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Editorial

Todos sabemos que cuando un humano sufre una
crisis de angustia o un ataque de ansiedad (eso que
llaman en inglés panic attack), lo pasa muy muy mal.
También estoy seguro de que somos capaces de ima-
ginar que otros animales también podrian desarrollar
alguna forma de crisis de ansiedad ante una situacién
muy adversa. En cambio, apostaria lo que no tengo a
que nadie piensa que una planta puede tener un ataque
de ansiedad similar. Por eso, en los Encuentros en la
Biologia hemos decidido echar mano de los investigado-
res de la red de investigacion Plant Redox para que nos
cuenten cémo sufren y superan las plantas cualquier
crisis de ansiedad vegetal. Para ello:

= Con Buey y Balsera veremos la utilidad de las
plantas fluorescentes (gracias a que les han intro-
ducido un gen exdgeno que les permite sintetizar
un compuesto fluorescente) para el estudio de la
respuesta de estos seres vivos al estrés bidtico y
abiético.

= Con Sevilla y colaboradores entenderemos cémo
se comunican las plantas entre si, como ‘huelen’,
‘ven’, ‘tocan’, o tienen jet lag, a pesar de que no
poseer cerebro ni sistema nervioso (ni falta que
les hace), y no poder huir de las agresiones.

= Con Serrato y colaboradores descubriremos los se-
maforos intracelulares que coordinan el equilibrio
intracelular entre los compuestos que entran en
la célula y los que salen tras un procesamiento
que depende de la fotosintesis para sobrevivir a
las situaciones de escasez y que han hecho que
las plantas sean los organismos con mayor éxito
evolutivo de nuestro planeta.

= Con Esquinas-Ariza y colaboradores conoceremos
los Gltimos avances para conseguir que las plan-
tas fijen nitrégeno (aunque no sean leguminosas)
para reducir el uso de fertilizantes, cuyo abuso

nos esta llevando a importantes problemas me-
dioambientales.

Con del Saz y colaboradores aprenderemos que
hay una respiracién en las plantas que puede pa-
recer ineficiente, pero que en realidad ofrece una
flexibilidad metabdlica que facilita la respuesta
de la planta a las situaciones adversas.

Con Garcia y Romero conoceremos que las plan-
tas han aprendido a usar dosis homeopaticas de
muchos gases téxicos para adaptarse a los en-
tornos hostiles; en concreto, nos explicaran la
importancia del cianuro para modificar proteinas
en su propio beneficio.

Con Aroca y Gotor seguiremos con el tema de los
gases toxicos, en este caso sulfuro de hidrégeno,
que utilizan las plantas como molécula senalizado-
ra para procesos esenciales como la germinacion,
la respiracion y la fotosintesis, y también para
responder a las agresiones medioambientales.

Con Sandalio y colaboradores seguimos profundi-
zando en esas moléculas pequefias que garantizan
la supervivencia de las plantas ante situaciones
adversas; en concreto veremos que el agua oxige-
nada y el 6xido nitrico sirven tanto para detectar
la agresion como para sefalizar los cambios de
expresion génica que les permitird sobrevivir en
situaciones angustiosas.

Y para terminar, yo he intentando aportar una
conexioén entre la angustia que nos genera el nom-
bre de algunas plantas y su uso en la magia y la
brujeria, y también porque nos proporcionan unos
colocones nada saludables e incluso mortales.

Gonzalo Claros Diaz

o
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ILUMINANDO LA BIOLOGIA DE LAS PLANTAS CON PROTEINAS FLUORESCENTES
por RUBEN M. BUEY' Y MONICA BALSERA?
'DPTO. MICROBIOLOGIA Y GENETICA, UNIVERSIDAD DE SALAMANCA; 2INSTITUTO DE RECURSOS NATURALES Y
AGROBIOLOGIA DE SaLaMaNca (CSIC)

RI'BEN.MARTINEZ@USAL.ES; MONICA.BALSERAQCSIC.ES

Resumen: En el fascinante mundo de la biologia molecular y celular de las plantas, una innovaciéon
clave ha revolucionado nuestra capacidad para estudiar y comprender los procesos internos de las células
vegetales: las proteinas fluorescentes. Estas proteinas son especiales porque brillan cuando se iluminan con
un tipo especifico de luz, lo que las convierte en herramientas esenciales para la investigacién cientifica. En
este articulo, exploraremos la historia detrds del descubrimiento de las proteinas fluorescentes, como se han
optimizado con métodos de ingenieria genética e ingenieria de proteinas, algunas de sus aplicaciones en el
campo de la biologia de plantas y el impacto que tienen en nuestra comprension del mundo vegetal.

Abstract: In the fascinating world of plant molecular and cellular biology, a key innovation has
revolutionized our ability to study and understand the internal processes of plant cells: fluorescent proteins.
These special proteins shine when illuminated with specific light, making them essential tools for scientific
research. In this article, we will explore the history behind the discovery of fluorescent proteins, how they
have been enhanced through genetic and protein engineering, their applications in the field of plant biology

and the significant impact they have on our understanding of the plant biology world.

Palabras clave: proteinas fluorescentes, GFP, ingenieria de proteinas, ROS, redoz.

Keywords: fluorescent proteins, GFP, protein engineering, ROS, redoz.

El descubrimiento de las proteinas fluores-
centes

El viaje hacia el descubrimiento de las proteinas
fluorescentes comenz6 en la década de 1960 al estu-
diar la bioluminiscencia en los organismos marinos,
cuando los cientificos encontraron una medusa llama-
da Aequorea victoria que emitia un brillo verdoso en
las aguas oscuras del océano (figura 1A). En 1962,
el cientifico japonés Osamu Shimomura logré aislar
y caracterizar por primera vez al causante de esta
fluorescencia: la proteina verde fluorescente, o GF'P
por las siglas en inglés de Green Fluorescence Pro-
tein (Shimonura et al, 1962). Shimomura descubrié
que la GFP tenia la capacidad tinica de emitir luz
verde por si misma, dependiendo exclusivamente de
la secuencia de aminodcidos, sin més cofactores ni
sustratos (Shimonura, 1979). La GFP consta de 238
aminoacidos que se pliegan para adquirir una estruc-
tura tridimensional con forma de barril, conocida
como “barril 57 (figura 1B). En el corazén de esta
estructura se encuentra el cromoforo, que es la re-
gién responsable de la emision de luz verde cuando

la proteina se expone a un tipo especifico de luz. El
cromoéforo de la GFP se forma a partir de tres ami-
nodacidos especificos que sittian en el centro del barril
B (figura 1C). Cuando la GFP es excitada por luz
ultravioleta o azul, el croméforo absorbe energia y
emite luz verde con una luminosidad excepcional.

Ingenieria de proteinas: creando variantes
optimizadas de la GFP

La aplicacién en la investigaciéon bioldgica se hizo
evidente varias décadas después de su descubrimiento,
cuando los cientificos Martin Chalfie y Roger Tsien
utilizaron la GFP como herramienta para etiquetar
y visualizar, mediante microscopia de fluorescencia,
las proteinas implicadas en los procesos celulares de
los organismos vivos. Este avance marcé un hito en
la biologia, y permitié que los cientificos observaran
la actividad celular con una claridad sin precedentes.
Desde su descubrimiento inicial, los cientificos han
aplicado técnicas de ingenieria genética e ingenieria
de proteinas para optimizar e incrementar la variedad
de proteinas fluorescentes. Mediante la manipulacién
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precisa de la secuencia del ADN del gen que codifica
la GFP y proteinas similares, los investigadores han
logrado ampliar de manera significativa la gama de
colores de estas proteinas, asi como optimizar sus
propiedades fisicoquimicas para usarlas en la investi-
gacién cientifica (figura 2).

Figura 1. GFP de Aequorea victoria. (A) Imagen de Aequorea
victoria tomada por Jane Tan (@jtazan); (B) Estructura de
la GFP, formada por once hojas 8 que forman las paredes
del barril. El cromoéforo se sitia dentro del barril, cerca de
su centro geométrico; (C) El croméforo estd formado por tres

aminodcidos: tirosina (Y), glicina (G) y serina (S).

La evolucién dirigida de proteinas es una estrate-
gia poderosa que se ha utilizado ampliamente para
mejorar las proteinas fluorescentes. Este método, que
implica la generacién aleatoria de mutaciones en el
gen de interés seguido de una seleccién o cribado para
identificar variantes con las propiedades deseadas, ha
permitido la creacién de proteinas fluorescentes con
caracteristicas especificas optimizadas para diferentes
aplicaciones. Por ejemplo, con esta estrategia se han
desarrollado variantes de GF'P con mayor brillo, ma-
yor estabilidad térmica o con diversos cambios en el
espectro de fluorescencia (Heim et al, 1994). Otro mé-
todo habitual de ingenieria de proteinas es el disefio
racional, que implica el disefio de modificaciones en
la proteina a partir de los conocimientos detallados
de su estructura y funcién. Al igual que los métodos

de evolucién dirigida, esta estrategia ha permitido
desarrollar proteinas fluorescentes con propiedades a
medida, como cambiar el color de la fluorescencia o
mejorar la eficiencia cudntica (Heim y Tsein, 1996).

wal
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Figura 2. Ejemplos de proteinas fluorescentes genera-
das por modificaciones sutiles de la estructura de la
GFP.
Tsien ofrecié durante la ceremonia de entrega del premio
Nobel (https://www.nobelprize.org/uploads/2018/06/tsien-
slides.pdf).

Imagen obtenida de la conferencia que Roger

Premio Nobel y reconocimiento cientifico

El impacto revolucionario de las proteinas fluo-
rescentes en la biologia no pas6 desapercibido y, en
2008, Osamu Shimomura, Martin Chalfie y Roger
Tsien (figura 3) fueron galardonados con el Premio
Nobel de Quimica por su contribucién al desarrollo
y aplicacién de estas herramientas bioldgicas. Este
prestigioso premio reconoci6 el valor y la importancia
de las proteinas fluorescentes en la investigacién cien-
tifica, destacando su papel fundamental en el avance
del conocimiento biolégico.

P

Figura 3. Los profesores Osamu Shimomura (Japén), Martin
Chalfie (EEUU) y Roger Tsien (EEUU) en una fotografia toma-

da de la pagina web del Laboratorio Nacional de Brookhaven

(https://www.bnl.gov/newsroom/news.php?a=110847).

Aplicaciones de las proteinas fluorescentes
en la biologia de las plantas

Las proteinas fluorescentes han sido fundamenta-
les para la investigacién molecular y celular de las
plantas (Hanson y Kohler, 2001). Permiten el estudio
en tiempo real de procesos clave como la fotosinte-
sis, la divisiéon celular, el transporte de nutrientes
o las interacciones planta-patégeno, entre otros mu-
chos. La capacidad de ver estas actividades dentro



€13 VOL.XVIL.. No.188

ENCUENTROS EN LA BIOLOGIA 7

del contexto celular ha conllevado importantes descu-
brimientos sobre la biologia de las plantas. Entre sus
muchas aplicaciones, los cientificos utilizan proteinas
fluorescentes para rastrear la localizacién y la dinami-
ca de los organulos celulares, como los cloroplastos y
las mitocondrias (figura 4). Esto ayuda a conocer la
respuesta de las plantas a los estimulos ambientales,
como la luz, la temperatura y la disponibilidad de
agua.

Figura 4. Micrografia de fluorescencia de una célula vegetal
(protoplastos del meséfilo) en donde las mitocondrias aparecen
marcadas con una proteina verde (panel de la izquierda). En el
segundo panel se aprecian los cloroplastos en magenta a través
de la auto-fluorescencia que emite la clorofila que contienen.
En el tercer panel se muestra una imagen de la célula en campo
claro y, por dltimo, en el panel de la derecha, se muestra una
superposiciéon de las tres imagenes anteriores. Imagen tomada
de Oikawa K et al, 2021 (CC BY 4.0).

Aplicaciones en la biologia redox y estrés
en las plantas

Una de las areas mas emocionantes donde las pro-
teinas fluorescentes estan siendo utilizadas es en el
estudio de los procesos de oxidorreduccion biolégica
(biologia redox) y las respuestas al estrés, tanto biéti-
co como abidtico, de las plantas. La biologia redox se
refiere al equilibrio dindmico que existe en las células
entre las especies reactivas de oxigeno, o ROS (por
sus siglas en inglés de “Reactive Ozygen Species)”,
inevitablemente producidas por la actividad metabé-
lica celular, y las diferentes moléculas antioxidantes.
Este equilibrio, exquisitamente regulado, se mantiene
a través de complejas interacciones entre las vias de
producciéon de ROS' y los mecanismos de eliminacién
con moléculas antioxidantes (figura 5), y desempena
una funcién crucial en la regulacién de numerosos
procesos fisiologicos en los diferentes compartimentos
celulares, asi como en la respuesta adaptativa de las
plantas a su entorno.

Estudio de las especies reactivas de oxi-
geno

Las ROS, como el peréxido de hidrégeno (H2O2)
y el radical superéxido (Oz-), son productos derivados
del metabolismo que actian como moléculas mensaje-
ras en diversas vias de sefializacién celular. Las ROS

son estrictamente necesarias para la sefializacién ade-
cuada en respuesta a los estimulos ambientales, pero
un exceso incontrolado de ROS puede causar dano
oxidativo y estrés celular, que puede llegar a tener
consecuencias fatales para la planta. Las proteinas
fluorescentes sensibles a las ROS han revolucionado
nuestra capacidad para monitorizar y visualizar estos
eventos en tiempo real dentro de las células vegetales.

Antioxidante

SENALIZACION
REDOX

ESTRES OXIDATIVO

Figura 5. El equilibrio entre ROS y antioxidantes determina
si las ROS generadas se comportan como reguladores de vias
metabdlicas y de senalizacion celular, o como subproductos

toxicos que generan un estrés oxidativo, dafiino para la célula.

Por ejemplo, se han desarrollado biosensores ba-
sados en proteinas que cambian su fluorescencia en
respuesta a un aumento de la cantidad de ROS en la
célula. De esta manera, cuanta més cantidad de ROS
haya, la célula se encontrard en un ambiente mas
oxidante que sera detectado por el biosensor. Uno de
los biosensores mas utilizados en plantas es el sen-
sor redox de ToGFP (del inglés, redoz-sensible GFP)
(figura 6A). Este sensor cambia su fluorescencia en
respuesta a los cambios en el estado redoxr dentro
de la célula (figura 6B). La utilidad del roGFP ha
sido demostrada en plantas modelo como Arabidopsis
thaliana, donde se ha utilizado para monitorizar la
concentracién de HoO9 en diferentes compartimentos
celulares como el citosol y las mitocondrias. Otro
ejemplo de biosensor redoxr ampliamente utilizado es
HyPer (del inglés, hydrogen-peroxide sensor), una
proteina fluorescente basada en YFP que detecta es-
pecificamente HoO2 (Belousov VV et al, 2006) (figura
6C). HyPer ha sido ampliamente utilizado en estudios
de plantas para ver la produccion de HoOg durante
las diferentes etapas de desarrollo y en respuesta a
un estrés ambiental, como la exposicién a patégenos
o condiciones de sequia (Hernandez-Barrera A et al,
2013).
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Figura 6. Biosensores para detectar cambios redox en la célula.
(A) Las proteinas roGFP son variantes de la GFP disefiadas
para detectar cambios en el estado de oxidorreduccién dentro
de la célula. En su forma oxidada, estas proteinas forman un
puente disulfuro entre dos aminodcidos de cisteina (S-S), mien-
tras que en la forma reducida (B) estas cisteinas se presentan
con los residuos sulfhidrilo (SH) libres. Este cambio estruc-
tural da lugar a dos formas de la proteina con propiedades
fluorescentes diferentes (Hanson et al, 2004); (B) La sefial de
roGFP muestra la respuesta en tiempo real al estrés oxidativo
generado tras la exposicién de las células a 150 pM de H2Oo.
Imagen adaptada de van Creveld et al, ISME J, 2015 (CC
BY-NC-ND 3.0 DEED); (C) La expresién de HyPer muestra
la distribucién de la concentracion de HoOs en la raiz de la
planta. Imagen tomada de Herndndez-Barrera A et al, 2014
(CC BY 4.0 DEED).

Respuesta al estrés bidtico y abiético

Las plantas estan constantemente expuestas a di-
versos factores estresantes, tanto biéticos (por ejem-
plo, patégenos microbianos y herbivoros) como abi6-
ticos (por ejemplo, altas temperaturas, sequia, salini-
dad, entre muchos otros). Las proteinas fluorescentes
son cruciales para investigar cémo las plantas detec-
tan estos estresantes ambientales y cémo reaccionan
ante ellos. Por ejemplo, las proteinas fluorescentes se
utilizan para estudiar la interaccién planta-patégeno
en tiempo real, con marcadores que iluminan la colo-
nizacién microbiana en las células vegetales (figura
7) y para estudiar la dindmica de la respuesta inmu-
nitaria de las plantas contra los patégenos.

Figura 7. Micrografia en la se observa una cepa bioestimulante
de Rhizobium laguerreae, que expresa una GFP de color verde,
mientras coloniza la superficie radicular de lechuga marcada
con un colorante rojo. Imagen cedida por el Dr. José David
Flores Félix (Dpto. Microbiologia y Genética de la Universidad

de Salamanca).

Desafios y futuro de las aplicaciones en la
biologia redox y el estrés en plantas

Aunque las proteinas fluorescentes han facilitado
que se avance significativamente en la comprension
de la biologia redox y las respuestas al estrés en las
plantas, todavia existen desafios técnicos y bioldgicos
por superar. Por ejemplo, la autofluorescencia natu-
ral de las plantas interfiere a menudo con la deteccién
precisa de las senales fluorescentes, sobre todo en las
longitudes de onda cercanas al verde. En el futuro, se
espera que la combinacién de proteinas fluorescentes
mejoradas, técnicas avanzadas de imagen y andlisis
computacional permita abordar nuevos desafios y
profundizar en el conocimiento de cémo las plantas
perciben, integran y responden a las senales ambien-
tales en los planos molecular y celular. Esto no solo
contribuird a la ciencia béasica, sino que también ge-
neraré aplicaciones practicas en la mejora de cultivos
para una agricultura mas sostenible y resiliente frente
al cambio climatico.

