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Resumen

Las plantas poseen un espectro de defensas que pueden
expresarse activamente en respuesta al ataque de hongos
fitopatéogenos en los cultivos agricolas. Estas defensas
pueden ser estimuladas por medio de tratamientos que
producen una resistencia contra el subsecuente ataque
por un patégeno, lo cual se conoce como resistencia in-
ducida (RI). En los ultimos 20 afos se han logrado sig-
nificativos avances sobre el entendimiento de las bases
fisiolégicas y bioguimicas de este tipo de resistencia en
las plantas. Gran parte de este conocimiento se debe a la
identificacion de varios inductores quimicos, algunos de
los cuales ya estan disponibles comercialmente para su
uso en la agricultura convencional. A pesar de lo anterior,
la efectividad de estos inductores en términos practicos
para controlar las enfermedades de las plantas, depende
de varios factores y sélo estd empezando a aplicarse. En
esta revision se resumen los aspectos fundamentales de
la RI, examinando su eficacia con base en varios estudios
de campo. De igual forma, se analizan también analizados
los beneficios, limitaciones y consideraciones futuras para
un mejor uso de los inductores quimicos de resistencia en

la proteccion de las cosechas agricolas.

Palabras clave
SAR, BTH, INA, acido DL—B—aminobutl’rico.

Abstract

Plants have a range of defenses that can be actively expre-
ssed in response to attack of fungi pathogens that causes
serious damage to crops. By induced resistance (IR) plant
defenses are boosted by prior treatment that results in
resistance against subsequent challenge by a pathogen.
In the past 20 years, great findings about understanding
the physiological and biochemical basis of this type of re-
sistance had been realized. Much of this knowledge had
been obtained by the identification of a several chemical
inductors, some of which are commercially available for
use in conventional agriculture. However, the effective-
ness of these inductors to induce resistance in plants de-
pends on different factors. In this review, we first briefly
summarizes the fundamental of IR, and then it examines
the efficacy of IR in field-based studies. It is too analyzed
the benefits, drawbacks, and future considerations for the
improved use of chemical inductors of resistance in crops
protection.
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Introduccién

a resistencia inducida es un estado fisiolégico

de capacidad de defensa aumentada por un

estimulo ambiental especifico, en el cual don-
de las defensas innatas de la planta son potenciadas contra
subsecuentes desafios bidticos (van Loon et a/., 1998). Este
estado de resistencia incrementado es efectivo contra un
amplio rango de patégenos y parasitos que incluyen hongos,
virus, nematodos, plantas pardsitas y aln insectos herbivo-
ros (Sticher et a/., 1997; van Loon et a/., 1998). Las dos for-
mas mas claramente definidas de resistencia inducida son la
SAR (Systemic Acquired Resistance) e ISR (Induced Systemic
Resistance), las cuales pueden ser diferenciadas con base en
la naturaleza del inductor y las vias regulatorias involucradas.
La forma clésica de SAR puede ser iniciada exponiendo la
planta a microorganismos virulentos, avirulentos o no pato-
génicos, o en forma artificial con quimicos como el 4cido sa-
licilico (AS), el 4cido 2,6-dicloro-isonicotinico (INA) o el acido
benzo (1,2,3) tiadiazol-7-carbotiénico S-metil éster (BTH) (Sti-
cheretal., 1997). De otro lado, la ISR se potencia la accion de
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rizobacterias promotoras de crecimiento vegetal
conocidas como PGPR, por su sigla en inglés,
de las cuales las mejor caracterizadas son cepas
dentro de varias especies de Pseudomonas que
no causan dafo visible al sistema radical de las
plantas (van Loon et a/., 1998). La SAR es efecti-
va dentro de un amplio espectro de especies de
plantas, mientras que La ISR ha demostrado més
especificidad en la habilidad de cepas de PGPR
para promover resistencia sobre ciertas especies
y genotipos de plantas (Yan et a/., 2002).

El objetivo de la presente revisién es explorar
las experiencias relacionadas con el control de
enfermedades de origen fungoso en plantas, por
ser éste el grupo de patégenos mas numeroso
que afecta las cosechas agricolas, mediante la
resistencia inducida con inductores de natura-
leza quimica asi como identificar las ventajas y
desventajas de esta alternativa para la protec-
cion de cultivos.

