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Resumen
Papel multifuncional del acido y-aminobutirico en las plantas superiores y en la

postcosecha de los frutos

En este trabajo de revision bibliografica se va a estudiar el papel del acido
gamma aminobutirico (GABA) en plantas y los efectos de su aplicacion en post-
recoleccion. El acido y-aminobutirico es un aminoacido de cuatro carbonos que
se reconoce como componente importante del conjunto de aminoacidos y que
se encuentra en las plantas. El acido y-aminobutirico (GABA) es considerado un
modulador endbégeno que participa en el mecanismo de defensa y respuesta de
las plantas ante diversos factores bibticos y abidticos. Estos factores pueden
convertirse en estresores cuando se trata de plantas cultivadas. Utilizar GABA
como tratamiento postcosecha alarga la vida util de los frutos, retrasando su
senescencia y evitando el atague de agentes patdgenos, ademas, los
tratamientos postcosecha con GABA pueden ser una técnica til para aliviar los
dafos por frio en frutos almacenados.

Palabras clave: Maduracién, GABA, almacenamiento, recoleccion,
postcosecha, calidad

Abstract

Multifunctional role of y-aminobutyric acid in higher plants and in the

postharvest of fruits

In this bibliographic review the role of gamma aminobutyric acid (GABA)
in plants and the effects of its application in post-harvest will be studied. y-
Aminobutyric acid is a four-carbon amino acid that is recognized as a vital
component of the amino acid group and is found in plants. y-Aminobutyric acid
(GABA) is considered an endogenous modulator that participates in the defense
and response mechanisms of plants in face of various biotic and abiotic factors.
These factors can become stressors when it comes to cultivated plants. Using
GABA as a postharvest treatment extends the lifetime of fruits delaying their
senescence and preventing the attack of pathogenic agents. Furthermore,
postharvest treatments with GABA can be a useful technique in order to reduce
damage due to low temperatures suffered by stored fruit.

Keywords: Ripening, y-Aminobutyric Acid, Storing, Harvesting, Postharvest,
Quality






Papel multifuncional del acido y-aminobutirico en las

plantas superiores y en la postcosecha de los frutos

1. ANTECEDENTES

Desde que los seres humanos conformaron sus sociedades sedentarias a
través del desarrollo de la agricultura y la consiguiente domesticacion de miles
de plantas, muchas han sido las técnicas y tecnologias que se han creado y
perfeccionado para incrementar la productividad agricola. En este orden de
ideas, el estudio de la fisiologia y los mecanismos bioquimicos de las plantas se
han convertido en las Ultimas décadas en importantes herramientas para
proteger a las especies vegetales de mayor consumo y mejorar de manera
significativa la productividad de las mismas. Las investigaciones en estos temas
permitieron conocer el efecto que tienen diferentes fitohormonas como las
Giberelinas, Auxinas, Acido abscisico, Citoquininas, Etileno, entre otras, sobre el
crecimiento, desarrollo, metabolismo y fructificacion de las plantas. Estos
estudios también permitieron identificar la presencia de importantes metabolitos
asociados a la fisiologia de las plantas, uno de ellos es el amino&cido no proteico
acido y-aminobutirico conocido como (GABA), este aminoacido fue identificado
en animales y plantas en 1883 y posteriormente aislado por primera vez en 1949
a partir de tubérculos (Rashmi et al., 2018, Li et al., 2021, Ramesh et al., 2017).

El acido y-aminobutirico (GABA) es un aminoéacido de cuatro carbonos y se
reconoce como componente importante del conjunto de aminoéacidos libres que
se encuentran en organismos procariotas y eucariotas (Li et al., 2021). Este
aminoacido es altamente soluble en agua y estructuralmente es una molécula
gue puede asumir varias conformaciones dependiendo de las condiciones. Por
ejemplo, en estado gaseoso, el GABA presenta una conformacion altamente
plegada, mientras que en estado sélido tiene una estructura muy extendida y en
solucion se encuentran conformaciones variables (Seifikalhor et al., 2019).
Estructuralmente, el GABA es una molécula importante para diversos procesos
bioldgicos vy fisioldgicos, como la transformacion intercelular e intracelular, la
interaccién con otras sefales bioldgicas, asi como la regulacion de la

modificacion de la pared celular y la expresion génica (Seifikalhor et al., 2019).



Diversos estudios han explorado el efecto que tiene la aplicacion externa del
GABA en el metabolismo de las plantas, los resultados sefialan que ademas de
actuar de la misma manera que el metabolito producido de manera endogena
induce cambios en la concentracion interna del mismo, en condiciones normales
o cuando la planta se encuentra sometida a condiciones de estrés (Ramos-Ruiz
et al., 2019). También se ha demostrado que la aplicacion exdégena de GABA
aumenta la turgencia de las hojas y la acumulacién de prolina para reforzar las

paredes celulares en condiciones de estrés (Podlesakova et al., 2019).

2. BIOSINTESIS DE GABA EN LAS PLANTAS

El acido y-aminobutirico (GABA) se produce a través de la ruta de
derivacion del GABA que es una via metabdlica, que fue descrita por primera vez
en las plantas. Se ha reportado la importancia de las derivaciones del GABA,
tanto para la produccion de él mismo como metabolito, como para mantener sus
niveles optimos (Hasan et al., 2021). La ruta metabodlica de GABA incluye tres
importantes reacciones, catalizadas por la enzima citosolica glutamato
descarboxilasa (GAD, E.C.4.1.1.15), la SSADH (semialdehido succinico
deshidrogenasa) (E.C.1.2.2.16) y por la enzima GABA transaminasa (GABA-T)
(E.C.2.6.1.19) que se encuentra en la mitocondria. Hasan et al., (2021) describen
esta cascada metabdlica de la siguiente manera:

En la reaccion que limita la tasa de produccion de GABA de manera
irreversible, se cataliza la descarboxilacion de glutamato (Glu) a GABA,
posteriormente el GABA se transforma en semialdehido succinico (SSA),
proceso que es catalizado por la accion de la enzima mitocondrial GABA-T.
Posteriormente, el semialsehido se transforma en succinato por la intervencion
de la enzima SSADH (Figura 1) (Hasan et al., 2021).

Para producir alanina y glicina la enzima GABA-T necesita piruvato y
glioxilato respectivamente, como aceptores de grupos amino. En las plantas, la
enzima GABA-T presenta preferencia por el 2-oxoglutarato y no por el piruvato,
esto produce la recuperacion del Glu para la respuesta de GAD. De esta manera
el succinato ingresa al ciclo de los acidos tricarboxilicos (TCA) donando los
electrones para la cadena de transporte de electrones (incrementando el balance
neto de energia celular) o ingresando de nuevo al ciclo de los TAC después de
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ser liberado como succinato a través de la enzima SSADH (Hasan et al., 2021).
Sin embargo, el SSA se puede convertir en gamma-hidroxibutirato (GHB)
mediante la GHB deshidrogenasa (GHBDH). Ademas de SSADH, se han
identificado otras enzimas de la ruta de biosintesis de GABA en varias especies
de plantas, su numero varia entre las diferentes especies. En las plantas esta
documentado que la enzima GAD contiene un dominio de unién a la calmodulina
(CaM), sustancia que permite que el complejo Ca?*/CaM inicie la actividad en un
rango de pH ubicado entre 7,0-7,5 y a pH acido, la actividad de GAD esta
influenciada por Ca?*/CaM y presenta un pH éptimo en 5,8. Finalmente, el &cido
y-aminobutirico GABA se sintetiza a partir de gamma-amino butiraldehido, que
se produce por las actividades combinadas de las enzimas 4-aminobutiraldehido
deshidrogenasas y diamino oxidasa (DAO, E.C. 1.4.3.6) (Hasan et al., 2021).
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Figura 1. Biosintesis de GABA en plantas mediada por derivaciones de GABA
Abreviaturas: GAD, glutamato descarboxilasa; GABA-P, GABA permeasa,;
GABA-T, GABA transaminasa; ALMT, transportador de malato activado por
aluminio; Glu, glutamato; Ala, alanina; Pyr, piruvato; SSADH, semialdehido
deshidrogenasa succinico; ETC, cadena de transporte de electrones; SSR,
semialdehido reductasa succinico; SSA, semialdehido succinico; GBH, &cido
gamma-hidroxibutirico. (Tomado de: Hasan et al., 2021, p.2)