Conclusion

Las proteinas fluorescentes han revolucionado
nuestra capacidad para estudiar la biologia redox
v las respuestas al estrés en las plantas. Desde la
deteccién de especies reactivas del oxigeno hasta la
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visualizacién de las interacciones entre plantas y pato-
genos y la monitorizacion de defensas antioxidantes,
estas herramientas han proporcionado mucha infor-
macién valiosa sobre cémo las plantas se adaptan
y sobreviven en los entornos adversos. Gracias a la
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SI, ES VERDAD, LAS PLANTAS SIENTEN Y SE COMUNICAN
por FRANCISCA SEVILLA, M* CARMEN MARTI Y ANA JIMENEZ
LABORATORIO DE ESTRES ABIOTICO, PRODUCCION Y CALIDAD, DEPARTAMENTO DE BIOLOGIA DEL ESTRES Y PATOLOGTA
VEGETAL, CEBAS-CSIC, MURCIA

FSEVILLAQCEBAS.CSIC.ES, MCMARTIQCEBAS.CSIC.ES, AJIMENEZQCEBAS.CSIC.ES

Resumen: Oyen, ven, sienten, se alimentan, padecen, cuidan de los suyos, duermen, toman decisiones,
viven sin nosotros..., pero jy nosotros sin ellas? Si, son las plantas, esos seres animados que son capaces
de comunicarse con el ambiente que las rodea, con los seres que las rodean, con ellas mismas a través de
senales... ;Como perciben el ambiente? ;Y el peligro? ; Cémo hacen para comunicarse? ;Qué tipo de senales
usan y cémo las transmiten? Un mundo de quimica, fisica, biologia, fisiologia... todos ellos colaborando
para que las plantas puedan sentir y expresarse en un ambiente a veces peligroso. “Inteligencia”, movilidad
y sensibilidad vegetal conviviendo con nosotros. jEsciichalas!, seguro que hay mucho que aprender.

Abstract: They hear, see, feel, feed, suffer, take care of their own, sleep, make decisions, live without
us..., but what about us without them? Yes, they are the plants, those animated beings that are able to
communicate with the environment that surrounds them, with the beings that surround them, with themselves
through signals. How do they perceive the environment? And danger? How do they communicate? What kind
of signals do they use and how do they transmit them? A world of chemistry, physics, biology, physiology...
all of them collaborating so that plants can feel and express themselves in a sometime dangerous environment.
“Intelligence”, mobility and plant sensitivity coexisting with us. Listen to them! there is surely a lot to learn.

Palabras clave: comunicacién en plantas, estrés, respuesta, sentidos vegetales, senales. Keywords: plant sensing, plant communi-

cation, response, signals, stress.

Sensibilidad y comunicacion en las plantas

Hace unos quinientos millones de afios se produjo
la diferenciacién entre plantas y animales, y mientras
los animales optaron por un estilo de vida némada,
las plantas lo hicieron por uno sedentario. Los seres
humanos vivimos junto a las plantas desde que apare-
cimos en la Tierra, y como seres vivos imprescindibles
para nuestra supervivencia, es muy importante que
las entendamos y ayudemos a sobrevivir en situa-
ciones de peligro. Debido a que las plantas no se
desplazan ni se refugian o huyen del peligro como
nosotros, no pueden escapar del calor, del frio, de
la lluvia, ni de atacantes como depredadores y pa-
tégenos incluidos virus, hongos y bacterias que les
provocan enfermedades. Las plantas, por tanto, deben
responder con las armas de las que disponen, pues en
ello le va su supervivencia ligada completamente a la
humana, ya que, si mafana las plantas desaparecie-
ran de la Tierra, los humanos desapareceriamos en
unos pocos meses y los animales poco tiempo después.
A pesar de ello, todavia hoy en dia seguimos consi-

derandolas como “la cenicienta” de los organismos
superiores, porque creemos que no sienten ni se comu-
nican. jError!: las plantas son “sensibles” y detectan
cambios en su entorno con diferentes capacidades o
sentidos, tal y como veremos a continuacién.

Sensibilidad a los olores

Una de las capacidades de las plantas es la de
producir aromas formados por compuestos organicos
volatiles que generan un olor. Estos compuestos se
usan, por ejemplo, para definir la calidad de una fru-
ta, como ocurre con las furanonas o el hexanal que
disminuyen en la maduracién de las fresas (Mostafa S.
y col., 2022). Curiosamente, las plantas pueden “oler”
mediante receptores de estos compuestos repartidos
por toda ella y consiguen producir una cadena de
senales que transmiten la informacién que les pro-
porcionan. Se sabe que cada aroma, formado por
un conjunto de moléculas volatiles, transporta una
informacién concreta, por ejemplo, para comunicar-
se y atraer a insectos polinizadores. Las moléculas
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volétiles individuales son también sefiales de socorro
en situaciones de estrés bidtico, que incluyen defensa
contra herbivoros e insectos, bacterias, hongos, etc.,
ademas de participar en situaciones ambientales de
estrés abidtico, como temperaturas altas/bajas, se-
quia, salinidad, alta energia solar, falta de oxigeno
atmosférico o en las raices, como resultado de una
inundacién, o presencia de contaminantes en el aire
o en el suelo, como los pesticidas, metales y sales
(Kasote D. y col., 2023). Mediante los compuestos
volatiles, la planta afectada puede comunicarse con
las vecinas o incluso con otras més alejadas, como
hacen con el jasmonato de metilo, que se produce
en respuesta a herbivoros y heridas, y se transmite
por contacto fisico o por el aire para producir una
reaccién defensiva en las plantas sanas (Bouwmeester
H. y col., 2019). Otra utilidad de los aromas es la
de disuadir a los depredadores de acercarse como lo
hariamos de algo o alguien que jhuele mal! (Loreto
F. y D’Auria S., 2022). Se ha comprobado ademés
que los aromas generados por una planta debido a
un dano tienen un efecto positivo en otras plantas
y, de hecho, el tratamiento de la soja con compues-
tos volatiles de plantas de vara de oro (una maleza)
danadas, aumenta la cantidad de saponinas e isofla-
vonas en las semillas; es mas, el arroz tratado con
estos compuestos volatiles aumenta la produccion
de grano (Hagiwara T. y col., 2021). Estos ejemplos
de clara comunicacion entre las plantas por medio
de compuestos volatiles se estan considerando muy
utiles para el desarrollo de una agricultura ecologica
sostenible.

Sensibilidad a la luz

Como es sabido, las plantas se encuentran en la
base de la cadena alimentaria, lo que quiere decir
que todo lo que comemos es vegetal o se alimenta de
vegetales. Otra importante dependencia que tenemos
de las plantas es el oxigeno (O2) que respiramos, ya
que nuestra supervivencia depende de él. Las plantas
producen este Oy a través de la fotosintesis, un proce-
so por el que captan la energia de la luz para generar
moléculas organicas (como glucosa, otros azicares
y almidén) a partir de diéxido de carbono (CO3) y
agua, liberando O a la atmésfera. La fotosintesis
se inicia con la absorcién del CO3 a través de unas
estructuras similares a poros llamadas “estomas” lo-
calizados en las hojas, y por la incidencia de la luz
en unas moléculas que la absorben, como son los pig-
mentos clorofilas y carotenoides. Las plantas ademéas
obtienen la informacién sobre la calidad de la luz
mediante unas moléculas sensoriales denominadas
fotorreceptores, que distinguen los diferentes rangos

del espectro, desde el ultravioleta B al rojo lejano.
Toda esta informacién se integra y permite que las
plantas “sientan” y distingan la luz de la oscuridad y
puedan “moverse” al crecer y buscar la luz, asi como
cambiar la posicion de las hojas para recibirla de
manera adecuada. La fotosintesis, por tanto, es un
proceso esencial no sélo para las plantas, sino para
muchos seres vivos, ya que es la fuente de alimentos
para animales y humanos, ademas de generar el Og
que necesitamos los seres aerobios para vivir.

Sensibilidad a viajes muy largos (jet lag)

La Tierra gira sobre su eje generando ciclos de
luz y oscuridad cada 24 h. Los humanos poseemos un
reloj interno, llamado reloj circadiano, que nos ayuda
a medir ese paso del tiempo al comunicar a nuestro
cuerpo cuando es la hora de dormir o de comer, por
ejemplo. Si hacemos un viaje largo por el planeta
hasta otro lugar con un huso horario diferente, el
reloj interno se reajusta para permitirnos que se sin-
cronicen los ritmos diarios del cuerpo y la hora del
dia de la nueva zona horaria. Mientras tanto, nos sen-
timos cansados, irritables, apéaticos... A todos estos
sintomas se les llama jet lag. Pues bien, las plantas
también poseen un reloj circadiano y si viajan con
nosotros, también padecen el jet lag, puesto que su
reloj circadiano controla la fotosintesis, la posiciéon de
las hojas, la apertura de los pétalos en las flores, la
emision de volatiles y la floracién entre otros procesos.
Hasta que el ritmo interno no se le sincronice con el
sitio de destino, la planta no serd capaz de realizar
sus funciones correctamente y estara mas expuesta
a los danos producidos por situaciones ambientales
adversas. Asi pues, las plantas, al igual que nosotros,
estan adaptadas a vivir en una zona de nuestro pla-
neta y son capaces de anticipar, detectar y responder
a los cambios que se producen en el ambiente como
consecuencia de la rotacién de la Tierra. Es mas,
no solo estan adaptadas a vivir en un sitio concreto
del planeta, sino que estan adaptadas a vivir con un
periodo de rotaciéon de 24 h, que es el 6ptimo para
su crecimiento.

Sensibilidad al contacto y al sonido

Las plantas también son capaces de captar vi-
braciones o el contacto con algo. Igual que lo que
sucede con los olores, activan unos pequenios érganos
localizados por toda su superficie llamados “canales
mecanosensibles”, presentes en las células epidérmi-
cas que estan en contacto con el exterior. Ademas, se
ha comprobado que en estas situaciones se generan
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senales eléctricas (como un calambre) para respon-
der y de hecho, se considera asimilable a una senal
“nerviosa” pero transmitida por vasos conductores y
no por nervios (Yang A., 2023). Un ejemplo de esta
sensibilidad es el de la planta Mimosa pudica, capaz
de retraer las hojas cuando se la toca. Es interesante
senalar que este comportamiento es especifico para
el tacto y no para otras situaciones (viento, lluvia,
polinizador) que pudieran provocar una respuesta
mecanosensible. Otros ejemplos son el cierre de algu-
nas flores como respuesta a los insectos polinizadores
antes de dejarlos escapar para asegurarse de que el
insecto entre en contacto con el polen y al salir fi-
nalice con éxito su misién, o las plantas carnivoras,
que atrapan al insecto cuando se posa sobre sus ho-
jas (figura 1). Todos estos ejemplos nos muestran la
capacidad que tienen las plantas para distinguir de
forma especifica el contacto con otros organismos. A
su vez, los “canales mecanosensibles” les permiten
detectar vibraciones tanto en las raices como en las
hojas, y, por lo tanto, las dotan de otra capacidad
para responder a sus necesidades. Recientemente se
ha demostrado que la exposicién al sonido altera la
expresion de algunos genes de las plantas y que deter-
minadas frecuencias sonoras, las mas bajas, influyen
positivamente en la germinacién de las semillas, en
el desarrollo de la planta y en el crecimiento de las
raices. En este sentido, se ha observado que algunas
plantas parecen crecer mejor cuando estin acompa-
nadas, o cuando oyen musica. Estd demostrado que
las vinas jparecen preferir a Mozart! Incluso reciente-
mente se ha comprobado que algunas plantas emiten
ultrasonidos cuando se estresan (Khait I. y col., 2023).
iSeran entonces capaces de cantar?

Figura 1. (A) Planta carnivora venus atrapamoscas (Dio-
naea) cerrando sus hojas para atrapar bichos, O A TI...,
cuidado! (B).

La respuesta al estrés

Una vez detectado el peligro, las plantas también
ponen en marcha su ejército de respuesta formada por
redes internas de sefiales que, junto con las senales
externas que antes hemos comentado, actiian como

“soldados” especificos para cada situacién, componen-
tes celulares que encajan unos con otros de forma
similar a las piezas de Lego. Entre estos soldados hay
moléculas derivadas del Oy generadas, entre otros pro-
cesos, por la fotosintesis y respiraciéon de las plantas
y que llamamos especies reactivas del oxigeno (ERO),
tales como superéxido y perdxido de hidrégeno (o
agua oxigenada, H203). Estas formas reactivas danan
por oxidacién a todo tipo de moléculas y se generan
en todos los organismos (Sevilla F. y col., 2023). A
su vez, estas ERO tienen “una doble personalidad”,
ya que, si no son demasiado abundantes, acttian co-
mo senales positivas que modifican la quimica y la
estructura de otras moléculas, que pueden llegar al
nicleo donde estd el ADN, con el fin de aumentar
las defensas celulares y producir, entre otros, diferen-
tes compuestos y proteinas antioxidantes que luchen
contra la agresiéon que ha puesto en marcha su ge-
neraciéon. Por otro lado, si el estrés produce muchas
ERO, acabaran oxidando de forma peligrosa a todo
tipo de moléculas, y es entonces cuando la capaci-
dad de sintesis incrementada de los compuestos y
proteinas antioxidantes resulta imprescindible para
una respuesta Optima de defensa encaminada a des-
truirlos. Entre ellos se encuentran compuestos como
el glutation (GSH), las vitaminas como la C (4ci-
do ascérbico) y la E (a-tocoferol), y las enzimas de
las familias superéxido dismutasa (SOD), catalasa
(CAT) y diferentes peroxidasas (PX) (figura 2).

SOD

20 +2H" =2 02 + H0O9
CAT

2 H202 =2 O2 + H20
PX

H-O, + AH, =2 2 H.O + A

Figura 2. Reacciones catalizadas por SOD, CAT y PX para la
dismutacién del O2- y la eliminacién del HoO2 en agua (H20).

AHs; es el sustrato reducido; A es el sustrato oxidado.

Los humanos, al igual que las plantas, sufrimos
también este proceso oxidativo derivado de las ERO
generadas durante el metabolismo celular, por lo que
el consumo de alimentos ricos en antioxidantes, como
frutas y verduras, es una alternativa importante y
necesaria para eliminarlos y mantenerlos en concen-
traciones aceptables. Ademads, junto a la cantidad
adecuada de EROQO, la sintesis de proteinas especifi-
cas, antioxidantes, hormonas y elementos como el
calcio, entre otros, ayudan a que la planta esté aler-
ta y transmita a las células las sefales de respuesta
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especificas para defenderse del estrés. Todo ello con
el fin primordial de sobrevivir.

Conclusion

Todas las capacidades de respuesta que tienen
las plantas nos estan indicando claramente que no
son “insensibles”, que se comunican y se comportan
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Resumen: ;Os habéis preguntado alguna vez lo que pasa en el interior de una hoja? Probablemente muchos habréis
pensado que poco, muy poco, aparte de parecernos bellas ornamentaciones de nuestras casas, campos y bosques con sus
bonitos colores y exuberantes formas. Aunque esa idea que podemos llegar a tener (si, si, prejuicios. ..) se puede transformar
en fascinacién si nos paramos a reflexionar un momento. Pensad que las frutas, que tanto nos gustan, estan llenas de aztcares,
vitaminas y multitud de nutrientes beneficiosos para la salud. Pero ;jde dénde sale todo eso? De las hojas, el suelo, el aire, el
agua y el sol. Parece increible, pero toda esa metamorfosis de elementos tan primarios la hacen las hojas. Y, ademads, todo
debe hacerse de manera muy coordinada, en un equilibrio casi perfecto que ha tenido millones de anos de aprendizaje. Esta
coordinacién requiere un control preciso de lo que entra y sale (lo que llamamos metabolitos) en las factorias de la célula
vegetal (los cloroplastos). Ese trafico constante de metabolitos, que van por rutas parecidas a autovias, carreteras o las calles
de nuestras ciudades, necesitan un control, sefiales de trifico, semaforos y guardias de tréfico, todos ellos moleculares (y que a
veces reciben nombres que olvidas al instante). Pues todo eso, y mucho maés, estd ocurriendo ahora mismo en el interior de las
hojas de cualquiera de las plantas que se encuentran al alcance de tu vista.

Abstract: Have you ever wondered what happens inside a leaf? Many of you have probably thought that little, very little,
apart from seeming/appearing to us as beautiful ornamentations of our houses, fields and forests with their beautiful colours and
exuberant shapes. Although that idea that we may have (oh yes! prejudices...) can be transformed into fascination if we stop
for a moment to meditate about it. Think that the fruits, which we like so much, are full of sugars, vitamins and a multitude
of nutrients beneficial for our health. But where does all that come from? From the leaves, the soil, the air, the water and
the sun. It seems incredible, but all this metamorphosis of such primary elements is done by the leaves. And, furthermore,
everything must be done in a very coordinated manner, in an almost perfect balance that has had millions of years of learning.
This coordination requires precise control of what enters and leaves (what we call metabolites) in the factories of the plant cell
(the chloroplasts). This constant traffic of metabolites, which travel along routes similar to highways, roads or the streets of our
cities, need control, traffic signs, traffic lights and traffic guards, all of them molecular (and which sometimes receive names that
you instantly forget). Well, all that, and much more, is happening right now inside the leaves of any of the plants within your
sight (it happens right in front of you).

Palabras clave: cloroplasto, electrones, seméaforo, rutas metabdlicas

Keywords: chloroplast, electrons, traffic light, metabolic pathways

que se distribuyen por toda la planta para coordinar

y optimizar las actividades celulares, y garantizar asi
Introduccién que las reacciones bioquimicas ocurran en el momen-
to adecuado y en la cantidad necesaria. Un dulce
ejemplo claro de esta regulacién es la distribucion
y acumulacién de azucares. Las plantas producen
azucares en las hojas verdes durante la fotosintesis
v luego los distribuyen a otras partes de la planta
(Ruban et al., 2020). Ciertas proteinas especificas tie-
nen como cometido regular este proceso, asegurando
que los aztcares se produzcan en cantidad suficiente
para que puedan llegar a donde son necesarios. En
este articulo exploraremos los semaforos metabdlicos,
esos elementos de distinta naturaleza molecular que
regulan el metabolismo de las plantas, y descubrire-
mos también cémo estos procesos han evolucionado

Todos los organismos tienen mecanismos celulares
de control y regulacién que dictan cudndo y dénde de-
ben activarse o desactivarse ciertas rutas metabdlicas.
Estos mecanismos, que funcionan a modo de “se-
maforos metabdlicos”, aseguran el uso 6ptimo de los
recursos al adaptarse a las condiciones cambiantes del
entorno. En las plantas, estos seméforos metabdlicos
abarcan desde antioxidantes y proteinas reguladoras
hasta sensores de nutrientes, porque la planta se ‘pre-
gunta’ constantemente: jtengo todo lo necesario para
desarrollarme equilibradamente y tener descenden-
cia? Otros elementos senializadores importantes son
las hormonas vegetales, que funcionan como mensajes
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para hacer de las plantas unos de los organismos
con mayor éxito evolutivo en la historia de nuestro
planeta.

Reacciones rédox: el motor de la vida

La vida en nuestro planeta es un baile constante
de intercambios de electrones entre moléculas, un
proceso conocido como reacciones rédox en el que
una molécula dona electrones y otra molécula los
acepta (Wrigglesworth, 1997). Y os preguntaréis, {y
por qué ocurren estas reacciones de intercambio de
electrones? Dicho de una manera sencilla, los elec-
trones sirven para constituir enlaces entre atomos,
por lo que ayudan a acumular energia y complejidad
en ciertas moléculas, y que en términos cientificos
se denominan reacciones anabdlicas. Por otro lado,

“Oye, yme pasa
ese electron?
Que te veo muy "cargado”,

cuando es necesario, se rompen los enlaces de esas
moléculas (por ejemplo, en los aziicares), liberdndose
esa energia acumulada junto a los electrones que for-
man parte de esos enlaces (reacciones catabdlicas).
Las reacciones rédox (figura 1) son fundamentales
en muchos procesos celulares como la fotosintesis
(anabolismo) y la respiracién (catabolismo). En la
fotosintesis oxigénica, el agua dona electrones para
que se formen enlaces entre dtomos de C a la vez que
se genera oxigeno molecular durante el proceso, mien-
tras que en la respiracion celular, el oxigeno actua
como aceptor de electrones para producir HoO como
subproducto (Marshall, 2023). Estos intercambios
energéticos son los que sostienen la vida al proporcio-
nar la energia para alimentar nuestro metabolismo y
el oxigeno que necesitamos muchos seres vivos para
respirar (aunque no todos los organismos necesitan
oxigeno, pero esa es otra historia).

verdad es que me
encuentro mejor asi ...

