exportinas, y esta interaccidon es importante para la
formacidn de primordios de hojas (Plong et al., 2021).

Mas recientemente, se han identificado varios
péptidos con similitud en la secuencia final de amino
acidos que se produce, por lo que fueron agrupados
dentro de la familia CLE. Dichos péptidos interaccio-
nan con diferentes receptores con actividad de cinasa
en los meristemos e inhiben el crecimiento de la raiz.
Por ejemplo, el péptido CLE40 interactla con el recep-
tor ACR4 y restringe la expresidon del factor de trans-
cripcion WOXS5 en el centro quiescente, afectando el
nicho de células iniciales, y promoviendo la diferencia-
cién, lo que resulta en la formacién de pelos radicula-
res en la punta de la raiz (Berckmans et al., 2020). De
igual forma, el péptido CLE14 actia como un represor
de la elongacidn celular en condiciones de limitacidn
de fosfato, un nutriente esencial para el crecimiento

37



Ciencia Nicolaita No. 89, diciembre de 2023

(Gutiérrez-Alanis et al., 2017), y como inductor de la
formacidn de pelos radiculares en Arabidopsis, arrozy
jitomate (Hayashi et al., 2018; 2019), en tanto que en
el follaje restringe la senescencia de las hojas causa-
das por la produccion de especies reactivas de oxi-
geno (Zhang et al., 2022). En explantes de Medicago
truncatula, Kudriashov et al. (2023) identificaron tres
péptidos (MtCLE8, 16, y 18) cuya expresidn se incre-
menta en respuesta a tratamientos hormonales que
promueven la formacién de callos, y la sobreexpresién
de MtCLE16 disminuyd la embriogénesis somatica, ac-
tuando como un antagonista de la divisién celular.

Por otra parte, el péptido ROOT GROWTH FACTOR
(RGF1), interactua con una familia de 5 receptores,
denominados RGF1 INSENSITIVE (RGI) con dominios
extracelulares ricos en leucina. El fenotipo de una mu-
tante quintuple rgi1/2/3/4/5, es similar al de las mu-
tantes con pérdida de funcién en las proteinas cinasas
activadas por mitégenos MPK3, MPK6, MKK4 y MKKS5,
o YDA, las cuales desarrollan una raiz corta con una
actividad mitdtica reducida, alteracion en la forma-
cion de raices laterales y una menor expresion de los
factores de transcripcién PLETHORA 1y 2 (Lu et al.,
2020; Shao et al., 2021; Jeon et al., 2023).

Los péptidos EPIDERMAL PATTERNING FACTOR-
LIKE2 (EPFL2) y EPFL9 ricos en cisteina, interacttdan
con el receptor ERECTA, asi promueven el crecimiento
de los cotiledones, la produccion de évulos en etapa
reproductiva, la formacion de las semillas y el creci-
miento de los frutos (Hara et al., 2009; Fujihara et al.,
2021). Mediante la tecnologia de mutagénesis indu-
cida por CRISPR/Cas9 se eliminaron individualmente
cada uno de los 11 genes EPF/EPFL en el cultivar de
arroz Kasalath. La pérdida de funcidn de la mayoria de
los genes OsEPF/EPFL no generd una alteracion clara
del fenotipo, mientras que la interrupciéon de OsEPFL2
redujo el tamafio del grano, lo que resulta coincidente
con su expresion en la panicula (Xiong et al., 2022).

Receptores con actividad de cinasa

Diversos péptidos actian mediante su interaccién
con proteinas receptoras con actividad de cinasa. Di-
chos receptores se reportaron inicialmente en los ani-
males, por esta razdn, a sus ortdlogos vegetales se les
ha denominado receptores similares a proteinas cina-
sas o0 Receptor-Like Kinases (RLK), por sus siglas en in-
glés (Dievart et al., 2020). La primera RLK de plantas
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se describid en el maiz por Walker y Zhang (1990), re-
portada entonces como una supuesta proteina cinasa
estructuralmente relacionada con las tirosinas cinasas
receptoras y hasta la fecha se les ha encontrado en un
gran numero de especies vegetales, con al menos 600
miembros en Arabidopsis y 1130 en arroz (Hazak y
Hardtke, 2016; Mihlenbeck et al., 2021). La sefaliza-
ciéon mediada por RLK promueve la activacién trans-
cripcional de genes implicados en la defensa contra
patégenos, como en el caso del reconocimiento de las
bacterias, en que un fragmento estructural del flagelo
(flagelina22; FLG22) se une al receptor Flagelin Sensi-
tive 2 (FLS2) para iniciar su interaccion con los corre-
ceptores BAK1, formando heterodimeros que condu-
cen a la posterior transfosforilacion de su dominio ci-
toplasmico (Sun et al., 2013).