La regulacion del pH es una de las funciones que se encuentra asociada a
la sintesis de GABA, este mecanismo se explica por la actividad de la enzima

GAD, la cual al utilizar protones (H*), si una situacion o factor produce estrés,



entonces se activa la sintesis de GABA inducida por estrés y esto puede
contribuir a la regulacién del pH en el citosol (Shelp et al., 1999). El glutamato C
tiene dos vias para ingresar al ciclo de los acidos tricarboxilicos, la primera de
ellas es a través de su conversion en a-cetoglutarato por la cual requiere NAD y
la otra via alternativa es ingresar a esta ruta metabdlica como succinato a través
de la ruta de derivacion del GABA, esta Ultima evitaria la reaccion de
deshidrogenasa o transaminasa y la a-cetoglutarato deshidrogenasa del ciclo de
Krebs. En consecuencia, cuando se dan condiciones como la hipoxia, un
descenso en la respiracion disminuye la relacion NAD a NADH, la reaccion de
SSADH dependiente de NAD y el ingreso de carbono en el ciclo de Krebs se ve
limitado, esto producira una acumulacion de GABA, convirtiéendose este
metabolito en un sustrato inmediato tras la recuperacion del estrés (Shelp et al.,
1999, Shelp et al., 2017).

Otra de las funciones que se puede atribuir a la sintesis bioldgica de GABA
es el almacenamiento de nitrégeno. Al respecto Shelp et al., (1999) sefala que
la transformacién de Glu a GABA se ve incrementada en situaciones que inhiben
la produccién de glutamina, disminuyen la sintesis de proteinas o promueven su
degradacion, esta evidencia permitié inferir el posible rol del GABA en el proceso
de almacenar nitrégeno de manera temporal. Datos aportados por diversas
investigaciones también sugieren que el Glu y el GABA se producen durante el
almacenamiento y la movilizacién de proteinas, como respuesta al reciclaje de
nitrdgeno y carbono, producidos en el metabolismo de la arginina. Por tanto, el
metabolismo del 4cido glutamico a través de la derivacion del GABA podria ser
de una importancia considerable en la economia del gasto del nitrégeno en
plantas (Shelp et al., 1999).

3. CONTENIDO ENDOGENO DE GABA EN LAS PLANTAS

De manera general, los niveles de GABA en los tejidos de las plantas son
bajos, se han documentado valores entre 0,03 y 2 umol g de peso fresco, sin
embargo, estos valores pueden aumentar en respuesta a diversos estimulos
fisicos como los choques térmicos, la estimulacibn mecanica, o la hipoxia, asi
como mediante estimulos bioquimicos a través de fitohormonas. Este metabolito

se encuentra en todos los tejidos de las plantas, es decir, en el embrién,
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cotiledones, raices,

brotes,

flores,

frutos,

nédulos,

xilema y floema,

observandose en las flores un gradiente que aumenta de la base al tope de los

pistilos (Ramesh et al., 2017). En muchas plantas de consumo humano se han

determinado las concentraciones de GABA, en la tabla 1 se presentan algunas

de estas especies y la concentracion del metabolito en diferentes 6rganos.

Tabla 1. Concentracion y distribuciéon de GABA en diferentes 6érganos y especies

vegetales (pf: peso fresco, ps: peso seco)

Especie Nombre comun Organo Concentracion GABA
Pistilo ~0,6 - 4 umol g pf
Brote apical | ~0,2-1 umol g* pf
Nicotiana tabacum Tabaco
Raiz ~ 0,2 umol g* pf
Plantula < 25 pumol g pf
Callo ~ 0,2-0,3 nmol g pf
Raiz ~ 0,5 -1 pmol g pf
Oryza sativa Arroz Brote apical | <0,5 -1 pumol g ps
Grano ~0,01-0,12 pmol g* pf
Embrién < 0,5 umol g*ps
Xilema ~100-160 pM
Hoja ~ 0,05-0,4 umol g* pf
Raiz ~ 0,1 umol g pf
Glycine max Soja Nodulo ~ 1,5 umol g* pf
Plantula < 1 umol g1 pf
Cotiled6n < 25 pumol gt ps
Embrién ~ 15 umol g ps
Fruta ~ 0,5 - 40 pmol g* pf
Solanum lycopersicum | Tomate i
Hoja ~ 3 -5 umol g pf
_ Raiz ~ 2- 4 pymol g pf
Triticum aestivum Trigo
Plantula ~ 0,02 umol g* pf

Fuente: Ramesh et al., 2017

El acido y-aminobutirico (GABA) es considerado un modulador endégeno

que participa en el mecanismo de defensa y respuesta de las plantas ante

diversos factores bidticos y abioticos. Estos factores pueden convertirse en
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estresores cuando se trata de plantas cultivadas las cuales no estan adaptadas
a los posibles cambios en su entorno, lo que puede generar dafios importantes
a nivel fisiologico. Se consideran estresores abidticos para las plantas, el frio, el
calor, la salinidad, la toxicidad por metales pesados, la sequia, el anegamiento,
el déficit de Oz, el aumento del CO: y la radiacion ultravioleta, cuando estos
factores actian de manera aislada o combinados, pueden provocar la
acumulacion de GABA en las diferentes células, tejidos y 6rganos de la planta
(Mazzucotelli et al., 2006, Shelp et al., 2017). Por ejemplo, la anoxia aumenta las
concentraciones de GABA en las plantulas de arroz hasta en 8 umol g de peso
fresco, también se han documentado incrementos en las concentraciones de
GABA de 6 a 39 mM en células en suspension adaptadas al estrés hidrico.
Ademas, se ha constatado la acumulacién de GABA en respuesta a estresores
biéticos como infecciones fungicas y bacterianas y al dafio mecénico provocado
por la accion de distintos insectos que se alimentan de las plantas (Shelp et al.,
2017).

El manejo de los alimentos de origen vegetal sujetos a la transformacion
puede dar lugar a factores ambientales que sean estresantes, como es el caso
particular de las bajas temperaturas. Al respecto, Trobacher et al., (2013)
sefalaron que una gran variedad de frutas como la chirimoya, la manzana, la
pera, la fresa y el tomate a menudo se almacenan en condiciones de atmosfera
controlada (2—-20 kPa COz2, 1-2,5 kPa O32), asi como a baja temperatura (0 °C y
3 °C). Estas condiciones se suelen aplicar para reducir la respiracion y retrasar
los procesos de maduracion. Los autores describen estas condiciones como
equivalentes al estrés abidtico lo que podria alterar el metabolismo de la fruta a
través de cambios en el balance redox/energético, el pH del citosol, el estado de
calcio/CaM vy los procesos que involucran al oxigeno. Para estudiar que efecto
que tienen estas condiciones de almacenamiento sobre el catabolismo del
GABA, Trobacher et al., (2013), realizaron un estudio con manzanas después de
transferirlas desde un almacenamiento prolongado a 2,0 kPa CO2, 2,5 kPa Oz y
3 °C a condiciones ambientales. Los resultados de este ensayo mostraron que
tanto la concentracion como el contenido de GABA disminuyo en las manzanas
aproximadamente un 60% después de la transicion, es decir que, al eliminar las

condiciones de estrés, rapidamente se dio una disminucion neta en el nivel de
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GABA, lo que indic6 que el GABA estaba siendo degradado. Los autores sefialan
que la enzima GABA-transaminasa de la manzana probablemente es
responsable del catabolismo del GABA acumulado después de retirar estas

manzanas almacenadas en las condiciones de presion y temperatura descritas.