Antecedentes y bases
guimicas de la resisitencia
inducida

El fendbmeno natural del desarrollo de resis-
tencia en respuesta a la infeccién por un paté-
geno fue reconocido por primera vez en 1901
por Ray y Beauverie. Treinta afos después, Car-
bonne y Kalaljev confirmaron estos estudios y
mostraron que este tipo de resistencia también
dependia del estado de la planta hospedera
(Kessmann et a/., 1994).

En 1933, Chester revisé cerca de 200 publi-
caciones que describian un fenémeno que él de-
nomind inmunidad fisiol6gica adquirida (Ryals et
al.,1994). Dentro de este concepto, se incluian
al menos, tres procesos diferentes reconocidos
actualmente como protecciéon cruzada viral, an-
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tagonismo (o control bioldgico) y resistencia sis-
témica adquirida (SAR, por su sigla en inglés).

En términos generales, se puede expresar
que cuando las plantas reconocen que estan
siendo invadidas por un patégeno, se puede in-
ducir una variedad de respuestas por un factor
llamado elicitor o “inductor” (Kiba et al., 1996).
Dentro de estas respuestas de defensa se inclu-
yen la muerte celular programada, la cual restrin-
ge el progreso del patégeno (respuesta hiper-
sensible), el fortalecimiento de la pared celular
como resultado de la lignificacién y la formacion
de aposiciones en la pared celular (papilas) en
sitios de intento de entrada de patogenos, el
entrecruzamiento de las proteinas de la pared
celular, y la produccién de compuestos antimi-
crobiales como fitoalexinas y proteinas relacio-
nadas con la patogenicidad (PR).

Se reporta que, luego de la induccién, las
partes de la planta no inducidas directamente
desarrollan una resistencia incrementada (sensi-
bilizacién) a posteriores infecciones patogénicas
(Vernooij et al.,1994; Sticher et a/.,1997).

El acido salicilico (AS) fue propuesto como
una sefal que conduce a la SAR. esta hipdéte-
sis se fundamenta en estudios en los que se
purificé una proteina que se enlaza al AS, la
cual codifica una isoenzima catalasa. EI AS vy
analogos activos inhiben especificamente la
actividad catalasa de la proteina. Este hecho
ha llevado a la especulacion de que el AS pue-
de mediar una inhibicién de la catalasa, ya que
esta enzima convierte el H,O, en H,Oy O,. La
inhibicién resultaria en una acumulacién de es-
pecies reactivas de oxigeno que pueden actuar
como mensajeros secundarios para inducir la
expresion de los genes responsables de la SAR
(Chen etal., 1993).

La hipotesis de la inhibicién de la catalasa no
ha sido totalmente reconocida como el principal
modo de accién del AS en la induccién de defen-
sa. Se ha encontrado que la induccién de ciertas
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PRno es producto de la acumulacion del H,0,
sino del AS directamente ademas, la actividad de
la enzima no decrece con el tratamiento de AS.
Otro argumento en contra de la hipdtesis es que
los niveles de AS dentro del tejido son muy bajos
como para inhibir la catalasa, y el H,0, en altos
niveles también puede inducir la produccion de
AS (Mauch-Mani y Métraux, 1998).

Control de enfermedades
fungosas mediante
BTH E INA

El BTH vy el INA son hasta ahora los inducto-
res quimicos disponibles méas estudiados (Vallad
y Goodman, 2004; Walters et a/., 2005); ambos
son considerados analogos funcionales del aci-
do salicilico. Durante la década de los noventa,
la mayoria de estudios sobre la SAR habian sido
llevados a cabo con plantas dicotileddneas; se
registraron algunos casos de inducciéon de la SAR
en plantas monocotiledéneas; en realidad, la in-
duccidn sistémica de resistencia mediante estas
dos moléculas se realiza lo largo de un amplio
rango de interacciones planta-patégeno. En tér-
minos generales ningln inductor quimico exhibe
actividad antimicrobial directa; sin embargo, se
han documentado algunos ejemplos de dicho
efecto (Rohilla et a/., 2002; Tosi y Zazzerini, 2000
citados por Vallad y Goodman, 2004; Delaney
1997, Friedrich et al., 1996., Gorlach et a/.1996;
Ukness et al., 1992; Vernooij et al., 1994).

De 37 ejemplos de enfermedades en cultivos
examinadas por Vallad y Goodman (2004), 32 co-
rrespondieron a ejemplos donde se usé el BTH
gue cubre 12 cultivos diferentes, mientras que
los restantes cinco ejemplos usaron el INA.

