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Resumen

El cambio climatico a escala global y regional ha
influido en la frecuencia e intensidad de fendéme-
nos climaticos extremos como las sequias, incre-
mentado las zonas aridas en el planeta, como
consecuencia, los eventos de estrés por sequia
han aumentado en las plantas. Esta investigacion
tiene como objetivo mostrar la habilidad y estrate-
gia de las plantas para responder y adaptarse al
estrés por sequia mediante la enzima Superdxido
Dismutasa (SOD). Se encontré que las respues-
tas bioquimicas se constituyen en uno de los prin-
cipales mecanismos de defensa contra este tipo
de estrés, uno de estos mecanismos es la so-
breproduccién de especies reactivas de oxigeno
(ROS) el cual es controlado por sistemas antio-
xidantes. Dentro de estos sistemas antioxidantes
se encuentra la enzima antioxidante Superdxido
Dismutasa (SOD). Se concluye que las defensas
antioxidantes isoformas de la enzima Superoxido
Dismutasa (Mn-SOD, Cu/Zn-SOD, Fe-SOD), se
hallan en diferentes especies vegetales y funcio-
nan como eficientes detoxificadores de ROS. Por
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esto pueden ser una herramienta valiosa en los
programas de mejoramiento genético de plantas
buscando aumentar la tolerancia de éstas al dé-
ficit hidrico.

Palabras clave: estrés abidtico, estrés por sequia,
respuestas bioquimicas, sistemas antioxidantes

Abstract

Climate change on a global and regional scale
has influenced the frequency and the intensity
of extreme climatic events like droughts, arid zo-
nes increase in our planet, as a consequence,
the events of drought stress have increased in
plants. This research has as an objective to show
the ability and strategy of plants to respond and
to adapt themselves to the drought stress using
the Enzyme Superoxide Dismutase (SOD). It was
found that biochemical responses constitute one
of the main defense mechanisms against this type
of stress; one of these mechanisms is the overpro-
duction of Reactive Oxygen Species (ROS) which
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is controlled by antioxidant systems. Within these
antioxidant systems it is found the Enzyme Supe-
roxide Dismutase (SOD). It is concluded that anti-
oxidant isoform defenses of the Enzyme Supero-
xide Dismutase (Mn-SOD, Cu/Zn-SOD, Fe-SOD),
are found in different vegetal species and they
work as efficient ROS detoxifying system. There-
fore they can be a valuable tool to plants genetic
improvement programs looking for increase their
tolerance to water deficit.

Key-words: abiotic stress, drought stress, bioche-
mical responses, antioxidant systems

Resumo

As alteragdes climaticas a nivel global e regional
influenciou a frequéncia e intensidade de eventos
climaticos extremos como secas, incrementan-
do as zonas daridas do planeta, como resultado,
0s eventos tém aumentado estresse hidrico em
plantas. Esta revisdo tem como objetivo mostrar a

Introduccion

El cambio climatico global lleva a un incremento de
las regiones aridas y semiaridas del planeta (FAO,
2007; Panel Intergubernamental Sobre El Cambio
Climatico, 2007), junto con la sobrepoblacion que
conduce a una sobreexplotacién del recurso agua
para fines agricolas, debido a que es necesaria
para que las plantas se desarrollen, sobrevivan y
den buena produccion (Chaves et al., 2003, 2002;
Passioura, 2007). La FAO (2008, 2007) corrobora
lo anterior sefialando que la agricultura es el pri-
mer consumidor de agua a escala mundial, con
69 % de toda el agua dulce procedente de lagos,
cursos de agua y acuiferos, ademas que su caren-
cia puede ser una causa principal de hambrunas
y subnutricion.

La seguridad alimentaria estd amenazada por los
efectos del cambio climatico. La sequia esta cata-
logada como uno de los mas importantes tipos de
estrés medioambientales que afectan fuertemente

habilidade e estratégia de plantas para responder
e se adaptar ao estresse pela enzima superdxido
dismutase (SOD). Verificou-se que as respostas
bioquimicas constituem um dos principais meca-
nismos de defesa contra este tipo de stress, um
destes mecanismos é a superproducdo de es-
pécies reativas de oxigénio (ROS) que é contro-
lada por sistemas antioxidantes. Dentro destes
sistemas antioxidantes esta a enzima superdxido
dismutase (SOD). Concluiu-se que as defesas
antioxidantes isoformas da enzima superdxido
dismutase (Mn-SOD, Cu / Zn-SOD, Fe-SOD), se
encontram em diferentes espécies e como fungao
de desintoxicacao de plantas eficaz de ROS. As-
sim, eles podem ser uma ferramenta valiosa em
programas de melhoramento de plantas buscan-
do melhorar a tolerancia delas ao déficit hidrico.