Algunos de los mecanismos por los cuales el GABA puede disminuir las
respuestas a las sefiales ambientales han sido ampliamente estudiados en las
plantas, en la actualidad se sabe que el acido y-aminobutirico GABA
desencadena multiples mecanismos como la amortiguacion del metabolismo del
carbonoy el nitrégeno y la regulacion del pH en el citosol (Seifikalhor et al., 2019).
Ante la presencia de los factores bidticos y abioticos antes descritos, los niveles
de calcio (Ca?*) se elevan en la célula, lo que induce la expresion del gen de la
CaM, la proteina CaM y el Ca?* formando un complejo activo que se une a la
enzima glutamato descarboxilasa (una enzima que cataliza la descarboxilacion
del Glu para producir GABA) estimulando asi la biosintesis de GABA. Esto
sugiere que el GABA desempefia un papel en la regulacion de las condiciones
de estrés oxidativo en las plantas (Seifikalhor et al., 2019).

4. EFECTO DEL GABA EN LA REGULACION DEL CRECIMIENTO Y
FISIOLOGIA DE LA PLANTA

4.1.Efecto sobre la germinacion y propagacion de las plantas

Los efectos sobre la germinacion y propagaciéon de las plantas, sobre todo
de aquellas ligadas a la agricultura, son de elevado interés a la hora de buscar
nuevas herramientas que permitan retrasar o acelerar los distintos procesos
fisiologicos de las plantas. Por ello, se han realizado diversos trabajos
encaminados al estudio de estos procesos y en varios el GABA ha demostrado
ser una herramienta efectiva con posibilidad de ser utilizada de forma comercial
en distintos cultivos. Por ejemplo, en la agricultura, las semillas del castafio
sirven como alimento y forraje y por si mismas son unidades de propagacion
vegetal. Considerando esta informacion Du et al., (2020) trataron con GABA y
vigabatrina (VGB un inhibidor especifico de la transaminasa GABA) semillas de
castafio (Castanea mollissima) del cultivar ‘Yanshanzaofeng’ para evaluar los

cambios en la germinacién de las semillas en presencia de estos metabolitos.
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Los hallazgos mas relevantes en la presente investigacion sefialan que ambos
metabolitos afectaron la germinacion inhibiendo este proceso de manera
significativa, también se observdé una acumulacion considerable de H-20,
después de la germinacion y el crecimiento de las raices primarias, sin embargo,
se dio una disminucién en el contenido de GABA endogeno antes de la
germinacion a las 48 horas. Al evaluar otras variables como los azUcares
solubles y el almidon, la concentracion de los azlcares aumentd antes de la
germinacion, pero luego disminuy6 y el contenido de almidén permanecié sin
cambios importantes. Los acidos organicos despueés de 120 horas de la siembra
presentaron variaciones importantes incluyendo una disminucion de la
concentracion de citrico y un aumento de los niveles de malico. En cuanto a las
proteinas solubles su contenido aumenté a las 120 horas, no obstante, la
mayoria de los aminoécidos libres disminuyeron su concentracién a las 48 horas.
Los autores concluyeron que los metabolitos GABA y VGB alteran el
metabolismo del carbono y el nitrégeno, lo cual produce inhibicibn en la
germinacion de la semilla de castafio. En consecuencia, tanto el GABA como el
VGB al provocar esta alteracion, inhibieron la germinaciéon de las semillas de
castafio. Los cambios en las concentraciones de GABA en las semillas de
castafio podrian evitar su germinacion (Du et al., 2020) lo que permitiria el
almacenamiento de éstas por mas tiempo. Por otra parte, Zhou et al., (2021),
realizaron un estudio para investigar el posible impacto de las aplicaciones con
GABA exogeno sobre la germinaciéon de las semillas del trébol blanco (Trifolium
repens), bajo condiciones de sequia. Los principales hallazgos mostraron que
las semillas de trébol pretratadas con 2 umol/l de GABA mejoraron de manera
significativa el porcentaje, el indice y el potencial de germinacion, asi como el
contenido endégeno de GABA. También se observé un aumento en la longitud
de las raices y en el peso fresco, ademas de una reduccion significativa del
tiempo promedio de germinacion. El impacto de los tratamientos exdgenos con
GABA, afecta también a la acumulacion de azucares solubles, asi como en la
concentracion de importantes antioxidantes no enzimaticos involucrados en el
metabolismo antioxidante, que en definitiva favorecieron la germinacion de las

semillas de trébol incluso bajo las condiciones de sequia.
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4.2.Efecto sobre el crecimiento y desarrollo

En una revisién bibliografica realizada por Khan et al., (2021), se relaciono
la sefalizacion provocada por el GABA en las células vegetales, con el
crecimiento y desarrollo de las plantas. Estos autores demostraron que la
hiperacumulacion de GABA en las células vegetales desequilibra la
concentracion de aminodcidos, lo que puede provocar el desarrollo de fenotipos
aberrantes de la planta, desde un punto de vista morfolégico. Se confirmo en el
trabajo realizado con lineas transgénicas de arroz y tabaco las cuales sobre
expresaron el gen GAD2 del arroz, una acumulacion de GABA debido a la mayor
actividad de la enzima GAD. De manera general se puede sefalar que los
fenotipos alterados o aberrantes consistieron en hojas pequefas, etioladas
(tallos alargados y débiles por falta de luz) y rizadas para las plantas de arroz y
plantas de tabaco con enanismos caracterizados por células parenquimatosas
en la corteza del tallo. Por otro lado, Khan et al., (2021) observaron en colza
(Brassica napus L), la presencia del metabolito GABA produjo el aumento de la
captacion de nitrato. Este metabolito participa en el crecimiento de la planta. Otra
respuesta a la presencia de GABA se describio en la especie Arabidopsis, en la
cual se observo el crecimiento del tubo polinico y su guia para la entrada en el
ovario. En esta planta también se correlaciond la disminucién de la actividad de
GABA-T con la acumulacién de GABA en el 6vulo y en consecuencia con el
crecimiento aberrante del tubo polinico. Estas evidencias sustentan la idea de

gue el GABA regula los patrones de crecimiento en las plantas.

Otros estudios que relacionan la estimulacién del crecimiento mediado por
el GABA en las plantas de la lenteja de agua (Lemna) (una variante de una planta
acuatica procedente de Israel), sefalaron una relacion directa entre la
concentracion de esta molécula y el peso seco (Kinnersley y Turano 2000). De
hecho, esta planta aumento su peso tres veces en presencia de una determinada
concentracion de GABA comparado con las plantas control. Ademas, el

contenido mineral también se vio alterado (Khan et al., 2021).

La aplicacion de GABA exdgena manzana silvestre china (Malus
hupehensis ) disminuyo el estrés generado por el crecimiento en un medio

alcalino. En consecuencia, se alter6 de manera significativa la produccion de
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biomasa y la estimulacién del sistema de defensa antioxidante con el fin evitar la
acumulacion de metabolitos dafiinos y favorecer el crecimiento de las raices
(Khan et al., 2021).

Otro de los procesos inherentes al desarrollo de las plantas es la
senescencia. Este proceso que estéa determinado genéticamente y se caracteriza
por la degradaciéon de las proteinas funcionales y la movilizacion de nutrientes
desde las estructuras senescentes de la planta (hojas), hacia las partes jovenes
y en desarrollo. Esta removilizacion y redistribucion de nutrientes en muchas
plantas contribuye al crecimiento de nuevos 6rganos y al desarrollo de semillas
y frutos. En las plantas el elemento mas importante en esta movilizacion es el
nitrogeno. La senescencia estad regulada por diferentes procesos y por la
presencia de metabolitos y moléculas entre las que se encuentra el GABA. El
nitrégeno esté relacionado con la ruta de derivacion del GABA, la cual regula la
movilizacion del mismo durante la senescencia de las hojas, para ingresar
finalmente al ciclo de Krebs (Khan et al., 2021). En la figura 2 se describe la
participacion de la ruta metabdlica de derivacion del GABA en el mecanismo de
eliminaciéon de especies reactivas de oxigeno (ROS) durante el proceso de

senescencia de la hoja.
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Figura 2. Participacion de la derivacion GABA en el mecanismo de eliminacion

de especies de oxigeno reactivo durante el proceso de senescencia de la hoja.