El BTH inhibe las dos principales enzimas
degradadoras del H,0,, catalasa y ascorbato pe-
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roxidasa; se considera el mejor inhibidor de la
catalasa que el acido salicilico, lo que sugiere
cambios en los niveles de H,0, o en el estado
redox de la célula pueden estar involucrados en
la activacion de ciertas respuestas de defensa
(Wendehenne et a/.,1997).

Este compuesto conocido también como
acibenzolar-s-metil (ASM), simula el modo de
accién del 4cido salicilico (AS) e induce el pro-
motor PR-1a (Friedrich eta/., 1996). Du y Klessig
(1997), encontraron que el BTH compite muy
exitosamente con el AS para unirse a la protei-
na de enlace con el AS (SABP2) y que la habili-
dad de los andlogos del AS, como el BTH para
competir con el AS y enlazarse a dicha proteina,
esta correlacionado con su habilidad de activar
la expresion de los genes de defensa e incre-
mentar la resistencia. EI BTH, ademas de activar
PR también induce la formacién de compuestos
fenodlicos y de residuos de B-glucésido (Benha-
mou y Bélanger, 1998b).

Existe evidencia derivada de estudios cito-
l6gicos, que muestra que el efecto de protec-
cién ejercido por el BTH, puede explicarse por
su reduccién en el grado de colonizacién fungal
en tejidos radicales, asociada con acumulacion
masiva de aposiciones de la pared que actlan
como barreras estructurales. Este proceso de
reforzamiento, mediado por la deposicion tem-
prana de calosa y fenoles, probablemente con-
duce a cambios dramaticos tanto en la rigidez
como en la vulnerabilidad de las células y tejidos
(Benhamou, 1996).

En las hojas, Gorlach et a/. 1996, reportan
que la tasa de penetracién de Erysiphe graminis
f.sp. tritici en tejido tratado con BTH disminuyé
en un 30% comparada con las plantas control.
Una posible explicacion para la obstaculizacién
de la entrada del hongo fue también el incre-
mento en la formacién de papilas efectivas
(directamente sobre la hifa de penetracién) en
tejido tratado. Se ha encontrado también que
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la expresion de las reacciones de defensa en
plantas tratadas con ASM ocurre con mayor
magnitud después del contacto con el hongo
(Benhamou y Bélanger 1998a).

Luego del tratamiento de induccién, usual-
mente ocurre un corto periodo de rezago antes
de que se exprese la resistencia local o sistémi-
ca. Luego de este periodo pueden presentarse
varios eventos en términos de expresién de re-
sistencia; los principales son : (i) las defensas
son encendidas y no hay cambio posterior en las
defensas luego del desafio con el patdgeno, (ii)
las defensas se activan y hay un incremento pos-
terior en estas defensas luego del ataque por el
patégeno, v (iii) los mecanismos de defensa se
activan solo cuando ocurra el ataque por el pa-
togeno. Este periodo de rezago o de espacio sin
respuesta, quizads de varios dias, ocurre antes
de que la planta sea protegida por sus defensas
inducidas. Esta situacién se constituye en una
forma riesgosa de defensa, comparada con la
resistencia constitutiva, en la que defensas es-
tdn siempre presentes (Walters et a/, 2005).

EFICACIA ENTRE MONOCOTILEDONEAS

Gorlach et al. (1996) reportaron un control
exitoso de mildeo polvoso, mancha foliar por
Septoria (Septoria spp.) y roya foliar (Puccinia
recondita) en trigo mediante la aplicaciéon del
BTH. Este inductor también exhibié control del
mildeo velloso del maiz causado por Peronos-
clerospora sorghi en condiciones de campo
cuando se aplicé como tratamiento a la semilla
(Morris et al, 1998).

En cultivos comerciales de banano en la Pro-
vincia de Limén, Costa Rica, se encontré que
hubo respuesta de plantas de banano a la ac-
tivacion de resistencia al ser tratadas con CGA
245704 =ASM (Madrigal etal., 1998). Se reporta
que la inclusién de la molécula en los programas
de manejo de la sigatoka negra redujeron entre
15y 18% el nimero de ciclos de fungicidas ne-
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cesarios para tener un buen control (Madrigal et
al., 1998); se observaron reducciones altamente
significativas en condiciones de invernadero y
significativas en condiciones de campo, al apli-
car para el Ultimo caso mezcla de este inductor
con fungicidas convencionales (Patifio, 2002).