Palavras-chave: estresse abidtico, estresse
pela seca, respostas bioquimicas, sistemas an-
tioxidantes.

el crecimiento y desarrollo de la planta, produccion
y rendimiento de los cultivos (Shao et al., 2009).
Ante una poblacién creciente, reducir el hambre
so6lo sera posible si se logran aumentar de forma
significativa y sostenible los rendimientos agrico-
las. Ello, a su vez, dependera de un aumento de la
utilizacién del riego y una mejor gestion del agua
(FAO, 2008).

Un efecto secundario al estrés por sequia es el
dano oxidativo causado por la produccién de es-
pecies reactivas de oxigeno (ROS), que obligan
a las plantas a activar mecanismos moleculares
de regulacién induciendo genes que expresan en-
zimas desoxidantes como Superdxido Dismutasa
(SOD). Estudios realizados en muchas especies
vegetales, sometidas a estrés hidrico, muestran
el incremento de la actividad de esta enzima asi
como su relacion con la resistencia al estrés. La
enzima puede ser utilizada como marcador en la
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busqueda de resistencia. Este articulo tiene como
objetivo evidenciar la habilidad y estrategia de las
plantas para responder y adaptarse al estrés hidri-
co mediante la enzima (SOD).

Especies Reactivas de Oxigeno (ROS)

Las ROS se producen continuamente como subpro-
ductos de varias vias metabdlicas que estan locali-
zadas en diferentes compartimientos celulares como
cloroplastos, mitocondrias y peroxisomas. (Navrot,
Rouhier, Gelhaye & Jaquot, 2007; Del Rio, Sanda-
lio, Altomare & Zilinskas, 2006). Bajo condiciones de
equilibrio las moléculas de ROS son eliminadas por
varios mecanismos de defensa antioxidativa (Foyer
& Noctor, 2005). Las plantas en condiciones norma-
les producen (ROS) tales como los radicales O, ra-
dical superoxido; *OH radical hidroxilo; HO, radical
perihidroxilo; RO Radicales alkoxilos y formas no
radicales H,O, peroxido de hidrogeno y 'O, oxigeno
simple (Gill & Tuteja, 2010).

El equilibrio entre la produccién y la eliminacion de
ROS puede ser perturbado por varios factores de
estrés bidtico como ataques de patdgenos y abid-
ticos como salinidad, radiacion ultravioleta (UV),
sequia, metales pesados, temperaturas extre-
mas, deficiencia de nutrientes, contaminacién del
aire, herbicidas, entre otros. Cuando se rompe el
equilibrio se genera un aumento repentino de los
niveles intracelulares de ROS causando un dafo
significativo en las estructuras de la célula. (Figura

1y Figura 2) (Gill & Tuteja, 2010).

AOX = ROS

l

EQUILIBRIO
Antioxidantes

Estrés oxidativo
Exceso de ROS

Oxidantes

Figura 1. Equilibrio entre antioxidantes
(AOX) y oxidantes (ROX).

Fuente: Gill & Tuteja (2010).
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Figura 2. El estrés abidtico induce la produccion
de ROS y muerte de la célula

Fuente: Gill & Tuteja (2010).

La acumulacién de ROS debido a los diferentes ti-
pos de estrés ambiental, son una de las principales
causas de pérdida de productividad de los cultivos
al rededor del mundo. (Mittler, 2002). El aumento
de los niveles de ROS en las plantas, causan un
gran dano en las células y las lleva a la muerte
debido a que se degradan proteinas, se fragmenta
el DNA y se incrementa la peroxidacion lipidica y
el contenido de malondialdeido (MDA) (Moller, Jen-
sen & Hansson, 2007; Anjum et al., 2011; Gill & Tu-
teja, 2010; Prasad, 2004; Mittler, 2002).