Gradias, sentia qui
— me faltaba algo.
ST
L : REACCION
REDOX
MOLECULA MOLECULA MOLECULA MOLECULA
REDUCIDA OXIDADA OXIDADA REDUCIDA

Figura 1. Proceso de intercambio de electrones entre moléculas, conocido como reacciones de reduccién-oxidacién o rédox.

El origen del oxigeno en la atmoésfera te-
rrestre y el legado de las cianobacterias:
una historia de reacciones rédox y adapta-
cion celular.

Y hablando de plantas, reacciones rédox y fotosin-
tesis, jcual es el origen del oxigeno en la atmosfera de
nuestro planeta? Durante millones de afos, los orga-
nismos fotosintéticos han sido los alquimistas de esta
sustancia vital. En concreto, las cianobacterias han
desempenado un papel fundamental en su produccién.
Hace unos 2 400 millones de anos idearon el proceso
de la fotosintesis y empezaron a generar materia or-
génica (los metabolitos) a partir de la energia solar
y de elementos quimicos mas sencillos, como el agua

y las sales minerales (Murphy and Cardona, 2022).
Como consecuencia de la emisién del oxigeno molecu-
lar generado como subproducto de estas reacciones,
este evento marcé el inicio de un cambio radical en la
composicién atmosférica, lo que permitié la diversifi-
cacién de formas de vida. Sin embargo, este regalo de
oxigeno no llegé sin consecuencias. A medida que el
oxigeno comenzaba a acumularse en la atmésfera, na-
cia un nuevo desafio: el estrés oxidativo, un fenémeno
debido a la alta reactividad del oxigeno.

Para sobrevivir en este nuevo entorno oxigenado,
los organismos desarrollaron mecanismos de defensa:
desde la produccién de antioxidantes para neutralizar
las especies reactivas de oxigeno (ROS, por su nombre
en inglés) hasta las complejas redes de senalizacién
celular para aprovechar las ROS generadas como mo-
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léculas que monitorizan el estado metabdlico redox
de la célula. Para el control de las ROS segin las ne-
cesidades fisioldgicas resulté clave conocer cudl era la
concentracion maxima, que no habia que sobrepasar
para evitar dafios, y minima, por debajo de la cual
las cianobacterias le podrian perder la pista al estado
de su propio metabolismo. Este control sutil permitié
que las células desarrollaran redes de regulacion, se-
nalizacién y defensa para adaptarse dindmicamente
a las condiciones ambientales. En el centro de estas
redes se encuentran las proteinas reguladoras, que
mediante modificaciones rédox reversibles en las cade-
nas laterales de sus aminodacidos ajustan la actividad
celular segiin las condiciones del entorno.

La evolucion de la fotosintesis y su impacto

La aparicion de la fotosintesis representa uno de
los mayores hitos evolutivos en la historia de la vida
en la Tierra (Olson, 2006). Este proceso permitié
que los organismos utilizaran de manera eficiente la
energia solar que, desde nuestro punto de vista como
especie, nos parece inagotable. Si reflexionamos un
poco, esa transicién en la dependencia de energia que
ya hicieron los organismos fotosintéticos hace millo-
nes de afios es la misma que pretende hacer el hombre
de nuestros dias para cambiar su modelo productivo.
Sin embargo, volviendo a la fotosintesis, este avance
también tuvo consecuencias drésticas ya que supuso
la extincién masiva de numerosos organismos anae-
robios que no encontraron férmulas eficientes para
sobrevivir en el nuevo entorno quimico y perecieron
‘oxidados’ por el oxigeno liberado y acumulado en la
atmosfera a lo largo de millones de anos. Sin embargo,
este mismo proceso permitio el desarrollo de un nuevo
linaje de seres vivos: los organismos fotosintéticos.

Las plantas son herederas directas de las ciano-
bacterias, cuyos descendientes evolutivos, los cloro-
plastos, se convirtieron en las “factorias verdes” de
las hojas de los vegetales (Margulis, 2002). Ese color
verde, que proviene de la clorofila, ya daria alguna
pista sobre la existencia de vida en nuestro planeta si
un tipo de vida inteligente nos observara a vista de
satélite. Las plantas, al colonizar la superficie terres-
tre, desarrollaron la capacidad de generar materia
organica a partir de energia solar, agua y sales mi-
nerales absorbidas por las raices, junto con el CO9
del aire, que difunde hacia el interior a través de una
especie de pequenas bocas’ en la superficie de las
hojas que se conocen como estomas (del griego stoma
significa precisamente eso, ‘boca’).

Esta capacidad para ‘fabricar’ su propia ‘comida’
(conocida como autotrofia) ha estado optimizéndose
mediante la ayuda de elementos reguladores cada

vez mas complejos, para evitar que se produzcan
reacciones metabdlicas futiles o no provechosas, que
supondrian un derroche energético inasumible para
la planta. Es decir, que desde que aparecié la ver-
sién 1.0 de la fotosintesis hace millones de anos, las
plantas actuales podrian ir por una versiéon que poco
tendria que ver en términos de eficiencia con la que
tenia a sus inicios. Estos mecanismos de regulacion
actuarian como puntos de control del metabolismo
a modo de ‘seméforos’ moleculares que regularian
cuando y donde se deben activar ciertas actividades
enzimaticas (a cualquier proteina que cataliza o ace-
lera una reaccién quimica se la denomina enzima).
Este proceso de fotosintesis, evolucionando desde sus
primeros dias hasta las complejas redes metabdlicas
y reguladoras observadas en las plantas modernas,
representa una adaptacién clave que ha permitido
que las plantas prosperen y dominen los ecosistemas
terrestres.

Reguladores en la sintesis y distribucion de
azucares en las plantas

Entre los metabolitos méas apreciados por muchos
animales herbivoros y omnivoros, como nosotros, se
encuentran los aztcares. De ellos se conocen muchos
tipos, algunos especializados en viajar a través de con-
ductos de la planta (el floema) desde las hojas, donde
se producen, hacia los frutos, tubérculos o semillas,
donde se almacenan, y todos ellos en el punto de mi-
ra culinario de muchas especies, incluida la nuestra,
por supuesto. Los azicares los podemos agrupar en
pequenos o grandes, simples o complejos, solubles o
insolubles y dulces o insipidos. Los hay vitales para
la supervivencia de las plantas en general (algunos
incluso les ayudan a superar periodos de sequia) vy,
a través de la cadena alimentaria, también aportan
sustento para los animales y para los seres humanos.

La sintesis de azicares podria ser un buen ejem-
plo de regulacién metabdlica, intimamente ligada a la
fotosintesis (Sharkey, 2024). Durante el dia, cuando
la fotosintesis esta activa, las plantas producen aza-
cares, principalmente sacarosa, un tipo de hidratos
de carbono y metabolitos esenciales. Estos aztcares
se distribuyen por toda la planta y se utilizan como
fuente de energia y como precursores para la sintesis
de otros metabolitos, aunque una parte se almacena
para su uso posterior. Las plantas son, en esencia,
ahorradoras eficientes. En los cloroplastos, la cone-
xién entre la produccién de aztcares y la fotosintesis
la llevan a cabo algunas proteinas a las que se les
conoce como reguladoras. Estas proteinas mantienen
con mayor o menor medida activos a los procesos
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metabdlicos al inyectarles un flujo constante de elec-
trones durante el dia (figura 2). En investigacién, este
tipo de regulacién se conoce como regulacién rédox
(no es un nombre complicado, ;no?). Si pudiéramos
hacer un simil, estas conexiones podrian compararse
con los cables de cobre que alimentan los electro-

BIOSINTESIS DE | ASIMILACION DE
AZUCARES NITROGENO

S BIOSINTESIS DE
o ™

d
]
~€.‘- ]

PROTEINA

REGULADORA

ESTAMOS AL MAXIMO DE
NUESTRA CAPACIDAD FOTOSINTETICA.
iRAPIDO!, INYECTA MAS ELECTRONES

AL SISTEMA O ESTO VA A SER UN DESASTR

domésticos que utilizamos en casa, algunos de ellos
para cocinar, precisamente, alimentos provenientes
de las plantas. Por cierto, algunas proteinas también
utilizan este metal para pasarle electrones a otras
proteinas, ya que todos sabemos que el cobre es un
buen conductor para los electrones.

———

CAPACIDAD
FOTOSINTETICA

PROTEINA
REGULADORA

Figura 2. Las proteinas reguladoras rédox en los cloroplastos coordinan los procesos metabdlicos con la fotosintesis.

Las plantas sienten y se adaptan al entorno

Las plantas no tienen ojos ni oidos (si vieras algu-
na que los tuviera tendrias garantizado aparecer en
la Wikipedia), pero sienten su entorno. El amanecer
y el anochecer también son percibidos por las plantas
como lo hacemos los seres humanos. Durante el dia,
las hojas estdn trabajando a méximo rendimiento,
por supuesto dependiendo de la intensidad lumini-
ca del dia en cuestion y de la temperatura. Como
estaremos de acuerdo que no es lo mismo trabajar
con dia soleado y templado que con un dia nublado
y frio, esta claro que todo tiene que adaptarse a las
condiciones medioambientales. No olvidemos que las
plantas no pueden moverse de su lugar y se tienen que
adaptar irremediablemente para poder sobrevivir.

Pues bien, jquién controla esto? Ya conocemos
la respuesta: las proteinas reguladoras, de las que se
conocen muchos tipos (y de las que desconocemos

otros tantos), pero todas ellas coordinan el buen fun-
cionamiento del metabolismo y el desarrollo de la
planta. Algo tan sencillo como parar cierta actividad
metabdlica supone la participacion de muchas de es-
tas proteinas, alguna de las cuales ya se encargan de
ir apagando, antes de que caiga la noche, procesos
que ya no son necesarios. ;Y cémo ocurre esto? Pues,
sencillamente, las proteinas reguladoras dejan de re-
cibir electrones y, a su vez, dejan de pasarselos a las
proteinas que los necesitan para mantenerse activas,
que terminan por inactivarse, como si las desconec-
taramos de la red eléctrica (siguiendo el simil que
pusimos anteriormente). Por ejemplo, los cloroplastos
son capaces de almacenar almidén durante el dia vy,
cuando llega la noche, la maquinaria encargada de
ello deja de funcionar, volviéndose a activar a la ma-
nana siguiente, una vez que se ha agotado casi todo
el almidén durante la noche. Es como si la planta se
preparara una especie de ‘bocadillo’ para ir tomando
por la noche, para cuando le entre ‘hambre’, ya que
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necesita energia y metabolitos para seguir funcionan-
do cuando no hay luz del sol, aunque no al ritmo
frenético que tiene durante el dia.

Impacto en la agricultura y la biotecnolo-
gia

Puesto que los seméforos metabdlicos influyen
en la eficiencia con las que las plantas producen y
utilizan los azucares, mejorar biotecnolégicamente
la regulacién de la fotosintesis y la distribucién de
azlcares podria aumentar la produccién de biomasa
en condiciones éptimas y maximizar la acumulacion
de nutrientes en partes comestibles de los cultivos,
como los granos en cereales o las frutas en arboles
frutales. Siguiendo con la idea general de este traba-
jo sobre el control de trafico metabdlico en plantas,
si entendemos las rutas metabdlicas como vias que
desembocan a acumular un determinado producto,
con los conocimientos cientificos actuales, podriamos
cambiar o desviar ese trafico de metabolitos para
fomentar el paso a través de rutas de mayor interés
agronomico, sin llegar a mermar el desarrollo del cul-
tivo. Ademads, en un contexto de cambio climético
global, entender cémo los semaforos metabdlicos per-

Referencias

[1] Margulis L (2002). Planeta simbidtico. Editorial Debate.
ISBN 978-84-8306-998-1.

[2] Marshall M. (2023). Descubriendo los misterios de la fo-
tosintesis y su funcionamiento. La mayoria de las plantas
dividen las moléculas de agua para generar energia, y ahora
tenemos una idea mas clara de cémo lo hacen exactamente.
National Geographic 2023.

[3] Murphy D and Cardona T (2022). Editorial Oxford Univer-
sity Press. ISBN 978-01-9881-572-3

miten que las plantas se ajusten dindmicamente a
las condiciones ambientales cambiantes es fundamen-
tal para desarrollar cultivos resilientes y sostenibles.
Por ejemplo, la regulacién de la apertura y cierre
de estomas podrian llevar al desarrollo de cultivos
que minimicen la pérdida de agua durante sequias
prolongadas para preservar los recursos hidricos y
mantener la productividad agricola.

Conclusiones

A lo largo de la evolucion, las plantas han desa-
rrollado un sistema de seméaforos/interruptores que
las hacen capaces de coordinar de forma cuidadosa y
controlada cada una de las etapas de la formacion de
metabolitos, como los azticares que hemos comentado.
Este sistema permite que las plantas proporcionen
una serie de ingredientes que utilizan las demés cé-
lulas y otros tejidos no fotosintéticos para que ellos
mismos se preparen su propio ‘ment metabdlico’ en
funcién de sus necesidades. jPensais que habria sido
posible la vida si no existiera un grupo de protei-
nas que pusieran cierto orden dentro de los procesos
biolégicos que la sustentan?

[4] Olson, JM (2006). Photosynthesis in the Archean era. Pho-
tosynthesis Research. 88 (2): 109-17. doi: 10.1007/s11120-
006-9040-5

[5] Ruban A, Foyer C and Murchie E (2022). Photosynthesis
in Action. Harvesting Light, Generating Electrons, Fixing
Carbon. Editorial Elsevier. ISBN: 9780128237816.

[6] Sharkey TD (2024). The end game(s) of photosynthe-
tic carbon metabolism. Plant Physiology. 195:67-78. doi:
10.1093/plphys/kiad601

[7] Wrigglesworth J (1997). Energy and life. Editorial Tay-
lorésFrancis. ISBN 978-07-4840-433-3




i VOL.XVII...No.188 ENCUENTROS EN LA BIOLOGIA 19

F1JACION BIOLOGICA DE NITROGENO: UNA FORMA SOSTENIBLE DE PRODUCIR
ALIMENTOS
por ROSA M. ESQUINAS-ARIZA, ANGELA ROMAN Y MANUEL MATAMOROS
DEPARTAMENTO DE BIOLOGIA VEGETAL, ESTACION EXPERIMENTAL DE AULA DEI, CONSEJO SUPERIOR DE INVESTIGACIONES
CIENTIFICAS, AVENIDA MONTANANA 1005, 50059 ZARAGOZA, ESPANA

RESQUINAS@QEEAD.CSIC.ES; AROMAN@EEAD.CSIC.ES; M.MATAMOROSQ@QCSIC.ES

Resumen: El nitrégeno gaseoso o dinitrégeno (Nj) constituye aproximadamente el 78 % del aire,
pero no puede ser utilizado por la mayoria de los organismos. Solamente las formas oxidadas como el
nitrato (NO3 ) o las reducidas como el amonio (NHJ) son asimilables por las plantas. Un gran ntimero de
leguminosas son capaces de establecer simbiosis con bacterias fijadoras de nitrégeno presentes en el suelo,
conocidas genéricamente como rizobios, lo que les permite reducir el No a amonio en los nédulos. La fijacién
biologica del nitrégeno puede ser una alternativa al uso de fertilizantes industriales, cuya produccion es muy
costosa y conlleva miltiples problemas medioambientales, como la emision de gases que causan el efecto
invernadero y la contaminacién de los suelos y del agua.

Abstract: Nitrogen gas or dinitrogen (Na) represents about 78 % of air but cannot be used by most
organisms. Only the ozidized forms like nitrate (NO3 ) or the reduced forms like ammonium (NHY ) can be
assimilated by plants. Many legumes can establish symbiotic relationships with soil nitrogen-firing bacteria,
collectively known as rhizobia, which allows them to reduce No to ammonia in nodules. Biological nitrogen
fization may be an alternative to the use of industrial fertilizers, which are costly to produce and cause
numerous environmental problems such as the greenhouse effect and soil and water pollution.

Palabras clave:Leguminosas, fijacion de nitrégeno, rizobio, endosimbiosis, nitrogenasa, fertilizantes
Keywords: Legumes, nitrogen fization, rhizobium, endosymbiosis, nitrogenase, fertilizers

.

El nitrégeno, un elemento esencial para la o
vida o
La atmosfera estd compuesta principalmente por
nitrégeno (78 %) y oxigeno (21 %) y, en menor canti-
dad, otros gases como el argén (0,93 %) y el diéxido
de carbono (0,04 %). El nitrégeno es un elemento cru-
cial para los seres vivos debido a que forma parte de
las proteinas, los acidos nucleicos, algunas hormonas
y metabolitos secundarios, y biomoléculas tan impor-
tantes como la clorofila. Sin embargo, el nitrégeno
es un nutriente limitante en los ecosistemas debido
a que se encuentra en la atmdésfera en forma de gas

Figura 1. El nitrégeno molecular o dinitrégeno (N2) es una
molécula formada por dos dtomos de nitrégeno unidos median-
te un enlace covalente triple. Ambos d4tomos comparten 3 de

sus 5 electrones de valencia.

{Coémo incorporan los organismos el nitro-
geno?

Se cree que, en los origenes de la vida, el Ng se

inerte. La molécula de Ny posee un triple enlace muy
estable (figura 1), por lo que su conversién a com-
puestos asimilables requiere mucha energia. Estos
compuestos asimilables son principalmente el nitrato
(NO3) y el amonio (NH).

fijaba en forma de 6xidos de nitrégeno principalmen-
te por la accién de tormentas eléctricas (Mathesius,
2022). Sin embargo, hace aproximadamente de 3500 a
2200 millones de anos la demanda de nitrégeno superd
el suministro por fuentes abidticas (Navarro-Gonzalez,
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2001), lo que supuso un proceso clave en la evolucién
de la vida en la Tierra. Algunos microorganismos
adquirieron entonces la capacidad de combinar el Ng
con oxigeno o hidrégeno para dar lugar a nitrato,
amonio y otras moléculas asimilables por los seres
vivos. Este proceso se denomina fijacién bioldgica de
nitrégeno, y los organismos capaces de realizarla se
conocen como diazdtrofos. Pueden ser bacterias de
vida libre o en asociaciones simbidticas. Entre estas
ultimas se encuentran varios géneros de cianobacte-
rias, actinobacterias y rizobios (Aparicio-Tejo, 2008).
Todas estas bacterias fijadoras de nitrégeno propor-
cionan amonio para la formaciéon de aminodcidos a
una gran variedad de organismos marinos y terres-
tres, desde organismos unicelulares hasta animales y
plantas. Las cianobacterias son capaces de llevar a
cabo la fijacién bioldgica de nitrégeno en ausencia y
presencia de oxigeno, ademads, algunas de ellas (Nos-
toc, Anabaena) son capaces de establecer simbiosis
con algunos hongos y plantas (como la azolla). Otros
diazétrofos, como el actinomiceto Frankia, fijan nitré-
geno en simbiosis con las raices de arboles y arbustos,
conocidos como plantas actinorricicas. Los rizobios
se asocian con plantas leguminosas.

