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Resumen

En este trabajo se llevé a cabo el andlisis de la produccién de especies
reactivas de oxigeno (ERO) y del contenido de dcidos grasos en el
mesocarpio del fruto de aguacate en respuesta a dos tipo de estrés:
herida e infeccién por el hongo Colletotrichum gloeosporioides. Se
observé una acumulacién de anién superéxido (0,") y de peréxido
de hidrégeno (H,0,) 30 min después en ambos tratamientos. La
enzima superéxido dismutasa (SOD) incrementé su actividad desde
los 7 min y alcanzé su médximo a los 30 min después de la herida. Con
el andlisis isoenzimdtico se pudieron distinguir 4 isoenzimas para
SOD y de acuerdo a su caracterizacién con inhibidores especificos,
tres correspondieron a SOD de CuZn y unaa SOD de Mn. También
se observé una acumulacién de O, y de H,0, en respuesta a la
infeccién por el patégeno. No se observaron cambios en el patrén de
isoenzimas para SOD durante la infeccién. El perfil de dcidos grasos
se modificé notablemente en respuesta a ambos tipos de estrés,
observdndose una disminucién en la concentracién de la mayoria
de los 4cidos grasos analizados.

Palabras clave: aguacate, superdxido dismutasa, herida, patdgeno,
Colletotrichum gloeosporioides.

Abstract

In this work, the production of reactive oxygen species (ROS) and
their fatty acid content were analyzed in the avocado mesocarp in
response to two different stresses: wounding or infection by the
avocado fruit pathogen Colletotrichum gloeosporioides. Superoxide
anion (0, and hydrogen peroxide (H,0,) production were
observed 30 min after both treatments. The superoxide dismutase
(SOD) enzyme increased its activity at 7 min and reached its
maximum 30 min after wounding treatment. Four isoenzymes were
distinguished for SOD and by using specific inhibitors for their
characterization, three of them corresponded to CuZn SOD and
one to MN SOD. Also, O, and H,0, accumulation was observed
in response to pathogen infection. No changes were observed in the
SOD isoenzyme pattern during infection. The fatty acid profile was
modified notably in response to both kinds of stress; we observed a
decrease in concentration of most fatty acids analyzed.
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Introducciéon

El fruto de aguacate es de gran importancia econémica y
nutricional, el aceite obtenido del fruto se utiliza en la fabricacién
de productos cosméticos para el pelo y para mejorar la elasticidad
de la piel. Su alto valor nutritivo es importante en la dieta por su
alto contenido en 4cidos grasos insaturados tales como los 4cidos
oleico, linoleico y linolénico y baja concentracién de 4cidos
grasos saturados, en comparacién con otros aceites vegetales
(Landhal ez 4/, 2009). Los frutos se cosechan verdes-maduros
(madurez fisiolégica) y durante su manipulacién, transporte
y almacenamiento son susceptibles a heridas o ataque por
patdgenos postcosecha. Uno de los patégenos mds importantes
postcosecha de este fruto es Colletotrichum gloeosporioides (Beno-
Moualem y Prusky, 2000).

Una de las primeras respuestas a la herida y al ataque por
patdgenos es la produccién y acumulacién de especies reactivas
de oxigeno (ERO), cuales incluyen al anién superéxido (O,"), al
peréxido de hidrégeno (H,0,) y al radical hidroxilo (HO"). Las

ERO tienen un papel importante en la sefalizacién celular y en
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el establecimiento de respuestas de defensa, donde participan en
reacciones bioquimicas tales como el entrecruzamiento oxidativo
de proteinas, la formacién de polimeros de lignina, la produccién
de fitoalexinas y la muerte celular programada (Shetty et al,
2008).

La produccién de ERO comienza en el espacio extracelular
de la membrana plasmdtica por la reduccién de un electrén del
oxigeno molecular. La posible fuente principal de produccién
es el complejo enzimdtico llamado NADPH oxidasa, el cual
estd involucrado en la produccién de ERO durante la infeccién
de plantas por patégenos o la exposicién a factores abidticos,
incluyendo dano por herida. Otra fuente de ERO en el apoplasto
son las enzimas peroxidasas de la pared celular dependientes del
pH (Glyar’k e Ischenko, 2010).

