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1. Introduccion

El etileno tiene la estructura quimica mas simple actividad en forma gaseosa, esta naturaleza le
confiere caracteristicas especiales entre los adgtds. Su efecto en plantas se produce en
concentraciones muy bajas y se manifiesta practintaren todas las etapas de su ciclo bioldgicaledes
la germinacién de las semillas hasta la maduracgemescencia, o en respuesta al estrés. El heckerd
un gas a temperatura y presion ambientes le cenfiras caracteristicas peculiares: La capacidad de
difundirse libremente por los espacios intercekgata de coordinar una respuesta rapida y unif@me
los tejidos y, ademéds, la posibilidad de alterarcencentracion interna simplemente modulando la
velocidad de sintesis del gas, sin la participadénun sistema metabolico adicional para reducir la
concentracion de hormona libre.

2. Descubrimiento

El etileno fue usado ya en el antiguo Egipto, enddose trataba con gas los higos para estimular su
maduracién; también en la antigua China se quenmnaiEnso en locales para incrementar la maduracién
de las peras; pero no es hasta 1901, en AlemamiaDc Neljubov que demuestra que el etileno era el
componente activo del gas que se empleaba ennténdion del alumbrado publico el que causaba la
defoliacién a los arboles. Neljubov observo en fil@s etioladas del guisante que este gas ocasidaab
reduccioén de la elongacion, el engrosamiento gmddtilo y el cambio en la orientacion del deséorol
Este efecto, conocido como “triple respuesta” lguesto el mayor avance en los conocimientos sdbre e
modo de accion de la hormona y sobre su implicadigecta en los distintos procesos del desarrollo o
frente a situaciones de estrés.

3. Estructura

El etileno de las olefinas mas simples que se @n(&u peso molecular es de 28) y es mas ligerelque
aire en condiciones fisiolégicas:

H H
/=
H H

Etileno

Es inflamable y se oxida facilmente, el etilenogriexidarse formando oxido de etileno:
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Y el oxido de etileno puede ser hidrolizado al@lide eteno:
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4. Biosintesis

La primera etapa de la biosintesis de etileno antas superiores, que es diferente de la de los
vegetales inferiores y los microorganismos, esolanécion deS-adenosilmetionina(SAM) desde el
amino metionina. Esta conversién esta catalizadalp@nzima S-adenosilmetionina sintasa y no es
especifica de la sintesis de etileno, ya que la S8Mambién un precursor de otras rutas metabglicas
como la sintesis de poliaminas, y participa endieaes de transmetilacion de lipidos, carbohidrgtos
acidos nucleicos. La primera etapa especifica ddnigsis de etileno es la conversion de la SAM en
acido 1-aminociclopropano-1-carboxilico(ACC), a través de la encin#&CC sintasa (ACS). Existen
multiples factores, tanto internos como externag gstimulan la produccion de etileno en los tsjido
vegetales, de forma concomitdrten el aumento en el contenido de ACC y la sisisinovd de ACS.

Ello indica que esta actividad constituye, en layongparte de las situaciones fisiologicas, la etapa
reguladora limitante de la produccion de etilena.actividad ACS se localiza predominantemente en el
citosol y aun en su fase maxima es muy escasa. detrlas caracteristicas de la ACS por sustrato
(denominadanactivacién suicida), de tal forma que la unién de la SAM al centrtivacde la ACS
originaria un compuesto que inactivaria irreveesitgnte la enzima. Ademas, existen otro tipo de
reguladores metabdlicos que participan en la dstablide la proteina ACS. Todo ello contribuye a
mantener un estricto control transcripcional y postripcional de la actividad ACS y, por consigtiem
limitar la produccion de etileno en las células.

La ACO tiene una alta afinidad por sustrato y
ACC oxidasa necesita la presencia de oxigeno para su
actividad. También sufrmactivacion catalitica
Esta caracteristica comin a ambas enzimas
sugiere que las plantas han podido desarrollar un
mecanismo bioquimico que permita detener de
forma rapida y eficiente la sintesis de etileno, y
controlar asi la persistencia de sus efectos
fisiologicos.

