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RESUMEN

La lipoxigenasa en el reino vegetal. Il. Funciones fisiolégicas
asignadas

A pesar del elevado nimero de publicaciones que existe sobre lipoxi-
genasa, muy poca informacion se puede extraer respecto al papel fisiolo-
gico de la lipoxigenasa en el reino vegetal. Existen principalmente tres
grandes areas de la fisiologia vegetal donde la lipoxigenasa ha sido
implicada: 1) crecimiento y desarrollo, 2) senescencia, y 3) respuesta a
dafio y resistencia a plagas. Esta parte trata de recoger los datos obteni-
dos en las areas de investigaciéon que mas probablemente puedan permi-
tir elucidar el papel de la lipoxigenasa en plantas superiores.

PALABRAS-CLAVE: Funciones fisiolégicas - Informacion (artfculo) -
Lipoxigenasa (ruta) - Peroxidacion lip/dica.

SUMMARY

Lipoxygenase in the plant kingdom. Il. Physiological functions
proposed.

In spite of the large number of publications about lipoxygenase, little
definitive information is available concerning physiological roles for plant
lipoxygenase. There are three major areas of plant physiology where
lipoxygenase has been mainly implicated: 1) growth and development, 2)
senescence, and 3) wound response and pest resistance. This section
summarizes results from the areas of investigation which are most likely
to elucidate the role of lipoxygenase in higher plants.

KEY-WORDS: Information (paper) - Lipid peroxidation - Lipoxygena-
se (pathway) - Physiological functions.

1. INTRODUCCION

Los productos resultantes de la reaccién enzimaética
de lipoxigenasa (LOX) con los acidos grasos poliinsatu-
rados, los hidroperdxidos, son unos compuestos que tie-
nen una alta tendencia a la formacién de radicales libres,
mostrandose éstos altamente reactivos. Estos radicales
danan la estructura de la membrana, reaccionando asi-
mismo con proteinas, aminoacidos (Gardner, 1979) e in-
cluso ADN por reaccién con guanina (Inouye, 1984). Pero
el destino probable de los hidroperéxidos es la conver-
sién en otros metabolitos por alguna de las rutas enzima-
ticas englobadas en lo que se conoce genéricamente
como ruta de la LOX (Figura 1). Cada uno de los enzi-
mas implicados en dicha ruta, asi como los metabolitos a
que dan lugar, han sido recogidos en un reciente com-
pendio de la bibliografia por Zamora et al., (1991).
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A pesar de la gran cantidad de informacién que existe
concerniente al estudio de LOX, pocas conclusiones se
pueden extraer sobre su posible papel fisiolégico en plan-
tas. Por el contrario, los productos de oxidacién del acido
araquidénico mediante la ruta de LOX en animales, co-
nocidos como eicosanoides y que incluye a prostaglandi-
nas, prostaciclinas, tromboxanos y leucotrienos, tienen
un demostrado papel fisiolégico de gran importancia como
reguladores del metabolismo en mamiferos (Samuelsson
et al., 1987; Schewe et al., 1986; Needleman et al., 1986;
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Figura 1
Ruta de la lipoxigenasa (LOX) en plantas para el acido linolénico
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Anderson, 1989). La causa principal de este hecho radi-
ca en la ausencia de bioensayos suficientemente satis-
factorios que aporten datos concluyentes de la funcién
fisiolégica de los octadecanoides (productos de la casca-
da de los acidos linoleico y linolénico) en plantas.

Existen tres areas de la fisiologia vegetal donde LOX
parece estar implicada: crecimiento y desarrollo, senes-
cencia, y respuesta a dafo del tejido vegetal o resisten-
cia a plagas. En cualquiera de éstas tres grandes areas
es posible encuadrar el posible papel fisiolégico de cada
uno de los metabolitos de la ruta de la LOX. Sin embar-
go, la discusién que se puede plantear al respecto esta
basada desgraciadamente mas en la especulacién que
en la evidencia experimental.