La mayoria de los receptores con actividad de ci-
nasa en los vegetales tienen tres dominios proteinicos
importantes: el dominio extracelular, el dominio
transmembranal, y el dominio citoplasmatico con ac-
tividad de cinasa. El dominio extracelular se encuentra
en el extremo amino terminal y esta conectado con el
péptido sefial, puede detectar un estimulo externo, se
polimeriza con otros receptores homaélogos o heteré-
logos, y luego Inicia el proceso de transmision de la
sefal. El dominio transmembranal atraviesa la mem-
brana citoplasmatica y contiene entre 22 a 28 aminoa-
cidos y es responsable de fijar las proteinas a la mem-
brana. El dominio cinasa intracelular estad ubicado en
el extremo carboxilo terminal y estd altamente con-
servado, con sitios de fosforilacidn de serina/treonina,
y la transmisién de la sefial a otras proteinas cascada
abajo ocurre a través de eventos de fosforilacidn. Se
han descrito diversos dominios extracelulares en es-
tas proteinas, lo que las ubica en al menos once sub-
familias, de los cudles, los dominios repetidos ricos en
leucina (LRR-RLKs) son los mas abundantes, estando
presentes en al menos 223 miembros (Antolin-Llovera
et al., 2014). También se han reportado un gran nu-
mero de receptores atipicos denominados cinasas ci-
toplasmaticas similares a receptores (RLCK), que se fi-
jan en la membrana plasmatica, pero carecen de do-
minios de unidn extracelular (Figura 3).
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Figura 3. Estructura general de los receptores con actividad de cinasa de Arabidopsis thaliana. El dominio citoplas-
mico es la regidon mas conservada de estas proteinas y posee actividad de cinasa. El dominio extracelular es variable e
interactua con diferentes ligandos, entre ellos se encuentran la SISTEMINA, elicitores de bacterias y hongos y algunos
péptidos de la familia CLE. Figura modificada de Zhu et al., (2023).

Funciones de los receptores tipo
cinasa

El crecimiento y desarrollo de las plantas ocurre
gracias a la actividad mitética que se realiza en los me-
ristemos de la raiz y del follaje. En estos sitios, el ciclo
celular se mantiene constante, lo que permite la divi-
sién celular que conlleva a la produccion de biomasa
durante todo el ciclo de vida. En Arabidopsis, |a activi-
dad mitética del meristemo del follaje esta controlada
por el receptor CLAVATA 1 (CLV1), un miembro de la
subfamilia LRR-RLK mediante el reconocimiento del
péptido CLV3 y cuya interaccidon afecta la expresion
del factor de transcripcion WUS, que se expresa en la
region central del meristemo (Hirakawa et al., 2021).
CLV1 se dimeriza con otros receptores con actividad
de cinasa para formar un complejo receptor/co-re-
ceptor y posteriormente, actla como puente en las
sefiales de retroalimentaciéon CLV3-WUS, modulando

el tamafio del meristemo y el nimero de érganos flo-
rales que se producen (Nimchuk et al., 2017).

En el meristemo de la raiz se han descrito varios
receptores qué a través de la interaccion con diferen-
tes ligandos, inhiben la mitosis. En un trabajo reciente,
Pelagio-Flores y col. (2019) mostraron que la muta-
cion y la sobreexpresion del receptor CRK28, respecti-
vamente, afecta de manera contrastante el creci-
miento y desarrollo de Arabidopsis. Las mutantes
crk28-1 produjeron raices de mayor longitud y pelos
radiculares cortos, en tanto que las plantas transgéni-
cas 355:CRK28, con expresion incrementada del re-
ceptor, presentaron raices cortas con pelos radicula-
res muy largos, fenotipo similar al observado con la
aplicacion de diferentes dodecapeptidos (Hayashi et
al., 2018; 2019). El crecimiento retardado de la raiz en
las lineas de Arabidopsis que sobreexpresan la cons-
truccion 355:CRK28 correlacioné con el aumento en la
expresion de genes inducibles por acido abscisico y de
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los factores de transcripcion ABI4 y ABI5 (Pelagio-Flo-
res et al., 2019), indicando un posible papel en la
adaptacion de las plantas al estrés abidtico.

