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La regeneracion celular en las plantas
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Resumen

Las plantas estan expuestas a diferentes tipos de estrés que deterioran
sus tejidos. El ataque de microorganismos causantes de enfermedades
como hongos y bacterias, la depredacion por insectos y/o herbivoros,
y el dafo causado por el viento, la lluvia y el granizo comprometen la
sobrevivencia. Por otra parte, la exposicién a concentraciones altas de
metales, la sequia y la salinidad afectan a la raiz, que es esencial para el
funcionamiento del organismo por su papel en la captacién de agua y
nutrientes. La regeneracidon es un proceso de restauracion que ocurre
de manera permanente, ya que por este medio, se reparan las células,
tejidos y érganos cuya funcionalidad es necesaria durante las diferentes
transiciones del desarrollo y permite completar el ciclo de vida. En este
trabajo se discuten los procesos celulares y mecanismos de sefalizacién
que posibilitan la regeneracion en las plantas.
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Abstract

Plants as sessile organisms are exposed to different types of stress, which
often damage whole tissues. The attack by microorganisms, such as
bacteria and fungi, as well as depredation by insects and herbivores, or
damage by rain, grain and hail compromises surveillance. On the other
hand, exposure to high concentrations of metals, drought, or salinity,
affects the root, which is essential for plant functioning due to its role in
water and nutrient acquisition. Regeneration is the process of cell, tissue
and organ restoration that takes place under normal circumstances, but
especially under environmental challenges, where mitotically competent
cells receive a signal to recover affected tissues, allowing the plant
continuing with the developmental and life cycle transitions. In this
work, the cellular processes and signaling mechanisms underlying the
regeneration in plants are discussed.

Key words: Environmental tress, tissue regeneration, Arabidopsis
thaliana, shoot, root.

Introduccion

Las plantas manifiestan un programa de desarrollo post-
embrionario altamente flexible, que les permite modificar
el fenotipo del follaje y del sistema radical de acuerdo a
las condiciones del medio (Bartels y Sunkar, 2005; Hu
etal., 2014). Existen dos tipos principales de estrés, que
comprometen la viabilidad de los vegetales, el estrés
bidtico y abidtico. El primero ocurre por la interaccion
con otros organismos, como insectos herbivoros o
microorganismos. El estrés abidtico ocurre cuando la
planta percibe cambios en la temperatura, propiedades
del suelo como pH, disponibilidad de nutrientes y agua,
y se produce una respuesta adaptativa.

El dafio en los tejidos causado por los diferentes
tipos de agobio, puede inducir el programa de
regeneracion, lo que implica una regulacion hormonal
sobre la division, el crecimiento y la diferenciacion
celular (Sugimoto et al, 2011). En este proceso,
participan factores de transcripcion como WUSCHEL
(WUS) y SHOOT MERISTEMLESS (STM), que juegan
un papel importante en la organogénesis del follaje,
mientras que en la regeneracion de la raiz se relaciona
a las proteinas PLETHORA (PLT), SHORT ROOT (SHR),
y SCARECROW (SCR) (Xu et al., 2006; Rosspopoff et
al., 2017).

Estrés bidtico

Microorganismos patégenos

Comunmente, se reconocen diferentes tipos de
interacciones entre los seres vivos, Bary (1879) definio
la simbiosis como “la convivencia benéfica entre
organismos diferentes”, mientras que en el parasitismo
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un solo organismo prolifera a expensas de otro(s).
Existe una amplia variedad de microorganismos que
establecen relaciones con las plantas, entre ellos,
algunas bacterias, hongos, oomicetos y nematodos que
pueden causar enfermedades. Las bacterias entran a
las plantas a través de heridas o aperturas naturales,
como los estomas, que se localizan en la epidermis de
las hojas, como en el caso de Pseudomonas syringae,
la cual infecta una amplia variedad de especies,
provocando desde manchas necrdéticas hasta la muerte
(Melotto et al., 2006).