Las leguminosas como artifices de la fija-
cion

Dentro de las plantas que establecen simbiosis
fijadoras de nitrégeno se encuentra la familia de las
leguminosas (Fabaceae o Leguminosae). El primer
fosil encontrado de esta familia data de hace 64 mi-
llones de anos (Brea et al., 2008). Tras el impacto
del cometa Chicxulub, que caus6é cambios climaticos
globales y extinciones masivas hace alrededor de 66
millones de afios (Renne et al., 2013), las leguminosas
evolucionaron rapidamente. Se produjeron sucesivas
duplicaciones del genoma, lo que ha permitido su
diversificacién (Koenen et al., 2021). Las leguminosas
(figura 2) son plantas ampliamente extendidas por
practicamente todos los ecosistemas, desde los bos-
ques tropicales hasta las regiones semiaridas (Sprent
et al., 2017). Son capaces de asociarse, en un proce-
so de endosimbiosis, con los rizobios del suelo para
mejorar la disponibilidad de nitrégeno (Bhatla y Lal,
2018). A cambio, la planta proporciona a la bacteria
energia en forma de acidos orgdnicos derivados de
la sacarosa y un ambiente 6ptimo para la fijacion
biolégica del nitrégeno. Este intercambio ocurre en
unos érganos asociados a la raiz, llamados ndédulos
(figura 3).

Figura 2. Tipos de legumbres.

La diversidad de las leguminosas y su amplia dis-
tribucién en sistemas agricolas de todo el planeta es
un reflejo de la variedad de productos que se obtienen
de ellas. Las semillas son una fuente de nutrientes
que aporta el 30 % de proteinas de consumo humano
y las hojas son pasto para los animales. Ademas, las
leguminosas se utilizan en cultivos rotacionales y para
producir biocombustibles, aceites, especias, madera,
pigmentos, fairmacos y compuestos antimicéticos o
bactericidas que se pueden usar para controlar las
enfermedades causadas por algunos hongos y otros
patdgenos (Lewis et al., 2005). Pero jcémo se forman
los n6dulos? Cuando escasea el nitrogeno en el suelo,
las leguminosas emiten senales especificas (desde el
punto de vista quimico son flavonoides) que atraen a
los rizobios de vida libre hacia la raiz. A su vez, el
rizobio libera factores de nodulacién (factores Nod)
que desencadenan una cascada de senales (figura 4A).
Se produce asi la curvatura de algunos pelos radicales,
lo cual permite que los rizobios entren en la raiz a
través de un cordén o canal de infecciéon formado por
invaginacién de la pared celular y de la membrana
plasmatica. La infeccién provoca una rapida division
de las células de la raiz, cuyo resultado final es la
formacién del nédulo (Kondorosi et al., 2013).

Durante la infeccion, se liberan las bacterias (rizo-
bios) en el citoplasma de las células de la raiz, dentro
de un nuevo organulo denominado simbiosoma. Este
estd rodeado por una membrana de origen vegetal, a
través de la cual tiene lugar el intercambio de nutrien-
tes. Al mismo tiempo, las bacterias experimentan una
diferenciacién morfolégica y funcional que las con-
vierte en bacteroides o formas fijadoras de nitrégeno,
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lo que les permite adaptarse a las condiciones de baja
concentracion de oxigeno en el nédulo (figura 4B).

Figura 3. N6dulos en la raiz de una planta leguminosa (Lotus

Jjaponicus).

Los bacteroides llevan a cabo la fijacion biolégi-
ca de nitrégeno por accién del complejo enzimatico
nitrogenasa. Este complejo estd constituido por dos
metaloproteinas (una ferroproteina y una molibdo-
ferroproteina) y es capaz de reducir el Ny a amonio
con el aporte de energia suministrado por la plan-
ta. Para evitar la inactivacién de la nitrogenasa,
que es muy sensible al oxigeno, en el citoplasma de
las células infectadas se mantienen condiciones de
hipoxia mediante varios mecanismos. Uno de ellos
es la abundancia de leghemoglobina, una proteina
parecida a la hemoglobina de la sangre que se une
al oxigeno con gran afinidad y a la que se debe el
caracteristico color rojizo de los nédulos (figura 3).

. Es la fijacion de nitrégeno una alternativa
a la fertilizaciéon?

La fijacién biolégica de nitrégeno es un proceso
vital en los ecosistemas y en la agricultura moderna.
Debido a la poca cantidad de nitrégeno disponible en
los suelos, la conversién del Ny a formas asimilables
resulta fundamental para cubrir las necesidades que
tienen las plantas y todos los seres vivos. De manera
industrial, el amonio se produce mediante la reac-
cién de Haber-Bosch, en la cual el Ny es reducido a
amoniaco (NH3). Se requieren unas condiciones de

temperatura y de presiéon muy altas (400-500 C y
150-300 atm) para lograr romper el enlace N=N. La
mayor parte de este nitrégeno asimilable estd destina-
do a la produccién de fertilizantes, cuyo uso masivo
conlleva un gran consumo de combustibles fésiles, la
emision de gases de efecto invernadero, el aumento de
los riesgos de contaminacion del agua por el exceso
de nitratos, y la eutrofizacién de rios y lagos (Sutton
et al., 2011). Una manera de reducir la produccién
industrial de fertilizantes nitrogenados pasaria por la
fijacion bioldgica de nitréogeno por la simbiosis entre
el rizobio y la leguminosa. Muchas de estas plantas
son cultivos ampliamente utilizados porque necesitan
muy poco fertilizante, ya que los rizobios pueden fijar
el nitrégeno en los nédulos. Utilizadas en rotacién,
las leguminosas sirven de abono para los cultivos pos-
teriores, ya que parte del nitrégeno fijado permanece
en el suelo.

La fijacién bioldgica de nitrégeno aporta multiples
beneficios:

1. Mayor disponibilidad de nitrégeno: la simbiosis
rizobio-leguminosa fija anualmente entre 40 y
60 millones de toneladas de nitrégeno en los
campos de cultivo, a las que hay que sumar
otras 3 a 5 millones de toneladas fijadas por las
leguminosas en los ecosistemas naturales.

2. Suelos mas fértiles: la fijacién biolégica de ni-
trégeno enriquece el suelo con nitrégeno asimi-
lable, lo que beneficia tanto a las leguminosas
cultivadas como a las plantas que crecen a su
alrededor.

3. Beneficios econdmicos y ambientales al reducir
el uso de fertilizantes nitrogenados industriales.

4. Suelos mas sanos y sostenibilidad a largo plazo
de los sistemas agricolas al reducir el aporte
externo de nitrégeno. Esto es importante tam-
bién para la rotacion de cultivos donde antes
hayan crecido leguminosas.

5. Impacto positivo en la comunidad de micror-
ganismos del suelo, ya que algunos establecen
una interaccién beneficiosa con los rizobios.

6. Resistencia al estrés ambiental: la fijacién biold-
gica de nitrégeno proporciona una fuente cons-
tante de nitrogeno esencial para el crecimiento y
desarrollo de las plantas, lo que las hace mas re-
sistentes a estreses ambientales como la sequia
o la salinidad.
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Figura 4. Interaccién entre la leguminosa y el rizobio. A) Las senales especificas entre la leguminosa y el rizobio dan lugar a

cambios morfolégicos y metabdlicos para promover la formacién del nédulo. B) Como consecuencia, los rizobios se diferencian

a bacteroides, estructuras donde se produce la fijaciéon de nitrogeno atmosférico gracias a la actividad del complejo enzimatico

nitrogenasa.

Figura 5.Beneficios de la fijacién biolégica de nitrégeno en las
leguminosas. En el sentido de las agujas del reloj: mejora de
la productividad agricola, disminucién del uso de fertilizantes
nitrogenados, interacciéon beneficiosa entre microorganismos
del suelo, aumento de la resistencia a estreses abidticos. Es-
te proceso permite un avance hacia sistemas agricolas més

sostenibles (imagen central).

Coémo mejorar la produccion.

Con el objetivo de avanzar hacia una agricultura
mas respetuosa con el medio ambiente, y evitar el
uso excesivo de fertilizantes minerales, los cientificos
estan trabajando en diversas lineas de investigacion

destinadas a desarrollar tecnologias con las que incor-
porar la fijacién bioldgica de nitrégeno en los cultivos
que no pueden establecer simbiosis con bacterias.
Una estrategia, ya utilizada en la actualidad, es la
“biofertilizacién nitrogenada”, es decir, la adiciéon de
bacterias fijadoras de nitréogeno de vida libre al sue-
lo para que proporcionen compuestos de nitrégeno
asimilables por los cultivos. Aunque esta estrategia
es interesante, influyen diversos factores en el rendi-
miento de la fijacién de nitrégeno como pueden ser: la
capacidad de supervivencia de los microorganismos
anadidos al medio, el aporte a la planta del nitrégeno
fijado, desplazamiento a la rizosfera de otros micro-
organismos perjudiciales para la planta, etc. Ademas,
los biofertilizantes son especificos de cada especie
o variedad, por lo que no existe un biofertilizante
universal para todos los cultivos. Otra estrategia es
el uso de bacterias modificadas, como Xanthobacter
autotrophicus, que poseen la enzima nitrogenasa, pero
carecen de una fuente de hidrégeno para sintetizar
amonio. La modificacién de estos organismos con-
siste en proporcionarles el hidrégeno necesario para
que puedan producir amoniaco una vez anadidos a
las plantas (Liu et al, 2017). Una tercera estrate-
gia serfa generar cereales que expresen componentes
clave de la nitrogenasa en las mitocondrias o en los
cloroplastos para que puedan fijar el nitrégeno at-
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mosférico directamente en el interior de las células de (Stokstad, 2016). Estos esfuerzos pretenden que la
las plantas (Lépez-Torrejon et al., 2016). Asimismo, fijacién bioldgica de nitrégeno contribuya en el fu-

otros grupos estan estudiando las bases genéticas de
la simbiosis para poder transferirla a otros cultivos
de interés agrondmico, principalmente los cereales
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LA PECULIAR RESPIRACION DE LAS PLANTAS: ;INEFICIENTE
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Resumen: La respiracion celular es un proceso complejo que otorga vitalidad a los organismos, y
que estd estrechamente relacionado con el metabolismo y el estrés oxidativo. Las plantas poseen una
respiracion alternativa que, a pesar de disminuir la eficiencia energética de la respiracion, brinda flexibilidad
metabdlica para permitir a la planta responder a situaciones adversas. Esto arroja nuevas perspectivas en el
estudio de un proceso clave para el beneficio de una productividad vegetal amenazada por el cambio climatico.

Abstract: Cellular respiration is a complex trait that provides vitality to all organisms, and that is
tightly linked to metabolism and oxidative stress. Plants possess an alternative respiration that decreases
the energetic efficiency of respiration but confers metabolic flexibility allowing plants to respond under
unfavourable situations. This brings new perspectives into the study of this vital process for the benefit of

plant productivity under climate change.

Palabras clave: respiracion, oxidasa alternativa, estrés oxidativo, cambio climdtico.

Keywords: respiration, alternative oxidase, oxidative stress, climate change.

La vida se vive y se paga respirando

Todos los seres vivos comparten algo en comun,
respiran. Mediante este proceso, los seres vivos con-
sumen oxigeno (con excepcién de microorganismos
anaerobios) y alimentos para fabricar la energia nece-
saria para crecer, mantener lo que son, y en esencia,
vivir. Aristoteles ya planteaba en uno de sus tratados
que «las causas de la respiraciéon debieran ser investi-
gadas, ya que de ésta depende la vida y la muerte»
(Parva Naturalia, 350 afios A.C.), es decir, un or-
ganismo que no respira estd muerto. La respiracion
ocurre en la mitocondria, organulo celular presente
en todo ser vivo (excepto en bacterias que ya funcio-
nan como tales) donde se genera la energia, en forma
de adenosin-trifosfato o ATP, y que mantiene el me-
tabolismo celular en funcionamiento, lo que otorga
vitalidad al organismo. No es casualidad que en la
famosa saga de La guerra de las galazias definan a los
llamados «midiclorianos» como seres microscépicos
simbiontes que viven en nuestras células y que son
los responsables de La Fuerza, fuente de toda energia
vital (figura 1).

Figura 1. El origen de las mitocondrias, también conocidas
en el cine como «midiclorianos». La imagen corresponde a una
escena de la pelicula La amenaza fantasma (episodio I de la
saga La guerra de las galazias) donde el maestro jedi Qui-Gon
Jinn explica al pequefio Anakin Skywalker (futuro Darth Va-
der) qué son estos «seres microscépicos sin los que la vida
no existirfa». El origen de las mitocondrias se remonta a un
evento endosimbidtico que ocurrié hace mas de 1450 millones
de anos por el cual la célula ancestral eucarionte engull6 a una

alfaproteobacteria o mitocondria ancestral ('],

Irénicamente, el mismo oxigeno que los seres vivos
respiran puede originar especies reactivas de oxigeno
(ERO), moléculas responsables de dafnos en el me-
tabolismo y del envejecimiento. En otras palabras,
el coste a pagar por vivir es morir lentamente por
intoxicacién de este gas(?l. Asi pues, los organismos
capaces de obtener un mayor beneficio (en términos
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de crecimiento, supervivencia y reproduccién) habran
vivido con mas eficacia. Sin embargo, a lo largo de la
vida, pueden aparecer situaciones estresantes en las
que la regulacion de la respiracién, asi como la inver-
sion de recursos y energia, seran claves para reducir
los dafios por estrés y el impacto en los beneficios.

A diferencia del mundo animal, la vida puede ser
mas estresante para una planta dada su condicion
sésil. Aunque en ambos casos, la respiracion es clave
para responder a los desafios de situaciones adver-
sas. Por ejemplo, un conejo invierte ATP en conferir
movimiento a sus patas para evitar el asalto o la
depredacion por un zorro. Un adecuado aporte de
oxigeno a los musculos durante su carrera hacia la
supervivencia le incrementara las posibilidades de
éxito. La hoja de una planta no puede huir de un
herbivoro, pero lo repelerd mediante la liberacién de
moléculas volatiles, o por acumulacién de sustancias
que generen un olor o sabor desagradable para el
depredador (aun asi quizéas no se libren de que las
‘caten’). La respiracion se volvera clave para controlar
la velocidad de sintesis de estas sustancias porque
alterara la sintesis de ciertos metabolitos. En los am-
bientes secos y calurosos, el conejo invertird energia
en desplazarse hacia lugares frescos y hiimedos donde
alimentarse e hidratarse. Por otra parte, una planta
invertird parte de sus recursos en construir raices mas
profundas hacia la bisqueda de agua y nutrientes,
o en regular la apertura de sus estomas para seguir
obteniendo la materia prima (COz) que energiza su
metabolismo, a la vez que intenta evitar una excesiva
pérdida de agua. Ambas inversiones requieren ener-
gia, ademas de un metabolismo activo, y nuevamente,
la respiracién realizada en las hojas y raices resultara
vital.

Las plantas y las pequenas empresas encaran difi-
cultades similares en su lucha por la supervivencia.
Una empresa joven invertird sus recursos en obtener
las herramientas necesarias que le permitan incre-
mentar la productividad y el beneficio a largo plazo.
De forma similar, los costes son mayores para las
plantas en etapas tempranas de la vida, o cuando se
estan adaptando a un nuevo ambiente, y mayores son
los beneficios en una etapa de madurez vital, o una
vez adaptadas al nuevo ambiente. En una empresa,
el director ejecutivo dirige el destino de los recursos
hacia la btisqueda del beneficio de la economia. En
una planta, la respiracién dirige el destino metabo-
lico del carbono con la finalidad de incrementar los
beneficios de la vida. Curiosamente, antes de las de
Aristételes, las primeras sugerencias de que el aire
contenia alguna sustancia vital para el ser humano
procedian de la antigua Roma, caracterizada con
una fuerte economia de mercado concentrada en la

agricultura. Paraddjicamente, mucho antes de la apa-
ricién del ser humano, y de ser comercializadas, las
plantas ya habian lidiado innumerables situaciones
desafiantes para su economia, como la colonizacion
del medio terrestre, o la adaptacién a cambios de
los niveles de CO2 atmosféricos, que las convirtieron
en unas expertas economistas. Y ellas nos ensefiaron
economia.

Estrés oxidativo, el precio de una vida ca-
da vez mas cara

En 1980, Levitt defini6 el estrés como cualquier
factor ambiental potencialmente desfavorable para
los organismos vivos[). Muchos factores ambientales
alteran la fisiologia y metabolismo de las plantas, y
ademas les altera el estado de oxidacion. En estas
circunstancias se puede generar un exceso de ERO,
como el superdxido, el perdxido de hidrogeno, y los
radicales hidroxilo, que son responsables de provocar
el estrés oxidativo celular. El superéxido y el peré-
xido inactivaran muchas macromoléculas, mientras
que los radicales hidroxilo reaccionaran instantanea-
mente con proteinas, lipidos, y ADN, causando dafnos.
Paraddjicamente, las ERO son importantes para las
células como moléculas de senalizacién, proliferacién
celular y diferenciacién!”. Incluso participan en pro-
cesos de muerte celular programada, en los que el
estrés oxidativo forma parte de un proceso orquestado
a nivel fisiolégico, bioquimico y genético. Por tanto,
resulta esencial para la vida mantener un nivel basal
de las ERO en la célula, asi como una maquinaria
antioxidante que permita mantener su control 4. En
las plantas, ademés de los mencionados anteriormen-
te, algunos procesos metabdlicos se benefician de las
ERO. Por ejemplo, el superdxido y el perdxido son
importantes para la formacién de lignina en la pared
celular y también para la respuesta defensiva frente
a los patogenos.

A diferencia de los animales, y nuevamente da-
da su condicién sésil, el estrés ambiental (abidtico
o biético) resulta mas peligroso en principio para la
homeostasis de las ERO en las plantas. De hecho,
el estrés oxidativo derivado de factores ambientales
estresantes es responsable de numerosas pérdidas de
calidad y productividad de los cultivos, y se espera
un incremento de estas pérdidas como consecuencia
del cambio climaticol”). Las plantas poseen mecanis-
mos antioxidantes muy eficientes para controlar la
produccién de las ERO, que, ademas, suelen diferir
entre especies y genotipos. Sin embargo, la exposicién
a periodos estresantes (p. €j., sequia) recurrentes su-
pone un desafio para la economia de la planta cuando
debe invertir mas recursos (carbono y energia) para
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mejorar la defensa antioxidante, en perjuicio en la
productividad. Para una economia centrada en la
agricultura, resultard imprescindible una selecciéon
Optima de genotipos o variedades de una determinada
especie que puedan vivir mas eficientemente en las
situaciones estresantes. En linea con esta necesidad,
la comunidad cientifica trabaja en la identificacién
de nuevos pardmetros bioquimicos, moleculares y
genéticos clave para el control de las ERO y de la
productividad vegetal.