Las ROS pueden danar células pero también pue-
den iniciar respuestas tales como una nueva ex-
presion génica. La acumulacion de ROS debido
a las condiciones de estrés bidtico y abidtico, es
contrarrestada por sistemas enzimaticos antioxi-
dantes que incluyen una variedad de detoxifica-
dores tales como Superéxido Dismutasa (SOD),
Ascorbato Peroxidasa (APX), Glutanion Peroxida-
sa (GPX), Glutanion-S-Transferasa (GST), Catala-
sa (CAT) y no enzimaticos de bajo peso molecu-
lar, tales como Acido Ascorbico (ASH), Glutanion
(GSH), p-tocoferol, carotenoides y flavonoides (Gill
& Tuteja, 2010).
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También se ha mostrado que las ROS influencian
la expresion de un numero de genes, activando
una cascada de senalizacion en las vias de trans-
duccion, que sugiere que las células tienen estra-
tegias de evolucion para usar las ROS como esti-
mulo bioldgico y senalizador que activa y controla
varios programas de respuesta al estrés (Dalton,
Shertzer & Puga, 1999).

En condiciones de déficit hidrico se presenta un
aumento de las ROS (Farooq, Wahid, Kobayashi,
Fujita & Basra, 2009), como una respuesta bioqui-
mica temprana de las células eucarioticas ante el
estrés, este evento es conocido como explosion
oxidativa, evento temprano de respuesta de de-
fensa de la planta al estrés hidrico y actia como
mensajero secundario para desencadenar reac-
ciones posteriores de defensa (Apel & Hirt, 2004).

Al ocurrir la explosién oxidativa en las plantas, una
de las respuestas primarias es el cierre de los es-
tomas, presentandose dentro de éstas una dismi-
nucion de la disponibilidad de CO, que afecta la
capacidad de disipar la energia necesaria para la
realizacion del ciclo de Calvin, produciéndose una
reduccion de la fotosintesis y un aumento en la
produccion y contenido de ROS intracelular, den-
tro de éstas se tiene el radical superoxido (Turkan
Bor, Ozdemir & Koca, 2005; Prasad, 2004). Por
tanto al afectarse los procesos de fotosintesis de-
bido al déficit hidrico se disminuye el crecimiento,
desarrollo y el rendimiento de las plantas.

El radical superoxido (O,) ha sido reportado
como el principal causante del dafo oxidativo en
plantas, por esta razén ha tenido un papel im-
portante en la determinacién de los sistemas de
adaptacion en relacidon a tolerancia al déficit hi-
drico (Borsani, Diaz, Agius, Valpuesta & Monza,
2001; Smirnof, 1993).

El radical superoxido libre (O,"), puede reaccionar
con el H,O, por reaccion de Haber-Weiss para ge-
nerar radical hidroxilo (OH'), siendo este el mas
reactivo dentro de las ROS y se constituye en un
componente importante de la toxicidad generada

por el oxigeno (Jaramillo et al., 2005; Tlrkan et al.,
2005; Prasad, 2004; Borsani et al., 2001; Slooten
et al., 1995; Smirnof, 1993).

Importancia, caracteristicas y funcion
de la Superoxido Dismutasa (SOD)
dentro del sistema antioxidante

Las SOD pertenece a una familia de metaloenzi-
mas, es considerada como la mas eficiente de las
enzimas antioxidantes intracelulares, esta presen-
te en todos los organismos aerdbicos y en todos
los compartimientos subcelulares, en los cuales
es posible que se generen las ROS, esto es im-
portante en la tolerancia de las plantas a todo tipo
de estrés debido a que proveen la primera linea de
defensa contra los efectos de los elevados niveles
de ROS (Gill & Tuteja, 2010; Abdul, Sankar, Murali,
Gomathinayagam & Lakshmanan, 2008)

Es muy importante el estudio del papel que cum-
plen los sistemas de ROS y sus enzimas antioxi-
dantes en la tolerancia de las plantas al estrés,
porque con la manipulaciéon de niveles de estas
enzimas, es posible disminuir el estrés oxidati-
vo, ofreciendo una alternativa para contrarrestar
el efecto del estrés por sequia (Ramachandra,
Viswanatha. & Vivekanandan., 2004). Ademas la
respuesta enzimatica puede constituir una venta-
ja adaptativa en la proteccion al déficit oxidativo
(Borsani et al., 2001).

