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Resumen

El acido jasmoénico (AJ) es una fitohormona enddgena
reguladora del crecimiento de plantas. Este se encuentra en
muchas especies vegetales y estd involucrado en diversas
funciones de resistencia y senescencia, es producido por la
planta después del dafio ocasionado por un patdogeno, el cual
puede ser microorganismo o insecto, dando como resultado
unincremento dela produccion de compuestos deresistencia.
La resistencia natural de las plantas a patdgenos se basa en
efectos combinados de barreras preformadas y mecanismos
inducibles. Seha comprobado que unacomplejared de sefiales
hormonales controla la respuesta de la planta frente al ataque
de patdgenos. Dependiendo del tipo de agente inductor,
existen dos tipos de induccion deresistencia: bidticay abiotica
y se activan dependiendo del tipo de dafio generado.

Palabras clave: fitohormona, jasmonatos, regulador de
crecimiento vegetal.

En suambiente natural el ataque de u patégeno a las plantas
es generalmente de poca importancia; sin embargo, la
agricultura ha generado una cultura de monocultivo y de
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Abstract

Jasmonic acid (JA) is an endogenous phytohormone that
regulates plants growth. This is found in many plant species
and is involved in various functions including resistance
and senescence, is produced by the plant after damage
caused by a pathogen, which can be a microorganism or
an insect, resulting in an increase in the production of
resistance compounds. The natural resistance of plants to
pathogens is based on the combined effects of preformed
barriers and inducible mechanisms. A complex network
of hormone signals has been shown to control the plant’s
response to pathogen attack. Depending on the type of
inducing agent, there are two types of resistance induction:
biotic and abiotic, each activated depending on the damage

type.

Keywords: phytohormone, jasmonates, plant growth
regulator.

In their natural environment the attack of a pathogen on
plants is of minor importance; however, agriculture has
generated a culture of monoculture and implementation
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implementacion de diversas técnicas agronomicas lo que
ha conllevado a un desequilibrio en el ecosistema y a la
proliferacion de plagas (Cruz et al., 2006).

Una gran variedad de especies de plantas se ven afectadas
por patogenos diferentes, entre los que destacan: hongos,
bacterias, nematodosy virus. Unasolaplanta puede seratacada
por cientos de miles de individuos de una misma clase de
patdgeno. Sin embargo, aun cuando las plantas pueden sufrir
dafos considerables o de poca importancia muchas de ellas
sobreviven y con frecuencia contintian su desarrollo normal
llegando a producir buenos rendimientos (Agrios, 2002).

La resistencia natural de las plantas a patdgenos se basa en
efectos combinados de barreras preformadas y mecanismos
inducibles. Las plantas utilizan defensas fisicas y bioquimicas
encontradelosinvasores (Rangel etal.,2010). Tedricamente,
las plantas poseen los genes necesarios para responder a la
agresion ocasionada por un patdgeno; esta respuesta puede
ser en forma constitutiva, al estar presentes de una manera
permanente en laplanta ono constitutivae inducida, cuando el
ataque delaplagaolainteraccion entre estos es suficiente para
desencadenarumbrales toxicos de sustancias que bloqueanla
instalaciondelaplaga(Riveros,2001). Sehacomprobado que
unacomplejared de sefiales hormonales controlalarespuesta
de la planta frente al ataque de patogenos.

Lashormonas vegetales son un grupo de moléculas pequenas
de naturaleza quimica diversa que controlan procesos, que
van desde el crecimiento y desarrollo de la planta, hasta su
respuesta frente al estrés bidtico y abidtico. El etileno, el acido
jasmonico (AJ) y el acido salicilico (AS) son reguladores
del crecimiento vegetal con un papel bien documentado en
la respuesta de la planta frente al estrés biotico (Lumba y
Culter, 2010). El objetivo del presente articulo es hacer una
revision del papel del AJ durante las respuestas de defensa
contra patogenos en la planta, de igual forma presentar las
caracteristicas y cualidades con las que cuenta el acido
jasmoénico como hormona inductora de resistencia frente al
ataque de algin patogeno en diversos tipos de tejido vegetal.

Principales mecanismos de defensa vegetal frente a
patogenos

Continuamente las plantas se encuentran en contacto
con otros organismos, en sus condiciones naturales ellas
interactiian con una amplia gama de microorganismos
potencialmente patogénicos. Sin embargo, las plantas
normalmente permanecen sanas debido, a la manifestacion
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of various agronomic techniques which has led to an
ecosystem imbalance and pests proliferation (Cruz et al.,
2006).