La familia RLK contiene varias proteinas que parti-
cipan en el desarrollo de las hojas. El receptor ERECTA
(ER) pertenece a la subfamilia LRR-RLK, que incluye
también a ERECTA-LIKE 1 (ERL1) y ERL2, dichas protei-
nas desempefian un papel importante en la regulacion
de la morfologia foliar, desarrollo de los estomas y
respuesta al estrés bidtico y abidtico (Fischer y Teich-
mann, 2017; Chen et al., 2019; Vu et al., 2023). El re-
ceptor tipo cinasa mejor conocido y ampliamente es-
tudiado, se denomina BRASSINOSTEROID RESPONSE 1
(BRI 1). Dicha proteina se identificd en el estudio de la
respuesta de Arabidopsis a los brasinoesteroides,
compuestos de naturaleza esteroidea con actividad
hormonal. BRI1 es un LRR-RLK tipico que se dimeriza
con sus co-receptores SOMATIC EMBRYOGENESIS RE-
CEPTOR KINASE 3 (SERK3) y BAK1 (Heese et al., 2007;
Graeff et al., 2020, Mao y Li, 2020). BAK1 y SERK3 ac-
tuan en diversos procesos de crecimiento y desarrollo
activando al factor transcripcional BRI1-EMS-
SUPPRESSOR1 (BES1). El receptor SERK2 es un compo-
nente de la sefializacién por brasinoesteroides en el
arroz, y cabe resaltar que su sobreexpresién aumenta
el tamano del grano y confiere resistencia al estrés sa-
lino (Dong et al., 2020), lo que permite vislumbrar que
la aplicacién de esta tecnologia permitiria incremen-
tar la produccién de alimentos a través de este cereal
de importancia mundial.

En relacién a la SISTEMINA, el péptido de la de-
fensa, recientemente se descubrieron dos correcep-
tores LRR-RK distintos denominados SYR1 y SYR2, de
los cuales SYR1 se une al péptido con alta afinidad y
especificidad (Wang et al., 2018). La actividad de
SYR1, aunque no es decisiva para las respuestas loca-
les y sistémicas que ocurren en respuesta a herida, re-
sulté importante para la defensa contra insectos mas-
ticadores, lo que abre la posibilidad de que un solo
péptido pudiera actuar mediante su interaccion con
varios y diversos receptores. Esta via de sefializacién
es sin duda, una de las mas conocidas, ya que se han
identificado rutas hormonales implicadas en la trans-
duccién de la sefial como el etileno y el acido jasmo-
nico, asi como segundos mensajeros como el calcio y
las especies reactivas de oxigeno, que inducen casca-
das de fosforilacidn a través de diferentes MAP cina-
sas (Figura 4).
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Conclusiones y perspectivas

Desde la identificacidn de la SISTEMINA, se han en-
contrado un gran nimero de péptidos con funciones
bioldgicas relevantes y diversas, como son la res-
puesta inmune, desarrollo de la raiz y follaje, la activi-
dad de los meristemos y la respuesta hormonal a dife-
rentes niveles. Los péptidos se producen mediante el
procesamiento de precursores de mayor tamafio, me-
diante una familia de proteasas recientemente descri-
tas como METACASPASAS tipo Il (Shen et al., 2019). El
moddulo CLE14-PEPR2 juega un papel importante en la
adaptacion de la raiz a la deficiencia de fosfato (Gutié-
rrez-Alanis et al., 2017), lo que abre la posibilidad de
gue metales como el hierro y el cromo, que interac-
tuan biogquimicamente con el fosfato a nivel de trans-
porte (Lopez-Bucio et al., 2014; 2019), pudieran tam-
bién involucrar péptidos pequefios en su seializacion
y receptores con actividad de cinasa.

Una distincién en la forma de actuar de la SISTE-
MINA vy los péptidos CLE implicados en el desarrollo,
es que lo hacen en concentraciones nanomolares o in-
cluso picomolares, lo que los presenta como molécu-
las mucho mas activas que los reguladores del creci-
miento candnicos como el acido jasmodnico y las auxi-
nas, que actlan en concentraciones micromolares
(Hayashi et al., 2018; 2019). La utilizacién de péptidos
sintéticos como bioestimulantes podria representar
una alternativa de bajo costo y amigable con el am-
biente.

Mediante la secuenciacion de los genomas vegeta-
les, es posible aplicar estrategias de genética reversa,
con la finalidad de obtener mutantes en cada uno de
los receptores LRR-RLK predichos y caracterizar dife-
rentes ligandos peptidicos para estudiar su actividad
bioldgica en diferentes procesos y analizar la especifi-
cidad de su reconocimiento. Actualmente se desco-
noce si la SISTEMINA podria afectar el desarrollo de la
raiz, su ramificacion y capacidad para captar agua y
nutrientes, por lo que caracterizar sus interacciones
con las respuestas mediadas por otros péptidos exten-
deria sus aplicaciones mas alla del desarrollo y la de-
fensa.
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Figura 4. Cascada de transduccion de sefales mediada por la SISTEMINA. En la membrana plasmatica, la SISTE-
MINA (SYS) interactua con los receptores SYSTEMIN RECEPTOR 1 (SYR1) formando homodimeros o heterodimeros
con SYR2, lo que conduce a la fosforilacion de su dominio citoplasmico. Cascada abajo, las proteinas cinasas activadas
por mitégenos (MAPKSs) participan en la sefializaciéon actuando en sinergia con el etileno y el acido jasmonico y segundos
mensajeros como el calcio y las especies reactivas de oxigeno, lo que conduce a los cambios en la expresiéon de genes
para el reforzamiento de la inmunidad. Figura modificada de Zhang et al., (2022).
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