La senescencia de la hoja puede ser inducida por varios factores, incluido el
estrés que sintetiza una cantidad excesiva de ROS debido a la interrupcién de
las células, durante la senescencia de la hoja, el grupo amino de la mayoria de
los aminoacidos se puede transferir a a-cetoglutarato para formar glutamato. En
la derivacion GABA, el glutamato con la ayuda de GAD se convierte en GABA.
GABA-T cataliza la conversion de GABA en semialdehido succinico, que a su
vez se convierte en succinato por SSADH y entra en el ciclo TCA. La derivacion
de GABA dentro de las mitocondrias puede proporcionar un esqueleto de
carbono para reponer los acidos carboxilicos del ciclo TCA. El componente de
derivacion GABA y los metabolitos GABA tienen la capacidad de eliminacién
para reducir la produccion de radicales libres durante la condicion de
senescencia de la hoja. GDH: glutamato deshidrogenasa, GAD: glutamato
descarboxilasa, a-KGDH: a-cetoglutarato deshidrogenasa, GABA-T: GABA-
transaminasa, SSADH: semialdehido succinico deshidrogenasa, SCS: succinil
CoA sintetasa, TCA: &cido tricarboxilico, ROS: especies reactivas de oxigeno,
CaM: Calmodulina (proteina fijadora de calcio). La flecha oscura indica la
direccion de la reaccion durante la senescencia y las flechas punteadas
muestran la actividad depuradora de los componentes de derivacion de GABA
para las especies de oxigeno reactivo. (Tomado de Khan et al., 2021).

4.3.Accion del GABA sobre la fotosintesis

Son varios los estudios que determinan la importante accion del GABA a la
hora de mantener la funcionalidad de los cloroplastos e incluso incrementar la
actividad fotosintética realizada por estos organulos. Xiang et al., (2016)
determinaron el rol del GABA en el mantenimiento de la actividad fotosintética
en plantas de meldn (Cucumis melo L.) cultivar ‘Yipintianxia’ sometidas a estrés
salino-alcalino (Figura 3). Los autores observaron que el estrés salino redujo la
tasa de fotosintesis neta, el intercambio de gases, ademas, de inhibir el
transporte del fotosistema Il (PSIl). También se vio afectada la actividad de las
enzimas ATPasas de los cloroplastos de las plantulas de melén y se vio alterado
el sistema lamelar interno de los tilacoides. Los efectos resultantes de la
aplicacion exogena con GABA mejoraron la tasa neta de fotosintesis, la actividad
de las ATPasas y la actividad de los cloroplastos. Los autores confirmaron
mejoras en las estructuras de los cloroplastos. La aplicacion de GABA mejoro la

restauracion de la distribucion de energia, el estado del centro de reaccion y la
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capacidad del PSIl lo que provoco una reparacion de los dafios generados en

las plantulas sometidas a estrés.

IControl

CG

SG

cv. Yipintianxia208

Thylakoid

Figura 3. Micrografias de
cloroplastos aislados de
plantulas de melén. Control,
plantas cultivadas en medio
solamente; CG, medio con
pulverizaciéon  foliar  con
GABA; S, medio nutritivo con
sal compleja neutra vy
alcalina; SG, medio con sal
compleja neutra y alcalina y
pulverizacién  foliar  con
GABA. SL, laminillas de
estroma,; GL, grana
laminillas; SG, granos de
almidon; P, plastoglébulos.
(Tomado de Xiang et al.,
2016).

En otra investigacion realizada por Salah et al., (2019) para determinar el

efecto de del acido y-aminobutirico sobre la tolerancia de las plantas de maiz al

anegamiento, se evaluaron diferentes variables, como la tasa fotosintética, la

capacidad antioxidante y la ultraestructura de los cloroplastos. Las plantas

tratadas con GABA exdgeno aumentaron significativamente su biomasa aérea y

radicular, la tasa fotosintética, el contenido de clorofila y el nimero de grana

(agrupacion de tilacoides encargados de la captacion de luz) por cloroplasto, los
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autores observaron la activacion del sistema antioxidante de la planta y la
disminucién de radicales libres y el peroxido de hidrogeno. Los autores
concluyeron que el GABA mejora la ultraestructura de los cloroplastos y la
actividad fotosintética de la planta aumentando su resistencia y promoviendo su

crecimiento en condiciones de anegacion (Figura 4).

GABA

Figura 4. Ultraestructura de cloroplastos en hojas de cultivares de maiz XK-6
bajo diferentes tratamientos.

Ultraestructura de cloroplastos bajo la aplicacion de GABA para plantulas de
maiz anegadas (GABA) a los 14 dias después del tratamiento iniciado en la
tercera hoja (V3). Ch: cloroplasto, GL: grana lamella, P: particulas, CM:
membrana de la envoltura del cloroplasto, CW: pared celular, Mi: mitocondrias,
BS: vaina del haz. La aplicacion de GABA exodgeno alivio los cambios de
ultraestructura de los cloroplastos en las células del mesofilo inducido por el
anegamiento. Las plantas tratadas con GABA mantuvieron un sistema lamelar
interno bien protegido en los cloroplastos de las hojas estresadas por agua en
ambas plantulas de maiz (Figura 4A). También, GABA alivi6 el dafio inducido por
el anegamiento de la estructura mitocondrial. Se observé un mayor nimero de
mitocondrias y una mejor estructura mitocondrial en ambas etapas de
crecimiento de la hoja, es decir V3 y V5 (Figura 4B) (Tomado de Salah et al.,
2019)
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4.4.Propiedades antioxidantes del GABA

Las propiedades antioxidantes del GABA se resumen en la tabla 2.

Tabla 2. Participacion de los componentes de la ruta de derivacion del GABA en el mecanismo de eliminacion de especies

reactivas de oxigeno para mejorar la tolerancia al estrés abiotico.

Componentes de
derivacion GABA

Nombre del Gen

Planta

Respuesta

Componentes que
determinan el

estrés oxidativo

Referencia

Glutamato Descarboxilasa
(GAD)

PgGAD

Panax ginseng

Expresion mejorada
durante diversos tipos de
estrés abidticos como
estrés por temperatura,
estrés osmotico, anoxia,
estrés oxidativo y dafio
mecanico.

La actividad de H202 fue
regulada por la expresion
niveles del gen GAD

Lee et al., 2010

GABA transaminasa (GABA-
T

y-Vvinil-y-aminobutirato
(inhibidor de GABA-T),
ssadh-2

Triticum aestivum

Arabidopsis Thaliana

Proteccion  contra el
estrés salino y osmotico

Mantiene el equilibrio
redox en mutantes ssadh,
inhibe la muerte celular

Acumulacion de MDAy
sensibilidad a la
germinacion de semillas

Intermedios de oxigeno
reactivo (ROI) y niveles de

Al-Quraan et al., 2013
y Fait etal., 2005
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Componentes de
derivaciéon GABA

Nombre del Gen

Planta

Respuesta

Componentes que
determinan el

estrés oxidativo

Referencia

hidroxibutirato (GBH)
alterados

Hordeum vulgare

Alivia el dafio oxidativo
causado por el aluminio
(A)

Niveles mas altos de SOD,
CAT y POD y niveles
reducidos de f MDA, H202y

Song et al., 2010

GABA 02
Lactuca sativa Mejora la tolerancia a la | Reduccion del contenido de | Kalhor et al., 2018
sal y el rendimiento | prolinay aumento de la
fotosintético actividad de CAT, APXy
SOD
Trifolium repens El aumento de Ila Yong et al., 2017
concentracion enddgena Pro acumulacion
de GABA alivia el estrés h . y
TIF ; omeostasis
oxidativo y mejora la
tolerancia a la sequia.
GABA }

Agrostis stolonifera

La aplicacion exdgena de
GABA (0,5 mM) reduce
significativamente la
produccién de ROS vy
mejora la  actividad
enzimética _antioxidante

Los niveles de O3z, H202,
MDA (malondialdehido) se
reducen con la mejora SOD,
POD, APX,
Dehidroascorbato reductasa
(DHAR), acido ascdrbico

Li et al., 2016
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Componentes de
derivaciéon GABA

Nombre del Gen

Planta

Respuesta

Componentes que
determinan el

estrés oxidativo

Referencia

gue mejora la tolerancia
al estrés por calor

(AsA) y acido
dehidroascérbico (DHA)

Solanum Lycopersicon

Disminuye el estrés por
frio junto con la reduccion
de la cantidad de H202.