A wide variety of plant species are affected by different
pathogens, among which are: fungi, bacteria, nematodes
and viruses. A single plant can be attacked by hundreds of
thousands of individuals from the same pathogen class.
However, although plants may suffer considerable or minor
damage, many of them survive and continue their normal
development and good yields (Agrios, 2002).

Natural resistance of plants to pathogens is based on the
combined effects of preformed barriers and inducible
mechanisms. Plants use physical and biochemical defenses
againstinvaders (Rangel etal.,2010). Theoretically, plants
possess the necessary genes to respond to the pathogen’s
aggression; This response can be in a constitutive form,
being present in a permanent way in the plant or not
constitutive and induced, when the attack of the pest or
the interaction between these is enough to trigger toxic
thresholds of substances that block the installation of the
pest (Riveros, 2001). A complex network of hormone
signals has been shown to control the plant's response to
pathogen attack.

Plant hormones are a group of small molecules of diverse
chemical nature that control processes ranging from the
growth and plant’s development, to its response to biotic and
abiotic stress. Ethylene, jasmonic acid (JA) and salicylic acid
(SA) are plant growth regulators with a well-documented
role in plant response to biotic stress (Lumba and Culter,
2010). The purpose of this paper is to review the role of
JA during the pathogen defense responses as well as to
present the characteristics and qualities of jasmonic acid as
resistance inducing hormone against the attack of pathogen
in various types of plant tissue.

Main mechanisms of plant defense against pathogens

Plants are continually in contact with other organisms,
in natural conditions they interact with a wide range of
potentially pathogenic microorganisms. However, plants
remain healthy normally due to the manifestation of
various defense mechanisms (Kenneth, 2002). Vegetables
have developed physical and chemical mechanisms that
reduce the possibility of infection or prevent the access
of pathogens to the host. There are several mechanisms
involved in plants’ defense against pathogens, there are
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de varios mecanismos de defensa (Kenneth, 2002). Para ello
los vegetales han desarrollado mecanismos fisicos y quimicos
quereducen la posibilidad de infeccion o previenen el acceso
de patogenos al hospedante. En general se puede decir que
existendiversos mecanismos involucrados enladefensadelas
plantas frente a patdgenos, existen los que pueden presentar
una defensa pasiva o preformada (preexistente), si esta
determinada por propiedades ya existentes antes del intento
de infeccion del patdgeno; también denominados factores
constitutivos, o una defensa activa o inducida, dinamica, si
resultade estructuras o sustancias producidas como respuesta
a la penetracion del patdgeno (Cruz et al., 2006).

Defensa pasiva

Dentro de este tipo se encuentran: las barreras estructurales
o fisicas de las plantas, formada por todos aquellos sistemas
fisicos que la planta tiene en forma natural, sin necesidad
de ningun tipo de estimulo para producirlas, entre las cuales
destacan las ceras, cuticula, paredes celulares, tamafio, forma
yubicacion de aperturas naturales entre otras (Agrios, 2005).
Lasbarreras bioquimicas preformadas, en este mecanismo se
encuentran los inhibidores que se producen de formanatural
y se liberan al medio con la finalidad de alejar o no permitir
la reproduccion de patogenos, de igual forma los factores
de preexistencia se pueden deber a faltas de sustancias
bioquimicas o nutrientes que permitan el reconocimiento
del vegetal con el patégeno, lo que le permite no ser
susceptible a su infeccion, ademas en las células vegetales
se producen sustancias capaces de degradar la pared celular
de los patogenos, por mencionar glucanasa y quitinasa,
las concentraciones de dichas sustancias puede ir variando
dependiendo de la edad del tejido vegetal (Lundstedt y
Valdés, 2013).

Defensa activa o inducida

Los mecanismos de defensa activa, también denominada
como resistencia inducida, son activados unicamente
como respuesta al ataque de un patégeno (Collinge et
al., 2001). Este tipo de resistencia es un mecanismo
activo de defensa que involucra cambios claros en el
metabolismo provocados por la expresion diferencial
de genes. La induccion de defensas bioquimicas en las
plantas, provocadas por el ataque de algin patégeno, es
activada por diversos mecanismos dependiendo de varios
factores, entre los cuales son de mayor importancia: la
susceptibilidad de la planta, tipo de patégeno, condiciones
medioambientales, etc.

those that may present a passive or preformed (pre-existing)
defense, if it is determined by already existing properties
before the pathogen’s infection attempt; also called
constitutive factors, oranactive orinduced, dynamic defense
ifitresults from structures or substances produced inresponse
to the penetration of the pathogen (Cruz et al., 2006).