Una respiraciéon alternativa en las plantas

Las plantas poseen una particular via alternativa
para la respiracién situada en la membrana interna
de la mitocondria, compuesta por una enzima diméri-
ca llamada oxidasa alternativa o AOX y que, al igual
que la citocromo ¢ oxidasa o COX (presente en la
mayoria de organismos vivos), oxida el ubiquinol y
reduce el Oy para formar agual®. Sin embargo, esta
via no contribuye apenas a la sintesis de ATP por-
que libera la energia de oxidacién en forma de calor.
Contrariamente, la via de la COX si esta ligada a
la sintesis de ATP mediante la fosforilacién oxidati-
va. Por tanto, la respiracién alternativa disminuye
la eficiencia energética de la respiraciéon en cuanto
a la sintesis de ATP se refiere. Dado que las plan-
tas son grandes economistas ;jcon que fin mantienen
una respiraciéon que disminuye el beneficio de la vida
(energia)?

Se piensa que la AOX aparecié como mecanismo
antioxidante en las bacterias anaerdbicas que tuvie-
ron que aprender a vivir en una atmosfera rica en
oxigeno tras la aparicién de la fotosintesis hace 2450
millones de afios[”). Su aparicién, por tanto, es an-
terior al origen de la mitocondria (figura 1), y hoy
sabemos que la AOX esté presente en todos los reinos
de los seres vivos. Mientras que en los animales, la
presencia de la AOX se restringe a ciertos filos, en
el reino vegetal se ha encontrado en todas las espe-
cies investigadas y su secuencia de ADN estd muy
conservada®). Una de las principales funciones de la
respiracion alternativa fue descrita en los afnos 70 en
la familia de las ardceas, en las que, durante la flora-
cién, el espadice empieza a respirar muy activamente
a través de la AOX (figura 2). Como consecuencia,
este organo aumenta su temperatura entre 10 y 15°C
por encima de la temperatura ambiente. Esto faci-
lita la volatilizacién de compuestos de intenso olor
que atraen a los insectos polinizadores a cientos de
kilémetros de distancia (figura 2).
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Figura 2. Anthony L. Moore y los espadices de las araceas.
La imagen (a) corresponde al video Lord and Ladies, en el que
este investigador pionero en estudios de la AOX explica su im-
portancia para la reproduccién de estas plantas (youtube.com).
Las imégenes (b) y (c) corresponden a una inflorescencia de
Arum maculatum, y a un grafico que muestra la sincronizacién
de los incrementos entre la tasa de respiracién y la temperatura

del espadice (encyclopedie-environnement.org)

Sin embargo, debemos saber que la AOX se ha
detectado en todos los érganos vegetales estudiados
hasta la fecha, no necesariamente termogénicos, en
los que es méas una excepcién que la regla. En los
organos no termogénicos como las hojas, diversos
estudios de las ultimas dos décadas sugieren que
esta oxidasa alternativa puede optimizar la fotosin-
tesis mediante la disipaciéon del exceso de energia
del cloroplasto, a la vez que favorece la sintesis de
aminoacidos, lo que aporta una flexibilidad al me-
tabolismo del carbono en condiciones de estrés/0.
Esta flexibilidad metabdlica ayuda a mantener un
control sobre la produccién de ERO y a reconfigurar
el metabolismo para incrementar la produccion de
ciertos metabolitos importantes en la respuesta o
aclimatacién al estrés. Asi se ha observado en las
hojas de las plantas expuestas a gran intensidad
luminica o elevada salinidad, estreses que acarrean
un exceso de energia en el cloroplasto que puede
derivar en estrés oxidativo. Esta flexibilidad pare-
ce que también ayuda en ciertas raices a acumular
acidos organicos que son exudados o liberados al
suelo. La exudaciéon de estos acidos es tipica de los
suelos pobres en fosforo, nutriente fundamental para
la sintesis de ATP y otros procesos necesarios para
el crecimiento y el desarrollo de las plantas.


https://www.youtube.com/watch?v=avGhS3-LXhU
https://www.encyclopedie-environnement.org/en/zoom/thermogenesis-pollination-araceae/#_ftn6
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Respiracion alternativa y cambio climatico.
{Eficiencia o supervivencia?

En el campo de la biologia de las plantas, la res-
piracion se ha considerado cldsicamente un factor
negativo, ya que en el balance de carbono de las
plantas implica pérdidas (de CO3), en oposicién a
las ganancias por fotosintesis. Desde un punto de
vista econdémico, y si consideramos el carbono como
moneda de cambio, el aumento de las ganancias (o
fotosintesis) es una clara estrategia a seguir para aho-
rrar carbono, y, por tanto, mejorar la disponibilidad
de recursos para el crecimiento y productividad de
los cultivos. Por otro lado, también se puede actuar
disminuyendo las pérdidas de carbono, es decir cam-
biando la respiracion. Es justamente esta estrategia
la que se ha puesto de moda recientemente, plantean-
dose asi diversas opciones para disminuir las pérdidas
de carbono por respiracion con el fin de mejorar la
productividad de los cultivos®!?). Una de las estrate-
gias propuestas pasa por incrementar la eficiencia de
la respiracion mediante la restriccién de la AOX, es
decir, producir més energia (ATP) por carbono respi-
rado (perdido). Con esto, el ATP ahorrado quedaria
disponible para el crecimiento y el mantenimiento
de las plantas, y de hecho, se ha estimado que una
restriccién controlada de la AOX podria hacer ga-
nar un 5% la biomasa, aproximadamente ). Aunque
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Resumen: Las plantas han desarrollado mecanismos de senalizacién y respuesta muy precisos para
adaptar su fisiologia a entornos cambiantes y, a menudo, hostiles. Uno de los mecanismos de sefializacion
involucra moléculas gaseosas, de pequefio tamano, que son toxicas a concentraciones moderadas. Nuestro
trabajo ha demostrado que el cianuro es una molécula senal capaz de producir respuestas en las plantas,
mediante una modificacién de proteinas nueva denominada S-cianilacion.

Abstract: Plants have developed highly precise signaling and response mechanisms to adapt their
physiology to changing and often hostile environments. One of the signaling mechanisms involves small-sized
gaseous molecules that are toxic at moderate concentrations. Our work has demonstrated that cyanide
s a stgnaling molecule capable of eliciting responses in plants through a novel protein modification, the

S-cyanylation.

Palabras clave: senalizacion, cianuro, S-cianilacion.
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Introduccién

El ser humano ha aprendido a domesticar las
plantas en su intento por alimentar a una poblacién
creciente y a sacar el médximo provecho a los cultivos,
aunque haya sido, en un primer término, en detrimen-
to de los ecosistemas naturales y el medio ambiente.
Hoy dia, nos planteamos el reto de producir méas
alimentos sin danar al medio ambiente, con la com-
plicacién anadida del cambio climéatico, que produce
situaciones extremas frecuentes y estrés (ansiedad)
vegetal. Esto genera un problema de grandes dimen-
siones, pues las plantas son de especial relevancia en
el planeta Tierra, ya que representan méas del 80 %
de la biomasa total del planeta y, junto con algas
y cianobacterias, son las productoras primarias de
materia organica y de oxigeno. Son, ademas, el origen
de alrededor del 40 % de los medicamentos, regulan
el ciclo del agua y el clima, son esenciales para el
alimento de los animales, y sustentan los habitats
y el paisaje. ;Cémo gestionan el estrés las plantas?
. Qué las diferencia de los animales?

Los animales somos capaces de huir, con mas
0 menos éxito, de los lugares y las situaciones que
nos generan estrés, tales como un lugar seco, frio
o demasiado céalido, o una inundacién. Las plantas,
sin embargo, se mueven muy poco y, por supuesto,
no se desplazan. Para aguantar el estrés con estas

limitaciones, han desarrollado una alta plasticidad
fenotipica que les permite generar rapidas respuestas
de adaptacion a entornos agresivos o cambiantes. En
las condiciones de una planta, la detecciéon de los
cambios en las condiciones externas adquiere una
especial relevancia y, sobre todo, los mecanismos
de senalizaciéon que desencadenan una respuesta
encaminada a restablecer la homeostasis (bienestar)
o adecuar su fisiologia a las nuevas condiciones. Los
mecanismos moleculares que subyacen a la senaliza-
cién en plantas constituyen un tema central de la
investigacién en la biologia de las plantas.

Para la regulacion de procesos fisiologicos, de desa-
rrollo y de respuesta a cambios externos, las plantas
(v los animales) poseen moléculas que actiian como
sefiales que les permiten responder dindmicamente
a su entorno y regular su crecimiento y desarrollo
de manera eficiente. Entre estas moléculas podemos
destacar, entre otras, las fitohormonas, tales como
el etileno (el que hace madurar los frutos) o el acido
salicilico (si, el de la aspirina), y ciertas proteinas
que transducen una senal de un lugar a otro y suelen
culminar en la expresion de genes de respuesta al
estimulo en cuestion.

Nuestro trabajo en el laboratorio esta centrado
en una pequena molécula gaseosa que actila como
senal, del tipo de los gasotransmisores. A menudo
en colaboraciéon con hormonas u otras moléculas se-
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nal, los gasotransmisores actlan como mensajeros
en la senalizacién celular, al desencadenar una rapi-
da respuesta para coordinar procesos fisiologicos y
adaptativos. Algunos son téxicos a concentraciones
moderadas, como el éxido nitrico, el sulfuro de hi-
drégeno o nuestro objetivo de trabajo: el cianuro de
hidrégeno, o, mas familiarmente, cianuro.

i, Cianuro y vida?

La palabra «cianuro» proviene del griego kyanos,
que significa azul. Esto se debe a que muchas sales
de cianuro son de color blanco o incoloras, pero cuan-
do estan expuestas al aire presentan un color azul
caracteristico. El cianuro huele a almendras amargas,
pero, como curiosidad, no todas las personas pueden
detectar su olor, e incluso se conoce el gen, asociado
al cromosoma X, que determina esta capacidad. Es
un veneno conocido desde tiempos antiguos y se ha
utilizado de manera vergonzosa en las cdmaras de
gas de los campos de exterminio nazi.

Como buen veneno, tiene su modo de accién: reac-
ciona con iones metalicos di- y trivalentes presentes
en algunas proteinas y les altera la funcién. Entre
otras, se une a proteinas que contienen hierro, cobre
o sulfuro requeridas para el transporte de oxigeno a
las células. En la mitocondria, inhibe la accién de la
citocromo c¢ oxidasa, con lo que bloquea la respira-
cién celular y, por lo tanto, la obtencién de energia a
partir de aztcares y oxigeno, lo que a su vez produce
una hipoxia citotéxica que conduce a la muerte del
organismo.

A pesar de su toxicidad, el cianuro estd presente
en los organismos de todos los reinos, incluidas bacte-
rias, hongos, insectos y plantas. Incluso se ha descrito
también en algunas células de mamiferos, como es
el caso de la produccién de cianuro en las neuronas
tras la activaciéon de los receptores de opiaceos en
presencia de dichos alcaloides. También producen
cianuro los fagocitos de la sangre durante la fagoci-
tosis. Considerando el pKa de 9,2 del cianuro, a pH
fisiol6gico de 7, casi todo el cianuro (el 99 %) estd
disociado en su forma aniénica como CN .En general,
la funcién del cianuro en los seres vivos se asocia a
mecanismos de toxicidad para la defensa frente a or-
ganismos perjudiciales, pero se han descrito también
otras funciones. En algunas bacterias podria servir
como fuente o reservorio de nitrégeno; asimismo, par-
ticipa en los mecanismos de biocontrol de algunas
cepas de bacterias patdgenas, tanto de mamiferos co-
mo de plantas. Se ha descrito también que el cianuro
y algunas moléculas que lo contienen podrian fun-
cionar como feromonas durante el apareamiento de
algunas especies de mariposas. El cianuro producido

por las neuronas activa los receptores involucrados en
la transmision del estimulo nervioso en las sinapsis y
se necesita para la acciéon analgésica de los opioides.
En la sangre, el cianuro producido por los fagocitos
podria desempenar un papel directo antipatogénico
y también se ha sugerido que podria poseer un efecto
vasodilatador. En las plantas, ademaés del efecto pro-
tector de los compuestos cianogénicos, muy evidente
en las llamadas plantas cianogénicas como la almen-
dra o la yuca, el cianuro interviene decisivamente en
algunos procesos biolégicos fundamentales.

{Coémo estudiamos la funcion del cianuro
en las plantas?

Existen numerosas aproximaciones para averi-
guarla. Una de ellas consiste en afiadir exdgenamente
este compuesto y observar. Esta aproximacion se ha
utilizado en diferentes especies y se ha comprobado
que el cianuro induce la germinacién de las semillas
al romper la dormancia o dormicién, una caracteris-
tica muy interesante que tienen las semillas, que se
encuentran en un estado parecido al de hibernacién
hasta que ocurre algo (el paso por un periodo de frio,
por ejemplo) que les sefiala que pueden germinar.
El cianuro, por otra parte, mejora la respuesta con-
tra los patégenos viricos y fingicos cuando se anade
exdgenamente.

Nuestro grupo de investigacién, en cambio, se
interesa por la funciéon que tiene el cianuro que se
sintetiza en las células. Para eso hemos desarrollado
una estrategia basada, principalmente, en el estudio
de plantas mutantes de una enzima que desintoxi-
ca el cianuro: la CAS, o f-cianoalanina sintasa. La
planta que utilizamos es Arabidopsis thaliana, que
no tiene interés agronémico, pero si, y mucho, en la
generacion de conocimiento, ya que existen numero-
sas herramientas moleculares que permiten conseguir
casi cualquier mutante, asi como el analisis masivo de
proteinas, genes, metabolitos, etc, que necesitemos
para nuestro trabajo. Asi pues, disponemos de plan-
tas mutantes en el gen de una CAS de la mitocondria,
el gen CAS-C1. Estas plantas acumulan entre un 20
y un 40 % mads de cianuro que las silvestres y sélo
presentan un defecto serio en la elongacion de los
pelos radicales. Con esta herramienta hemos podido
demostrar también que durante algunas interaccio-
nes planta-bacteria compatibles (que dan lugar a una
enfermedad) e incompatibles (que dan lugar a una
respuesta de resistencia de la planta), la acumulacién
de cianuro y la expresién de CAS-C1 se regulan de
manera opuesta: aumenta la concentracién de cia-
nuro y baja la expresién de CAS-CI en el caso de
las interacciones de resistencia. Ademas, las plantas
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mutantes son més resistentes a esta bacteria (y a
virus y hongos) que las silvestres, pero eso no se debe
a un efecto directo téxico del cianuro, sino a que
influyen en las rutas de senalizacién de respuesta a
patdgenos, al inducirla antes de la infeccion de modo
que la respuesta, una vez en presencia de los patoge-
nos, es mas efectiva. Cabe destacar que este efecto
se puede reproducir también al afiadir concentracio-
nes muy bajas de cianuro (del orden de 1 uM), que
es la concentracion media de cianuro en las células
vegetales.

H

Demasiado: toxico Un poco: una

sefial amiga

Figura 1. El cianuro es una molécula toxica que ha experi-
mentado un cambio de paradigma: durante el desarrollo de las
plantas y en respuesta a los patégenos funciona también como

molécula senalizadora.

Con este tipo de estudios podemos concluir que
el HCN actuaria como molécula senalizadora en las
plantas. Basandonos en el modo de accién de los gaso-
transmisores conocidos, que son capaces de producir
modificaciones en las proteinas, nuestro grupo ha
propuesto que el cianuro puede también alterar las
proteinas al modular sus propiedades fisico-quimicas
y, por lo tanto, su funcién biolégica. Esta modifica-
cién, denominada S-cianilacion, ha sido descrita por
primera vez por nuestro grupo y consiste en la adicién
de un residuo de cianuro a uno de los aminoacidos
de las proteinas, la cisteina. Con técnicas de andlisis
masivo, hemos detectado un centenar de proteinas
S-cianiladas de manera natural en los tejidos vege-
tales. El andlisis in vitro de algunas de las proteinas
identificadas ha permitido demostrar que el trata-
miento con cianuro produce S-cianilacion y modifica
la actividad de dichas proteinas, ya sea activando-
las o inactivandolas. Estos hallazgos son de especial
relevancia porque, en primer lugar, nunca antes se
habia descrito en ningtin organismo (y eso constituye
un importante reto) y, ademds, representan un nue-
vo mecanismo para desencadenar respuestas rapidas
y eficientes destinadas a restaurar la homeostasis o

adaptar la fisiologia de la planta a los entornos cam-
biantes, especialmente frecuentes hoy dia debido al
cambio climatico.

.Y en el futuro, qué?

En este momento nos enfrentamos a dos retos
principales. El primero es de tipo técnico y consiste
en desarrollar un método para marcar quimicamente
la modificacién de las proteinas por cianuro, de ma-
nera que podamos diferenciarlas y aislarlas en una
muestra compleja de proteinas. El segundo reto es
comprender el fenémeno de resistencia a los paté-
genos inducido por cianuro en concentraciones casi
homeopaticas, teniendo en cuenta los diferentes me-
canismos de accién posibles de este compuesto. En
cualquier caso, el cambio de paradigma esta asegu-
rado: en pequenas dosis, el cianuro no es un veneno,
sino una sefial. Lo podriamos expresar también como
«el veneno estd en la dosis», ;o eso estd ya inventado?
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Resumen: El sulfuro de hidrégeno siempre se ha considerado un gas nocivo. Sin embargo, investigaciones
recientes han desvelado sus propiedades bioquimicas beneficiosas y su papel como molécula de senalizacién
en numerosos procesos fisioldgicos y patoldgicos tanto en los animales como en las plantas. Diversos estudios
demuestran el papel protector del sulfuro de hidrégeno frente al estrés oxidativo, y tanto, en los sistemas
animales como vegetales, se ha descrito que el sulfuro de hidrégeno esta implicado en la regulacion de la
autofagia, cuyo mecanismo de acciéon subyacente es la persulfuracion de dianas especificas, con el objetivo
de promover la supervivencia del organismo.

Abstract: Hydrogen sulfide has long been classified as a harmful gas. However, recent research has
unveiled its advantageous biochemical characteristics and its role as a signaling molecule in numerous
physiological and pathological processes in both animals and plants. Various studies have showcased hydrogen
sulfide’s protective capacity against oxidative stress. Furthermore, in both animal and plant systems, hydrogen
sulfide has been identified as a key player in requlating autophagy, whose underlying mechanism involves the

persulfidation of specific targets, aiming to enhance organismal survival.

Palabras clave: Hs2S, persulfuracién, ERO, autofagia, estrés oxidativo, gasotransmisor.

Keywords: Hy S, persulfidation, ERO, autophagy, ozidative stress, gasotransmitter.