Entre los hongos y oomicetos se encuentran
patégenos bidtrofos 0 necrotrofos de gran importancia
agricola, debido al dafio que causan en la raiz. Los
bidtrofos dependen de las células vivas del hospedero
para obtener su alimento, mientras que los necrotrofos,
causan la muerte de los tejidos debido a la liberacion
de enzimas y toxinas. Por ejemplo, Fusarium oxysporum
y Verticillium dahliae, ocasionan la marchitez y una
muerte temprana de la planta (Raaijmakers et al., 2009).
Por otra parte, algunos nematodos parasitan la raiz
formando agallas que comprometen la captacion de
agua y nutrientes (Perry y Moens, 2006; Raaijmakers et
al., 2009).

La infeccion por un patégeno vegetal puede ser
detectada gracias al sistema de defensa en el que
se perciben moléculas secretadas o componentes
estructurales de las células (MAMPs o PAMPs; por sus
siglas en inglés) como la flagelina, un componente de
los flagelos bacterianos, a través de los receptores de
reconocimiento (PRRs). Otras substancias efectoras,
interaccionan con las proteinas de la familia NB-LRR
(Nucleotide Binding site plus Leucine-Rich Repeat),
codificadas por los genes denominados R, activando
asf una resistencia contra los patégenos (Dangl y Jones,
2001; Jones y Dangl, 2006; Henry et al., 2013). Las
moléculas que son secretadas por los microorganismos
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y percibidas por el hospedero, como los inhibidores de
enzimas, las proteinas pequenfas ricas en cisteina y las
de la familia RXLR, pueden afectar el metabolismo de la
planta y disminuir las respuestas de defensa (Henry et
al., 2013; Bhat y Shanaz, 2014).

Los vegetales reaccionan ante la infeccion por
un patégeno mediante la lisis de las células de la
epidermis para evitar la proliferacion y diseminacion del
microorganismo (Mittler et al., 1997; Ashida et al., 2011).
El proceso de Muerte Celular Programada (PCD; por
sus siglas en inglés), analogo al programa de apoptosis
en animales, implica la participacion de enzimas con
funcion parecida a las caspasas (Mittler et al., 1997;
Reapey McCabe, 2008). Elhongo Fusarium verticilliodes
y el oomiceto Hyaloperonospora arabidopsidis inducen
PCD en Arabidopsis (Dickman y Figueiredo, 2013). Otro
tipo de muerte celular, que se puede manifestar es la
necrosis, que comprende un dafio rapido y masivo en
los tejidos vegetales, como el que se manifiesta durante
la infeccion por Botrytis cinerea o por el dafio a las hojas
causado por insectos y herbivoros (Figura 1) (Reape y
McCabe, 2008; Dickman y Figueiredo, 2013).
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Daiios por herbivoria

En una co-evolucion constante, las plantas han
desarrollado mecanismos para defenderse del
dafio causado por herbivoros, ya sea mediante el
reconocimiento de moléculas extrafias o0 de compuestos
estructurales de las células dafiadas. Algunos grupos
representativos de insectos herbivoros son: Lepidoptera
(larvas de mariposas y polillas), Diptera (larvas de
moscas), Coledptera (escarabajos), Hemiptera (afidos)
e Himenoptera (hormigas) (Pentzold et al., 2014). De
forma directa, las plantas pueden protegerse mediante
la formacion de pelos radiculares, tricomas, espinas,
engrosamiento de las hojas, o mediante la sintesis
de terpenoides, alcaloides, antocianinas, fenoles y
guinonas, que son toéxicas e inhiben la depredacion
(War et al., 2012). También se liberan volatiles que
atraen a otros organismos con funcién antagoénica, que
a su vez atacan a los herbivoros. Estos mecanismos
de defensa pueden ser constitutivos o inducirse
después de un dafo, lo que confiere resistencia a los
vegetales, evitando asi ataques posteriores (War et al.,
2012). Un ejemplo de respuesta inducida es la sintesis
de enzimas hidroliticas como quitinasas, glucanasas

Muerte celular
programada

- Fragmentacion del ADN
- Dafio de organelos

- Ruptura de la membrana plasmatica
- Derrame de citoplasma

Figura 1. El agobio ambiental y la muerte celular. Diversos tipos de estrés como la herbivoria, el ataque de un patégeno o la exposicion de
las hojas al viento, la lluvia o el granizo pueden inducir la muerte celular programada (apoptosis), o la necrosis de los tejidos, comprometiendo
la sobrevivencia del organismo. La fragmentacion del ADN, o la liberacién de componentes celulares promueven el proceso de regeneracion

para reemplazar los tejidos dafiados.
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y lisozimas que degradan a los polimeros de la pared
celular de los patdgenos (Freeman, 2008). Mientras que
un mecanismo constitutivo de las plantas, involucra la
produccion de alcaloides para defenderse de hongos
e insectos, como la cafeina, presente en Coffea arabica,
Camellia sinensis 'y Theobroma cacao.