Passive defense

Within this type are: the structural or physical barriers of
plants, formed by all physical systems that are innate to the
plant, without any stimulus to produce them, among which
are waxes, cuticle, cell walls, size, shape and location of
natural openings among others (Agrios, 2005). Preformed
biochemical barriers, this mechanism includes the inhibitors
that are released in order to remove or interrupt the
reproduction of pathogens, just as the preexistence factors
may be due to lack of biochemical substances or nutrients that
allow the recognition of the plant with the pathogen, which
makes it not susceptible to its infection, also substances
that are capable to degrade the cell wall of the pathogens
are produced in the cell, like glucanase and chitinasa, the
concentrations of these substances may vary depending on
the age of the plant tissue (Lundstedt and Valdés, 2013).

Active or induced defense

Active defense mechanisms, also referred to as induced
resistance, are only activated inresponse to a pathogen attack
(Collinge et al., 2001). This type of resistance is an active
defense mechanism that involves changes in metabolism
caused by differential gene expression. The induction of
biochemical defenses in plants, caused by a pathogen attack,
is activated by several mechanisms that depends on several
factors,among which: plant susceptibility, type of pathogen,
environmental conditions, etc, are of greater importance.

Withintheresponse mechanisms are hypersensitivity reactions,
synthesis of PR proteins (pathogenicity related), production
of phytoalexins, a phenolic compounds increase, conversion
of glycosides to toxic phenols to the pathogen, production of
oxidizing phenols enzymes (polyphenoloxidase, peroxidase,
phenylalanineammonia-lyase) whichmake some phenols even
more toxic and accelerate the synthesis of compounds such as
lignin thatstrengthen the cell walls, itis also possible to activate
the synthesis of other defensive system complex substances
such as pectins, proteins, cyanogenic products (cyanides),
enzymes inhibiting substances and toxins produced by the
pathogen among others (Agrios, 2005; Robledo ez al., 2012).



Dentro los mecanismos de respuestas se encuentran las
reacciones de hipersensibilidad, sintesis de proteinas
RP (relacionadas con la patogenicidad), produccion de
fitoalexinas, aumento en la concentracion de compuestos
fenolicos, transformacion de glucosidos a fenoles toxicos
parael patogeno, produccion de enzimas que oxidan fenoles
(polifenoloxidasa, peroxidasa, fenilalanina amonio-liasa)
las que otorgan un mayor grado de toxicidad a algunos
fenoles y aceleran la sintesis de compuestos como lalignina
que fortalecen las paredes celulares, también se puede
activar la sintesis de otras sustancias complejas del sistema
defensivo de la planta como pectinas, proteinas, productos
cianogénicos (cianuros), sustancias inhibidoras de las
enzimas y toxinas producidas por el patbgeno entre otras
(Agrios, 2005; Robledo et al., 2012).

Inductores de resistencia

La induccion de resistencia frente a un patdogeno se basa
principalmente en transformar una interaccion compatible en
incompatible; es decir, que la planta susceptible de enfermar
sea resistente (Riveris, 2010). Los inductores actian sobre el
vegetal impidiendo o retrasando la entrada del patogeno, y
limitando consecuentemente suactividad en el tejidou 6rgano
infectado. Notienen efecto directo o actividad especificasobre
los fitopatogenos (Gomezy Reis, 2011, varios mecanismos de
induccion existen hasta el momento entre los mas destacados
se encuentran: la resistencia sistémica adquirida (RSA) y la
resistenciasistémicainducida(RSI) (Camarenay Torre,2007).

LaRASseactivalocal y sistémicamente tras lainfeccion de la
planta por patéogenos que producen necrosis (virus, bacteria
u hongos). La RSA se caracteriza por ser una resistencia de
amplio espectro, es decir, que confiere resistenciano solo al
patdgeno que lahaactivado, sino también a otros patdgenos
(Ryals et al., 1996). Se ha comprobado que la RSA es un
resistencia duradera (activa durante dias o semanas) en
condiciones tanto naturales como de laboratorio, lo que la
hacen muy atractiva desde un punto de vista agronémico
(Molina y Rodriguez, 2008). Mientras que la RSI es activa
por patdgenos del suelo que son capaces de colonizar las
raices de las plantas.