Introduccién

El sulfuro de hidrégeno (H2S) es un gas incoloro e
inflamable con un caracteristico olor a huevo podrido,
y naturalmente se encuentra en los gases volcénicos,
el gas natural, en los desagiies y en algunas aguas de
pozo. En ausencia de oxigeno, los microorganismos
reductores de azufre utilizan diferentes formas de
azufre oxidado como aceptor de electrones durante
la degradacién de materia organica simple, lo que
produce HyS y CO9 (Offre et al., 2013). El HaS tam-
bién lo utilizan las bacterias oxidantes de azufre como
donante de electrones en la fotosintesis anoxigénica.

A altas concentraciones, es un gas téxico para la
vida, ya que la presencia de sulfuro en las mitocon-
drias provoca la inhibicién de la proteina citocromo ¢
oxidasa de la cadena respiratoria, lo que a su vez inhi-
be la respiracion mitocondrial (Nicholls et al., 1982).
De hecho, la exposicién aguda a cantidades de HoS
>500 ppm puede provocar la muerte (Reiffenstein et
al., 1992).

Sin embargo, las células son capaces de produ-
cir HoS enzimaticamente de manera endbgena; asi,

las enzimas responsables de la produccion de HoS
en los mamiferos son principalmente la cistationina
B-sintasa (CBS), la cistationina 7-liasa (CSE), y la
3-mercaptopiruvato sulfurtransferasa (3-MST), que
tienen homoélogos en las especies animales; mientras
que en las células vegetales el HaoS puede originarse
no sélo a través de la reducciéon mediante la asimila-
cion fotosintética de sulfato en los cloroplastos, sino
también por enzimas implicadas en el metabolismo
de la cisteina, como las L- y D-cisteina desulfhidrasas
(L- y C-DES), las NifS-like, y la f-cianoalanina sin-
tasa que utiliza cisteina para la desintoxicacién del
cianuro y produce HyS en las mitocondrias (Gotor et
al., 2019).

Fue en 1990 cuando Kimura y sus colaborado-
res publicaron una funcién esencial del HsS en la
fisiologia humana (Kimura, 1990), considerado hasta
entonces una molécula téxica, lo que abrié un nuevo
campo de estudio en la biologia.

De hecho, el papel del HsS ha sido muy estudia-
do en las ultimas dos décadas y existen numerosos
articulos que demuestran su implicaciéon en muchos
procesos fisioldgicos y patologicos tanto en los ani-
males como en las plantas. Se ha demostrado su
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papel regulador en la proliferaciéon celular, apoptosis,
procesos inflamatorios, hipoxia, neuromodulacién, y
cardioproteccién, asi como su participacién en dife-
rentes enfermedades cardiacas, neurodegenerativas,
cancer y diabetes, entre otras (Wang, 2014, Paul et
al., 2015, Hellmich et al., 2015).

También se ha demostrado la implicaciéon del HoS
en procesos fisiolégicos de las plantas tan importantes
como la germinacién de semillas (Zhang et al., 2008),
en el desarrollo radicular (Zhang et al., 2009), en la re-
gulacién de genes implicados en la fotosintesis (Chen
et al., 2011), en la autofagia (Laureano-Marin et al.,
2016, Gotor et al., 2013) o en la apertura estomatica
(Garcia-Mata et al., 2010), y que regula procesos de
respuesta a distintos estreses abidticos como sequia,
calor, estrés osmotico, salinidad, y metales pesados
(Aroca et al., 2021b, Aroca et al., 2018). Por lo tan-
to, queda demostrado que el HyS tiene una funciéon
gasotransmisora (molécula de sefializacién gaseosa)
tan importante como otras moléculas senalizadoras
ya consolidadas, como el 6xido nitrico (NO), el mo-
néxido de carbono (CO) y el peréxido de hidrégeno
(H202), y en muchos casos con funciones anilogas en
los sistemas vegetales y animales.

Mecanismo de accion del H,S

En una solucién acuosa, el HaS estd en equilibrio
con sus formas aniénicas Ht y HS . La forma anié-
nica HS  es incapaz de atravesar las membranas de
los organulos. Sin embargo, debido a la solubilidad
lipidica de la molécula de HyS y su capacidad para
atravesar las membranas, se facilitaria la distribucién
de especies de sulfuro dentro de las células. De esta
forma, si se considera el pH fisiol6gico, aproximada-
mente dos tercios estd presente en forma HS 1y el
resto como HsS (Cuevasanta et al., 2012).

El mecanismo de accién del sulfuro depende de
este comportamiento acido-base y de su gran reac-
tividad. Se ha descrito que las metaloproteinas son
dianas del HsS, ya que se une covalentemente a los
grupos metalicos como las porfirinas de tipo hemo.
De esta forma se explica por qué el HeS acttia co-
mo un potente inhibidor de la citocromo c oxidasa
mitocondrial. El HoS también puede reaccionar con
moléculas oxidantes presentes en la célula, como NO,
H50O5, S-nitrosotioles, y peroxinitrito, entre otros,
modificindolos o reduciendo la concentracion de es-
tos oxidantes, y por lo tanto puede actuar como un
antioxidante. Sin embargo, el principal mecanismo de
accion del HaS que estd bien comprobado en mamife-
ros y plantas es la persulfuracién (conocida también
como S-sulfhidratacién). En este proceso, el grupo
tiol de la cisteina (-SH) presente en las proteinas

sufre una modificacién que lo convierte en un grupo
persulfuro (-SSH) (Mustafa et al., 2009). Sin embar-
go, el mecanismo preciso que conduce a la formacién
de persulfuros esta atin en debate, ya que el HsS, o
su forma iénica, HS ', no pueden reaccionar directa-
mente con los tioles de las proteinas y requiere la
presencia de un oxidante. Por tanto, el HoS puede
reaccionar con los residuos de cisteina oxidados co-
mo acido sulfénico (R-SOH) (Filipovic et al., 2012).
Este efecto se ha demostrado en diferentes tipos de
células de mamifero y en las plantas (Arabidopsis),
donde aumenta la persulfuracion de las proteinas
con cierto desfase tras la sulfenilacién de las mismas
debido a un estrés oxidativo (Zivanovic et al., 2019,
Garcia-Calderén et al., 2023).

En Arabidopsis thaliana se han identificado mas
de 5000 dianas de persulfuracion, lo cual comprende
casi el 13% de su proteoma anotado (Aroca et al.,
2017, Jurado-Flores et al., 2021). Y se sabe que esta
modificacion puede inducir cambios funcionales en las
actividades, estructuras y ubicaciones subcelulares
de las proteinas especificas afectadas (Filipovic et al.,
2018, Aroca et al., 2015).

Persulfuraciéon y ERO

El grupo tiol de las cisteinas es sensible a la oxida-
cién por especies reactivas de oxigeno (ERO) como el
H509, producido durante una situacion de estrés. La
oxidacion de los residuos de cisteina es un proceso re-
versible que puede afectar la funcién de las proteinas
oxidadas. De esta forma, cuando hay ERO, ciertas
proteinas pueden ser modificadas por sulfenilacion
(R-SOH), lo cual puede afectar a la funcién de dichas
proteinas y alterar las vias de senalizacién celular.
Sin embargo, en condiciones de estrés persistente o
en presencia de concentraciones elevadas de ERO,
puede ocurrir una sobreoxidacién de proteinas con la
formacion de motivos de 4cido sulfinico (R-SO2H) o
acido sulfénico (R-SO3H) en los residuos de cisteina.
A diferencia de la oxidacién de las cisteinas hasta
R-OH y R-SOsH que pueden ser reversibles, la so-
breoxidacién hasta R-SOsH es irreversible y puede
alterar permanentemente la estructura y funcién de
las proteinas afectadas (figura 1). En este sentido, la
persulfuracién podria estar protegiendo las proteinas
frente a la sobreoxidacién, ya que el Hs reacciona con
los residuos de tipo sulfenilo para formar persulfuros.
De esta forma, cuando un estrés induce un estado
de oxidacién persistente, las proteinas persulfuradas
pueden reaccionar con las ERO para formar acidos
pertiosulfénicos (-SSOH) y, en caso de que el estrés
sea continuado y muy oxidante, el acido pertiosul-
fénico se puede oxidar a pertiosulfinico (-SSO2H) y
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acido pertiosulfénico (-SSO3H) (Filipovic et al., 2018,
Aroca et al., 2018). Estos residuos de pertiol oxidados
pueden reducirse nuevamente a tiol por la accién del

Q
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RNS
ONOO’
ROS

SH —Pp

—

CSSH | vSs-

el =

Sistema de Grx/Trx

ROS
persistente

S-OH >

glutation y de los sistemas de tiorredoxinas, volvien-
do a recuperar la estructura y funcionalidad de las
proteinas afectadas (Zivanovic et al., 2019).

ROS

persistente

R —P

Figura 1. Representacién esquemética de las interacciones entre las diferentes especies reactivas de oxigeno (ERO o ROS), de

nitrégeno (ERN o RNS) y de azufre (ERS o RSS) en la célula y las modificaciones postraduccionales del grupo tiol de una

cisteina proteica.

Se ha comprobado que la regulacién redox es muy
importante para diversos procesos de sefializacion que
controlan las respuestas a distintos tipos de estrés
ambiental, ya sea de origen biético o abidtico, asi
como en los procesos relacionados con el desarrollo
celular, la autofagia y la apoptosis. No obstante, en
estos mismos procesos también se ha comprobado la
implicacién del sulfuro, y cada vez hay mas resulta-
dos que sugieren que la regulacién esta conectada
con la sulfenilacién y la persulfuracién para modular
las vias de senalizacién que se activan en respuesta a
un estrés.

Persulfuracion y autofagia

La regulacion redox de proteinas tiene efectos
importantes en la sefializacion de diversos procesos
biolégicos en los organismos vivos, incluida la au-
tofagia. La autofagia es un proceso conservado en
los eucariotas, muy regulado y muy complejo, que
implica la degradacién y reciclaje de componentes
celulares. Se ha observado que el sulfuro de hidrégeno
influye en varios aspectos de este proceso tanto en
células animales como vegetales (Aroca et al., 2022b).

En los sistemas animales, se ha demostrado la

relacion entre el sulfuro y la autofagia en diversas
enfermedades, aunque no hay un consenso sobre la
funcién del HsS en el sentido de que actiile como
activador o represor de la autofagia, ya que varia
segln el proceso patolégico. En algunas ocasiones,
el sulfuro actta regulando las rutas proautofagicas
en las que interviene la fosfatidilinositol 3-quinasa
(PI3K), la quinasa hepatica B1 (LKB1), o la protei-
na quinasa activada por monofosfato de adenosina
(AMPK), activandolas y, por lo tanto, activa la au-
tofagia. En otras ocasiones, tiene la funcién opuesta,
activando rutas anti-autofagicas como las reguladas
por el factor 2 relacionado con NF-E2 (Nrf2), el re-
ceptor clase A (SR-A) o la fosfatidilinositol 3-quinasa
(PI3K), y, por lo tanto, bloquea la autofagia (Wu
et al., 2018) (figura 2). Esto puede explicarse ya
que, dependiendo de la enfermedad en cuestién, la
inhibicién excesiva de la autofagia también puede
ser perjudicial para la salud celular. Sin embargo,
en todos los casos descritos, la funcion principal del
HsS al regular la autofagia es preservar la integridad
celular con el fin de proteger a las células (Wu et al.,
2018).

En las plantas, el papel del HsS en la regulacién
de la autofagia se ha estudiado en condiciones de
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estrés, y se ha demostrado que cuando la autofagia se
induce por limitaciéon nutricional, ya sea por falta de
carbono inducida por la oscuridad o por la privacién
de nitrégeno, el HaS regula negativamente este pro-

,—-. Animales

<D

n

P PI3K \
)
4 LKB1 /

ceso y, ademas, mejora los rasgos fenotipicos tipicos
inducidos por el estrés (Laureano-Marin et al., 2016,
Alvarez et al., 2012) (figura 2).

% Plantas
Autofagia inducida por:
-: Hza
_

Limitacion
nutricional (C y N)

Estrés osmatico

Supervivencia del
organismo

Figura 2. Representacion esquemaética del papel del sulfuro regulando la autofagia en animales y plantas.

También se ha demostrado que el HoS suprime
la autofagia inducida por el tratamiento con acido
abscisico (ABA) (Laureano-Marin et al., 2020). El
ABA, es una hormona vegetal que aumenta su con-
centracién en respuesta a las condiciones de estrés
abidtico, lo desencadena una serie de respuestas que
incluyen la induccién de la autofagia (Liu et al., 2012).
En este caso, se ha demostrado que la presencia de
HsS en las situaciones de estrés evita la induccién
de la autofagia en respuesta al ABA y, por lo tanto,
desempenia un papel fundamental en la mejora del
rendimiento de la planta (figura 2).

En ambos sistemas, animal y vegetal, se ha de-
mostrado que el mecanismo por el cual el sulfuro
regula la autofagia es mediante la persulfuracién de
ciertas dianas (Gotor et al., 2022). Por ejemplo, en
los animales, la persulfuracién de la GAPDH impide
que la CCAR2 inhiba la desacetilasa SIRT1, es decir,
impide la interaccién entre ellas, con lo que no se
induce la autofagia (Igbal et al., 2021). En el caso
de plantas, el hecho de que la persulfuracién fuera
el mecanismo por el que el HsS regula la autofagia
se describi6 incluso antes que en los animales. Se
ha demostrado que varias proteinas implicadas en
la progresion del autofagosoma, vesiculas de doble
membrana que capturan material citoplasmatico y
lo transportan hasta la vacuola para su degradacion,
son dianas de persulfuracién (Aroca et al., 2017), y

se ha estudiado en detalle el mecanismo por el que
la persulfuracién de algunas de estas dianas regula
la autofagia. De esta forma, se ha descrito que la
persulfuracion reversible de la proteina ATG4a en el
residuo especifico Cys170 inhibe su actividad proteoli-
tica, lo que impide la formacién de los autofagosomas
e inhibe la induccién de la autofagia (Laureano-Marin
et al., 2020) (figura 3).
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Figura 3. Representacién esquemética de la regulacion de las

proteinas ATG4 y ATG18a por persulfuracién en plantas.

También, se ha demostrado que la persulfuracion
reversible de otra proteina autofagica, la ATG18a,
en el residuo especifico Cys103 cuando hay estrés
del reticulo endoplasmico (RE), modula su unién a
fosfolipidos especificos, lo que afecta a su unién a
las membranas, lo cual retrasa su liberacién del au-
tofagosoma, inhibe la progresién y maduracién del
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autofagosoma y, por tanto, inhibe la autofagia se-
lectiva del RE (Aroca et al., 2021a). De esta forma,
en las plantas estd mas claro que la funcién de la
persulfuraciéon de dianas especificas de autofagia es
regular este proceso negativamente, y probablemente
permita a la planta una correcta respuesta fisiologica
ante el estrés (figura 3).

Conclusion y perspectiva futura

En los ultimos afios se han identificado numerosas
proteinas que son dianas de la persulfuracién, y se
ha demostrado que esta modificacién desempena una
funcién crucial en la regulacién de procesos biolégicos
fundamentales, tales como la autofagia, el metabo-
lismo del carbono, las respuestas de las plantas al
estrés abidtico, el crecimiento y el desarrollo de las
plantas, asi como la traduccién del ARN (Aroca et
al., 2022a, Aroca et al., 2020, Aroca et al., 2021c).
Maés recientemente se ha descrito también su impor-
tancia como protector frente a la respuesta al estrés
oxidativo que implican las condiciones no fotorrespi-
ratorias en Arabidopsis (Garcia-Calderén et al., 2023,
Aroca et al., 2023). Aunque se estd avanzando mucho
en el conocimiento del mecanismo molecular del HoS
en diversos procesos bioldgicos y en el nimero de
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Resumen: Las plantas estan continuamente expuestas a agresiones como cambios bruscos de tempera-
tura, sequia o encharcamiento, suelos contaminados con compuestos toxicos, enfermedades por bacterias y
hongos, etc., de las que no pueden escapar, porque no se pueden desplazar, y por tanto, han tenido que
desarrollar sistemas eficientes que les permitan identificar cudl es el dafio y decidir cual es la respuesta mas
adecuada para cada situacién. Aunque esta respuesta puede ser muy compleja, solo vamos a hablar de unas
pequenas moléculas que participan tanto en la deteccién de los dafios como en la transmisién, dentro de
una misma célula y entre diferentes células, de la informacién necesaria para hacer frente a esa situacion.
Estas pequetias moléculas son el agua oxigenada o perdxido de hidrégeno (H2O2), y el 6xido nitrico (NO).

Abstract: Plants are continually exposed to attacks such as sudden changes in temperature, drought or
waterlogging, diseases caused by bacteria and fungi, among others, from which they cannot escape, because
they cannot move, and therefore, they have had to develop efficient systems that allow them to identify
what the damage is and decide what is the most appropriate response for each situation. Although this
response can be very complex, we are only going to talk about some small molecules that participate both in
the detection of damage and in the transmission, within the same cell and between different cells, of the
information necessary to deal with that situation. These small molecules are hydrogen peroxide (HzOs), and
nitric oxide (NO).

Palabras clave: aclimatacion, autofagia, especies de oxigeno reactivo, estrés, expresion génica, modificaciones postraduccionales
de proteinas, oxido nitrico, perorido de hidrégeno, sefializacion.
Keywords: acclimatization, autophagy, reactive oxygen species, stress, gene expression, protein post-translational modifications,

nitric oxide, hydrogen perozide, signaling.

son moléculas muy reactivas que tienen un electréon
Introduccion desapareado, como es el caso del NO, o son oxidantes,
como el HpOy (Romero-Puertas-Puertas et al, 2013;
Sandalio et al. 2023). La produccion de HaOy surgié

al comienzo de la vida aerobia, con la apariciéon de

El agua oxigenada (H202) es una especie reactiva
de oxigeno (ROS, del inglés reactive oxygen species) y
es una molécula muy cotidiana, bien conocida por su g primeros organismos fotosintéticos que liberaban
uso como desinfectante, para limpiar lentillas, blan-
quear los dientes o para quitar manchas de la ropa.
El 6xido nitrico (NO), no tan conocido, es un radical
libre gaseoso que puede atravesar las membranas bio-
légicas. No obstante, estas moléculas son la base del

lenguaje de las células y se estan formando continua-

02. Esta molécula era muy toxica para la mayoria de
los organismos anaerobios (los que podian sobrevivir
y multiplicarse en ambientes sin oxigeno), de ahi la
necesidad de crear sistemas de proteccién frente al
exceso de Oy y sus derivados como el HyOy (Koop et
al., 2005). No obstante, los organismos aprendieron
a convivir con estas moléculas, y a lo largo de la
evolucion supieron sacar ventaja de su produccion

mente en la célula, en numerosas reacciones quimicas
dentro de distintos organulos como los cloroplastos,
las mitocondrias, etc., (figura 1) (Smirnoff y Arnaud,
2019; Phua et al., 2021; Sandalio et al., 2023). A pe-
sar de que en las células se producen agua oxigenada
y 6xido nitrico de manera «natural», quimicamente

utilizandolas como sefiales de alarma.
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(Por qué es importante regular la abun-
dancia de H;O; y NO en las células?