A pesar de que en la mayoria de los tejidos de
los vegetales la actividad ACO es constitutiva, es
decir, esos tejidos poseen capacidad para
convertir ACC exdgeno en etileno, la sintesis de
1 la enzima y su actividad también son inducidos de
forma especifica en determinados procesos del
desarrollo (maduracion de ciertos frutos
0 ! ! | ! ! ! \ climatéricos, la actividad ACO se incrementa
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La formacion de etileno a partir de ACC va acompafide la generacion de &cido cianhidrico (HCN),
que es sumamente téxico para las plantas.

Una etapa alternativa a la oxidacion de ACC eemilconstituye la sintesis del compuesto conjugado
malonil-ACC, mediante la accién de la ACC N-maloniltransferasSste proceso es irreversible en
condiciones fisiolégicas, de forma que la conjugacde ACC se puede considerar una forma de
almacenamiento del precursor del etileno y un moealicional para controlar la concentracion de ACC
disponible para la conversion a etileno.

La metionina es un aminoacido minoritario en lantds; sin embargo, su suministro como sustrato
en las diferentes rutas metabdlicas en las queiparesta asegurado a través del reciclaje enafaten
metiltioadenosina (MTA) y otros intermediarios.

El resultado neto de este ciclo, conocido camt de la metioninao ciclo de Yang es la formacion
de etileno desde el anillo de ribosa del ATP, mantue el grupo sulfidrilo se conserva para regene
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de nuevo la metionina. De esta forma, con dispba#d de ATP se puede conseguir una alta tasa de
produccidn de etileno, pese a la baja concentrate@dmetionina intracelular.

Una de las caracteristicas de la produccion deneties la diversidad de factores, tanto endégenos
como exégenos, que pueden estimularla o suprimiitaos efectos, sin embargo, son variables y
dependen de la especie vegetal, el tejido y sde@sta desarrollo. En la mayor parte de las situaso
biolégicas o de respuesta al estrés, la etapaasgna limitante de la sintesis de etileno es la ACC
sintasa. En general, la similitud entre tales g&sesuy escasa. Existe, por tanto, una alta egpdail
en la regulacion de la expresion de la ACS, taet@stimulo como de tejido, y se ha observado mayor
homologia entre las ACS que son inducidas por wsmmifactor en diferentes plantas que entren las
distintas ACS de una misma especie. Estas castatas permiten regular diferencialmente la sistdsi
etileno ante cada proceso o estimulo especificadaptar o coordinar asi las respuestas fisiolégicas
particulares frente a dicha situacién. La regula@dordinada y especifica de cada una de estananzi
determinara la produccién de etileno frente a Gitdacion, y su consiguiente respuesta fisioldgica.

El etileno también regula su propia sintesis, tastimulandola como inhibiéndola. La activacién de
la produccién de etileno por el mismo gas (denodareutocatalisiy se ha demostrado en diferentes
tejidos y es un proceso caracteristico duranteaddumacion de los frutos climatéricos o la senesaate
determinadas especies de flores. Este procesceredai presencia continua de ambas enzimas, ACS y
ACO. La induccion de ACO por el etileno parecem®mvia a la de ACS, de forma que se incrementan
progresivamente los niveles basales de etilen@sinello afecte al nivel de su precursor metabglico
ACC. Cuando la concentracion de etileno ha supesaduivel umbral, comenzaria la estimulacion de la
actividad ACS, con el consiguiente aumento de AC@aglo que la actividad ACO ya esta previamente
intensificada, tiene lugar el aumento masivo dephdaduccion de etileno, caracteristico durante el
climaterio de los frutos. En otras situacionesd#sarrollo, o en condiciones adversas, la activii@®
también puede ser estimulada por el etileno; ntaasdtividad ACS. La autocatalisis de la produccié
etileno es, por tanto, la estimulacién por la harenale la expresion y de la actividad de una ACS
especifica. Este proceso solamente se producetdu@amaduracion de los frutos climatéricos y eguel
determina la entrada irreversible en el processetiescencia celular caracteristico de la maduracion

Por otra parte, el etileno también puede actuaathegnente en su biosintesis. Este proceso esorapid
y reversible, e implica diferentes mecanismos:ti@re inhibe la actividad ACS y, dependiendo de lo
tejidos, también puede suprimir la ACO. Ademéashaalemostrado que incrementa la actividad ACC-
malonil-transferasa, lo que ocasiona una reducgimeral del contenido de ACC disponible para la
formacion de etileno.