EFICACIA ENTRE CULTIVOS

DE SOLANACEAS

Existe amplia evidencia que soporta la efecti-
vidad del BTH contra varios patdgenos fungosos
en cultivos de solanaceas (Romero et a/, 2001;
Pérez etal., 2003). En tabaco, el BTH ha ofrecido
control efectivo contra frogeye leaf spot (Cercos-
pora nicotianae), mancha café (Alternaria alter-
nata) y mancha foliar Rhizoctonia (Rhizoctonia
solani) (Csinos et al., 2001; Pérez et al., 2003).
Las Aplicaciones repetidas de BTH también con-
trolaron el tizén temprano en tomate (Alternaria
solani); También se ha reportado que el BTH
ofrecié poca proteccién contra los efectos com-
binados de tizdn tardio (Phytophthora infestans)
y tizdbn temprano en tomate (Csinos et a/., 2001;
Vallad y Goodman, 2004).

El ASM en una dosis de 25y 37.5 g i.a. ha -,
aplicado en un intervalo de 10 dias, indujo exito-
samente la Rl en plantas de tabaco contra la en-
fermedad llamada moho azul, ocasionada por el
hongo Perospora hyoscyami. Tres a cuatro apli-
caciones ofrecieron un control casi completo
de la enfermedad en los primeros estados de
crecimiento en condiciones de campo con dife-
rentes cultivares con resistencia poligénica a la
enfermedad. La dosis de 25 g i.a. ha -' resultd
ser la mas apropiada para lograr un control sa-
tisfactorio de la enfermedad, ya que ésta redu-
ce el riesgo de fitotoxicidad, mientras que una
dosis de 17.5 g i.a. ha =" no dio una proteccién
suficiente para alcanzar los estandares necesa-
rios para la manufactura de cigarros (Pérez et al.,
2003). La expresiéon de genes asociada con la
SAR involucrd al menos nueve familias de ge-
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nes y las aplicaciones de ASM resultaron en la
resistencia a un amplio espectro de patdégenos
como Phyoscyami, C. Nicotianae, A. alternata,
Thanatephorus cucumeris, Pseudomonas Syrin-
gae, Erwinia caratovora y reduccion del nimero
y tamafo de lesiones ocasionadas por TMV (Pé-
rez etal., 2003).

EFICACIA EN CULTIVOS

DE LEGUMINOSAS

Pocos experimentos de campo han sido
reportados sobre los efectos del INA y el BTH
sobre enfermedades de leguminosas. Se obtu-
vieron densidades reducidas de uredosporas de
Uromyces apendiculatus sobre trifolios de frijol
comun, cuando el inductor del INA fue aplicado
al menos siete dias antes de la inoculacion, mas
no a las dos horas antes de la inoculacion (Dann
y Deverall, 1996; citados por Vallad y Goodman,
2004). De igual forma, las aplicaciones repetidas
del INA sobre cultivo de soya redujeron parcial-
mente los sintomas de moho blanco (causado
por Sclerotinia sclerotiorum) en dos de tres en-
sayos en campo, lo que muestra relacién entre
la efectividad del inductor y el tipo de cultivar
utilizado (Dan et a/., 1998, citados por Vallad y
Goodman, 2004).

EFICACIA SOBRE ARBOLES FRUTALES,

ALGODON Y ESPINACA

Se ha reportado el control de varias enferme-
dades de manzana y pera japonesa (Pyrus pyrifo-
fia) con aplicaciones de BTH en campo. En culti-
vos de pera japonesa, las aplicaciones multiples
de BTH controlaron la rofa (Venturia nashicola) y
la roya por Gymnosporangium asiaticum. El con-
trol de la rona con BTH fue equivalente al obteni-
do con el fungicida policarbamato; sin embargo,
éste no fue el mismo caso para la roya, en la que
el control no resulté tan efectivo como el ofrecido
por el fungicida (Ishii eta/., 1999 y Masén-Stein et
al., 2002, citados por Vallad y Goodman, 2004).
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Estudios llevados a cabo en invernadero han
resultado promisorios para el uso de BTH en
citricos contra la rofa de este cultivo (Elsinoé
fawcettii), melanosa (Diaporthe citri) y mancha
por alternaria (Alternaria alternata) (Agostini et
al.,2003, citados por Vallad y Goodman, 2004).

La enzima quitinasa es un marcador particu-
larmente Util para la SAR, ya que los niveles de
la enzima en tejidos no inducidos son bajos. El
ASM, en a dosis de 50 a 100 ug/ml, indujo la
acumulacién de quitinasa en plantas de meldn
y ofrecié una proteccion casi completa contra la
antracnosis ocasionada por el hongo Colletotri-
chum lagenarium (Smith-Becker et a/. 2003).