Estas moléculas, cuando estan en exceso, pueden
producir danos oxidativos muy importantes en las
células animales, de humanos y en los vegetales, y
pueden afectar a todas las moléculas, proteinas, lipi-
dos y acidos nucleicos, llegando a provocar incluso la
muerte de las células. Por eso el agua oxigenada se
usa como desinfectante de heridas, para eliminar las
bacterias que puedan producir infecciones. Por eso,
todos los organismos disponen de unos sistemas de
defensa antioxidantes que mantienen el equilibrio en-
tre la produccién de estas moléculas y su eliminacion.
Algunos de estos antioxidantes son bien conocidos
como la vitamina C, la vitamina E (o tocoferol) o
los flavonoides, que se encuadran en los antioxidan-
tes no enzimédticos (tabla 1). Pero también existen
otros menos conocidos como la catalasa, las peroxida-
sas, las peroxirredoxinas, etc., que son antioxidantes
enziméticos (tabla 1, Phua et al., 2021).

Tabla 1. Principales sistemas antioxidantes en plantas.

Enzimaticos

Superoxido dismutasas
Catalasa

Peroxidasas

Glutation peroxidasas
Glutatidn-5-transferasas
Tiorredoxinas
Peroxirredoxinas

No
enzimaticos

Carotenoides
Tocoferoles (vitamina E)
Compuestos fendlicos
Flavonoides

Ascorbato (vitamina C)
Glutation

El agua oxigenada (H,0,) y el éxido nitrico (NO)

"Gu;ggzemda !q by - PR

C, cloroplasto
P, peroxisoma
M, mitocondria
N, nucleo
V, vacuola

Figura 1. Célula vegetal con los distintos organulos donde se
producen el agua oxigenada (H2032) y el 6xido nitrico (NO).
C, cloroplasto; P, peroxisoma; M, mitocondria; N, nicleo; V,

vacuola.

H;0, y NO actian como senales celulares

Precisamente porque estdan muy controladas,
cuando cambia algo en el entorno de la célula por
una agresiéon o factor de estrés que son interpretados
como una sefial de alarma en la célula, se produce un
aumento de HoOs y NO en distintos compartimentos
celulares, y mediante reacciones quimicas esa senal
se transmite hasta el nicleo celular. En el nicleo se
procesa la informacion y se elaboran las érdenes para
poder ajustar el funcionamiento de la célula a esa
situacién por induccién de cambios en la expresion
de genes para que se sinteticen antioxidantes y otros
sistemas de defensa, y para mejorar la supervivencia
frente a esas condiciones adversas (Terr6n-Camero et
al., 2022; Mittler et al., 2022) (figura 2).

El HoO2 puede moverse dentro de la célula y tam-
bién de célula a célula, por lo que puede actuar como
mensajero a largas distancias dentro de la planta
(Pelaez-Vico et al., 2022). Imaginemos dafios ocasio-
nados en la raiz, por un ataque por un hongo o un
aplastamiento, que hardn que la planta emita senales
que han de viajar hacia la parte superior para avisar
al resto de la planta, para que se prepare y empiece
a desarrollar sus defensas y esté lista cuando llegue
el problema a esa zona. Asi, el HoOo viajard de unas
células a otras hasta llegar a las partes mas aleja-
das, lo que le obliga a atravesar las células mediante
poros o canales para alertar al resto de la planta
para que pueda defenderse activando las defensas
necesarias. Ademaés, cada célula produce mas HoO9
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a su vez. De esa forma, cuando llega la agresion a la
parte superior, la planta ya estd preparada con las
defensas a pleno rendimiento. Si la coordinacién y
ejecucion de todas estas respuestas rapidas es eficien-
te, la planta estaria «vacunada» frente a ese hongo
o aplastamiento (Peldez-Vico et al., 2022). Y si el
ataque se produce de nuevo, la zona de la planta que

Temperatur.
Contaminante
etc.

no ha tenido contacto con el atacante la primera vez
responderd mas rapido porque «recuerda» gracias
a esa vacuna defensiva. En la fisiologia vegetal, esa
respuesta o «vacunacién» se llama aclimataciéon y
consiste en minimizar los efectos de los cambios para
aumentar las probabilidades de supervivencia de las
plantas (Peldez-Vico, et al., 2022).

Integracionde
sefiales y toma de

Mecanismos
de defensa

{

Supervivencia

Figura 2. Respuesta de la célula a un estrés externo como altas temperaturas o contaminantes, con un aumento en la

produccién de agua oxigenada y otras ROS, y 6xido nitrico (NO), que transmiten la sefial para que se activen mecanismos de

defensa para llevar a la supervivencia de la planta.

{Coémo ejercen su funcion el H,O, y NO?

El HoO4 y el NO pueden reaccionar rapidamen-
te con proteinas para cambiar su funcién, estabili-
dad y localizacién (Sandalio et al., 2019). Esto es
lo que se denomina modificaciones postraducciona-
les de proteinas (PTM, del inglés post-translational
modifications). Asi, el HoO9 oxidara las proteinas de
una forma reversible mediante las PTM por sulfenila-
cién, sulfinilacion y formacion de puentes disulfuro, o
irreversiblemente mediante sulfonilacién de proteinas,
lo que conduce a que pierdan su actividad (figura
3; Sandalio et al., 2019; Young et al., 2019). E1 NO
modificara las proteinas por nitrosilacién y nitracion
(figura 3; Romero-Puertas et al., 2013; Sandalio et
al., 2019). De esta forma se permiten cambios rapidos
en la funcionalidad de las proteinas y, por tanto, en
el metabolismo de la célula, por lo que actiian como
interruptores, abierto o cerrado, activo o inactivo, lo
que aumenta la flexibilidad de las rutas metabdlicas
y una respuesta mas rapida de la célula a los cambios
de su entorno (Young et al., 2019; Romero-Puertas
et al., 2013). Estos cambios quimicos dependientes de
H05 y NO son los responsables también de la acti-
vacién de los factores de transcripcion (FT). Los FT,
son proteinas responsables de la regulacién dindmica
de la expresion génica. Los F'T se pueden regular a

través de cambios rédox de las cisteinas que pueden
producir cambios en su estructura que conducen a su
activacion/desactivacién, cambios en la localizacién
del FT del citosol al ntcleo, cambios en la unién
a moléculas reguladoras, o incluso su degradacién,
afectando finalmente a su unién al DNA (He et al.,
2018).

Sin embargo, no sabemos muy bien céomo las célu-
las descifran estas senales, cudles son esos codigos, ni
cual es la funciéon del HoO9 y del NO en la identifica-
cién de situaciones adversas o de estrés, y necesitamos
entender los mecanismos de defensa de las plantas.
;Para qué? Para entender como mejorar su resistencia
en condiciones adversas de sequia, altas temperatu-
ras, suelos contaminados por metales o infeccién por
patdgenos, bacterias y hongos, y de esa forma mejo-
rar la productividad de nuestros cultivos. ;Por qué?
Porque en la situacién en la que nos encontramos
de cambio climatico con un aumento de la tempe-
ratura, la falta de lluvia, o las lluvias torrenciales y
la, contaminacién derivada del uso de combustibles,
vehiculos, plasticos, la excesiva industrializacién, etc.,
resulta adversa para los cultivos al ocasionar pérdidas
econdmicas y de produccién muy considerables. Por
tanto, no solo afecta a la economia, sino también a la
disponibilidad de alimentos para la humanidad, una
situacién que se agrava mucho més en los paises poco
desarrollados y con climas extremos.
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Figura 3. Modificaciones de proteinas dependientes de HoO2 y NO. El NO produce nitrosilacién de las proteinas y una forma

derivada, el peroxinitrito (ONOO-), produce nitracién de proteinas (esquema modificado de Sandalio et al., 2023).

También es importante estudiar la comunicacion
entre los distintos orgédnulos de la célula y cémo estos
procesos regulan la defensa celular. Podemos imagi-
nar la célula como una gran empresa en la que las
distintas funciones estan divididas entre distintos or-
ganulos, pero una perfecta coordinacién entre todos
es esencial para el buen funcionamiento y la producti-
vidad de la empresa. De manera que unos organulos
pueden influir sobre otros y como resultado de estas
interacciones el nucleo, que es la direcciéon de la em-
presa, puede tomar decisiones (figura 2) (He et al.,
2018; Phua et al. 2021, Terrén-Camero et al., 2022).
Asi, los resultados avalan que los cloroplastos pueden
transferir el HoO9 al ntcleo (Expésito-Rodriguez et
al., 2017; Mullineaux et al., 2019). La alteracion de
la producciéon de HyO9 en un organulo modificara
el estado rédox de otros organulos (Sandalio et al.,
2021).

Danos oxidativos y autofagia

Ademas de aumentar las defensas en situaciones
adversas, a veces el niicleo tiene que decidir sacrificar
moléculas u organulos dafiados, en muchas ocasiones
por un exceso de oxidaciéon y acumulacion de HoOs.
Las células, tanto de animales como vegetales, tienen
un mecanismo para eliminar componentes celulares
cuando no funcionan bien, que denominamos autofa-
gia (figura 4) (Avin-Wittenberg et al., 2018; Calero-
Murioz et al., 2019; Olmedilla y Sandalio, 2019). Seria
como el sistema de limpieza, recogida de basura y
reciclado. El HoOs, entre otras moléculas, regula este
proceso al senalar los organulos o proteinas dana-
dos para su degradaciéon. Este proceso es esencial

para el correcto funcionamiento de las células tanto
animales como vegetales, por lo que es importante
conocer los compuestos que regulan este proceso. La
autofagia se activa cuando las plantas sufren hambre
de nutrientes y en respuesta a patégenos y muchos
mas procesos aun por estudiar. Pero atn necesita-
mos conocer mejor los mecanismos para entender su
utilidad para desarrollar cultivos mas resistentes a la
falta de nutrientes, como sucede en los suelos pobres
o contaminados que se usan para cultivos en algunos
paises.

Figura 4. Los orgdnulos (O) o las proteinas oxidadas o dafia-
das son reconocidas por el sistema de autofagia, que lo rodea
con el fagéforo (F) y lo lleva a la vacuola (V), donde se degrada
para recuperar componentes celulares de interés que puedan

reciclarse.

Respuesta hipersensible

Cuando las plantas son infectadas por patogenos,
las células utilizan el HoO9 y el NO para evitar que se
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dispersen por los tejidos y produzcan dafios mayores,
gracias a un mecanismo denominado respuesta hiper-
sensible. En este tipo de respuesta la planta prefiere
sacrificar las células cercanas al punto de infeccién
para evitar que progrese la infeccion y de esa forma
las bacterias mueren y la planta sobrevive (figura 5).

Figura 5. Respuesta hipersensible de la planta a la infeccién
por Pseudomonas. Se induce la produccién de HoO2 (marrén,
tincién con diaminobencidina) y el NO (verde, visualizacién

con diaminofluoresceina).

AGRESION

Conclusién

El H2O5 y el NO son moléculas simples de gran
importancia para la célula porque identifican factores
adversos y desencadenan una respuesta rapida con
modificaciones quimicas de las proteinas o cambios
en la expresion de genes. Esto aporta una mayor
plasticidad metabdlica, incrementa las defensas ce-
lulares, la autofagia, etc., y, en definitiva, conduce
a la aclimatacion de la planta para incrementar su
supervivencia y permitir asi la produccién de semillas
(figura 6).
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Figura 6. Esquema de produccién de HoO2 y NO en respuesta a los danos bidticos (por insectos, bacterias, virus. ..

) o

abidticos (sequia, salinidad, altas temperaturas...) y su importancia en la modificacién de proteinas y la expresién génica.

Gracias a estos cambios se incrementan las defensas de la célula para permitir la supervivencia en condiciones adversas.
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JANIMALES O VEGETALES? ENTRE LA MAGIA Y EL COLOCON
Are they animals or plants? Among sorcery and buzz
por M. GONZALO CLAROS
DEPARTAMENTO DE BIOLOGIA MOLECULAR Y BIoQuUiMICA E INSTITUTO DE HORTOFRUTICULTURA SUBTROPICAL Y
MEDITERRANEA «LA MAYorA» (IHSM-CSIC-UMA), UNIVERSIDAD DE MALAGA

CLAROS@QUMA.ES

Resumen: ;Quién no recuerda que la preparacién peliculera de una pocién mégica lleva componentes
aparentemete indigestos como lengua de serpiente, diente de leén, oreja de liebre, una de gato o diente de
dragén? ;O que le anadan rocio y escarcha? Sin embargo, no se estan echando trozos de animales, sino
plantas con metabolitos interesantes para la magia, la hechiceria, la brujeria e incluso la medicina. Vamos a
conocer qué son algunas de ellas, por qué se llaman asi, qué huella nos han dejado en el idioma y otras
anécdotas inesperadas para no acabar estresado y agobiado a partes iguales.

Abstract: Most of you can remember films where the preparation of a magic potion includes seemingly
indigestible components such as snake’s tongue, lion’s tooth, hare’s ear, cat’s claw or dragon’s tooth, but
also dew and frost. However, they are not animal portions but plants with interesting metabolites for magic,
sorcery, witchcraft and even medicine. Let’s find out what some of them are, why they were called that way,
the idomatic marks they have imprinted, and other unexpected anecdotes to avoid ending up stressed and

overwhelmed in equal measure.

Palabras clave: plantas, magia, hechiceria, metabolismo secundario, etimologia
Keywords: plants, sorcery, witchcraft, secondary metabolism, etymology

Introduccion

Cuando en las peliculas se preparan pociones ma-
gicas, siempre le echan cosas tan poco apetecibles
como lengua de serpiente, oreja de liebre, cola de
caballo, ufia de gato, diente de leén o de dragén, y
otros trozos repugnantes de animales. Pero no pienses
que realmente estén echando esa casqueria (con la
salvedad de algunos sapos y ranas), porque esas de-
nominaciones tan poco atractivas no son mas que la
manera vernacula de referirse a muchas plantas que
se consideraba que tenian propiedades méagicas desde
la antigiiedad. Afortunadamente, también encontra-
mos vegetales con ‘poderes’ de nombre més atractivo
(rocio, beleno, belladona, belesa, mandrigora, tejo o
eléboro). Algunas de ellas no solo han dejado huella
en las leyendas (noveladas o peliculeras), sino tam-
bién en la salud, en el idioma e incluso en algunas
creencias grabadas a sangre y fuego en nuestro acervo
cultural.

. Tiene algin fundamento el mito de plantas mé-
gicas? Pues si: su metabolismo secundario, ese que
no se estudia mucho en la carrera, pero que les sirve
para soportar las adversidades sin moverse del sitio
(muy necesario porque, a diferencia de los animales,
no pueden salir por patas ante un peligro). Otro

efecto colateral del metabolismo secundario es que
las plantas tengan més genes que los animales, pero
esa es otra historia. No obstante, andémonos con
cuidado, porque algunas que conocemos muy bien,
sobre todo de la familia de las solandceas (como las
aparentemente inocentes patatas, berenjenas y to-
mates), son expertas en fabricar metabolitos desde
téxicos o estresantes hasta narcolépticos, magicos y
‘colocantes’, por lo que més te vale no comerlas ni
crudas ni verdes. Acuérdate de la pelicula Tomates
verdes fritos.

Partes del dragén

Qué mejor metafora para una planta magica nom-
brarla por su similitud con un animal que solo existe
en la imaginacion de quien la describe. Este es el
motivo por el que tenemos tantisimas con nombres
de este ser fantastico, como diente de dragoén, cola de
dragoén, boca de dragédn, dragdn verde, dragoncillo,
dragoneta y muchos otros. Cuando el nombre vulgar
hace referencia a un dragoén suele coincidir con que su
nombre cientifico llevan un dracontium o dracunculus,
términos seudolatinos que derivan de la raiz griega
dpdxwv, drakon dragdén, que al pasar por el latin se
volvié draco, -onis.
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Empecemos por el diente de dragén (Dracontium
loretense) cuya denominacién se debe a la forma de
la hoja, que parece un colmillo de dragén, o bien las
garras de dicha entelequia. Ademés de ser un diu-
rético natural, tiene propiedades colagogas, lo que
significa estimula la contraccién de la vesicula biliar
y favorece la secrecion de la bilis (pero no del mal
humor).

También se llama diente de dragén (o dragoncillo,
dragonera, dragoneta...) a la Dracunculus vulgaris
porque su inflorescencia se asemeja a un dragén con
la boca abierta y la lengua fuera (jvaya dominio de
la pareidolial). En cambio, los que se decantan por
llamarla hierba culebrera, piel de serpiente, rabo
de lagartija... estan convencidos de su parecido con
una pequenia serpiente, como ya describi6é Plinio el
Viejo. Es muy toxica, pero se ha venido utilizando en
la medicina tradicional para tratar dolores de cabeza,
los trastornos respiratorios, curar la gangrena, mejo-
rar la vista, provocar abortos, e incluso para, curar el
cancer. Como no contamos con estudios clinicos que
lo respalden y es tan téxica, yo no me la tomaria.

El dragoncillo también puede corresponder a la
Artemisia dracunculus, que se utilizaba de forma to6-
pica en mordeduras de perros y serpientes, y para
combatir el dolor de muelas, posiblemente por los
fenilpropanoides que contiene. No esta claro si el gé-
nero, Artemisia, se debe a la diosa griega de la caza
y de las virtudes curativas (Artemisa o Artemis), o
a Artemisia II de Caria, experta botanica del siglo
IV a. C que se cas6 con su propio hermano Mauso-
lio (el satrapa de Caria, cuya tumba, Maussolleion,
dio nombre a los mausoleos), y al que sucedi6 en el
trono. Pero seguro que te dards una palmada en la
frente cuando te enteres de que es el estragon (por
deformacién de ’es dragén’), que hoy usamos con la
misma alegria que otros condimentos culinarios.

Como nunca hay dos sin tres o cuatro mil mas,
el diente de dragén también puede corresponder a
la planta ornamental y modelo de investigacién An-
tirrhinum majus, en la que, para tu sorpresa, el género
viene del griego avti, anti como y pwoc rinds nariz,
o sea planta como si tuviera nariz. No me pregun-
téis los vericuetos que hacen que se la denomine con
mucha mas frecuencia boca de dragoén.