La enzima Superoxido Dismutasa (SOD) hace
parte del sistema de defensa oxidativo y tiene
como funcién evitar la reaccion de Haber-Weiss y
minimizar el dano oxidativo, esta enzima dismuta
rapidamente el radical superoxido (O,’) a Perdxido
de Hidrogeno (H,0,), este producto tiene la ca-
racteristica de ser relativamente estable y puede
ser detoxificado por la Catalasa (CAT) y Peroxida-
sas (POX). Estas enzimas minimizan la reaccién
de Haber- Weiss manteniendo concentraciones
de O,.- y H,0, cercanas a cero (Jaramillo, et al.
2005; Turkan et al., 2005; Prasad, 2004; Borsa-
ni et al., 2001; Slooten et al.,1995; Smirnof, 1993),
por esto se constituye en uno de los mayores
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mecanismos de defensa antioxidantes en las plan-
tas (Jaramillo et al., 2005; Mufoz, Moran, Becana
& Montoya, 2005)

Se conocen tres isoformas de la enzima SOD que
se caracterizan porque cada una esta coordinada
con diferente ion metalico como cofactor (Jarami-
llo et al., 2005; Muhoz et al., 2005) y cada una es
codificada por una pequena familia de genes, lo
que probablemente ha complicado aclarar el pa-
pel que tienen en las plantas (Kliebenstein, Monde
& Last, 1998).

Las tres isoformas de Superodxido Dismutasa tam-
bién estan clasificadas por su sensibilidad diferen-
cial al Cianuro de Potasio (KCN) y al Peréxido de
Hidrégeno (H,0O,). La isoforma Superoxido Dismu-
tasa Zinc y Cobre (SOD Zn/Cu) se caracteriza por
ser sensible a KCN y H,O,, la isoforma Superoxido
Dismutasa Hierro (SOD Fe) tnicamente sensible a
H,O, y la isoforma Superdxido Dismutasa Manga-
neso (SOD Mn) es resistente a ambos inhibidores.
(Del Rio, Sandalio, Altomare & Zilinskas, 20083;
Mittler, 2002; Bowler, Van Camp, Van Montagnu
& Inzé, 1994)

Dentro de las isoformas SOD se han reportado va-
rias isoenzimas de SODFe (seis), SODMn (tres),
SODCu/Zn (siete). Al comparar la secuencia y
estructura de estas isoformas se observd que
SODMnN y SODFe son grupos que estan estrecha-
mente relacionados, mientras SODCu/Zn parecen
haber evolucionado independientemente (Munoz
et al., 2005).

Las isoformas SOD Cu/Zn y SODMn se encuen-
tran en todos los eucariotes superiores del reino
animal. Sin embargo, en las algas eucariotas y los
protozoos poseen SODMn y SODFe pero no po-
seen SOD Cu/Zn (Bowler, Montagu & Inzé, 1992)

El grupo de SOD Fe probablemente constituye el
grupo mas viejo de SOD. Esto se sugirié porque
tal vez el hierro fue el primer ion metélico usado
como cofactor ubicado en el sitio activo de la pri-
mera SOD por causa de la abundancia de Fe (ll)

soluble formado en el tiempo (Bannister, Bannis-
ter, Barra, Bond & Bossa, 1991). Como los niveles
de O, se incrementaron en el medio ambiente, los
componentes minerales de éste fueron oxidados.
La disminucién de la disponibilidad de Fe (ll) en el
medio ambiente causé un cambio al uso del ion
metalico Mn (lll) que era el mas disponible (Als-
cher, Erturk & Heath, 2002)

Las isoformas SOD Mn son probablemente las se-
gundas mas antiguas después de las SOD Fe, es-
tas llevan un unico a&tomo del metal por subunidad.
Esas enzimas no pueden funcionar si el atomo de
Mn no esta presente en el sitio activo. Se ha encon-
trado en mitocondria y peroxisomas, y la isoforma
SOD Fe esta presente en los cloroplastos (Figura
3) (Munoz et al., 2005; Alscher et al., 2002).

a

Cloroplasto
Fe Y CuZns

Figura 3. Localizacion de SODs
en la célula de la planta

Fuente: Alscher et al. (2002)

Cuando la atmosfera fue completamente satura-
da de oxigeno, el Fe (ll) fue casi completamente
transformadas en no disponible y el Cu (l) insolu-
ble fue convertido en Cu (ll) soluble. En este esta-
do, empieza a ser usado como ion metalico cofac-
tor del sitio activo de SOD (Alscher et al., 2002).

