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1. Introduccion

Historicamente, el término citoquinina se acufio @agrambre geérico de una serie de substanc
naturales o sintéticas, capaces de estimular Isidlivcelular erpresencia de auxinas. Hoy sabemos
las citoquininas, comlas restantes hormonas vegetales, ejercen muitéefectos sobre el desarrollo
la planta. No obstante, y dado que las interacsiosiaérgicas o antagénicas, entre auxinas y GHotws
son la base para explicar una serie de procesolfigios, entre ellos la regulacion de la divisi&tular,
esta denominacion continua siendo va

Las citoquininas se revelaron como hormona clavia eagulacion del desarrollo de las plantas,
embargo, la mayor parte de los trabajos de las dibiggs se basaron, primero, en los efectos ¢
aplicacion exdgena de hormonas, y més recientementestudios en plantas transgénicas con ni
alterados de citoquininas.

2. Descubrimiento

La idea de que la divisién celular en plantas estdrolala por factores quimicos enddgenos dai
1892, pero no es hasta 1956 cuando el grupo degSigild la primera quinetina-furfurilaminopurina.
El nombre asignado a esta substancia se basé,mente, en su capacidad para promover la divi
celular (citocinesis) en los tejidos vegete

Se comprobd6 que, si los explantos se cultivan emedio enriquecido con auxina, solo se prod
elongacion celular. La induccion de la divisionutat Gnicimente tenia lugar cuando la médula se cu
junto al tejido vascular adyacente, o cuando eliondd cultivo se suplementaba con extractos ddas
vegetales.
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Quinetina

A pesar de que la quinetina tiene una gran actividlalégica, no es sintetizada por ldantas. La
formacién de quinetina es fruto de una reorganiagiterna de la desoxiadenosina, en la que laopa
(del grupo furfurilo) migra desde la posicion 9 a posicion 6 del anillo de adenina. La prirr
citoquinina natural descubierta fue ada por los grupos de Miller y Letham, en 1963. suastanci:
recibié el nombre comin de zea.

3. Estructura

Las citoquininas naturales conocidas son deriva@os base pUrica adenina. Todas ellas pose!
sustituyente, de naturaleza isoprenco aromatica. El modo normal de escribir el nombuémico
completo de una citoquinina es referirse a ellacama amino purina sustituida. Las citoquinir
pueden encontrarse en las plantas como bases tibi@snando conjugados con diversos compu
quimicos que se unen al anillo de purina o a leradateral. Las principales formas conjugadassg
citoquininas son:

Nucledsidos (ribdsido
Nucleotidos (ribotidos)
Glicésidos
Alanilderivados
Metiltioderivados
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Las citoquininas también son sintetizadas por miganismos la mayoria de los cuales son
fitopatégenos. Estos microorganismos segregan gsamdntidades de citoquininas o hacen que las
plantas sinteticen la hormona, lo que provocaadtenes importantes en el desarrollo de las plantas

Las citoquininas naturales se clasifican atendientionaturaleza quimica del sustituyent&Némle la
adenina. La naturaleza quimica (isoprenoide o aioa)ddel sustituyente eN® de la adenina permite
clasificar las citoquininas en dos grandes clases:

m Citoguininas isoprenoidica€omprende las familias de la isopenteniladeniidp (a zeatina (2)
y la dihidrozeatina (DZ).

m Citoquininas aromaticas Incluye las familias de la benciladenina (BA), larto-
hidroxibenciladenina y la meta-hidroxibenciladenina

4. Actividad

La actividad biolégica de las citoquininas deperidato de la naturaleza quimica como del
sustituyente eN® de la adenina como de la integridad del propiticadée purina.

La presencia de una cadena lateralNénes fundamental para que las citoguininas promudsan
division celular. En general, tanto la longitud aoel grado de insaturacién de esta cadena influyen
significativamente en la actividad biol6gica ded#@equininas.

5. Biosintesis y metabolismo

Los niveles de citoquininas en las plantas depemt#eisu biosintesis o su absorcién, a partir de
fuentes extracelulares, interconversiones metamlioactivacion y degradacion.

Las plantas pueden obtener citoquininas a partia Gelrolisis de los tRNA con citoquininas y stiaru
principal es la del mevalonato (MVA) pero la magode las citoquininas son sintetizadas de novo
(directamente) por plantas siendo las interconvees entre bases, nucledsidos y nucleétidos
constituyentes de la ruta principal del metabolistacéstas; y es la conjugacion con restos glicidieb
que regula los niveles endégenos de citoquinibasdibiol6gicamente activas.