2. HIDROPEROXIDOS

Biosintesis de etileno, senescencia y regulacién enzi-
matica, son tres aspectos de la fisiologia vegetal en los
que se especula pueden estar involucrados los hidrope-
roxidos de los &cidos grasos procedentes de la accién de
la LOX. La biosintesis de etileno se puede clasificar en
dos categorias, de una parte estaria la biosintesis normal
o biolégica, que se da en ciertas etapas del desarrollo de
la planta, y de otra la biosintesis de etileno en respuesta
a un estrés fisico, quimico o biolégico de la planta (Yang
y Hoffman, 1984). La ruta biosintética de etileno partien-
do de S-adenosilmetionina es bien conocida excepto en
lo que se refiere al paso final que convierte el acido 1-
aminociclopropano - 1-carboxilico (ACC) en etileno. Exis-
te un acuerdo casi unanime sobre la necesidad de oxige-
no y la participacién de radicales libres en esta conver-
sién, y debido a ésto se ha sugerido la participacién de
LOX en este proceso. Algunos autores han demostrado
que LOX esta involucrada en la produccién in vitro de
etileno bien de forma directa o indirecta (Lynch y Thomp-
son, 1984; Kacperska y Kubacka-Zebalska, 1985); pero
otras experiencias indican que las propiedades de los
sistemas in vitro no se corresponden con las propieda-
des de los sistemas in vivo (Lynch et al., 1985). Las
conclusiones que se extraen, de las experiencias lleva-
das a cabo hasta ahora, sugieren la no participacion de
LOX en la biosintesis de etileno in vivo por la ruta normal
(Kende, 1989), no excluyéndose el que estuviera involu-
crada en la produccién de etileno de estrés.

La senescencia vegetal fue el primer area de investi-
gacién donde LOX ha sido implicada. Pauls y Thompson
(1984) describen el proceso senescente como el resulta-
do de un incremento en la concentracién de productos
procedentes de la peroxidacién lipidica en membranas
celulares, lo cual les hace adquirir una mayor rigidez,
haciéndose mas permeables y llegando incluso a la desin-
tegracion entre otras caracteristicas (Mack et al., 1987
Hildebrand et al., 1988). En hojas de guisante, la activi-
dad LOX se ve incrementada durante el proceso senes-
cente, y ésta puede ser retardada por tratamiento de las
hojas con inhibidores de LOX (Leshem et al., 1979). De
igual forma, el aumento de la actividad LOX es una ca-
racteristica comun en flores senescentes (Peary y Prin-
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ce, 1990). Sin embargo, se han observado evidencias
que no son consistentes con un papel de LOX en la
senescencia. Por ejemplo, se ha demostrado un descen-
so de la actividad LOX en trigo y centeno senescentes
(Kar y Feirabend, 1984). En realidad, se observa una alta
actividad LOX en tejidos que estan creciendo rapidamen-
te como las semillas en germinacién. En este caso, los
hidroperéxidos formados podrian degradar las membra-
nas de las células de almacén de los cotiledones para
facilitar la provisién de nutrientes al nuevo tejido que se
esta desarrollando, o bien podrian ser metabolizados por
otros enzimas como hidroperéxido liasa, isomerasa o de-
hidrasa que tienen también una alta actividad durante la
germinacion (Vick y Zimmerman, 1987).

Los hidroperéxidos son productos altamente reacti-
vos con los grupos sulfhidrilo de las proteinas, debido a
ésto, también se sugiere un papel regulador de la activi-
dad enzimética para LOX (Douillard, 1981), proponiéndo-
se a los hidroperéxidos como posibles reguladores de la
actividad de algunos enzimas del ciclo de Calvin en el
cloroplasto.