Partes del le6n

Otro animal que da nombre a muchas plantas es
el rey de la selva, que a diferencia de los dragones, si
existe. Empecemos por el archiconocidisimo diente
de leén (Tarazacum officinale), de la que todo se
aprovecha para comerla en ensaladas (por eso tam-
bién se la conoce como lechugilla), cocidas, fritas,
rehogadas, como condimento, y como sustituto del

café (de ahi que también se la llame achicoria amar-
ga). Con sus flores fermentadas se hace una especie de
vino (como el que da titulo al libro El vino del estio de
Ray Bradbury). Por si fuera poco, se le han atribuido
muchisimas propiedades medicinales por uso tépico o
en infusiones por la presencia de sesquiterpenlactonas
(con nombres tan poco atractivos como taraxacélidos,
ixerina, ainsliésido y 4cido taraxinico), fenilpropanoi-
des (como el dcido monocafeoiltartarico y el acido
cafeico), saponinas, inulina, sales minerales y vita-
minas. Esta demostrado su poder antiinflamatorio y
que sirve para contrarrestar la hepatotoxicidad del
paracetamol en los ratones. El nombre vulgar no esta
claro si se debe a la forma puntiaguda de las hojas (se
parecen mucho a la ricula) o de los pétalos florales.
Como curiosidad, el término del género, Tarazacum
hace referencia al amargor de las hojas maduras y
viene de la latinizacion del arabe tharakhchakon tras
su paso por el griego tapacow (tarrasso), mientras
que officinale se lo puso Linneo a todas las plantas
medicinales que se vendian en las boticas (officina).
Y maés anécdotas con su nombre vernaculo: en inglés
se llama dandelion que viene del francés dent de lion
que significa lo mismo que en espanol, aunque en este
idioma se usa mas pissenlit, o sea, orinarse en la cama
como consecuencia de sus propiedades diuréticas.

La oreja de ledn es Leonotis leonurus, que tiene
efectos psicoactivos parecidos al cannabis (de ahi que
también la llamen marihuana silvestre) por la acu-
mulacién del alcaloide leonurina. Es una de las pocas
hierbas legales conocidas que mejor resuelven los pro-
blemas de estrés e insomnio sin efectos secundarios
apreciables. También se ha usado contra la mordida
de cobra. La forma de sus racimos florales le dan
el nombre popular (leo ledn y otis oreja), aunque
también se conoce como cola de leén (no, tampoco
me preguntéis el motivo).

Otra parte del rey de la selva lo encontramos en
el pie de ledn, una planta que acumula interesantes
principios activos, como taninos, flavonoides, acido
salicilico, fitosterol, sapondsidos, acido palmitico y
acido estearico, lo que le ha dado tradicionalmente
muchos usos medicinales (astringente, bactericida,
vasoprotector, antiesclerético, diurético, etc). El nom-
bre cientifico que le dio Linneo, Alchemilla vulgaris,
se debe al interés que suscité entre los alquimistas al
acumular, ademads, rocio de verdad (no como el rocio
del sol o la escarcha que veremos méas adelante) las
noches frias y despejadas.

Lengua de serpiente

Se trata de un helecho del género Ophioglossum
que significa eso en griego, lengua (YA&oow, gldssa)
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de serpiente (é¢ic, dphis) porque sus tallos recuer-
dan a dicho érgano reptil. Ademads de por su nombre
corriente, merece la pena conocerla porque es el ser
vivo que tiene mas cromosomas: de promedio 1262,
aunque en algunos individuos se han llegado a con-
tar hasta 1400. Ni que fueran un macronticleo de
protozoo reconvertido en vegetal.

Tela de arana

La tela de arafia que tejen las aranas se ha usado
desde la antigua Roma para tratar lesiones cutaneas
y verrugas, porque se crefa que tenia efectos antibio-
ticos. Muy recientemente se ha demostrado que no
es asi, pero es facil imaginarse su uso en las pociones
magicas. Ademas, es el nombre que reciben un mon-
tén de helechos, la mayoria del género Arachniodes
(el nombre ya lo dice todo), pero sobre todo a A.
pubescens por la forma que tiene su follaje una vez
seco, aunque hoy se clasifique como Polystichopsis
pubescens tras pasar por un rosario de redenomina-
ciones.

Sin mayor interés que el estético en los jardines
por aguantar las temperaturas extremas, tenemos
la siempreviva de telaraias (Sempervivum arachnoi-
dewm), una planta suculenta verde con tonos rojizos
y flores muy vistosas que aparece cubierta por unos
pelos blancos, cuyo aspecto es similar al de una te-
larafia. El epiteto del género coincide con el nombre
vulgar.

Una de gato

Esta planta, Uncaria tomentosa (aunque tiene
bastantes otros sinénimos taxondémicos), toma su
nombre de los pequenos tallos con forma de ufia que
aparecen bajo las hojas principales o de mayor tama-
no de la planta. Aunque sintetiza muchos alcaloides
y se le han asignado muchas propiedades (incluso
que mejora la reparacién del ADN), solo se ha de-
mostrado que es antiinflamatoria cuando se toma en
infusién, pero no en capsulas.

Pero lo de unia de gato seguramente no te ha he-
cho pensar en la anterior, sino en una planta invasora
suculenta y perenne que se usa mucho en jardine-
ria porque tolera muy bien la salinidad: Carpobrotus
edulis. En América y Sudéfrica se comen los frutos
y se usa para aliviar los problemas digestivos y el
dolor de garganta. De hecho, el nombre del género
deriva del griego y significa con frutos comestibles, y
la especie viene del latin que insiste en lo de comesti-
ble: como diria aquel, con frutos comestibles y mucho
comestibles.

Cola de caballo

Nos encontramos ante Fquisetum arvense, que
recibe este nombre por su similitud con las cerdas
que forman la cola de los caballos. Se sabe que acu-
mula principalmente dcido silicico, taninos, flavonoi-
des, fitosteroles, sales minerales, fibra, glucésidos y
saponidos que le dan propiedades remineralizante, as-
tringente, antiinflamatoria, antiséptica, antifingica,
tonica, antihemorragica y antioxidante. A diferencia
de otras plantas medicinales o méagicas, contamos
con estudios clinicos que demuestran algunas de es-
tas propiedades, como la diurética, la hipertensiva,
la relajante de la préstata hiperplasica. En la Unién
Europea se ha autorizado su uso como fungicida en
los cultivos. Lo que es menos conocido es que en los
ambientes contaminados se dedica a sintetizar a cas-
coporro y acumular nicotina y acido cafeico, lo que
supone un problema cuando consumimos la planta
en lugar de los principios activos.

Oreja de liebre

Este llamativo nombre tiene un gran problema,
ya que se utiliza para designar once plantas diferen-
tes pertenecientes a siete géneros taxonomicos. No
obstante, seguro que tienes claro su aspecto. Algunas,
como Bupleurum rigidum, acumulan saponésidos con
actividad antiinflamatoria y antiedematosa, que an-
tafio bien pudieron parecer magicas al aplicarlas en
panos sobre una inflamacién bien hinchada.

Rocio del sol

Reconoceras que es un enorme contraste toparte
con este nombre tan bonito entre tanto ‘fitoanimal’.
Con él se bautiz6 una planta que parecia acumular
rocio de manera especialmente persistente, y por eso
creyeron que esa agua emanaba directamente del as-
tro rey. Esta creencia se mantuvo incluso cuando
recibié su bautismo cientifico como Drosera rotun-
difolia, que viene del griego dpbdoog, drosos rocio,
gotas de rocio y -tepd, -iera abundancia (lo de ro-
tundifolia es por tener las hojas redondas, del latin
rotundus redondo y foliatus de hoja). Los alquimistas
se empenaron en utilizar este liquido para elaborar
un elixir de la vida (si, sabemos que es una patrana,
pero entonces eran mas ingenuos), hasta que en el
siglo xxvIir Johann G. Siegesbeck demostrd que esas
gotas persistentes no eran rocio, sino secreciones de
la propia planta para atraer a sus presas (jy comér-
selas!). Por si no habiais caido atn, las Drosera son
plantas carnivoras. El rocio del sol tiene propieda-
des medicinales antiinflamatorias y antiespasmodicas
debido a los flavonoides (hiperdsido, quercetina y


https://en.wikipedia.org/wiki/Arachniodes
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-0001121757
https://www.worldfloraonline.org/taxon/wfo-0001121757
https://fr.wikipedia.org/wiki/Joubarbe_�_toile_d%27araign�e
https://fr.wikipedia.org/wiki/Joubarbe_�_toile_d%27araign�e
https://es.wikipedia.org/wiki/Uncaria_tomentosa
https://es.wikipedia.org/wiki/Carpobrotus_edulis
https://es.wikipedia.org/wiki/Carpobrotus_edulis
https://en.wikipedia.org/wiki/Equisetum_arvense
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isoquercetina) que contiene, que actian sobre la mus-
culatura lisa. También acumula acido elagico que le
da propiedades antiangiogénicas.

Escarcha

Esta preciosa plantita, que me fue presentada
por Rosa Porcel, recibe otros nombres encantadores,
como rocio, escarchada, hierba de la plata, hier-
ba escarchada, pero también menos atractivos como
lengua de vaca y anémona de tierra. Se trata de la
Mesembryanthemum crystallinum que Linneo bautizd
asi para indicar que el embrién suele estar colocado
en medio de la flor, cuando el creador del término
del género queria indicar que sus flores se abren al
mediodia. Cientificos... Lo que si esta claro es que
crystallinum viene del griego xpbotahlog, krystallos
hielo, cristal para hacer referencia a las papilas acuosas
de las hojas que le dan su belleza. ;Y por qué aparece
en este articulo? Pues porque es muy tolerante a la
sequia y a la salinidad gracias a que acumulan agua
y sal en las preciosas papilas para resistir en entornos
muy desfavorables. Vamos, que es una planta capaz
de soportar mucho estrés y convertirlo en encanto.
Ya quisiéramos muchos...

Otras plantas muy estresantes

En este grupo ya no encontramos plantas que
tienen nombre de animal, sino mégicas, ‘colocantes’,
estresantes o incluso ‘matantes’ si nos descuidamos, a
pesar de que nos parezcan atractivas como la belesa
y la belladona. Su uso ya no es tanto por su aspecto
ni por un nombre sonoro, sino por los efectos que
producen. Nos encontraremos con algunas solanaceas,
que te anuncié que eran las expertas en estas lides.

Mate

A pesar de su nombre, esta planta no te mata,
ni tan siquiera te coloca, ni es buena para jugar al
ajedrez ni al baloncesto. Cuando los conquistadores
espafioles se adentraron en América del Sur, advir-
tieron un ritual entre los nativos: juntarse a beber
una infusién a la que los guaranies llamaban caigud,
obtenida de llex paraguayensis. Caigud procede de
otros vocablos guaranies: kda yerba, y aguay gua
procedencia, lo que se puede traducir en agua de yerba.
Hoy se la conoce como mate, por el vocablo quechua
mati calabaza, que es donde se preparaba la infusién
(de ahi que no tenga nada que ver con matar ni con los
mates del ajedrez o del baloncesto). De la calabaza lo
tomaban a través de una cafiita denominada tacuari,

en cuyo extremo se colocaba una semilla ahuecada
que hacia las veces de filtro. Hoy se denomina bom-
billa, pero desconozco las razones, o si tiene relacién
con «bombillo». Pero volvamos a nuestros conquis-
tadores: como le suele ocurrir a la mayoria de los
humanos cuando se topa con una costumbre descono-
cida, les parecié una practica despreciable, por lo que
la llamaron hierba del demonio. Sostenian ademés los
conquistadores que era una bebida de haraganes, ya
que los nativos dedicaban varias horas por dia a este
rito. Afortunadamente, del rechazo inicial se pasé a
la aceptacién y supuso un contrapunto que vencié las
costumbres aislacionistas del criollo, mezcld las clases
sociales (mds o menos) y se volvié imprescindible
en cualquier reunién de amigos (jquién no conoce
un argentino, uruguayo o paraguayo que no beba
mate cuando se junta con otros, incluso fuera de su
pais? El mate les recuerda y conecta con su tierra).
Quienes la tomamos sabemos que es muy amarga
debido a los taninos que se acumulan en las hojas.
También tiende a formar una espumilla cuando se
ceba por la presencia de glucosidos. Por la forma en
que se toma, se ingiere mucha maés cafeina que con los
cafés més cargados que conozcas. Andan buscandole
propiedades beneficiosas mas alld del contacto social
que incita, pero ain no hay ninguna demostracion
palpable.

Eléboro

Esta planta del género Helleborus (del latin he-
lleborum, y este del griego ENAéPBopog, helléboros for-
mado a su vez por €Aelv, helein herir’, o bien €éA\hog,
ellés venado joven, y Boog, boros alimento, comida,
lleva en su propio nombre (si es que no te has per-
dido con tanto griego y latin) que es venenoso si se
ingiere. Sus raices son fétidas y purgantes, y forman
junto a la adormidera, la cicuta y el perejil de las
brujas todo un arsenal de plantas para pocimas de
uso dudosamente sociable, justo lo contrario que el
mate.

Tejo

. Qué ha hecho el Tazus baccata —una conifera
muy longeva de crecimiento lento cuya madera elas-
tica y resistente se ha usado de siempre para hacer
flechas y lanzas— para que lo incluyamos aqui? Pues
porque los griegos le dieron el nombre de té6Zov, toxon
arco para flechas por su uso principal, pero también
porque de ese término deriva toxikon tdxico. Y es
que el tejo es una planta muy téxica porque contiene
el alcaloide taxina (salvo en las semillas, para que
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los pajaros puedan diseminarlas) que solo toleran los
rumiantes (de ahi que también tuviera un uso tradi-
cional como forraje). En cambio, para los humanos
es emenagogo (estimula la menstruacién) y narcé-
tico, como minimo. En sus frutos se descubrié en
1968 el antitumoral paclitaxel comercializado como
Taxol que, ademds de salvar vidas, también sirvid
para esquilmar los tejos de la Sierra Tejeda (premio
al que diga qué arbol da nombre a esta sierra axar-
quena). Menos mal que consiguié sintetizarse en el
laboratorio, que si no hoy no habria ni un tejo en el
planeta.

Mandragora

Es la planta magica por excelencia, que también
tiene la mala costumbre de envenenarte con tan solo
tocarle las hojas, los frutos o la raiz, o incluso res-
pirar sus efluvios. De ahi que tome su nombre del
latin mandragora y a su vez del griego pavdporyo-
eag, mandragoras dafiino para el ganado, aunque hay
quien propone que su etimologia procede del sdnscri-
to maddra embriagador. En castellano, aparece por
primera vez en el diccionario de Nebrija de 1495 como
mandragula. Pero la Mandragora officinarum es muy
famosa por la forma antropomorfa de su raiz, como
ya describié Pitagoras en el siglo I a. C. e ilustr
Dioscérides en el siglo I d. C. (algunos de los compa-
neros que escriben en este especial recordaran cuando
nos la ensenaron en la biblioteca de la Universidad
de Salamanca), y que ha dado lugar a numerosas
leyendas, supersticiones, hechicerias, pécimas y ri-
tuales magicos. Solo a partir del siglo XVI se empezd
a dudar de tanta supercheria, que siguié incrustada
en la sociedad hasta bien entrado el siglo X1X. Pero
mucho o0jo, que en una encuesta de 2017 se revel6 que
el 33% de la poblacién sigue creyendo en las brujas,
el 24 % en los curanderos, y el 16 % en los hordscopos.
No estamos tan lejos de la Edad Media.

Belladona

La belladona es Atropa belladonna, una solanédcea
clasica en las p6écimas medievales. Desde muy antiguo
se conocen sus propiedades téxicas y narcoticas. El
nombre del género procede de una de las moiras o
parcas, Atropos (inevitable), encargada de cortar el
hilo de la vida de cada persona, o sea de elegirnos
el mecanismo de muerte. Ya la usaban egipcios y
griegos, pero segin afamados fildlogos, el origen del
nombre deriva de su empleo como afrodisiaco y como
excitante cuando veneraban a Belona, la diosa roma-
na de la guerra, y no de su otro uso como veneno en

las puntas de las fechas. No obstante, muchos siguen
defendiendo que viene del italiano bella donna mujer
hermosa porque provocaba el sonrojo de las mejillas y
dilatacién de las pupilas, dos signos de belleza entre
las damas de alta alcurnia durante el Renacimiento.
Bueno, y en muchas peliculas recordaras algiin primer
plano de un actor con las pupilas dilatadisimas por el
mismo motivo. Tanto en el Renacimiento como en las
peliculas, la dilataciéon de las pupilas provocada por
la belladona se debe a la presencia de atropina, como
bien saben los oftalmélogos (muchos midridticos con-
tienen atropina). Por si no lo sabias, los vendedores
expertos (y los jugadores de cartas profesionales) se
fijan en la dilatacién involuntaria de las pupilas para
saber si pueden seguir regateandote un precio o si
llevas una mano muy buena. Por eso, a imitacién de
los jugadores de cartas que se pertrechan tras las ga-
fas de sol, conviene que te pongas unas cuando vayas
al mercadillo, al zoco o a un gran bazar a regatear
precios.

Belesa

Por el nombre de esta otra solanicea pensaras que
tiene que ver con la belleza, pero ni por asomo. La
belesa, también denominada blesa, matapeces, den-
taria, o dentalaria, corresponde a Plumbago europaea.
Se trata de una planta mediterranea, muy abundante
en Espafia, tipica de suelos pobres, yermos, salinos,
arenosos, rocosos y Secos; vamos, que estamos prepa-
rando el planeta para que se llene de belesa, pero no
de belleza, por mas que queramos compensarlo con la
escarcha de mas arriba. La denominacién del género
deriva del latin plumbus plomo por el color de las
flores de algunas variedades y porque antiguamente
se crefa que curaba del envenenamiento por plomo.
Por ese motivo, el nombre en inglés es leadwort bre-
baje para el plomo. La belesa acumula productos del
metabolismo secundario con accién calmante, nar-
cotica y venenosa. En concreto, la plumbagina, una
naftoquinona que se acumula sobre todo en la raiz,
afecta al sistema nervioso central y también es fun-
gicida, citotéxica y bactericida. Esta propiedad se
usaba para atontar y adormecer a los peces en las
pozas y pequenas charcas para facilitar su pesca, y
de ahi que ese atontamiento se llame embelesar, un
término que ya aparece en La Celestina y luego en
El Quijote. Con los extractos de raiz y hojas se fabri-
caban cataplasmas para calmar dolores (de muelas
—de ahi lo de dentaria—, ciatica, lumbago, cefaleas
y otros) que acababan provocando inflamaciones de
la piel e incluso ampollas sin acabar de curar gran
cosa. Quizd por eso tenia un poco mas de éxito para
tratar la sarna.
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Beleno

Y por fin, la dltima solanacea, que también nos
ha dejado su huella idiomatica. El belefio (del galo
beleniunta del dios Belenos) es Hyoscyamus niger,
cuya denominacién del género procede del griego boo,
hyos cerdo y xOapog, kyamos haba, o sea, el haba del
cerdo. Dicen las malas lenguas que seguramente se
deba al episodio de la Odisea en el que la hechicera
Circe transforma a los companeros de Ulises en cer-
dos al hacerles beber una pocién de... jbingo!: beleno.
Dado que en el diccionario de Nebrija de 1492 aparece

Para saber mas:

como velefio, algunos creen que podria proceder del
latin venenum veneno por los efectos de los alcaloides
que sintetiza (hiosciamina, escopolamina —para la
sumision quimica, o como suero de la verdad— y
atropina), muy apreciada en la magia medieval por
las alucinaciones que provocaba. Del belefio se acund
el verbo embeleiiar (estar loco, sin juicio, envenena-
do con palabras y promesas). No confundas el belefio
con el ®beleno (Lophius piscatorius), un pez que se
parece a la rana pescadora, cuya denominacién pro-
cede del griego Behepvoy, belenos dardo por la forma
que tiene.
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