Niveles reducidos de MDAy
prolina junto con actividad
mejorada de CAT y SOD

Malekzadeh et al.,
2014

Oryza sativa

Proteccion parcial contra
dafios por estrés térmico

Actividades de enzimas
antioxidantes que incluyen
CAT, SOD, APX, glutatién

reductasa (GR) y
antioxidantes no
enzimaticos como

ascorbato y glutation

Nayyar et al., 2014

Lolium perenne

Mitiga los dafios
causados por el estrés
por sequia al alterar el

contenido relativo de
agua, la calidad del
césped, el estrés
oxidativo y reducir el

marchitamiento

Actividad mejorada de SOD,
CAT, APX y POD
(peroxidasa)

Krishnan et al., 2013

GABA

Triticum aestivum

Aliviar el dafio oxidativo
causado por el estrés por
frio en las plantulas de
trigo mediante la
activacion de las

Reduccioén de los niveles de
MDA y actividades
mejoradas de las enzimas
de defensa antioxidantes,
incluidas CAT, APX y SOD.

Malekzadeh et al.,
2012
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Componentes que

Componentes de determinan el Referencia
derivaciéon GABA Nombre del Gen Planta Respuesta estrés oxidativo

respuestas de defensa

antioxidantes

Inhibe la acumulacion de | Expresion de genes | Shietal., 2010

Caragana intermedia

H202 provocada por el
estrés por presencia de
cloruro de sodio

implicados en la sintesis de
PA que actian como
captadores de radicales

Fuente: Khan et al., (2021)
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Las condiciones de estrés dificultan el crecimiento y el desarrollo de las
plantas y generan importantes pérdidas econdémicas cuando se trata de cultivos
comerciales, porque afectan la productividad vegetal. La alteracion de los
procesos fisiolégicos y metabdlicos de las plantas cultivadas debido a factores
ambientales, causan desequilibrio en la eliminacion de ROS, lo que conduce a
procesos muy agresivos de oxidacion de los fotosistemas. Pero como se observa
en la tabla 2 el uso de GABA exdgeno mitiga esos dafos. Esto lo demuestran
los estudios realizados por Li et al., (2017) en pimiento (Capsicum annuum L.),
al aplicarles GABA exogeno, disminuyo el dafio causado por estrés oxidativo,
generado por condiciones de poca luz. GABA acrecentd la actividad de SOD y
CAT, activando el sistema de defensa antioxidante y mejorando la eficiencia
fotoquimica de la planta, de igual manera se observaron mejoras en el contenido
de clorofila, la actividad del PSII, la conductancia estomatica y en consecuencia
el intercambio gaseoso. Ademas, se indujo el incremento en el contenido de
GABA endogeno. Esta activacion en cascada de diversos mecanismos

metabdlicos, mantiene la productividad en plantas de interés agricola.
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5. EL GABA COMO ELICITOR DE MECANISMO DE DEFENSA FRENTE
AL ESTRES MEDIOAMBIENTAL

Como se ha descrito anteriormente, las plantas producen su energia a
través de la fotosintesis y de igual manera han desarrollado mecanismos para
protegerse de factores bioticos y abidticos que pueden producirles dafos. La
acumulacion de GABA se considera uno de los mecanismos usados por la planta
para su proteccion ante factores de estrés medioambientales, como el aumento
o disminucion de la temperatura, la sequia o el anegamiento, la hipoxia, o el
aumento de la salinidad en el suelo, la presencia de metales pesados o el
contenido excesivo de ROS (Li et al., 2020). Ademas del efecto de estos factores
ya comentados sobre el desarrollo de la planta, también se han mostrado efectos

importantes a la hora de incrementar su supervivencia.

En una revision realizada por Li et al., (2020) asocian el alto contenido en
GABA a la tolerancia que tienen las plantas a las bajas temperaturas. Esto se
observa tras la aplicacion exégena del metabolito, la cual induce un aumento del
GABA endogeno, mejorando la tolerancia al frio, en cultivares de tomate
(Lycopersicon esculentum), banano (Musa) cultivar ‘Brazil’, plantas de té
(Camelia sinensis) y en flores cortadas. Los autores indican como posibles
mecanismos de accién del GABA la mejora de los sistemas antioxidantes de las
plantas lo que a su vez reduce la concentracién de MDA y ROS, afectando la

osmorregulacién mediada por la acumulacion de prolina.

Con respecto a las altas temperaturas, estas se consideran un factor
importante que puede afectar el crecimiento y el desarrollo de las plantas,
diversas investigaciones se han encargado de relacionar el estrés por calor y la
actuacion del GABA. Por ejemplo, se observé en semillas de soja inmadura
(Glycine max L. Merrill), secada a 40 ° C, la expresion del GAD en niveles altos
y la disminucion de GABA-T y SSADH. Esto se tradujo en que el contenido de
GABA en las semillas tratadas aumenté en comparacién con las semillas no
tratadas. Por otra parte, al aplicar GABA de manera exdgena a plantulas de arroz

(Oryza sativa) con cuatro dias de edad y estresadas por el calor, se observo
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gue las tasas de crecimiento y supervivencia aumentaron y la turgencia de las
hojas mejor6. También se detect6 un aumento en los compuestos

osmoprotectores y los compuestos antioxidantes.

La aplicacion exdégena de GABA protegié las funciones reproductivas
(germinacion del polen, viabilidad del polen, receptividad del estigma y viabilidad
del 6vulo) en las plantas de frijol mungo (Vigna radiata), las cuales fueron
sometidas a altas temperaturas, estas plantas tratadas con el metabolito GABA
produjeron mas vainas y semillas y con un mayor peso en comparacion con los

controles.
A continuacion, se resumen otros factores ambientales y su relacién con el GABA

5.1.Estrés por déficit hidrico: sequia

El déficit hidrico se considera un factor que genera importantes
restricciones para el desarrollo y la produccién de los cultivos. La sequia, al igual
gue otros factores ambientales que producen estrés, promueve la acumulacién
de GABA. En diferentes ensayos realizados con hojas de plantas de nabo
(Brassica rapa L) de la cultivar ‘Shogoin’, frijol (Phaseolus vulgaris L) del cultivar
‘Topcrop’, soja (Glycine max) y sésamo (Sesamum indicum L.), las cuales fueron
sometidas a estrés hidrico, se observo un aumento en el contenido de GABA
(Bor et al., 2009, Serraj et al., 1998, Raggi, 1994,). Se ha determinado que el
aumento en el contenido de GABA enddgeno en respuesta a la aplicacién de
GABA exobgena mejora en las plantas herbaceas su tolerancia al déficit hidrico.
El mecanismo que actlia en esta situacion es la regulacién positiva de la ruta de
generacion de GABA, asi como el metabolismo asociado a la prolina y las

poliaminas (Li et al., 2021).