El BTH ha sido también evaluado por su efec-
to de control sobre el tizon gomoso del tallo de
plantas de meldén causado por el hongo Didymella
bryoniae, caso en el que el mejor control fue aquél
obtenido de la combinaciéon del fungicida difenoco-
nazole méas BTH, éste Ultimo dosis de 5.0g/100L,
en relacién con el control ofrecido por el fungicida
y el inductor solos (Rizzo et al., 2003).

También se han evaluados los inductores qui-
micos de resistencia inducida en cultivos exoti-
cos como el marafén (Anacardium occidentale),
en el cual tratamiento foliar o con el empapa-
miento a plantulas con 5mM de 4cido salicilico
fue el tratamiento mas efectivo en el control de
la antracnosis causada por el hongo Colletotri-
chum gloesporioides, con respecto a los qui-
micos ASM, INA y K.HPO,, los cuales ademas
causaron efectos fitotoxicos, con excepcién del
fosfato de acido de potasio. En plantas sujetas
a condiciones de campo, la proteccién fue con-
ferida por una sola aplicacion con empapado
de concentraciones tan bajas como 12.6 uM
de ASM e INA y de 2.6 mM de 4cido salicilico,
concentraciones que no presentaron efecto fi-
totdxico sobre las plantas de marandn (Lopez y
Lucas, 2002).

En cultivos de algodon se tiene registros de
control de enfermedades como mancha por
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alternaria (Alternaria macrospora) y marchitez
por verticillium (Verticillium dahliae). En espina-
ca también dispone de reportes de control en
algunas de sus enfermedades como roya blan-
ca (Albugo occidentalis); resultan tan efectivos
como aquel resultante de mezcla de fungicidas
convencionales, mejorando ademas el nivel de
control ejercido por fungicidas estrobilurinas
(Leskovar y Kolenda, 2002; citados por Vallad y
Goodman, 2004).

Induccidn de resistencia
mediante baba

Otro de los inductores quimicos de resisten-
cia inducida es el aminoacido no proteico lla-
mado BABA (4cido DL-B-aminobutirico), el cual
induce resistencia contra un gran nimero de pa-
rasitos de plantas que incluyen perennes, mo-
nocotiledéneas vy dicotiledéneas pertenecientes
a las familias Solanaceae, Cucurbitaceae, Com-
positae, Leguminaceae, Cruciferae, Graminea,
Malvaceae, Rosaceae y Vinifereceae. Los pa-
tébgenos involucrados pertenecen a los grupos
oomycetes, hongos, bacterias, TMV y nemato-
dos en enfermedades que atacan el follaje, las
raices y las frutas. La persistencia (duracién) de
la resistencia inducida mediante BABA depende
del patosistema y del modo de aplicacion; una
sola aspersion en tomate fue efectiva por 12 dias
contra Pinfestans, mientras que el tratamiento
de semilla puede ofrecer un control de hasta
30 dias. A diferencia de otros activadores qui-
micos por ejemplo SA, INAy BTH, que proveen
resistencia solamente cuando se aplican antes
de la infeccion con el patégeno, BABA exhibe
actividad postinfeccional cuando se entre 1-8
dias después de la inoculaciéon. EI BABA induce
una variedad de defensas fisicas y bioquimicas
como barreras fisicas: formacién de manchas
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necréticas muy pequenas, papilas, callosa, lig-
nina; dentro de las defensas quimicas se tienen
registros de la induccién de la expresion de pro-
teinas de SAR (PR1,PR2 y PRb),acumulacion de
fitoalexina, y formacion de reaccion hipersensiti-
va asociada con generacion répida de especies
reactivas de oxigeno (Cohen, 2002).