6. Sintesis y transporte

Las citoquininas son sintetizadas, mayoritariamepte las zonas meristematicas de las raices.
Durante la fase reproductora también aparecen o@ogos de produccion importante de citoquininas,
principalmente el endospermo o el eje embrionayi® se convierte en el centro de produccién y de
distribucion de las citoquininas cuando se iniaigérminacion de semillas.

Una ver sintetizadas, las citoquininas pueden

ay ser distribuidas a otras partes de la planta a
Q[ - través del xilema, el floema o ambos. La
NNi i utilizacién de uno u otro sistema conductor
"> ,{> depende del lugar en el que las citoquininas

fueron sintetizadas inicialmente y, en principio,
el transporte a larga distancia, via xilema o

gemegsas floema, de las citoquininas puede considerarse
e purina . -
Q@/@ ’/—ﬁ\ inespecifico.
iped] Niicl i ini
e *"’/—*b @ Por tanto, las citoquininas pueden tener un papel
X

Membrana plasmatica

‘ AHPs

N

Type A
ARR . ,
Y 14 5 fundamental coordinando el desarrollo de raices
ALPE 38 v LV -\ sk Pmte“ﬁsﬁ\ y tallos, al actuar como sefial que lleva
Tanslocacion i ® . ., .
g1 ¢ Bspresién informacion hasta los tallos del estado nutritivo

iy - ARRs'W/ W elgen de las raices.
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Tanslocacion W RPN/
Regulador de la trancripcion de citoquinina

Pagina 4



A nivel celular, las citoquininas pueden moverse @ifusiéon o utilizando sistemas selectivos de
transporte. Las citoquininas libres y la adeninlizah permeasas acopladas a la bomba de prot@mas p
atravesar la membrana plasmatica. Estos transpoesdse denominan genéricamente permeasas de
purina (PUP).

Las citoquininas se sintetizan mayoritariamentéosrplastos, por lo que debe existir transportaglore
implicados en la distribucion intracelular de larhona.

7. Efectos fisiolégicos

El ciclo celular es regulado por la asociaciéndmiica de ciclinas y quinasas dependientes de aglin
(CDKs). En muchos casos, el control de la expresiénestas proteinas puede explicarse por una
interaccién positiva entre auxinas y citoquininas.

En el conjunto de la planta, la importancia dediésquininas en la regulacion del ciclo celular se
pone de manifiesto por la participacion de estasbnas en el mantenimiento de los meristemos.

La interaccién entre citoquininas y auxinas redala

s diurancian S iopascitn neoforma.cién de (’)rganf)s. La totipotencig celula.r

$w hace posible que los tejidos vegetales cultivados i
; vitro tengan capacidad para diferenciar los
meristemos adventicios y regenerar nuevos 6rganos.
Aunque la organogénesis es el resultado de una
‘ bR interaccion entre el material vegetal, el medio de
.. T 7'/ V% culivo, y las condiciones ambientales, las

Control

Crecimiento
como callo

. L2
Méduia Alta proporcion A
ca/AIA A7)

Proporcion
intermedia

ca/aiA s sy ~ Sedifersncian fitohormonas desempefian el papel principal. La
;ﬂ"'(il hipétesis mas aceptada para explicar el control
Vil Favains { Continua creciendo A H H
{ ¢ \ como callo hormonal de la organogénesis postula que dicho
,f‘ ) Cantidad intermedia proceso esta regulado por cambios en los niveles
. de CQ y baja de AIA

enddgenos de auxinas y citoquininas.

De acuerdo con el modelo de Skoog-Miller de laanaogénesis, la diferenciacién de yemas
vegetativas (caulogénesis) es promovida por basageeuxina/citoquinina favorables a las citoquisjn
mientras que los balances favorables a las aukidasen la formacion de raices (rizogénesis).

La interaccidon auxinas-citoquininas participa ercahtrol de la dominancia apical. La dominancia
apical se define como el control ejercido por et@gaulinar sobre el crecimiento (brote) de lana®e
laterales (axilares). En muchas especies, esteot@arece ser fruto de una interacciéon entre asxin
citoquininas: el 4cido indolacetico (AlA) sintetidtaen el 4pice caulinar se transporta en sentidipéto
y suprime el crecimiento de las yemas lateralegntras que las citoquininas (especialmente la tZ),
procedentes de la raiz, promueven el rebrote dgelass axilares.