Aligual que laRSA, la RSI es una resistencia sistémica, de
amplio espectro (puede conferir proteccion frente a bacterias,
hongos y algunos virus), y es duradera en condiciones de
laboratorio y de campo (Pieterse y Loon,2004). La similitud
de ambos se basa en que, las plantas, luego de ser expuestas
a un agente inductor, activan sus mecanismos de defensa

Resistance inductors

The induction of resistance against a pathogen is mainly
based on transforming a compatible interaction into an
incompatible one; that is, the susceptible to disease plant
is resistant (Riveris, 2010). Inducers act on the plant by
preventing or delaying the entry of the pathogen, and
consequently limiting its activity in the infected tissue
or organ. They have no direct effect or specific activity
on phytopathogens (Gémez and Reis, 2011), several
mechanisms of induction exist so far among the most
outstanding are: acquired systemic resistance (ASR) and
induced systemic resistance (ISR) (Camarena and Torre,
2007).

ASR is activated locally and systemically following
plant infection by necrotical pathogens (virus, bacterial
or fungal). ASR is characterized as a broad-spectrum
resistance, ie, it confers resistance not only to the pathogen
that has activated it, but also to other pathogens (Ryals
et al., 1996). It has been proven that ASR is a durable
resistance (active for days or weeks) in both natural and
laboratory conditions, which makes it very attractive from
anagronomic point of view (Molina and Rodriguez, 2008).
While ISR is activated by soil pathogens that are able to
colonize the plants roots.

Like ASR, ISR is a systemic, broad-spectrum resistance
(conferring protection against bacteria, fungi, and some
viruses), and is durable under laboratory and field
conditions (Pieterse and Loon, 2004). Their similarity
is based on the fact that plants, after being exposed to
an inducing agent, activate their defense mechanisms
both at the site of infection and in distant areas (systemic
responses) in a more or less generalized way (Cavalcanti
etal.,2005).

Depending on the type of inductor, there are two types
of resistance induction. One where the resistance can be
activated by the presence, on the plant tissue, of organisms
such as fungi, viruses, bacteria, nematodes and even
herbivorous insects, known as biotic induction. While the
other type of induction imitates the presence of a pathogen
in order to generate resistance by the presence of synthetic
molecules deposited on the plant organs, called abiotic
induction (Kuc, 2001). The signaling pathways of responses
caused by a biotic agent may depend on both salicylic acid,
in association with the accumulation of proteins related to
pathogenesis (PRP), as well as jasmonic acid and ethylene,



tanto en el sitio de infeccion como en areas mas distantes
(respuestas sistémicas) de maneramas o menos generalizada
(Cavalcanti et al., 2005).

Dependiendo del tipo de agente inductor, existen dos tipos
deinduccionderesistencia. Unadonde laresistencia puede
ser activada por la presencia, sobre el tejido vegetal, de
organismos como hongos, virus, bacterias, nematodos ¢
incluso insectos herbivoros, conocida ésta como induccion
biodtica. Mientras que el otro tipo de induccion imita la
presencia de un patogeno para generar resistencia por la
presencia de moléculas sintéticas depositadas sobre los
organos vegetales, denominada induccion abidtica (Kuc,
2001). Las vias de sefializacion de respuestas provocadas
porun agente bidtico pueden ser dependiente tanto del 4cido
salicilico, en asociacion con laacumulacion de las proteinas
relacionadas con la patogénesis (PRP), como del acido
jasmonico y del etileno, no estando asociado, en este caso,
con la acumulacién de las PRP, conocida como resistencia
sistémicaadquirida (RSA). En cambio, lacascada de senales
generada porun inductor abiotico so6lo sigue la viadel acido
jasmonico y etileno, denominada resistencia sistémica
inducida (RSI) (Vallad y Goodman, 2004).

Acido jasmonico

El acido jasmonico (AJ), moléculas relacionadas y
sus derivados, todos llamados jasmonatos (JAs), son
fitohormonas de origen lipidico de estructura molecular
similaraladelas prostaglandinas en animales (Farmer, 2003;
Howe, 2004). Actuian como moléculas sefal de las respuestas
delas plantas a diversas situaciones de estrés y participan en
diversos procesos del crecimiento y desarrollo (Avanciet al.,
2010; Ting, 2014). E1 AJ es una ciclopentenona que posee
una cadena pentenilo y una cadena carboxilica (figura 1). El
nombre quimico y la formula empirica del acido jasmoénico
son: acido cis-2-pent-2’-enil 3-oxo-ciclopentenilacético y
Ci2His0s, respectivamente (Abdala, 2006). E1AJ esun aceite
amarillo de consistencia viscosa, soluble en cloroformo,
acetato de etilo, acetona y éter; y poco soluble en agua, su
puntodeebullicionesde 125°C/0.001 mm Hg (Lopez, 1985).