5. Receptores de etileno

La primera proteina que se identifico de forma torente como un receptor hormonal fue la
denominada ETR1.

Subfamilia 1 Etileno L )
vinculante GAF Histidina quinasa Receptor

e (D~ >~ WMD)~ coor

No contiene actividad
Subfamilia 2 histidina quinasa

EING C[[[D<>—( H ~_ b )
ETR2 C[[[DO—( ID<C o D
2 (D~ -
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Los receptores estan organizados estructuralneentiees dominios: el dominio o médulo sensor, por
el que se une el etileno; el dominio quinasa, quedp variar en los diferentes receptores, percegua
que contiene una serie de restos de His que stosiadlan y, finalmente, el dominio de respuestag
esta ausente como dimeros y necesitahp@ua mantener una alta afinidad en la union coetikeno.
Existen proteinas que actlan como receptores ma@tiy que se agrupan en dos subfamilias, segun
contengan el dominio sensor y el de respuesta (dosn@ceptores ETR), o solamente el dominio sensor
(como los receptores ERS).

Por debajo de los receptores del etileno se ha mirago que actian unas proteinas, denominadas
CTR, que tienen homologia con las quinasas tiponina-serina o Raf. Estas proteinas interactian
directamente con los receptores ETR y ERS, y lasgeianes en los genes que las codifican originan un
fenotipo en el que se manifiesta de forma constéua respuesta al etileno en ausencia de la hwamo
Este dato indica claramente que la interacciénptec€CTR actlla como un regulador negativo de la rut
de sefalizacion. Asi, durante el desarrollo noedhl planta y en ausencia de etileno, los receptpta
proteina CTR estarian unidos y se suprimiriandapuestas a la hormona. Cuando el etileno se sne a
receptor, la union con CTR se rompe, y entoncesupame la inhibicion y se desencadenan las etapas
subsiguientes de cascada de transduccion hormonal.

Los resultados genético-moleculares refuerzanBaergaciones bioquimicas y establecen un posible
modelo de regulacion negativa de las respuesetiaio. Este modelo establece que los nivelesstigo
receptor implicarian menor represion de la rutiralesduccion y, en consecuencia, una alta semsitik
la hormona. En cambio, una concentracion elevadaedeptores hormonales implicaria una mayor
inactivacion de la ruta y se requeriria mayor catregion de etileno para hacerla operativa. A pdsar
que este modelo es opuesto al modelo clasico dénasarmonal, supone ciertas ventajas funcionates e
la transduccién de la sefial del etileno, y exigieiebas que los modelos similares son los queardas
sefiales de otras hormonas vegetales.

En este modelo, la entrada en funcionamiento
de la ruta de sefalizacién puede ser mucho mas
rapida, ya que tan pronto se estimula la sintesis

| 'u'i—_——_—_—'—l};‘;z—--ﬂﬁ_ de etileno y el gas se une al receptor, la
-_\-""‘--—_‘-\-""--__ . . . I . -
S e rembranc inhibicién se paral.lza y se actlvan. las
e respuestas, es decir, se hace operativo un
His quinasa - i

sistema ya existente que hasta ese momento
Adivatan estaba inactivo. Ademas, la sintesis de nuevos
Receiver receptores seria una forma répida y eficiente de

deamatn = frenar la accion del etileno una ver que el
HOOCL  COOH CTR1 proceso esta en marcha, lo que puede ser

ETR1 RAF-like . . .
histidina Kirasa especialmente necesario cuando es preciso
quinasa frenar los efectos del etileno y restaurar el
MAPK? | MAPKI? habito normal del desarrollo. Dado que la

accion del etileno puede entrafiar procesos de

f_;_f:;:::ﬁW e deterioro y terminales en la vida de las plantas,

—

- éstas han debido adoptar un sistema rapido y

EIN2 eficiente para reducir la accion de la hormona en
H'iﬁlg?gzo las situaciones en las que es necesario, de modo

= — gue el desarrollo pueda continuar normalmente.

g = Asi pues, la regulacion de la sintesis de

NUCLEO v ,

- <EIND receptores parece un paso importante para

‘ - determinar la accion y los efectos fisiolégicos

il del etileno. Cada uno de | bed

transcripcién] ¥ el etileno. Cada uno de los receptores obedece
_<ERFD a inductores y represores distintos, y que en las

I diversas fases del desarrollo, maduracién y

Genes responsables del etileno senescencia se regulan de forma diferente.
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Asi, el receptor ERT1 parece que se expresa deafoomstitutiva durante la maduracion de los frutos,
mientras que los del tipo ERS1 siguen un patrénlairal de la produccién de etileno. En algunos de
estos receptores, por ejemplo, ERS2 y ETR4, euistgroceso denominado compensacién funcional, por
el que en ausencia del receptor ERS2 el niveltielreceptor aumenta, pero no a la inversa.