5.2.Estrés por exceso hidrico: inundacion

El estrés producido por el exceso hidrico reduce en las plantas la tasa
fotosintética y la actividad del sistema de enzimas antioxidantes, esto afecta a la
produccion y limita el crecimiento. En respuesta a este factor estresor las plantas
de vid (Vitis viniferal.) y soja (Glycine max), acumulan GABA de forma

importante en los nodulos de sus sistemas de raices (Ruperti et al., 2019). En
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otro estudio realizado en plantulas de maiz sembradas en condiciones de exceso
hidrico se determin6 que la disminuciéon en el contenido de las enzimas
productoras de ROS, ocurria en presencia de GABA (Salah et al., 2019). La
hipoxia maximiza los efectos negativos sobre el crecimiento de las plantas, pero
también causa la acumulacién de GABA en plantas de habas (Vicia faba) (Yang
et al.,, 2013). Se ha observado que bajo condiciones de hipoxia las enzimas
glutamato descarboxilasa y diamino oxidasa aumentan su actividad, lo que

promueve el aumento en el contenido de GABA de las plantas (Li et al., 2021)

5.3.Estrés por contaminacion quimica: Metales pesados

Los metales pesados se han transformado en importantes contaminantes
del suelo, los mismos pueden translocarse y acumularse en las plantas y ser
posteriormente consumidos por animales o por los seres humanos. Se ha
identificado ademéas de la toxicidad propia de los metales pesados la
acumulacion de especies reactivas de oxigeno (Gonzalez et al., 2015). En este
sentido un analisis realizado en los tejidos de plantas de arroz mostré que el
contenido de GABA aumentd en respuesta a la presencia de Cromo en las
raices. Resultados similares se obtuvieron en estudios realizados con soja en
presencia de Zinc y Cobre. Las plantas de tabaco (Nicotiana tabacum) cultivadas
en niveles altos de Zinc también disminuyeron su sintesis de GABA (Das et al.,
2016, Kang et al., 2015, Dubey et al., 2010). En otro estudio las plantulas de
arroz crecieron bajo condiciones de estrés por arsénico, en este caso, la
aplicacion de GABA exdgeno, promovio la expresion genética de la ruta de
derivacion de GABA, activando el sistema antioxidante de la planta e inhibiendo
la acumulacién del arsénico, aumentado la tolerancia de dicha planta (Kumar et
al., 2017).

5.4. GABA y salinidad

En un estudio realizado por Sheteiwy et al., (2019), se observo que el uso
de GABA alivio de manera significativa los efectos perjudiciales de agentes
oxidantes sobre la germinacion de semillas y el crecimiento de plantulas, en
plantulas de arroz (Oryza sativa L), sometidas a diferentes grados de estrés

osmotico. Los autores sefialan que las plantas en presencia de la alta salinidad
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expresan genes que producen las proteinas quinasas las cuales interactan con
las proteinas de tipo calcineurina B (CIPK) como OsCIPKO1, OsCIPKO03,
OsCIPKO08 y OsCIPK1. Esta interaccion, provoca la produccién de enzimas
antioxidantes que protegen a las plantas de arroz contra los efectos de la
salinidad.

6. EFECTO DE LA APLICACION EXOGENA DEL GABA EN EL
DESARROLLO DEL FRUTO Y SOBRE LAS PRODUCCIONES
FRUTICOLAS.

Dada la actividad multifuncional que presenta el GABA tal y como se ha
descrito con anterioridad, resulta de interés el estudio sobre los efectos de este
elicitor sobre el desarrollo del fruto ademas de sobre los efectos positivos de las
aplicaciones postcosecha. Estos efectos, podrian tener implicaciones directas en
la rentabilidad del cultivo. En una revision realizada por Ramos-Ruiz et al.,
(2019), para evaluar el efecto del GABA en las plantas, se describié cémo la
aplicacion exodgena de GABA puede afectar en diferentes etapas de crecimiento
y atributos morfoldgicos de las plantas. Los autores demuestran esta afirmacion
al indicar que, en plantulas de maiz, sometidas a una aplicacion de GABA se
observaron mejoras significativas en el peso fresco de raices y en los brotes de
las plantulas. Estas mejoras coincidieron con el aumento en la tasa fotosintética,
la actividad de las enzimas antioxidantes y aquellas enzimas asociadas al
metabolismo del nitrégeno. Los efectos descritos permiten demostrar que estos
pardmetros fueron estimulados durante el crecimiento de las plantas sometidas
a las aplicaciones exégenas de GABA. En el mismo estudio se muestra coémo
semillas de citricos tratadas con GABA antes de ser expuestas a altas
concentraciones de cloruro de sodio aumentaron su adaptacion a las
condiciones salinas, lo cual se hizo evidente una tasa mayor de germinacion y
unas raices mas largas. En un ensayo realizado por Aghdam et al., (2016), cuyo
objetivo era investigar los efectos de la aplicacion de GABA exdgeno sobre la
actividad de la ruta de derivacion del GABA y su posible contribucion al
suministro de energia en flores cortadas bajo situaciones de estrés por frio
durante la postcosecha, se observo que los tratamientos con GABA dieron como
resultado una menor actividad en GAD y una mayor actividad de GABA-T en las

flores durante el almacenamiento en frio, lo que se asocid con un menor
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contenido de GABA y coincidié con un mayor contenido de ATP. Este incremento
de ATP confirmé la capacidad del GABA a la hora de incrementar la
disponibilidad de energia para afrontar el estrés causado por el almacenamiento
a baja temperatura. El mayor contenido en glicina betaina esta asociado una
mayor resistencia al estrés de los tejidos vegetales. Los autores del estudio
basandose en estos resultados sugieren que los tratamientos con GABA pueden
aliviar el dafo por frio de las flores cortadas al mejorar la actividad de la ruta de
derivacion del GABA que conduce a proporcionar suficiente ATP y promueve la
acumulacion enddégena de glicina betaina enddgena. A pesar del importante
namero de investigaciones relacionadas con el estudio del GABA, existe un
namero limitado de los mismos que han tratado de integrar el complejo modo de
accion de este metabolito. En una investigacion realizada por Zaire et al., (2020)
para evaluar el efecto precosecha de la aplicacion de GABA a tres distintas
concentraciones (0, 5y 10 mM) sobre la calidad postcosecha tras el enfriamiento
del tomate cultivar ‘Newton’, se observd que los tratamientos con GABA
disminuyeron la pérdida de peso y se mantuvo la firmeza de este fruto. Por otra
parte, la concentracion de vitamina C y la acidez titulable presentaron valores
mas elevados en los frutos tratados con GABA en comparacion con aquellos
tomates no tratados. A pesar de que se observo un aumento de la concentracion
de licopeno en los tomates tratados con GABA y en los no tratados, la
concentracion de este pigmento fue mayor en los tomates que se trataron con
GABA. Por otra parte, la enzima superéxido dismutasa (SOD), la cual esta
asociada con la proteccion antioxidante del tomate, disminuyd su actividad en
las frutas tratadas y las no tratadas, sin embargo, la tasa de disminucion fue
significativamente inferior en los frutos controles. Los autores sugieren que las
aplicaciones precosecha con GABA en el tomate, redujeron de manera
significativa los dafios producidos por el frio sufridos en el posterior almacenaje.
Este aspecto fue demostrado mediante un mayor mantenimiento de la calidad
del fruto y de la concentracion del licopeno. Este mayor mantenimiento de la
calidad podria deberse a que la aplicacion del GABA mantuvo la integridad de
las células y la actividad de otras enzimas antioxidantes como la SOD y demas
metabolitos. En un complejo ensayo realizado por Al Shoffe et al., (2021) durante
3 afnos, se puso a prueba la hipétesis de que el GABA, seria capaz de inhibir el