La isoforma SOD Cu/Zn es la més abundante en
organismos eucariotas y esta localizada principal-
mente en el citoplasma, en los cloroplastos y en
diferentes tipos de peroxisomas. (Martinez, 2003).
También se encuentran en el nucleo y en el apo-
plasto (Alscher et al., 2002).
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Los estudios de las enzimas SOD han produci-
do resultados variables por el hecho de que esas
isoformas son afectadas en forma diferente por el
déficit hidrico (Bowler et al., 1994). En las plantas
la isoforma que aumenta su concentracion, en re-
puesta a diferentes estimulos de déficit es la iso-
forma SOD Cu/Zn (Mittler & Zilinskas, 1994; Ke-
nis, Rouby, Edelman. & Silvente, 1994; Kaminaka,
Morita, Tokumoto, Masamura & Tanka, 1999). Los
esfuerzos para fortalecer las defensas antioxidan-
tes en el citoplasma o en el cloroplasto incluyen la
sobrexpresion de esta isoforma, la cual provee au-
mento a la tolerancia a estrés oxidativo en plantas
(Perl et al., 1993; Gupta et al., 1993a, Gupta et al.,
1993b; Murgia et al., 2004)

En estudios realizados con especies de cultivos
resistentes y tolerantes a sequia, los cuales fueron
sometidos a estrés hidrico, se obtuvo como resul-
tado que las especies tolerantes presentaron una
actividad mas alta de enzimas antioxidantes que
las especies susceptibles, esto se observo en cul-
tivos de trigo, frijol, maiz (Chopra & Selote, 2007;
Tirkan et al., 2005)

En un estudio realizado en genotipos tolerantes y
sensibles a sequia del musgo Tortula ruralis se ob-
servo un incremento en los niveles de SOD en los
genotipos tolerantes a sequia (Bowler et al., 1992).
En variedades de arroz resistentes a sequia y a
heladas también se presentd un incremento de
SOD en presencia del déficit hidrico, asociando
esto a un aumento en la capacidad del sistema
antioxidante bajo este tipo de estrés (Guo, Ou, Lu
& Zhong, 2006; Huang & Guo, 2005).

En tres genotipos de Radix astragali planta medi-
cinal de la china, se observd que al aplicar déficit
hidrico aumento la actividad de las SOD y ademas
que este aumento se presentd en el genotipo mas
tolerante (Yong, Zongsuo, Hongboc & Feng, 2004)

Las diferentes isoformas en plantas sometidas a
déficit hidrico han sido reportadas y ademas se
han detectado cambios en su actividad especial-
mente incremento, por ejemplo en Catharanthus

roseus (Abdul et al.,, 2008), maiz (Zea mays L.)
(Jiang & Zhang, 2002; Zhu & Scandalios, 1994),
Arabidopsis thaliana. (Kliebenstein et al., 1998),
L. corniculatus (Borsani et al., 2001), trigo (Shao,
Liang, Shao. & Sunc, 2005; Singh & Usha, 2003),
arroz (Wang et al., 2005), Phaseolus acutifolius
(Turkan et al., 2005).

En plantas, la isoforma SOD Cu/Zn se ha reportado
con alto nivel de respuesta a diferentes estimulos
de estrés, en cultivos como tabaco (Hamid, et al.
2004), guisantes (Mittler & Zilinskans. 1994), avena
(Kenis et al., 1994) y arroz (Kaminaka et al., 1999).

En analisis por Northern-Blot de SOD Cu/Zn
mRNA en Lotus corniculatus bajo estrés hidrico
se presentd una alta acumulacién de la enzima a
medida que pasa el tiempo de exposicion al estrés
(Borsani et al, 2001). Esto puede estar relacionado
especificamente con la acumulacion de la isoenzi-
ma SOD Cu/Zn2. Este mismo comportamiento se
ha observado en tabaco (Hamid et al. 2004), arbo-
les de caucho (Miao & Gaynor, 1999) y plantas de
tomate (Perl et al., 1993).

Conclusiones

Las especies reactivas de oxigeno aumentan sus
niveles en las plantas cuando estan sometidas a
diferentes tipos de estrés bidticos o abidticos, és-
tas son altamente reactivas y finalmente llegan a
causar un estrés oxidativo que produce radicales
libres a nivel intracelular y extracelular y pueden
llevar a la muerte de la célula, causando dafos a
nivel de &cidos nucleicos, lipidos y proteinas; sin
embargo las plantas han desarrollado mecanis-
mos de defensas antioxidantes, que son eficientes
y ayudan tanto en la inhibicidon de reacciones o en
detoxificarla.

Una de las defensas antioxidantes son las iso-
formas de la enzima Superdxido Dismutasa (Mn-
SOD, Cu/Zn-SOD, Fe-SOD), éstas se han encon-
trado en diferentes especies vegetales y funcionan
como eficientes detoxificadores de ROS. Por esto
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pueden ser una herramienta valiosa en los pro-
gramas de mejoramiento genético de plantas bus-
cando mejorar la tolerancia al estrés hidrico.
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