Resistencia inducida por
otros compuestos quimicos

Un compuesto de adicién soluble en agua de
la vitamina K3, conocido como bisulfito de sodio
menadiona (MSB, por su sigla en inglés), estu-
diado por vez primera como regulador de creci-
miento en plantas, ha mostrado recientemente
capacidad de inducir resistencia a la enferme-
dad “mal de Panama” en plantas de banano, e
igualmente ha mostrado efecto de control para
la infeccién por el tipo A de Leptospheria macu-
lans, el hongo causante de cancer en plantas de
repollo; la molécula ha mostrado efecto sobre
la dinamica de la acumulacién de fitoalexinas
en banano durante la patogénesis causada por
Fusarium oxysporum f.sp cubense raza 4 (FOC-
4), retardando la expresion de los sintomas de
la enfermedad, que se refleja en una reducciéon
significativa del indice de dafo en el rizoma. El
mecanismo de accion parece ser la expresion
sistémica de la enzima ascorbato peroxidasa,
independiente de la expresion de proteinas re-
lacionadas con la patogenicidad, lo que sugiere
la producciéon incrementada de especies reacti-
vas de oxigeno (ROS) en las plantas tratadas con
MSB, con un hecho muy sobresaliente, cual es
el efecto no fitotdxico de su aplicaciéon a con-
centraciones de 200 uM en plantas de repollo y
en plantas de banano tratadas con dosis de has-
ta 1300 ppm para el control de Mycospherella fi-
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Jiensis. Finalmente, se sugiere que la MSB es un
efectivo activador de resistencia, al reforzar los
mecanismos naturales de defensa en la planta,
posiblemente mediante un cambio en la dinami-
ca de acumulacién de fitoalexinas en la planta
biosintetizadas durante la patogénesis (Borges
etal., 2004).

Diferentes oligosacéaridos, como N-acetilqui-
tino-oligosacaridos y B, 1-3 glucanos, acttan
como inductores de respuestas de defensa en
las plantas. Quitosan es una forma deacetilada
de N-acetilquitino-oligosacaridos que contiene
poli D-glucosamina como unidades estructura-
les, relacionadas con la celulosa. Quitosan es un
polimero muy comun encontrado en la naturale-
za y ha sido reportado en caparazones de crusté-
ceos, insectos y hongos. Elexa es una formula-
cién comercial de quitosan, la cual contiene 4%
de quitosan como su componente activo; el pro-
ducto ha mostrado capacidad de inducir resis-
tencia hacia diferentes enfermedades fungosas
cuandon se aplica como tratamiento a la semilla
o en forma foliar contra hongos fitopatdégenos
como Fusarium oxysporum en tomate, mohogris
en pepino, Pythium aphanidermatum, Alternaria
alternata, Fusarium gramenareum, Fusarium
solani f.sp. pisi y Fusarium oxysporum f.sp.apii
(revisados por Sharathchandra et a/., 2004). En
plantas de Pennisetum glaucum (Pearl millet),
cereal que se constituye en fuente alimenticia
para personas pobres de las regiones éaridas de
India y Africa, El Elexa exhibio bajo condiciones
de campo una proteccién hacia la enfermedad
fungosa mildeo velloso causada por Sclerospora
graminicola, del 38% al usarse como tratamien-
to de la semilla, del 67% cuando se aplicé en
aspersién foliar y del 69% al combinar su uso
como tratamiento a la semilla y aspersién foliar.
Varios estudios han reportado que el quitosan
induce reduccién de apertura estomatal, biosin-
tesis de lignina, lignificacién de pared celular,
cambios ultraestructurales en las células de las
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hojas y produccion de hidrolasas antifungicas
como quitinasa y B, 1-3 glucanasa. La molécu-
la también estimula la acumulacién de sefales
moleculares en las vias de sefalamiento intra-
celular como el acido jasmonico, peroxido de
hidrogeno, especies reactivas de oxigeno y pro-
teinas quinasas (Sharathchandra et a/., 2004).

Los componentes de la resistencia en hojas
de mani contra la roya Puccinia arachidis, como
un mayor periodo de incubacién, reduccién del
didmetro de la lesiéon y del nimero de pustulas
y el nimero de uredosporas/soro, fueron todos
reducidos en hojas tratadas con quitosan; es-
tas hojas mostraron un incremento del acido
salicilico enddgeno y de la actividad intercelular
de quitinasas y endoglucanasas, compuestos
todos ellos relacionados con respuestas de re-
sistencia inducida (Sathiyabama y Balasubrama-
nian,1998).

Otro compuesto sintético reportado como in-
ductor de resistencia hacia sigatoka negra es el
Triciclazole, un inhibidor de la biosintesis de me-
lanina en M. fijiensis, el cual causa en el hongo
acumulacién del metabolito 2,4,8-trihidroxyte-
tralone (2,4,8-THT). La activacion temprana del
metabolismo de esta sustancia esta relacionada
con el nivel de resistencia a sigatoka negra, a
través de la formacién de micro lesiones necré-
ticas y la induccién de reacciones de defensa
post-infeccionales que condujeron a la incompa-
tibilidad entre el patégeno y sus plantas hospe-
deras (Hoss et a/.,2000).