Existe un balance entre la produccién de ERO y su remocién
por sistemas antioxidantes que incluyen a enzimas tales como la
superéxido dismutasa (SOD; EC 1.15.1.1). Esta enzima es una
de las primeras enzimas de defensa en contra del estrés oxidativo;
es una metaloproteina que cataliza la dismutacién de los radicales
superéxido a perdéxido de hidrégeno y oxigeno. Esta enzima
ha sido clasificada en las plantas por su localizacién celular y el
metal catalitico que requiere en los siguientes tipos: si contiene
cobre-zinc se clasifica como superéxido dismutasa de cobre-zinc
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(CuZn-SOD). Este tipo de enzima se localiza en el citosol, en
el cloroplasto y en el espacio extracelular. Si contiene fierro se
clasifica como superéxido dismutasa de fierro (Fe-SOD), ésta se
localiza en los cloroplastos, y si contiene manganeso se clasifica
como una superdxido dismutasa de manganeso (Mn-SOD) y se
localiza en la mitocondria y en los peroxisomas (Alscher ez al.,
2002).

Por otro lado, los 4cidos grasos del aguacate son susceptibles
de formar lipidos hidroperéxidos durante el estrés oxidativo, lo
cual podria dafiar a los lipidos de las membranas celulares y a los
principales dcidos grasos de almacén del fruto, como el oleico
y el linoleico. Por lo tanto la produccién de ERO podria tener
efecto sobre la calidad nutritiva del fruto.Se ha reportado la
produccién de ERO en frutos de aguacate después del dafio por
herida o inoculacién del tejido del pericarpio con Colletotrichum
gloeosporioides (Beno-Moualem y Prusky, 2000), sin embargo,
existe poca informacién de su efecto sobre la actividad de la
enzima SOD vy la composicién de los dcidos del mesocarpio del
fruto.

El objetivo de esta investigacion fue analizar el efecto de la
herida y de la infeccién por patégeno (C. gloeosporioides) sobre el
estrés oxidativo, la actividad de la enzima SOD y la composicién
de los 4cidos grasos del mesocarpio del fruto de aguacate.

Materiales y Métodos

Todos los experimentos fueron realizados con frutos de aguacate
(Persea americana Mill cv. Hass) en la etapa de madurez fisiolgica,
obtenidos de mercados locales y usados inmediatamente.

Para los experimentos por herida, los frutos de aguacate
fueron cortados en piezas de 0.5 g cada una e incubadas durante
diferentes tiempos (0, 0.16, 0.25, 0.5, 1, 2, 4, 6, 8 y 24 h) a
temperatura ambiente. Después de la incubacién el tejido se
congeld en nitrégeno liquido y se almacené a -80 °C hasta su
evaluacion.

Para la infeccién por patdgeno, se utilizé un aislado de C.
gloeosporioides donado por la D.C. Sylvia P Ferndndez Pavia
del Instituto de Investigaciones Agricolas y Forestales de la
Universidad Michoacana de San Nicolds de Hidalgo, Morelia,
Mich., México, el cual fue obtenido de frutos de aguacate con
sintomas de infeccién. El hongo se mantuvo en incubacién a 23
°C en cajas Petri conteniendo agar-dextrosa-papa (PDA). Para
la inoculacién, frutos de aguacate completos se desinfectaron
con etanol al 70% durante 15 min y se lavaron con agua
estéril. El patdgeno se inoculd sobre el pericarpio del fruto con
una suspensiéon de esporas (1 x 10° esporas/ml) y se incubé a
temperatura ambiente durante diferentes tiempos (0, 1, 2, 3,
4, 6, 8, 12, 24, 48 h) (Beno-Moualem y Prusky, 2000). Como
tratamiento control, los frutos de aguacate fueron desinfectados
e inoculados con agua estéril.

Ensayo para las especies reactivas de oxigeno.

Para analizar la produccién del anién superéxido (O,%), a 0.5 g
de tejido de mesocarpio se le adicioné una concentracién final
de 0.5 mM de XTT (sal de sodio 3,3'-[1-[fenilamino-carbonil]
-3,4-tetrazolium]-bis(4-metoxi-6-nitro) bencilsulfonato; Sigma,
St. Louis, MO).

Las muestras fueron incubadas durante 10 min a temperatura

ambiente. Después de la incubacién se colocé 1 ml del
sobrenadante en una celda, obteniendo la absorbencia a 470
nm en un espectrofotémetro (Beckman DU 680, Fullerton,
CA, USA). Esta técnica se basa en la formacién de compuesto
formazdn de XTT, el cual solo se genera cuando estd presente el
O, (Able ez al., 1998).