3. ALDEHIDOS Y »-OXOACIDOS

Los aldehidos y w-oxoacidos son los productos resul-
tantes de la lisis de los hidroperéxidos por accién del
enzima hidroperédxido liasa. El 4cido 12-oxo-E-10-dode-
cenoico tiene el mismo efecto que la herida vegetal, ya
que estimula la formacién del callo en el tejido, por lo que
se le propone como el componente activo de la hormona
de cicatrizacién, también llamada traumatina (Zimmer-
man y Coudron, 1979). El acido traumético (acido E-2-
dodecendioico) fue propuesto originalmente como el com-
ponente activo de la traumatina, pero posteriormente se
comprobd que no era mas que un producto de oxidacién
del oxoécido durante su purificacién. La hidroperéxido
liasa aislada de la mayorfa de las especies muestra una
preferencia por el isdmero 13-hidroperéxido, encontran-
dose también algunos ejemplos de enzimas con prefe-
rencia sobre 9-hidroperéxidos, pero hasta ahora, no se
ha encontrado todavia una actividad fisiolégica donde
estuvieran implicados los acidos 9-oxo-nonanoicos que
resultan de la lisis enzimatica de los 9-hidroperdxidos de
los &cidos linoleico y linolénico.

Los aldehidos producidos por la hidroperéxido liasa
pueden ser reducidos a los correspondientes alcoholes
en algunos vegetales. Estos productos con funcién alde-
hido y alcohol son componentes habituales del sabor y
olor de hojas y frutos (Hamilton-Kemp y Andersen; 1986;
Kumar y Motto, 1986; Berger et al., 1987). El papel fisio-
l6gico de los aldehidos también es bastante enigmatico.
Sin embargo, se sabe que los aldehidos o, B-insaturados
presentan una alta toxicidad debido a la gran reactividad
de la funcién enal con grupos sulfhidrilo, amino e hidroxi-
lo a través de reacciones de adicién o formacién de ba-
ses de Schiff. Es por ello, por lo que se ha sugerido que
los aldehidos podrian participar en un mecanismo de de-
fensa de la planta, confirmandose por las propiedades
antifGngicas y bactericidas demostradas por E-2-hexenal
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(Urbash, 1984). Otra evidencia que involucra a LOX en
mecanismos de defensa de las plantas se ha observado
en la patata, donde se ha demostrado que el verdadero
promotor de la acumulacién de fitoalexinas es un carbo-
hidrato que requiere la presencia de un metabolito proce-
dente del acido araquidénico por accién de la LOX (Zook
y Kuc, 1987). Hoy dia se discute si el incremento en
actividad LOX al producirse un dafo fisico puede ser
inducido por el patégeno o por un compuesto promotor,
de forma que la induccién de la LOX no sea mas que
una respuesta general del mecanismo de defensa de la
planta, y no el resultado del dafo del tejido en si mismo
(Fournier et al., 1986; Peever y Higgins, 1989; Dixon y
Lamb, 1990). Otro posible papel fisiolégico de los aldehi-
dos en el reino vegetal podria ser la regulacién de rutas
metabdlicas via la inhibicién de enzimas que contengan
grupos sulfhidrilos esenciales para la catélisis enzimati-
ca.

4. CETOLES

La accién de la hidroperéxido dehidrasa sobre los
hidroperéxidos produce un 6xido de aleno. Este, median-
te una reaccién espontanea da lugar a unos productos
denominados genéricamente como cetoles. Los o y y-
cetoles parecen ser productos finales de su ruta biosinté-
tica segun las evidencias experimentales que se tiene
hasta ahora, ya que no se ha encontrado ruta metabdlica
que los transforme en otros productos (Vick y Zimmer-
man, 1987). Se ha comprobado que sus concentraciones
no cambian tan dramaticamente como lo hace la activi-
dad de los enzimas que los sintetizan, LOX e hidrope-
réxido dehidrasa. Esto podria ser debido a una comparti-
mentacién que separa enzimas y sustratos, compartimen-
tacién que es perdida en la maceracién de tejidos, lo que
provoca un incremento de la concentracién de a-cetol
como han demostrado Vick y Zimmerman (1982). Los
cetoles podrian de esta forma estar involucrados en un
mecanismo de proteccién de la planta contra un exceso
téxico de hidroperéxidos, los cuales serian convertidos
en los tedricamente indcuos cetoles. Por el contrario, se
han propuesto también a los cetoles como integrantes de
un proceso regulador de la actividad enzimética dada su
reactividad con grupos sulfhidrilo (Vick y Zimmerman,
1987), demostrada en reacciones con glutatién que po-
drian estar catalizadas enzimaticamente.