Estrés abiotico

El estrés abidtico se manifiesta ante la sequia, calor,
salinidad, estrés nutricional, por metales, luz ultravioleta,
etc. La combinacién de varios de los factores antes
mencionados, puede exacerbar el dafio producido
por cada uno de ellos (Mittler, 2006). Por ejemplo, la
toxicidad por los metales en los organismos varia segun
la concentracion y el estado de oxidacion de sus iones.
Se ha descrito el dafo al ADN en plantas que crecen en
suelos contaminados por Al, Cd, Cu, Pb, y Zn (Gichner
etal., 2006), que puede ser directo o indirecto debido al
incremento de Especies Reactivas de Oxigeno (EROs),
causantes de estrés oxidativo (Bailey-Serres y Mittler,
2006; Sharma et al., 2012). En esta situacion, se induce
la expresion de los genes que codifican para enzimas
antioxidantes, entre las que se encuentran la superoxido
dismutasa, la catalasa y la guaiacol peroxidasa (Sharma

etal., 2012).
El dafio al ADN activa vias de reparacion
dependientes de las proteinas ATM  (ATAXIA-

TELANGIECTASIA MUTATED) y de ATR (ATM- AND
RADS3-RELATED), importantes para la regulacion del
ciclo celular (Heyman et al., 2013; Eekhout et al., 2017).
La via ATM activa la expresion de una gran cantidad de
genes, entre ellos los que codifican para las proteinas
inhibidoras de cinasas dependientes de ciclina, como la
SMR5 y la SMR7 (SIAMESE-RELATED 5, 7), las cuales
detienen el ciclo celular (Culligan et al., 2006; Hudik et
al., 2014; Yi et al., 2014; Polyn et al., 2015; Waterworth
etal., 2016)

Regeneracion de tejidos
Los estudios de regeneracion de tejidos en plantas
iniciaron hace mas de 200 afios, cuando Henri-
Louis Duhamel du Monceau observd una formacion
espontanea de “callo”, término que se refiere a una
masa celular indiferenciada (lkeuchi et al., 2013).
Hermann Voéchting (1878) publicé un trabajo donde
describié cortes transversales de tejidos que podian
dar lugar a brotes o a raices como una reaccion al dafo
mecanico. Rechinger (1893), observo la formacion de
plantas completas a partir de brotes de tallos o raices,
trabajos que sentaron las bases del cultivo de tejidos
in vitro, en el que se utlizan fitoreguladores como
auxinas y citocininas para reprogramar l0s procesos
de crecimiento, desarrollo y diferenciacion (Bhojwani y
Razdan, 1996).

En los tejidos indiferenciados, como callos, o en
el periciclo, tejido interno de la raiz a partir del cual
se forman las raices laterales, se expresan genes

con funciones similares (Rosspopoff et al, 2017).
Esto ha planteado la posibilidad de que durante la
organogénesis, se pueda controlar la produccion de
raices o follaje, modulando los niveles de auxinas y de
citocininas, aspectos independientes al origen de los
explantes (Sugimoto et al., 2011; Rosspopoff et al., 2017).
Actualmente, se continda con las investigaciones para
tratar de entender los estadios por los que transcurren
las células al regenerarse los tejidos, como la trans-
diferenciacion, proceso en el que un tejido produce
células proliferativas que se diferencian en un tejido
distinto (Figura 2) (Sugimoto et al., 2011; Rosspopoff et
al., 2017).