La produccién de peréxido de hidrégeno (H,O,) se analizé
con una muestra de 0.5 g de tejido del fruto de aguacate, cual se
sumergi6 durante 10 min en 1 ml de agua desionizada. Después
de este tiempo se tomé una muestra de 500 pl del sobrenadante
y se incubd con 1 ml de una mezcla de reaccién que contenia
guayacol al 0.05% y peroxidasa de rdbano (2,500 U/ml) disueltos
en buffer de fosfato de sodio 25 mM, pH 7.0. La mezcla de
reaccién se incubd durante 15 min en oscuridad a temperatura
ambiente, para inmediatamente obtener la aboserbencia a
450 nm, ya que adquiere una coloracién café. El cdlculo de
concentracién se realizé en base a una curva estdndar realizada
con H,O, comercial (Tiedemann, 1997).

Para analizar la posible fuente de ERO se usaron diferentes
concentraciones de los compuestos 7-propil galato, el cual es un
inhibidor de peroxidasas, y difeniliodonio (DPI) que a su vez es
un inhibidor del complejo enzimdtico NADPH oxidasa. Para
esto, se pesaron 0.5 g de tejido de aguacate y se sumergieron de
manera independiente, en una solucién con los inhibidores antes
mencionados, durante 30 min y después se analizé la produccién
de H,O,, de acuerdo al protocolo descrito anteriormente.

Ensayo para la enzima superoxido dismutasa

La actividad enzimdtica se analizé de acuerdo a la técnica descrita
por Beauchamp y Fridovich (1971). La actividad se determiné
por la habilidad de la enzima superéxido dismutasa para inhibir
la reduccién de nitroazul de tetrazolium (NBT, nitroblue
tetrazolium) por el anién superéxido. La mezcla de reaccién
del ensayo enzimdtico estuvo compuesta de buffer de fosfato 67
mM, pH 7.8, EDTA 100 mM, riboflavina 120 mM, NBT 1.5
mM vy extracto enzimdtico. La reaccién se ilumina durante 10
min con luz fluorescente de 40 watts e inmediatamente obtener
la absorbencia a 560 nm.

Ensayo en gel de la actividad superdixido dismutasa

Las proteinas extraidas de tejido de aguacate (100 pg proteina
por carril) se separaron durante 3h en un gel nativo (condiciones
no desnaturalizantes) de poliacrilamida al 12% (p/v), con una
corriente de 50 V y 4 °C. La actividad enzimdtica se detectd
después de la electroforesis, el gel se incubd en una solucién
compuesta de riboflavina 28 uM, TEMED 28 mM preparados
en buffer de KPO, 32 mM, pH 7.8 durante 30 min en agitacién,
después se sustituyd la solucidn por otra que contenfa NBT 2
mM preparado en buffer de KPO, 36 mM y se incubé durante
30 minutos bajo luz fluorescente de 40 watts. La actividad
enzimdtica se observé como bandas acromdticas en el fondo azul
intenso del gel (Beauchamps y Fridovich, 1971). El tamafio de
las isoenzimas se estimé utilizando un marcador estdndar para
proteinas nativas (Invitrogen). Ademds, las diferentes isoenzimas
se identificaron con inhibidores especificos, KCN inhibe
las enzimas que contienen Fe y Cu, y el H,O, inhibe las que
contienen CuZn (Alscher et 4/, 2002). Para el ensayo con los
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inhibidores, después de la separacion de las proteinas, los geles
fueron incubados con los diferentes inhibidores durante 30
minutos a temperatura ambiente y después se reveld la actividad
como se describi6 anteriormente.

Andlisis del contenido de lipidos

La extraccién de lipidos se realizé de acuerdo a lo establecido
por Ortiz et al. (2003). El fruto de aguacate fue previamente
lavado con detergente y agua, se retiré manualmente la cdscara
y la semilla; la pulpa (300 g) se distribuyé en un recipiente
para microondas en una capa uniforme de -5 mm de espesor.
La muestra se colocd en el microondas y se le dio un pulso de 3
minutos a la mdxima potencia, la muestra asi tratada se removié
del microondas y los lipidos se extrajeron por presién manual del
tejido a través de una malla de gasa.

Los 4cidos grasos fueron preparados para su andlisis por trans-
esterificacién con trifloruro de boro (BF3) al 15 % disuelto en
metanol (Takenega er al., 2008).