desarrollo de diferentes fisiopatias que sufren las manzanas del cultivar
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‘Honeycrip’. En el primer afio, a las manzanas se les aplicO GABA a una
concentracion de 40 mM en la segunda y cuarta semana antes de la cosecha.
Después, la fruta cosechada se almacend a dos temperaturas, que producen
dafos por frio (0,5 y 3 °C) durante un periodo de 4 meses. Posteriormente, en el
segundo afio, se trataron los manzanos a la misma concentracion la primera y
segunda semana antes de la cosecha y el fruto se almaceno6 a 0 y 5 °C durante
cinco meses. Finalmente, en el tercer afio del ensayo se repitio la aplicacion a
los &rboles, pero se afiadio CaClz al 0,12% combinado con GABA o solo, durante
las tres semanas previas a la cosecha. Igualmente se aplicaron estas dos
soluciones postcosecha, sumergiendo la fruta en GABA con una concentracion
de 100 mM y/lo CaCl: al 2%. Estas manzanas fueron almacenadas sin
modificaciones de atmésfera y a una temperatura promedio de 3 °C. Los
resultados en campo durante los dos primeros afios mostraron que el GABA tuvo
poco efecto en la produccion, sin embargo, inhibio el desarrollo de la escaldadura
en la piel de estos frutos dependiendo del momento de aplicacion. La
escaldadura es un desorden en el desarrollo de la fruta, que aparece como
respuesta al almacenamiento en frio por un periodo de entre dos y ocho
semanas. Después del tercer afio de aplicacion del GABA combinado con CaClz
no se observaron beneficios adicionales sobre la calidad de la fruta. Ademas, se
observé un aumento en la incidencia de la aparicion de manchas redondeadas
en la piel del fruto (bitter pit) con la combinacién de GABA/CaClz en uno de los
bloques experimentales, pero en otros bloques disminuy6 esa incidencia. Al
tratar la fruta con GABA por inmersion, se observo una disminucion en la
incidencia de la escaldadura y del bitter pit. GABA en combinacion con el CaClz
también inhibié la incidencia de podredumbres. A pesar de estos resultados los
investigadores sugieren que se requieren mas estudios para evaluar el efecto de

GABA sobre las manzanas del cultivar ‘Honeycrip’.

En las bayas de cornejo (Cornus mas) se han aplicado tratamientos con
GABA, debido a que este fruto puede sufrir rapidamente la acciéon de la
senescencia y el oscurecimiento de la piel. Ademas, esta senescencia y
oscurecimiento no se retrasa mediante su conservacion en frio. Para probar el
posible efecto positivo del acido y-aminobutirico (GABA) en la disminucion de

este dafo, Rabiei et al., (2019) realizaron un ensayo aplicando a las bayas
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almacenadas a 4 °C durante 21 dias un tratamiento de GABA a concentraciones
de 0, 2,5, 5y 10 mM. Los resultados mostraron que las cerezas tratadas con
GABA 5 mM experimentaron un oscurecimiento de los frutos notablemente
menor durante el almacenamiento a 4 °C. Los autores asocian estos resultados
positivos a la menor acumulacién de H202, debido a la mayor actividad de las
enzimas antioxidantes. Se observo la disminucion en la actividad de la enzima
lipoxigenasa, que deteriora la membrana celular y a continuacion se detecto una
menor salida de electrolitos, algo asociado con una mayor integridad de la

membrana.

Uno de los frutos del tipo baya mas consumidos en el mundo es el arandano
debido a su exquisito sabor. El ardndano posee antocianinas, las cuales poseen
capacidad antioxidante que podria estar asociada a la prevencion del cancery a
la mejora de las enfermedades cardiovasculares, las inflamaciones, la diabetes
etc. (Ge et al., 2018). Pero este fruto tanto después de ser cosechado, como
durante su transporte y posterior almacenamiento, se deshidrata e inicia un
proceso de descomposicion, asi como la aparicion de distintos trastornos
fisiologicos. Dada esta rapida pérdida de calidad, Ge et al., (2018) decidieron
investigar los efectos del tratamiento postcosecha con GABA sobre el
metabolismo de las ROS y la ruta de los fenilpropanoides en los arandanos. Para
ello sumergieron la fruta en una solucion de GABA de 1 mM durante 10 min y
posteriormente se almacenod a 4 °C usando como control la fruta tratada con
agua destilada. Los resultados indicaron que el GABA aumento la actividad de
varias enzimas involucradas en la ruta biosintetica de los fenilpropanoides. Esta
ruta estd involucrada en la acumulacién de metabolitos secundarios, lo que
disminuye la incidencia de las podredumbres evitando asi la infecciébn por
ataques de patégenos. Ademas, el tratamiento con GABA mejoro la actividad de
las enzimas antioxidantes. Ademas, el contenido en especies reactivas
oxidativas como el H202 también se inhibié en las frutas tratadas con GABA
durante el almacenamiento. Por tanto, los resultados de este estudio sugieren
gue la aplicacion con GABA puede alargar la vida util del arandano, retrasando

Su senescencia y evitando el ataque de los microorganismos patdégenos.

Uno de los cultivares de pera mas consumidos y conocidos es la ‘Nanguo’

(Pyrus ussuriensis). A temperatura ambiente y después de ser cosechada,
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madura y se deteriora rdpidamente, ablandando la pulpa y el centro de la fruta
se vuelve dorado, por ello, debe ser almacenada a bajas temperaturas (Li et al.,
2019). El pardeamiento de la piel es provocado principalmente por los dafios
asociados al frio que también produce trastornos fisiol6gicos en estos frutos (Li
et al., 2019). Por ello, estos autores se plantearon como objetivo determinar
como el GABA afecta el sistema de defensa contra la oxidacion mitocondrial en
las peras 'Nanguo' y como podria usarse para prevenir el pardeamiento exterior
del fruto tras el almacenamiento en frio. Los resultados obtenidos indicaron que
las frutas tratadas con GABA, se oscurecian mas lentamente y la actividad de
las enzimas antioxidantes aumentd. Ademas, la incidencia del pardeamiento, asi
como del malondialdehido (MDA) también disminuyo tras los tratamientos con
GABA. Al evaluar el funcionamiento de las mitocondrias en las frutas tratadas
con GABA estas presentaron menos dafios posteriores al estrés por el frio, ya
que se observd una disminucion en la permeabilidad de las membranas
mitocondriales por la disminucion en la concentracion de los poros que aparecen
en dichas membranas. Ademas, la aplicacion exdégena de GABA estimuld la
produccion de GABA enddgeno en las frutas. Por tanto, las aplicaciones con
GABA regularon y estimularon el sistema de defensa antioxidante y también el
sistema mitocondrial, lo que redujo el pardeamiento de la piel de estas peras (Li
et al., 2019).

7. PAPEL DEL GABA SOBRE LA MADURACION Y SENESCENCIA
DURANTE LA POSTCOSECHA.

El deterioro postcosecha de los productos vegetales, genera cambios
importantes que pueden afectar a la comercializacion de la hortaliza o la fruta lo
que derivaria en importantes pérdidas econOmicas, esto afectaria de manera
significativa toda la cadena de valor, desde el cultivo hasta la comercializacién.
Sin embargo, se ha establecido todo un sistema de proteccién que incluye,
diferentes condiciones de baja temperatura y atmosferas controladas (bajo Oz y
elevado COz), esto se usa de manera constante para mantener la frescura de
los productos vegetales y ampliar la vida postcosecha de los mismos. Aun asi,
pueden sufrir dafios por las condiciones de frio y trastornos fisiologicos propios
del producto vegetal (Aghdam et al., 2022). Puede ocurrir deshidratacion y

descomposicion asociada a la presencia de bacterias y hongos. Distintas
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investigaciones han puesto de manifiesto que al estimular la ruta de sintesis de
GABA, se presentan diferentes respuestas fisioldégicas, bioquimicas vy
moleculares después de la cosecha de los frutos como las cerezas, melocotones
y/o hortalizas (calabacin) (Carvajal et al., Chen et al., 2015, 2020, Li et al., 2018,
Palma et al., 2014, Shelp et al., 2021). Uno de los mecanismos empleados para
estimular la biosintesis es almacenar la fruta a bajas temperaturas y controlar las
condiciones de atmosfera, esto retrasa la senescencia, mejora la calidad y
disminuye los dafios ocasionados por el frio (Figura 5). Al parecer la aplicacién
de GABA exdgeno o la estimulacion de su biosintesis, se encuentra asociada al
aumento en el flujo de carbono, esto favorece el sistema de proteccion oxidativo
y retarda la maduracion del producto vegetal. Se sabe que el GABA interactia
con otros metabolitos y fitohormonas, sin embargo, se desconoce a través de
qué mecanismo lo hace. Estas interacciones, se ven potenciadas al aplicar
GABA de manera exdgena, porque se reduce la traspiracion en los frutos, asi
como en las flores cortadas, lo que aumenta su calidad y su resistencia ante