El ion calcio Ca *2 estd ampliamente recono-
cido como mensajero secundario en las plantas,
varios estudios sugieren que este ion posee una
funcion vital en respuestas mediadas por las
plantas a estimulos externos de origen abidti-
co y bidtico (Reddy, 2001, citado por Geetha y
Shetty, 2002). De igual forma, se tiene conoci-
miento acerca de una de las primeras respues-
tas de las plantas a los patégenos microbiales
la producciéon de especies reactivas de oxigeno
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(ROS, por su sigla en inglés) tales como el supe-
roxido y peroxido de hidrogeno (H,0,). La fun-
cién de la ROS durante la respuesta hipersensi-
tiva es una clara evidencia de la funcion del H,O,
en la resistencia inducida, principalmente como
mensajero secundario para la SAR (Alvarez et al.,
1998, citados por Geetha y Shetty, 2002).

Con base en lo anterior, Geetha y Shetty
(2002), compararon la capacidad de inducir la
SAR por aplicacién de ASM al 0.75%, cloruro
de calcio (C,C,) (90 mM) y H,0, (1.0 mM) en
plantas de Pennisettum glaucum afectadas por
Scleronospora graminicola, resultaron eficien-
tes para manejar la enfermedad en un 78%,
66% y 59% de proteccién, respectivamente
contra la enfermedad mildeo velloso, sugirien-
do que aun los compuestos de sehalizaciéon
como el Ca vy las ROS pueden usarse como in-
ductores de resistencia.

Numerosas reportes revisados por Bécot et
al. (2000) han descrito los fosfanatos o las sales
de potasio como inductores de resistencia. Es-
tos compuestos incluyen KH,PO,, K,HPO,, KOH,
NH,H,PO, y H,PO,. Por ejemplo, el K,HPO, o
el KH,PO, han inducido la SAR en los patosis-
temas maiz/Puccinia sorghi, maiz/Exserohilum
turcicum, pepino/Sphaeroteca fuliginea, pimien-
ta/Leveillula taurica, vid/mildeo polvoso vy &rbo-
les de mango/mildeo polvoso; en reportes de
poco control hacia enfermedades bacterianas,
revisado por Reuveni et a/., (2000),se informa,
como soluciones nutritivas que contienen P a
concentraciones de b5, 20 y 40 ppm, aplicadas a
través de sistemas hidropdnicos, confirieron re-
sistencia inducida contra Sphaerotheca fuliginea
en plantas jévenes de pepino. La proteccién se
expresé como una reduccién significativa (has-
ta del 92% comparada con el testigo) del area
foliar afectada por el mildeo. La resistencia in-
ducida fue expresada como una reduccion del
53 al 91% en el numero de conidias del hongo
por &rea foliar afectada. La concentracién de 20
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ppm de P en la solucién hidropoénica resulté ser
la 6ptima para la resistencia inducida.; dicha
concentracién incrementd la toma y la concen-
tracion de Ca en las hojas en un 50%en relacién
con el testigo; el secuestro de este elemento en
el sitio de aplicacion de fosfato se piensa que
genera una senal enddgena para la proteccion.
Los iones calcio son componentes claves en la
produccién inducida de &cido salicilico, el cual
actla como molécula sefalizadora que media la
SAR, y de quitinasa, la cual juega un papel im-
portante en el mecanismo de proteccién.

Bécot et a/., (2000), evaluaron el producto
comercial conocido como Phytogard ®, el cual
contiene 58% de fosfato de potasio (K2HPO3)
para proteger plantas coliflor del mildeo vello-
sos de las cruciferas (Peronospora parasitica).
Los resultados mostraron que las aplicaciones
del producto antes o después de la inoculacion
ofrecieron una completa proteccién (no esporu-
lacién del hongo) de las plédntulas con concen-
traciones de 7.0 ml/L de agua o mayores. En
plantas jévenes una proteccion completa fue
obtenida a 10 ml/L, se encontré que la resisten-
cia inducida no fue sistémica, con una duracion
de al menos 15 dias después del tratamiento.
En la aplicacién del producto en las raices de
plantas de 30 dias de edad, todos los estados
foliares fueron completamente protegidos de-
bido probablemente al transporte ascendente
del producto; en las plantas tratadas, la activi-
dad de la B-1,3 glucanasa y de proteinas PR2
resultaron débilmente inducidas, lo cual sugie-
re que la resistencia inducida esté fuertemente
localizada.