El contenido y la identificacién de los 4cidos grasos se analizé
por cromatografia de gases acoplada a espectrometria de masas
(Agilent 6850 Series II; Agilent, Foster City, CA, U.S.A.) con un
detector de ionizacién de flama y una columna HP-5MS, usando
un programa de temperatura inicial de 150 °C por 3 minutos con
un gradiente de 5 °C/min a 270 °C. El gas acarreador utilizado
fue helio ultrapuro (1 ml/min). Los 4cidos grasos fueron
identificados por comparacién con los espectros de masa de la
librerfa NIST/EPA/NIH, ChemStationAgilent Technologies
Rev. D.04.00 2002.

Andlisis Experimental

Todos los experimentos fueron realizados al menos tres veces
utilizando cinco muestras en cada experimento. Las datos se
expresan como media y desviacién estdndar.

Resultados

Produccion de especies reactivas de oxigeno en respuesta al
dario por herida

El estrés por herida en el mesocarpio del fruto indujo un
incremento en la produccién del anién superéxido (O,). Su
cinética de produccién mostré una produccién incrementada
notablemente 15 minutos después de la herida. Después de este
tiempo, los niveles de anién superdéxido bajaron hasta alcanzar
el valor observado a las 0 h de tratamiento (fig. 1A).En la
produccién de peréxido de hidrégeno (H,0,), se observé un
incremento aproximadamente 7 minutos después de la herida en
relacién con el tratamiento a 0 h y posteriormente decrecié (fig.
1B).

Para analizar la posible fuente de produccién de ERO se
utilizaron los inhibidores DPI y #n-propil galato. Cuando se
realizé el tratamiento con el DPI, se observé una disminucién
notable en la acumulacién de H,0, no asi cuando el ensayo se
realiz6 con el n-propil galato (fig. 2), este resultado sugiere que el
complejo enzimdtico NADPH oxidasa participa en la produccién
de ERO durante la herida en el mesocarpio del fruto de aguacate.

Por otro lado, se observé un incremento en actividad de la
enzima SOD a los 15 y 30 minutos después del tratamiento por
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Figura 1. Cinética de acumulacién de especies reactivas de oxigeno después
de la herida en mesocarpio de fruto de aguacate. (A) Anién superéxido. (B)
Peroéxido de hidrégeno.

40 4

30 A
25 A

15 A
10 ~
5 -
0 T T T
25 50 100

Control

H;0; (unM/gPF)

DPI (uM)

0.25 0.5

n-propil galato (mM)

40 A

35 A
30 A
25 A
20 ~
15 A
10 A
5 -
0 -

Control 0.125

H;0; (uM/gPF)

Figura 2. Caracterizacion de la fuente de produccion de especies reactivas
de oxigeno. El tejido de mesocarpio fue sometido previamente a tratamiento por
herida durante 30 min. A. Inhibidor de la enzima NADPH oxidasa. B. Inhibidor de la
enzima peroxidasa.
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herida. Una hora después del tratamiento, su actividad disminuyé
al nivel del control y alas 2 y 4 h se observé un ligero incremento
en relacidn al control (fig. 3).
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Figura 3. Actividad total de la enzima superodxido dismutasa en respuesta al
tratamiento por herida.

El andlisis isoenzimdtico para SOD revelé al menos cuatro
bandas de actividad bien definidas, y de acuerdo a su tamafo
y orden de migracién en el gel nativo se nombraron: SOD1,
SOD2, SOD3 y SOD4. Las cuatro bandas de actividad fueron
observadas durante todo el tiempo de experimentacién, pero
la SOD2 mostré una banda de actividad mds intensa (fig.
4A). La caracterizacién del tipo de isoenzima utilizando los
inhibidores especificos para cada isoforma permitié distinguir
que las SOD1, SOD3 y SOD4 probablemente corresponden a

SOD que contienen CuZn en su estructura molecular y SOD2
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SOoD-3 —> <€— CuZn-SOD
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Figura 4. Caracterizacion isoenzimatica de superéxido dismutasas en tejido
de mesocarpio en respuesta a la herida. (A) Analisis isoenzimatico en respuesta
ala herida. (B) Identificacion del tipo de enzima utilizando inhibidores especificos.

corresponde a una SOD que contiene Mn (fig. 4B), debida a que
no fue inhibida por ninguno de los compuestos inhibidores y
ésta es una caracteristica ya conocida para este tipo de isoforma.