La ruta de biosintesis, también llamada ruta de los
octadecanoides, ha sido estudiada extensamente,
llegandose a conocer hoy en dia varias enzimas implicadas
en diversos pasos de la misma (Berger, 2002; Agrawal,
2004). Los jasmonatos son formados a partir del acido
graso no saturado linoleico y linolénico que se liberan
desde los fosfolipidos de las membranas celulares por la

notbeing associated, in this case, with PRPsaccumulation,
known as acquired systemic resistance (ASR). In contrast,
the signal cascade generated by an abiotic inductor only
follows the pathway of jasmonic acid and ethylene, called
induced systemic resistance (ISR) (Vallad and Goodman,
2004).

Jasminonic acid

Jasmonicacid (JA), related molecules and their derivatives,
all called jasmonates (JAs), are phytohormones of lipid
origin with molecular structure similar to prostaglandins
in animals (Farmer, 2003; Howe, 2004). They act as signal
molecules of plant responses to various stress situations
and participate in various growth and development
processes (Avanci et al., 2010; Ting, 2014). JA is a
cyclopentenone that has a pentenyl chain and a carboxylic
chain (Figure 1). The chemical name and the empirical
formula of jasmonic acid are cis-2-pent-2’-enyl 3-oxo-
cyclopentenylacetic acid and Ci2H 303, respectively
(Abdala, 2006). JA is a viscous yellow oil, soluble in
chloroform, ethyl acetate, acetone and ether; sparingly
soluble in water, its boiling point is 125 °C/0.001 mm
Hg (Lépez, 1985).

@)
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Figura 1. Estructura del acido jasmoénico (Abdala, 2006).
Figure 1. Structure of jasmonic acid (Abdala, 2006).

The biosynthesis pathway, also called the octadecanoid
pathway, has been extensively studied, and several enzymes
involved in various steps are now known (Berger, 2002;
Agrawal,2004). The jasmonates are formed from the linoleic
and linolenic unsaturated fatty acids that are released from
the phospholipids of the cell membranes by the lipases
action, amechanism that occurs mainly in the leaves (Jordan
and Casaretto, 2006) (Figure 2).

Jasmine acid is produced by the plant after damage caused
by a pathogen which can be a microorganism or insects and
results in increased production of resistance compounds
such as salicylic acid and ethylene, among others (Chavez
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accion de lipasas, mecanismo que ocurre principalmente
en las hojas de las plantas (Jordan y Casaretto, 2006)
(Figura 2).

El acido jasmonico es producido por la planta después
del dafo producido por un patdégeno los cuales pueden
ser microorganismo o insecto y da como resultado un
incremento de la produccion de compuestos de resistencia,
comoelacidosalicilicoy etileno(Chavezetal.,2012). Entre
las situaciones de estrés que lo regulan estan las heridas
(mecanicas o bidticas), la exposicion a ozono, sequia y
el ataque por patogenos y plagas. Entre los procesos de
desarrollo en los que participan los jasmonatos estan el
crecimiento de la raiz, la tuberizacion, la maduracion de
frutos, lasenescenciay el desarrollo del polen, la formacion
deyemasy flores, entre otros efectos (Rao et al.,2002; Rojo
etal.,2003; Wasternack 2007; Chunmei, 2013).

Salisbury y Ross, (1992) reportaron que este tipo de
compuesto se han encontrado en 150 familias y 206 especies
deplantas, incluyendo hongos, musgos y helechos. También
se ha demostrado que el AJ provoca efectos fisiologicos
sobre las plantas similares a los del acido abscisico (ABA)
(Schilmiller y Howe, 2005).

Este acido organico generalmente esta en el rango
picomolar por gramo de peso fresco en tejido de hojas y
pueden aumentar rapidamente bajo estimulos externos.
Algunos 6rganos y tejidos exhiben por encima de 10 veces
el nivel encontrado en hojas, sugiriendo que estos niveles
elevados indican funciones diferentes en la regulacion de
determinados procesos de desarrollo (Wasternack y Hause,
2002).