5. 12-OXO-PDA Y ACIDO JASMONICO

La ciclacién del acido 13-hidroperoxilinolénico por un
proceso enzimético que incluye a la hidroperéxido dehi-
drasa y a la 6xido de aleno ciclasa, da lugar al 4cido 12-
oxo-fitodienoico (12-oxo-PDA). La estructura ciclopente-
nona del 12-oxo-PDA es similar a la que tiene la prosta-
glandina A, de animales. Se especula con un papel
regulador del 12-oxo-PDA en el metabolismo vegetal de
igual forma que las prostaglandinas tienen una poderosa
actividad en animales. Aunque 12-oxo-PDA pueda tener
una actividad fisiolégica por si mismo, es méas probable
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que su papel real en el metabolismo vegetal sea el de
servir como precursor para la sintesis del acido jasméni-
co, mediante la actuacién de una reductasa y tres pasos
de B-oxidacién (Vick y Zimmerman, 1986). El acido jas-
ménico y su éster metilico han sido detectados en gran
numero de especies vegetales, experimentandose un gran
interés investigador en los Ultimos afos debido a su de-
mostrado efecto inhibidor del crecimiento y promotor de
senescencia vegetal (Ueda y Kato, 1980, 1981, 1982;
Satler y Thimann, 1981; Dathe et al.,, 1981; Yamane et
al., 1982; Tsurumi y Asahi, 1985). La biosintesis del aci-
do jasmdnico puede ser probablemente el mejor ejemplo
que se pueda obtener de la funcién metabdlica de LOX
vegetal. Algunos autores sugieren que el acido jasméni-
co es una hormona vegetal que no habia sido descrita
con anterioridad. La mayor parte de la bibliografia con-
cerniente al 4cido jasménico lo involucra en la inhibicién
del crecimiento y aparicién del sindrome de senescencia,
pero también es normal encontrarlo en tejidos vegetales
que estan creciendo activamente (Meyer et al., 1984).
Por lo tanto, el 4cido jasménico ha de tener alguna fun-
cién fisiolégica en otras fases del desarrollo que ain no
han sido descubiertas. Los Ultimos trabajos sugieren que
el acido jasménico puede actuar interfiriendo con la ma-
nera en que otros conocidos reguladores del crecimiento
vegetal estimulan la actividad celular, mediante la sinte-
sis de glicopéptidos especificos (Anderson, 1988), aun-
que se discute también la posibilidad de que estos poli-
péptidos no sean méas que proteinas de reserva sintetiza-
das por induccidén directa del acido jasmoénico (Anderson,
1991). Hasta ahora, tanto acido jasménico como jasmo-
nato de metilo han sido considerados como el mismo
regulador del crecimiento, pero dado que el segundo es
volatil a temperatura ambiente, es posible que éste actie
como una hormona gaseosa al igual que el etileno. Por
su parte, el acido jasménico podria representar a un men-
sajero de larga distancia, dado que se han encontrado
evidencias que apuntan a la posibilidad de que éste sea
transportado en el floema (Anderson, 1985).

6. PIGMENTOS OXIDADOS

Aunque las evidencias apuntan a que el 4cido absci-
sico es sintetizado por la ruta biosintética isoprenoide a
partir del &cido mevalénico, es posible que una ruta alter-
nativa sea operativa en plantas superiores e involucre a
LOX (Parry y Horgan, 1991). En una reaccién de cooxi-
dacion con &cido linoleico y catalizada por LOX, la vio-
laxantina es lisada para dar xantoxina (Firm y Friend,
1972), la cual es un precursor del acido abscisico como
se ha demostrado en algunas especies vegetales (Taylor
y Burden, 1973).
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