Produccion de especies reactivas de oxigeno durante la
infeccion con C. gloeosporioides

Se analizé la produccién de ERO en respuesta a la infeccién en
el tejido de mesocarpio del fruto de aguacate. Se observé un
incremento en laacumulacién de O, 1h después de la inoculacién
con esporas del patdgeno y este incremento se mantuvo hasta
las 48 h, en relacién con los controles sin inocular (fig. 5A). El
andlisis de H,O, mostré una cinética de acumulacién de dos
fases, la primera fase se observé entre las 2 y las 3 h después de la
inoculacién y la segunda fase entre las 12 y las 48 h después de la
inoculacién (fig. 5B).
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Figura 5. Cinética de produccion de especies reactivas de oxigeno en
mesocarpio en respuesta a la infeccion por Colletotrichum gloeosporioides
(1x10°¢ esporas/ml). (A) Anién superoéxido. (B) Peréxido de hidrégeno. Barra
negras, frutos inoculados; Barras blancas, controles inoculados con agua destilada
estéril.

Andlisis isoenzimdtico en tejido inoculado con C.
gloeosporioides

Este andlisis mostré el mismo patrén isoenzimdtico que en el
tratamiento por herida, es decir, en el tratamiento por infeccién
se observaron las 4 isoenzimas para SOD, pero a diferencia de la
herida se observé una disminucién de actividad en las 4 isoenzimas
cuando se increment6 el tiempo de tratamiento (fig. 6).
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Figura 6. Anilisis isoenzimatico de superéxido dismutasas en tejido de
mesocarpio en respuesta a la infeccion con Colletotrichum gloeosporioides
(1x10° esporas/ml).

Contenido de lipidos en respuesta a herida o infeccion por
patigeno

La herida modificé notablemente el contenido de 4cidos grasos
15 min después del tratamiento, el mismo efecto se observé para
la infeccién por patégeno pero 3h y 12h después del tratamiento.
Los 4cidos grasos que mostraron una disminucién dréstica en
su acumulacién después de la herida o la infeccién, fueron los
4cidos palmitoleico, palmitico, oleico y linoleico. En contraste, se
indujo la acumulacién de los 4cidos grasos estedrico y gadoleico
en respuesta a ambos tratamientos (Tabla 1).

Discusion

Los resultados obtenidos en esta investigacién muestran que la
herida estimulé la produccién de ERO en el mesocarpio del fruto
de aguacate, identificando que la posible fuente de produccién es
el complejo enzimdtico NADPH oxidasa, de acuerdo al efecto
determinado con el uso de inhibidores de las posibles fuentes de
produccidn. Se ha reportado que la NADPH oxidasa es la fuente
mds importante de produccién de ERO durante la explosién
oxidativa en plantas. Esta enzima se localiza en la membrana
plasmdtica y reduce el O, molecular utilizando el NADPH para

Estrés oxidativo en frutos de aguacate

formar O,". Este es utilizado como el compuesto inicial para la
sintesis de otras especies reactivas de oxigeno como el H,O,, el
ONOO- (peroxinitrito), el OH" (radical hidroxilo), entre otros.
Las ERO formadas a través de este mecanismo protegen a la planta
en contra de patégenos activando una reaccién hipersensible, la
resistencia sistémica adquirida y el reforzamiento de la pared
celular, formando una barrera mecdnica para evitar la invasién
del tejido (Glyan'ko e Ischenko, 2010).

El incremento observado en la actividad de la enzima
SOD pudiera tener un papel dual durante la aplicacién de los
dos tratamientos: por un lado es un mecanismo enzimdtico
importante para proteger al tejido en contra del estrés oxidativo
metabolizando el O,", el cual es una molécula altamente oxidante;
por otro lado puede contribuir a la produccién de H,O, el cual
se utiliza por otras enzimas, como las peroxidasas, para sintetizar
compuestos que refuerzan las barreras fisicas, como la lignina
(Vanholme et al., 2010).

Por otra parte, se ha reportado que la explosién oxidativa es
una de las primeras respuestas al ataque por patégenos en plantas
(Apel y Hirt, 2004). En este trabajo se observé una produccion de
H,O, en dos fases, en respuesta a la inoculacién con el patégeno.
En contraste, en el pericarpio de aguacate inoculado con C.
gloeosporioides, se observé una sola produccién de HO, 2 h
después del tratamiento (Beno-Moualem y Prusky, 2000). Se ha
reportado que patdgenos avirulentos inducen una acumulacién
bifésica de ERO con una primera fase corta y transitoria, seguida
por una fase continua de mayor intensidad que correlaciona con
la resistencia a la enfermedad (Lamb y Dixon, 1997; Torres ez al.,
2006). El1 H,0, estd implicado en muchos procesos durante las
interacciones de patdgenos con las plantas, en las fases iniciales de
dicha interaccidn, estd involucrado en las reacciones de defensa,
posiblemente participando en rutas de sefializacién para activar
mecanismos, tales como la expresién de genes de defensa que
codifican para proteinas relacionadas a patogénesis (PR), enzimas
involucradas en la sintesis de fitoalexinas y lignificacién, entre
otras (Alvarez ez al., 1998; Apel y Hirt, 2004).