Acido jasmoénico como inductor de resistencia frente a
patogenos

El acido jasmonico y sus derivados son considerados
componentes de la via de transduccion de sefiales en los
mecanismos de defensa de las plantas y se han registrado
aumentos en sus niveles endogenos en plantas sometidas
a estrés (Fonseca et al., 2009; Yhan et al., 2013). Estos
compuestos inducen la expresion de genes que codifican
proteinas especificas, entre las que pueden citarse:
inhibidores de proteasas, enzimas involucradas en la
biosintesis de flavonoides, osmotinas y lipoxigenasas,
y diferentes proteinas relacionadas con la patogénesis
(Andrade et al., 2005). Diversos estudios demostraron que
el AJ y los JAs inducen la biosintesis de varias enzimas
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et al., 2012). Among stress situations that regulate it
are wounds (mechanical or biotic), exposure to ozone,
drought and attack by pathogens and pests. Among the
developmental processes in which jasmonates participate
are root growth, tuberization, fruit maturation, senescence
and pollen development, bud and flower formation, among
other effects (Rojoetal.,2002;Red et al.,2003; Wasternack
2007; Chunmei, 2013).

Lipidos de membrana
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Figura 2. Biosintesis del jasmonato. Ruta de los acidos
octadienoicos (18:3) que describe la formacion
de acido jasmonico y metil jasmonato a partir de
fosfolipidos de membrana (Jordany Casaretto, 2006).
Figure 2.Biosynthesis of jasmonate. Route of octadienoic acids
(18:3) which describes the formation of jasmonic acid
and methyl jasmonate from membrane phospholipids
(Jordan and Casaretto, 20006).

Salisbury and Ross (1992) reported that this type of
compound has been found in 150 families and 206 plant
species, including fungi, mosses and ferns. It has also been
shown that JA causes physiological effects on plants similar
to those of abscisic acid (ABA) (Schilmiller and Howe,
2005).

This organic acid is generally in the picomolar range per
gram of fresh weight in leaf tissue and can rapidly increase
under external stimuli. Some organs and tissues have above
10 times what is found in leaves, suggesting that these
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involucradas en lasreacciones de resistencia en plantas, entre
las mas importantes estan las enzimas claves para producir
las fitloexinas como polifenol oxidasa, calcona sintasa,
fenilalanina-amonio liasa (PAL) y HMG-Co-reductasa
(HMGR) (Jankiewicz, 2003; Leszek, 2003).

Elacidojasmonico, al igual que cualquier otra hormona, no
participa de forma aislada en la activacion de los procesos
que regula, sino que lo hace interaccionando con otras
moléculas sefializadoras (Lorenzo y Solano, 2005). Se ha
descrito un amplio niimero de interacciones entre el AJ y
otras rutas de sefializacion hormonal como las de etileno,
AS,auxinas o ABA (Turneretal.,2002; Rojoetal.,2003). Al
serherida la planta por algin patdgeno se induce el aumento
en la produccion de etileno. Lo que genera la formacion de
elicitores (conformados principalmente por los elementos
delas paredes celulares destruidas) (Anderson et al., 1989).
Estos causan diversas reacciones: pueden generar desde
reacciones de hipersensibilidad conectada con la explosion
oxidativa y la muerte programada de las células alrededor
del lugar infectado.

Cuando la reaccion de hipersensibilidad y la explosion
oxidativa se presenta, la formacion de oxigeno que puede
ayudar a las células vecinas vivas para la oxidacion del
acido linolenico, siendo este Gltimo un precursor del acido
jasmonico por laruta de los octadecanoides (Leszek, 2003).
En algunas ocasiones se ha observado que a pesar que el AJ
y etileno cooperan en la activacion de la expresion de genes
de defensa frente a patdgenos o exposicion a 0zono, ambas
sefnales hormonales pueden ser antagénicas en respuesta a
heridas provocadas por fitofagos o dafio mecanico (Rojo
etal.,2003).

Estudiosrealizadas en plantas de tomate demostraron que no
solo laplantaque los produce responde al estrés, sino también
enplantas vecinas, esto debido alapresencia del éster volatil
metil-jasmonato (Me-JA) (Ryan, 2000). Seha observado que
las plantas sanas expuestas a metil-jasmonato son capaces
de acumular inhibidores de proteinasas de manera similar
a las plantas dafadas por insectos, lo que sugiere que el
metil-jasmonato volatil es transmitido por el aire. Estudios
posteriores lograron descifrar que el ataque de o6rganos
foliares por herbivoros causaba que un polipéptido de 18
aminoacidos, la sistemina, siendo liberado y transportado
por el floema a otras hojas donde una lipasa de membrana
induciria un incremento del acido graso precursor del JA'y
¢éste a su vez induciria la expresion de genes que codifican

elevated levels indicate different functions in the regulation
of certain developmental processes (Wasternack and Hause,
2002).