Por debajo de los receptores y de la uniéon al G Bnguentra otra extensa serie de moléculas en la
secuencia de transmision de la sefial del etileaqarbteina EIN2 es una proteina integral de memabran
con homologia con la familia de transportadores iatees metalicos NRAMP y que se actla
inmediatamente después del CTR. La transduccidia defial desde la CTR se produce mediante una
cadena de actividades proteina quinasa. Por delajBIN2 se encuentran una serie de factores de
transcripcion, que parecen interactuar entre & eegulacion transcripcional de los genes de espual
etileno. Se ha comprobado que estos elementosnacbii@o dimeros que se unen a secuencias concretas
de los promotores de los factores de respuestidesice(ERF).

Estas proteinas son, por su parte, las intermadia®on las que pueden converger o interactuar
proteinas reguladas por otras hormonas, y constituyna etapa en la que se puede producir la
interconexidn entre los diferentes reguladores disarrollo. Asi, existen secuencias de respuesta al
etileno en promotores de genes regulados por dbgasmonico y, a su vez, se ha comprobado que
factores de transcripcion regulados por esta hoam@eractian directamente con EIN3.

6. _Efectos fisiologicos

Aungue la accion de etileno se ha vinculado seiheulado a menudo a procesos inhibidores del
desarrollo o de estrés, no debe considerarse cegativa en si misma, sino mas bien como partegle lo
mecanismos desarrollados por las plantas paraadapt responder a condiciones nuevas. El efetto de
etileno, ademas, puede estar directa o indirect@meadulado por el balance con otras hormonas.

El etileno favorece la capacidad de germinaciénlagesemillas de numerosas especies, y se ha
constatado un aumento de su sintesis durante farauge las cubiertas y la emergencia de la raalicul
Ademas, también promueve la ruptura de la dormidénlas semillas, un efecto que parece estar
mediado por el balance entre las giberelinas gidbdabscisico (ABA). En general, la accion ddeat
en estos procesos puede ser la de promover elrdésate las células, ayudando a generar la fuerza
necesaria para la ruptura de las cubiertas deaslas.

El efecto del etileno en plantulas en crecimientovpca la denominadaréspuesta triple’, que
consiste en la reduccién de la elongacion, el merdo del desarrollo lateral y el cambio en la
orientacién del desarrollo, originando hipocotifods cortos, gruesos, y con el gancho plumular derra
Este tipo de estructuras se induce igualmente cuahdrecimiento de las plantulas es obstaculizado
mecanicamente, lo que indica que el etileno podoiatrolar la respuesta de las plantas en dichas
condiciones. Las células de la zona interna tiemayor capacidad de sintesis de etileno y menor
velocidad de desarrollo que las de la zona extdrmaccion del etileno en este proceso estd moaulad
por la luz, y por la sintesis y el transporte deraas.

El desarrollo vertical de la raiz también es indibipor la accion del etileno, a la vez que se
incremente la expansion radial. Este efecto esrabgete de la concentracion, ya que con bajas diesi
gas se puede estimular la elongacion de la raimgéei las auxinas pueden producir el efecto inhibido
del etileno, la accion de aquéllas no se ejeraaves de la estimulacion de la sintesis de etil€im
efecto caracteristico del etileno en las raicek ésduccién del movimiento helicoidal, modulande d
forma diferencial el crecimiento de las distintétutas de este 6rgano. En general, el efecto iitdel
etileno en la elongacion del tallo y de la raizefgrce a través de un cambio en la orientaciérose |
microtdbulos.

El etileno esta implicado en la induccion de railegerales, adventicias y pelos radiculares. Aanqu
en cada uno de estos procesos pueden existir rmagai particulares de diferenciacion, el etilertdac
en todos ellos promoviendo el niumero y el desarmd las estructuras. En este caso, su accionéambi
estd mediada por las auxinas o conectada con gllas, han sugerido que en la formacion de pelos

Pagina 7



radiculares puede existir una ruta en la que aniimEsonas actlen coordinadamente, y otra ruta
independiente para cada una de ellas.