La riboflavina es una enzima producida por
las plantas y microorganismos, que actla como
una coenzima en muchos procesos fisiolégicos
en animales, plantas y microorganismos. Esta
vitamina se encuentra involucrada en la antioxi-
dacion y peroxidaciéon, en procesos que afec-
tan la produccién de intermediarios reactivos
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de oxigeno en un estallido oxidativo y conse-
cuente formacion de respuesta hipersensitiva
(HR). Las Aplicaciones foliares de riboflavina
controlaron efectivamente varias enfermeda-
des en tabaco y redujeron el mildeo polvoso de
plantas de fresa en combinacién con metioni-
na, iones de metal y surfactante; de esta forma
puede funcionar como inductor de resistencia
o mediador de transduccion de sehales de re-
sistencia (Dong y Beer, 2000). La Riboflavina
induce la expresion de genes PR en las plan-
tas, lo que sugiere su habilidad para disparar
una sefal de transducciéon que conduce a re-
sistencia sistémica, que requiere mecanismos
de sefnalizacién de la proteina quinasa y un gen
funcional NIM1/NPR1, pero sin acumulacion de
acido salicilico, lo que constituye una via nove-
dosa dentro de los mecanismos de resistencia
inducida en las plantas (Dong y Beer, 2000).

PERSPECTIVAS DE LA RESISTENCIA

INDUCIDA EN EL CONTROL DE

ENFERMEDADES

El gran ndmero de resultados encontrados,
en particular con el inductor BTH, muestran que
esta molécula reduce efectiva y consistente-
mente enfermedades causadas por un amplio
espectro de patdgenos entre un diverso rango
de cultivos y taxas de plantas. Sin embargo, la
eficacia de la Rl por BTH depende de un niime-
ro de variables, como la dosis y frecuencia de
aplicacioén, el genotipo del hospedero y el esta-
do de crecimiento de la planta. La informacion
existente sustenta la heredabilidad en la induc-
ciéon de las respuestas de defensa asi como el
costo fisiolégico en el que se incurre para man-
tener estas defensas, lo cual abre la posibilidad
para el mejoramiento de plantas con respues-
tas de resistencia inducibles mejoradas o en la
minimizacién de los costos en eficacia bioldgi-
ca (fitness) de la planta (Agrawal et a/., 1999,
citados por Vallad y Goodman, 2004).
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La resistencia inducida no es un método de
control para emplear sélo en el control de en-
fermedades, pero si se constituye en otra herra-
mienta que necesita ser integrada a los sistemas
de su manejo. La efectividad de esta tecnologia
también dependera del prondstico de las enfer-
medades y de la habilidad para activar las de-
fensas de la planta en periodos de desarrollo
criticos, cuando la planta es mas susceptible, ya
que la Rl parece ser inefectiva una vez el patdége-
no se ha establecido (Vallad y Goodman, 2004).

Ortega et a/.(1998) plantean que los induc-
tores de resistencia no son necesariamente un
reemplazo de los fungicidas o bactericidas tra-
dicionales. Su utilizaciéon alternada o en conjun-
to con estos pesticidas puede llegar a reducir
el nimero de aplicaciones o quizas la dosis de
aplicacion. Igualmente, este tipo de productos
puede ayudar a extender la durabilidad de la re-
sistencia en cultivares con genes de resistencia
a razas de los patégenos (Romero et a/., 1998).
Ademas, la activacién de diferentes mecanis-
mos de defensa disminuye el riesgo de desarro-
llar resistencia a este tipo de productos (Tally et
al., 1999, citados por Romero et a/. 2001).

Muy seguramente se desarrollardn nuevos vy
mas efectivos inductores de resistencia en el fu-
turo, quizds en parte como resultado de nuestro
conocimiento creciente de los mecanismos princi-
pales de las vias para la expresién de las respues-
tas de defensa en la planta. En el futuro podra ser
posible aplicar cocteles o mezclas de inductores,
que induzcan un balance de defensas reguladas
por diferentes moléculas contra enfermedades
especificas o complejos de éstas. No obstante,
este futuro requerird un cambio en la agricultura
convencional, cuando se pase pasando de la total
dependencia del uso de plaguicidas para solucio-
nar los problemas que las enfermedades causan
hacia un esfuerzo concertado por integrar diferen-
tes medidas de control que ofrezcan una mejor
proteccion de las cosechas agricolas.
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