Jasmonic acid as resistance inducer against pathogens

Jasminonic acid and its derivatives are considered
components of the signal transduction pathway in the defense
mechanisms of plants and increases in their endogenous
levels have been shown in plants subjected to stress (Fonseca
et al., 2009; Yhan et al., 2013). These compounds induce
the expression of genes encoding specific proteins, among
which we can mention: protease inhibitors, enzymes
involved in the biosynthesis of flavonoids, osmotins and
lipoxygenases, and different proteins related to pathogenesis
(Andrade et al., 2005). Several papers have shown that JA
and JAsinduce the biosynthesis of several enzymes involved
inresistance reactions in plants. Among the most important
arethekey enzymes to produce phyloxins such as polyphenol
oxidase, chalcone synthase, phenylalanine ammonium lyase
(PAL)and HMG-Co-reductase (HMGR) (Jankiewicz,2003;
Leszek, 2003).

Jasmonic acid, like any other hormone, does not participate
alone in the activation of the processes it regulates, but
interacts with other signaling molecules (Lorenzo and
Solano, 2005). A large number of interactions between JA
and other hormone signaling pathways such as ethylene,
AS, auxins or ABA have been described (Turner et al.,
2002; Rojo et al.,2003). When the plant is injured by some
pathogen, the increase in the production of ethylene is
induced. This results in the formation of elicitors (consisting
mainly ofthe elements of destroyed cell walls) (Anderson et
al., 1989). These cause several reactions: that can go from
hypersensitivity reactions connected with the oxidative
explosion and the apoptosis of the cells around the infected
place.

When the hypersensitivity reaction and the oxidative
explosion are shown, the oxygen formation that can help
the neighboring cells alive for the oxidation of linolenic
acid, the latter being a precursor of the jasmonic acid by the
octadecanoids route (Leszek, 2003). It has been observed
that although JA and ethylene cooperate in the activation
of defense gene expression against pathogens or ozone
exposure, both hormonal signals may be antagonistic in
response to phytophagous caused injuries or mechanical
damage (Rojo et al.,2003).
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a proteinas de defensa como los inhibidores de proteinasas
yamencionados Wasternack ez al.,2006). Laproduccionde
sistemina una vez ocurrido el dafio estaria siendo inducida
por corrientes eléctricas (Pefia, 2000). Debido a que no
se ha logrado identificar la sistemina en la mayoria de las
familias, se piensa que en éstas la induccion de JA ocurriria
en forma mas directa.

Se ha reportado que la acumulacion del inhibidor de
proteasas por laaplicacion de AJ ocurre en diversas plantas,
un ejemplo de esto es laalfalfay el tabaco, estas responden
positivamente a la exposicion de Me-JA para acumular sus
respectivos inhibidores de tripsina en las hojas (Wasternack,
2006). Por otra parte se ha demostrado que los precursores
biosintéticos del AJ, como el 4cido linolénico, también
induce al inhibidor de las proteasas en hojas de diversos
tejidos vegetales de forma similar al AJ y Me-JA (Abdala,
2006). Schweizer (1993), observo que el AJ protege
eficientemente a la avena contra la infeccion por Erysiphe
graminis f. sp. hordei, y de igual forma protege a las plantas
de jitomate y papa contra Phytophthora infestan. Jaiti
(2009), logro demostrar que el AJ tiene la capacidad para
inducir la produccion de polifenoloxidasa y peroxidasa en
plantulas de palma datilera, siendo estas enzimas capaces
de generar resistencia contra Fusarium oxysporum f. sp.
albedinis.

La aplicacion exdgena de AJ y del Me-JA en una amplia
variedad de plantas como lechuga, algodon (Omer et al.,
2001), papa (Halim ef al., 2006), tabaco y tomate (Thaler
etal.,2001; Rohwer y Erwin, 2010) estimul¢ la resistencia
directa contralos diversas clases de insectos. Estaresistencia
directa de las plantas fue provocada por la reduccion de la
fecundidad, crecimiento y supervivencia de estos insectos
(Stoutetal.,2002). Se hacomprobado deigual forma que la
adicion exdgenade estas fitohormonas induce la produccion
denéctares florales con propiedades insecticidas, porejemplo
en el algodon y Macaranga tanarius (Rodriguez-Saona et
al.,2001; Heiletal.,2001; Liechtiy Farmer, 2002). Cultivos
de soya tratados con AJ lograron la activacion de genes que
codifican para enzimas como la fenilalanina amonio liasa y
chalcona sintetasa. Estas proteinas intervienen en ladefensa
de vegetales contra patogenos, herbivorosy, asi como en el
estrés fisico y quimico (Rohwer y Erwin, 2008).