En diferentes especies se ha observado que la emegagle las hojas se asocia a un aumento en la
produccién de etileno; sin embargo, este gas inklbdesarrollo de las hojas. La accién del etileno
controlando la expansion foliar se ejerce por iidhdim del alargamiento celular, mas que por unctefe
en la division celular, y parece estar mediadogimerelinas.

La alteracion en condiciones normales del desarrblen por agentes quimicos, fisicos o bioldgicos
ocasiona, en la mayor parte de los casos, un irer@ren la produccion de etileno, que puede actuar
como una sefial comin controlando las diferentqauessas de las plantas frente a dichas situaciones.
Aunque los diversos tipos de estrés ambientaledgouimducir respuestas especificas, se han demostra
que la activacion de la ACS y de la ACO son mecansscomunes a todos ellos y constituyen también
las etapas de control de sintesis de etileno.

El aumento en la produccién de etileno provocadolgm heridas y la induccion de epinastia en las
hojas fueron los primeros indicios de la implicacie la hormona en los procesos de estrés. Ebefett
etileno es, sin embargo, parte de las diferent8alesg inducidas frente a esta situacion, ya quesotr
reguladores, como el ABA y el acido jasmoénico, telu directa o indirectamente algunas de las
respuestas de proteccion frente a la herida. Lizasfia de las hojas es una de las caracteristiceiedas
plantas frente al encharcamiento o el déficit bfmriLa estimulacidon de este proceso, al igual que |
abscision de las hojas inducida por la hidratadiéspués de periodos de sequia, se produce meeiante
transporte de ACC desde la raiz a las hojas, lodgmeuestra que la raiz es el primer sensor de estas
situaciones de estrés y produce sefales hormomgadesriginan la respuesta fisiolégica en otrosltei
de la planta.

The hormone_ethylene initiates the ripening response:

H,C=CH,
DNA Fruta madura
RNA
Enzyme
Produced
Hidrolasa
Pectinasa
Quinasa
Tidrolasa

Fruta verde
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La infeccion por patégenos es otro de los procearscteisticos en los que esta implicado el etile
La formacion de células necroéticas por el ataqupadégenos ocasiona un aumento de la producci
etileno, y la hormona induce, ademas, la expred@proteinas relacionadas con la patogéi

El etilenotambién es el efector final que regula la abscisitural de distintos érganos perecede
mediante la estimulacion de las enzimas hidrofitia la pared celular, la abscisién de los pétidoas
flores, por ejemplo, esta controlada por el etil

La clasificacion tradicional entre frutos de maduda climatérica y de maduracion no climatérice
basa en la estimulacion o no, respectivamentea deshiracion y de la produccion de etileno durah
proceso. Sin embargo, la identificacion moler de los genes de biosintesis del etileno ha pieior
entender el mecanismo de la autocatdlisis duramtendduracion de los frutos climatéricos. E
mecanismo Unicamente se da durante la maduraciéstédipo de frutos, y consiste en la activacié
la expresién de una ACC sintasa que es capaz @stimulada por el propio etileno.

7. Aplicaciones comerciales

La inhibicion de la sintesis de etileno permiteasdr la maduracién de los frutos. La aplicaciol
altas concentraciones de ¢®ajas concentraciones de oxigeno y bajas tempasatsmn muy comunt
en camaras de conservas frutales y transpor

La aplicacion de un inhibidor de la sintesis déereti como el i6n plata (£) es muy comdn pai
mantener vivas flores cortadas.

La posibilidad de inducir la sintesis de etileno edizatila para inducir la sincronizacion de
maduracién y la escisién de los frutos en los wadticomo el algodén, las cerezas o las almet

La aplicacion de técnicas moleculares permite émaodn d plantas incapaces de sintetizar etile
Estas plantas necesitan de la aplicacion extermdildao para madurar. Ello permite controlar tothte
la maduracion o la caida de los pétalos de lasdloortada

Factores exogenos Factores enddgenos
N
r/
CO,

(Condiciones de

‘\ estrés 4
—) Activacion
Inhibicion
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