Colletotrichum gloeosporioides

Pertenece al grupo de patégenos conocidos como hemibiotréficos,
estos patdgenos son un grupo diverso de organismos con una fase
inicial biotréfica cuando se establece la infeccién, seguida por
una fase necrotréfica que es cuando el patégeno completa su ciclo

Tabla 1. Composicion de acidos grasos en fruto de aguacate en respuesta al tratamiento por herida o inoculacién con Colletotrichum gloeosporioides (ng/g PF)*.

Herida C. gloeosporioides
Acido graso Oh

0.25h 3h 12 h
Palmitoleico 16:1 939.29 +101.41 21.21+1.41 31.18+2.72 28.45+5.75
Palmitico 16:0 1893.83 +127.25 50.82 + 13.45 70.68  6.67 70.86 +9.26
Oleico 18:1 3385.60 + 282.69 197.15 + 62.74 157.24 +140.27 270.21 +20.75
Linoleico 18:2 731.23 £92.26 18.54 + 20.00 ND ND
Estearico 18:0 ND 2.41+0.93 3.61+0.48 3.20 £ 0.65
Gadoleico 20:1 ND 1.63 £ 0.05 1.74 £0.18 1.27 £0.29

*Los valores representan la media de tres experimentos independientes + la desviacion estandar. ND = No detectado.
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de vida (Oliver e Ipcho, 2004). Se ha establecido una correlacién
entre el crecimiento del patdgeno en los estados tardios de su
ciclo de vida y la acumulacién de grandes cantidades de H,O,
durante este tipo de interaccién. La habilidad para colonizar y
proliferar en un medio ambiente con altas concentraciones de
ERO muestran que los patégenos tienen sistemas eficientes que
los capacitan para protegerse en contra de un medio ambiente
adverso durante la patogénesis. De acuerdo con esto, Goodwin
et al. (2001) clonaron un gen de catalasa de C. glocosporioides f.
sp. malvae, sugiriendo que este tipo de genes se activan durante
la fase necrotréfica de crecimiento, para protegerlo de los efectos
téxicos del H,)O..

Finalmente, también se observaron cambios en la composicién
de lipidos en respuesta a los tratamientos por herida e infeccién
por patégeno. Algunos de los lipidos analizados forman parte
importante de la composicién de la membrana plasmdtica. Los
lipidos de la membrana no solo funcionan como barreras pasivas
hidrofébicas para la separacién del contenido celular del medio
externo, sino que juegan un papel importante y activo en algunos
procesos celulares. En las plantas estos procesos incluyen el anclaje
de proteinas de membrana (Morita et al, 1996), mediacién
en las cascadas de senalizacion celular (Munniker @/, 1998) y
activacién de enzimas ubicadas en o cerca de la membrana
(Munniker al., 1998). Especificamente, los 4cidos grasos durante
el estrés parecen contribuir a la liberacién de 4cido linoleico, el
cual funciona como un modulador de la expresién de genes de
defensa (Upchurch, 2008). La liberacién de 4cidos grasos de
las membranas y su metabolismo para participar en cascadas de
transduccién de senales que conduce a la activacién de respuestas
de defensa es realizada por enzimas llamadas fosfolipasas (FL).
Por ejemplo, la produccién de 4cido jasmdnico en tejido vegetal
herido procede del metabolismo del 4cido linolénico, el cual se
considera que se libera de los lipidos de la membrana por la accién
de una enzima FL del tipo A (Creelman y Mullet, 1997). Otras
evidencias indican que los tres tipos de FL que se conocen (FLA,
FLC y FLD) estdn involucradas en la percepciéon de patdgenos
por las células vegetales, si bien no se conoce con detalle cémo se
coordina el proceso (Low y Schoeder, 1997).

Conclusion

En fruto de aguacate, la herida y la infeccién por patégeno
estimulan la produccién de especies reactivas de oxigeno,
disminuyen la actividad de la enzima superéxido dismutasa y
modifican el perfil de 4cidos grasos, resaltando la disminucién
de 4cidos grasos normalmente presentes en grandes cantidades
como el oleico y el palmitico.
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