Las citoquininas retrasan la senescencia foliarsdrzescencia foliar debe ser considerada como una
forma de muerte celular programada. Los datos sellpapel de las citoquininas en la senescencgesur
de estudios sobre:

m Aplicacién exdgena de citoquininas, que retrasasel@gescencia tanto de las hojas unidas a la
planta como aisladas e incubadas en la oscuridad.

E Correlacién entre los niveles enddgenos de citdgaiy el grado de senescencia, habiéndose
observado que la concentracion de estas hormosasndiye al ir progresando la senescencia.
De hecho, en muchas plantas el inicio de la senecse relaciona con una brusca caida de la
concentracion de citoquininas en el fluido xileroati

m Estudios con plantas transgénicas capaces de mrauueles elevados de citoquininas. La
mayoria de las plantas exhiben algin grado desme#a su senescencia foliar, aunque también
manifiestan una serie de anormalidades, morfolégicen su desarrollo.

Las citoquininas también promueven la expansiomnlael Las citoquininas exdgenas inducen un
importante crecimiento en el tamafio de las céldasos cotiledones y las hojas de las plantas.sEsta
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también pueden modificar la forma de las hojas @&n plantas intactas; esta accion puede
relacionada con la ya comentada independencia @tdrpiininas y los genes KNO

La accién concertada de las citoquininda luz controla la germinacion, la sintesis de pEgtos y e
desarrollo de cloroplastos. Las citoquininas exégepueden suplir los requerimientos luminoso
interactuar con ellos) de una serie de procesmadiigcos tan variados como la germinacde semillas
sensibles a la luz, la sintesis de pigmentos esdmollo de los cloroplast

La germinacion de semillas sensibles a la luz egraceso controlado por los fitocromos. En cie
casos, las citoquininas pueden suplir el estimealdud roa, necesario para la germinacion, o ac

sinérgicamente con los fitocrom

Las citoquininas exdgenas exhiben complejas intevaes con la luz durante el desarrollo de
cloroplastos. En particular, estimulan la sintef@salgunos de los constituites de los cloroplast
durante la transformacion de los etioplastos eroplastos, un proceso absolutamente dependierite

luz.

8. Rutas de senalizacion

En la ruta de sefializacién de las citoquininasisgEima es mas complejo, ya que implicatro
eventos de fosforilacion entre los residuos deidiist y aspartato; el sistema consta de un se
histidina quinasa fusionado a un dominio recibiderreguladores de respuesta (denominado por
sensor quinasa hibrido), y una histidina fosfcsferasa, que media la transferencia del fosfatee e

sensor, y el regulador de respu
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Los receptores de citoquininas son sens
histidina quinasa hibridos; los receptores ac
como elementos positivos y redundantes a
ruta de sefializacion de las citoquininas y
fosfotransferasas acttan como lanzad
transmisoras de la sefial entre el citoplasma
nucleo, por lo que se encargan de transmit
sefial desde el receptor a los reguladore
respuesta. Por otra pey los reguladores st
componentes finales de la ruta de sefaliza
de las citoquininas.

La unién de la citoquinina al receptor inicia t
cascada de fosforilaciones que lleva a
fosforilacion y activacién de los reguladores
respuesta tipo B #@ravés de fosfotransferas
AHP.

Finalmente, los dos tipos de reguladores
respuesta interactian con diversos efeci
gue, en Ultima instancia, median las accic
fisiolégicas de las citoquinin

9. Aplicaciones comerciales

Las citoquininas tienen gran importancia econonlieaindustria de la micropropagacion esta ba:
en la capacidad de las citoquininas, solas o emic@Tion con auxinas, para promover el rebrotead

yemas axilares y la neoformacién de tallos advios.

La capacidad de las citoquininas para reducir taidancia apical también es la base de su empl
una serie de preparados comerciales que incremintamificacion de las plantas con interés fruéi
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(manzano) u ornamental. En este caso, [palmente se emplean preparados basados en BA
citoquininas sintéticas. Las citoquininas tambiénuslizan, en combinacién con las giberelinasa,
controlar la forma y el tamafio de los frutos deiass variedades de manz:

El reciente descubrimi¢o de citoquininas aromaticas sintéticas que erhibelectivamente el cic
celular en plantas y animales abre grandes pakibidis para la busqueda de nuevos agentes conlad
anticancerigena.

Factores exogenos Factores enddgenos

ey

Luz (fitocromo)

Bajas
temperaturas

Nitratos,
fosfatos

Condiciones de
estrés

—=——

—P  Activacion
—_n Inhibicién

R !
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