Una tendencia creciente es la aplicacion de AJ es mediante
extractos en medios acuosos sobre semillas, esto con la
finalidad generar la proteccion de diversos tipos de cultivos
con al menos diez semanas después de la germinacion

Elan Ifaky Laredo Alcala et al.

Studies on tomato plants showed that not only the plant that
produces them responds to stress, but also in neighboring
plants, due to the presence of volatile methyl-jasmonate ester
(Me-JA) (Ryan, 2000). It has been observed that healthy
plants exposed to methyl jasmonate are able to accumulate
proteinase inhibitors similarly to insect-damaged plants,
suggesting that volatile methyl jasmonate is transmitted
through the air. Later studies deciphered that the attack
of foliar organs by herbivores caused an 18 amino acid
polypeptide, the systemin, that is released and transported
by the phloem to other leaves where a membrane lipase
would induce an increase of the JA fatty acid precursor and
this would induce the expression of genes encoding defense
proteins such as the proteinase inhibitors already mentioned
(Wasternack et al., 2006). The production of systemin once
the damage has occurred would be induced by electric
currents (Pefia, 2000). Systemin has not been identified in
most families, so it is thought that in these the induction of
JA would occur in a more directly way.

The accumulation of the protease inhibitor by the application
of JAoccursin several plants, an example of which is alfalfa
and tobacco, these respond positively to the exposure of
Me-JA to accumulate their respective trypsin inhibitors in
the Leaves (Wasternack, 2006). On the other hand, it has
been demonstrated that JA biosynthetic precursors, such as
linolenic acid, also induce the protease inhibitor in leaves of
various planttissues similarto JAand Me-JA (Abdala, 2006).
Schweizer (1993), observed that JA efficiently protects
oats against infection by Erysiphe graminis f. sp. hordei,
and similarly protects the tomato and potato plants against
Phytophthora infestan. Jaiti (2009), demonstrated that JA has
the capacity to induce the production of polyphenoloxidase
and peroxidase in date palm seedlings, these enzymes are
able to generate resistance against Fusarium oxysporum f.
sp. albedinis.

The exogenous application of JA and Me-JA in a wide
variety of plants such as lettuce, cotton (Omer et al.,2001),
potato (Halim et al., 2006), tobacco and tomato (Thaler
et al., 2001; Rohwer and Erwin, 2010) stimulated direct
resistance against various kinds of insects. This direct
resistance was caused by reduced fecundity, growth and
survival ofthese insects (Stout et al.,2002). Ithas also been
shown that the exogenous addition of these phytohormones
induces the production of floral nectars with insecticidal
properties, for example in cotton and Macaranga tanarius
(Rodriguez-Saona et al., 2001; Heil et al., 2001; Liechti
and Farmer, 2002). Soybean cultures treated with JA
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(Wasternack y Hause, 2002). De igual forma las semillas
tratadas pueden ser almacenadas y sembradas en una etapa
posterior. Se genero la hipdtesis de que los extractos de AJ
actian como inmunizadores, generando de esta forma una
proteccion a las plantas durante un periodo prolongado
después del tratamiento (Wasternack, 2007).

Conclusiones

El 4cido jasmoénico es una hormona ampliamente
estudiada debido a su participacion en diferentes efectos
fisiologicos en las plantas, como lainduccion deresistencia
local y sistémica de enfermedades. El AJ parece utilizar
diferentes mecanismos para desarrollar la induccion de
estas respuestas, aunado a que éste mismo interactia de
diferentes maneras con otras vias de sefializacion hormonal
paragenerar lainduccion de respuestas de defensa. Durante
la ultima década se ha buscado la forma de acelerar la
respuesta de la planta frente al ataque de un patdogeno y
una de las alternativas para este problema podria ser la
aplicacion de senalizadores de resistencia sistémica, lo que
al mismo tiempo generaria una alternativa de proteccion
biologica y ambiental, ademas de ser compatible a los
métodos actuales de control de patdgenos. Se espera que
el uso del acido jasmonico permita el acceso a un nuevo y
poderoso agente de control de plagas que ayuden a la planta
adefenderse contrasus enemigos. Sin embargo, se requiere
aun de unaserie de investigaciones en laboratorio y campo
paracomprender el comportamiento bioldgico de este acido.
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