El tejido proliferativo por excelencia en la raiz es el
meristemo, en donde se localiza al centro quiescente
(QC; por sus siglas en inglés). El QC esta formado por
cuatro células con baja actividad mitdtica, que estan en
contacto directo con todas y cada una de las células
iniciales de la raiz. Al dividirse una célula progenitora,
el QC mantendra a la célula proximal a él como inicial
y a la distal como célula hija, la cual posteriormente, se
dividira varias veces mas hasta diferenciarse, dando
lugar a un linaje celular especifico (van den Berg et al.,
1997). En Arabidopsis, el dafio al ADN induce la division
del QC para reemplazar a las células que sufrieron
apoptosis o necrosis (Kidner et al., 2000; Heyman et al.,
2013), mediante un proceso que implica la expresion de
los factores de transcripcion WOX5, PLT3, PLT5y PLT7,
SCRy SHR (Heyman et al., 2016).

Factores de regeneracion en la raiz

Heyman y col. (2013) observaron que con la exposicion
de la raiz a farmacos como la bleomicina, que causan
dafnoal ADN, se induce la muerte celular en el meristemo,
lo que induce la acumulacion de la proteina ETHYLENE
RESPONSE FACTOR115 (ERF115) (Heyman et al., 2013).
Estudios de interacciones moleculares condujeron a la
identificacion del factor PHYTOCHROME A SIGNAL
TRANSDUCTION1 (PAT1) perteneciente a la familia
SCARECROW (GRAS), que forma dimeros con ERF115.
Los investigadores realizaron un experimento donde
escindieron la punta de la raiz de plantas transgénicas
de Arabidopsis que expresan los promotores de los
genes ERF115 y PAT1 fusionados al gen reportero de
la proteina verde fluorescente, observando una co-
localizacion que antecede a la regeneracion del tejido
(Figura 3). Por otra parte, las lineas mutantes erf115
y pat1l carecen de la capacidad de regeneracion
anteriormente mencionada, lo que permitid concluir
que el complejo ERF115-PAT1 es crucial para la
recuperacion del meristemo de la raiz en respuesta a
un agobio ambiental (Heyman et al., 2016).

Conclusiones

Las plantas han desarrollado mecanismos para
recuperarse del dafo causado por la exposicion
a factores bidticos y abidticos, que posibilitan su
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Figura 2. Similitud en la formacién de un callo y la organogénesis de la raiz lateral. A) Esquema de una planta de Arabidopsis donde
se muestran los diferentes 6rganos primarios. B) Los explantes de tejidos vegetales in vitro producen células pluripotentes que se dividen
para formar un callo C) o una raiz lateral. E) La iniciaciéon de la raiz lateral ocurre mediante divisiones asimétricas reguladas por el factor
transcripcional ALF4 y la sefializacion de auxinas. Divisiones subsecuentes crean un primordio con la morfologia mostrada y la expresion
de los reguladores del desarrollo de la raiz SHORTROOT, SCARECROW, WUSCHEL RELATED HOMEOBOX 5 (WOX5), y GLABRAZ2 (GL2).
Figura modificada de Perianez-Rodriguez et al., (2014).

Sin corte Corte 1 ddc 2 ddc 3 ddc

Figura 3. Regeneracion del apice de la raiz de Arabidopsis. Imagenes de una raiz de Arabidopsis, en el momento del corte, y al primer,
segundo y tercer dia después del corte (ddc). La regeneracion va acompafiada por la expresiéon del marcador ERF115:GUS/GFP (en color
verde) en el dia 1. Fotos tomadas por microscopia confocal. n=20. Barra de escala 100 pm.
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adaptacion y sobrevivencia. Algunos genes y proteinas,
como los factores ERF115 y PAT1 desempefian una
funcion clave pararestaurar el tejido ante las alteraciones
del material genético, a través de la activacion de un
grupo de células en el meristemo radicular. El estudio
de Arabidopsis thaliana, por su ciclo de vida corto
y la disponibilidad de germoplasma, representa un
modelo de creciente importancia para el entendimiento
de los programas de muerte y regeneracion celular
en eucariontes, aspectos relevantes en la agricultura
y la medicina, por su impacto en la regeneracion vy
cultivo in vitro de 6rganos. La identificacion de nuevos
genes que participan en el programa de regeneracion,
permitira esclarecer que tan diferente es este proceso
en relacion a otros organismos como los invertebrados
y las salamandras, que manifiestan una alta capacidad
para recuperar los apéndices dafados.
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