otros factores bioticos y abiéticos (Aghdam et al., 2022).
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Figura 5. Modelado del impacto poscosecha de las condiciones de baja
temperatura y atmdsfera controlada en las actividades de derivacion de GABA.
Catabolismo de poliaminas, catabolismo de prolina, procesos respiratorios y
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sistemas oxidantes en productos horticolas. Las bajas temperaturas, el Oz bajo
y el CO:z elevado pueden limitar las actividades de la piruvato deshidrogenasa,
la 2-oxoglutarato deshidrogenasa, la succinato deshidrogenasa y la citocromo ¢
oxidasa, lo que lleva a una menor generacion de NADH, FADH y ATP y a un
mayor recambio de proteinas. Esto va acompafiado de un cambio en el equilibrio
redox. La proporcion elevada de NADPH/NADP+ estimula la produccién de
H202 a través de la NADPH oxidasa y la superéxido dismutasa, y estimula la
expresion/actividades de antioxidantes enzimaticos y no enzimaticos (no se
muestra). En estas condiciones, la disponibilidad de Glutamato aumenta y
también la sintesis de poliaminas, prolina y GABA. Las poliaminas a menudo se
acumulan, pero la evidencia sugiere que solo alrededor del 3% del GABA
inducido por estrés se deriva del catabolismo de putrescina o espermidina, lo
que puede explicarse, al menos en parte, por la limitacion de O2 y NAD+ de las
actividades DAO, PAO y ABALDH. La prolina también se acumula, en parte
debido a la disminucién de la actividad de la prolina deshidrogenasa, pero no hay
evidencia directa de la conversion de prolina en GABA a través de ABALDH
(debido a que el 4-aminobutanal y la 41-pirrolina estan en un rapido equilibrio no
enzimatico, su oxidacion es a menudo se considera que es catalizada por
ABALDH). Las actividades limitantes son superadas en cierta medida por la
estimulacibn con H+ o la activacibn de Ca2+/calmodulina del glutamato
descarboxilasa, lo que aumenta la biosintesis de GABA y el flujo de carbono a
través de semialdehido succinico a succinato a través de GABA transaminasa y
semialdehido succinico deshidrogenasa, respectivamente. Solo una porcién
menor del NADPH se recicla a través de la desviacion del semialdehido
succinico en hidroxibutirato y. En consecuencia, el succinato derivado del estrés
estimula la produccién de NADH y ATP a través del ciclo del acido tricarboxilico
no ciclico y la cadena de transporte de electrones mitocondrial. A la izquierda se
muestra un sistema oxidante representativo; involucra NADPH oxidasa y
superoxido dismutasa, y contribuye al dafio de la membrana y al dafio fisiologico.
(Tomado de Aghdam et al., 2022)

Por su parte Serrano et al., (2022), realizaron un estudio en cerezo (Prunus
avium L.) del cultivar 'Prime Giant' para evaluar la respuesta a la aplicacion de
GABA exdgeno en diferentes concentraciones, en tres estadios de su desarrollo,
asi como en la calidad del mismo y su conservacion a 2°C. Observaron que las
frutas tratadas con GABA, presentaban una disminucién en la pérdida de peso,
posterior al periodo de almacenamiento, también se observé una disminucion en

la merma de la firmeza durante los 28 dias que fue almacenada (Figura 6).

34



22 ] "Prime Giant 2012 Prime Giant' 2020 22
20 2.0
1.8 1.8
E 151 } — & _ 16 E
Z ~ — ~ z
= . o
e,
a3 14 1.4 =
b ]
E 4 E
= 12 — ] T 12 4F
104 —a— Contro o - 1.0
—a— Control
—o— GABA 10 mM —D—&Té."k'ﬂ'nm
gg{ —v— GABA 50mM —7— GABA S0mM - 0.8
—g— GABA 100 mM —— GABA 100 mM
o 7 14 21 0 7 14 2 28
Diag a 2°C Dias a 2°C

Figura 6. Evolucion de la firmeza de las cerezas procedentes de los &rboles
control o de los tratados con y-amino-aminobutirico (GABA) durante su
conservacion. (Tomado de Serrano et al., 2022)

8. PAPEL DEL GABA EXOGENO EN LA REDUCCION DEL DANO POR
FRIO DURANTE EL ALMACENAMIENTO DE LOS FRUTOS

Shang et al., (2011) investigaron el efecto de GABA sobre el dafio por frio
en melocoton (Prunus pérsica) del cultivar ‘Baifeng’. Para ello, los frutos recién
cosechados fueron tratados con GABA en diferentes concentraciones 1, 5 0 10
mM a 20°C durante 10 min y luego fueron almacenados a 1°C durante 5
semanas. Se observé que en todos los frutos tratados con GABA se redujo la
incidencia de los dafios por frio siendo la concentracion 5 mM la mas eficiente.
Los resultados mostraron una acumulacion significativa del GABA enddgeno y
de la prolina, involucrada en el mantenimiento de los tejidos. Estos resultados
indican que la acumulacion de GABA y de prolina enddégena en respuesta a la
aplicacion de GABA exdgena provoca tolerancia al frio en esta fruta durante la

postcosecha.

Por otra parte, Wang et al., (2014) evaluaron los efectos del GABA sobre el
dafio por frio en las bananas (Musa spp) del cultivar ‘Brazil’, ya que estas frutas
son muy sensibles al almacenamiento a bajas temperaturas. Las bananas se
trataron con GABA 20 mM y se almacenaron a 7°C durante 20 dias.
Posteriormente, se observo que el tratamiento con GABA produjo un retraso en

la incidencia del dafio por frio, la fuga de electrolitos, el contenido del MDA y se
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estimulo la acumulacién de fenoles totales y prolina. También, el tratamiento con
GABA promovio la disminucion de los radicales libres en los frutos tratados en
comparacion con los frutos control al menos durante los 10 primeros dias de
almacenamiento. Por tanto, el tratamiento postcosecha con GABA podria
suponer una herramienta util y de origen natural para reducir la incidencia de

esta fisiopatia en frutos altamente sensibles como son las bananas.

La uva de mesa presenta problemas de deshidratacion, infecciones
fungicas y pardeamiento durante la postcosecha. En un ensayo realizado por
Escribano et al., (2022) para valorar la respuesta del tejido de este fruto ante el
almacenamiento prolongado bajo el frio y la aplicacion de CO2, se obtuvieron
resultados interesantes los cuales indican que la aplicacion de CO:2 en altas
concentraciones disminuye el dafio en la ultraestructura de la célula, al reducir el
estrés oxidativo producido por los radicales libres a nivel de la membrana celular.
Esta cascada de reacciones metabdlicas también incluye la sintesis de GABA en
la piel de la fruta en presencia de CO2 y en respuesta a la conservacion a 0°C.
También se observé la biosintesis de GABA en la piel y en la pulpa de la fruta.
Los autores sefialan al GABA como una de las biomoléculas que participan en
la reparacion del dafio metabdlico y en la restauracion de la integridad de la

membrana celular.

En un trabajo realizado por Yang et al., (2011) con frutos de melocoton
(Prunus persica) del cultivar ‘Baifeng’ con el objetivo de evaluar el efecto de la
aplicacion de GABA bajo condiciones de almacenamiento a 1°C durante 5
semanas, se observé que los frutos tratados con GABA sufrieron menos dafios
por la exposicion al frio, debido a la mejora en las actividades de tipo
antioxidantes en diferentes enzimas como la superéxido dismutasa, la catalasa,
la ascorbato peroxidasa, la glutation peroxidasa, la glutation S-transferasa, la
monodehidroascorbato reductasa y la dehidroascorbato reductasa. También se
observé un aumento en la concentracion de ATP y ADP y disminucion de la
concentracion de AMP, este resultado indica que la fruta tendra una mayor carga
energeética. El efecto de este metabolito también se observo en la mejora del

sistema de proteccion contra el estrés oxidativo.
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En un ensayo similar Shag et al.,, (2011) investigaron el efecto de la
aplicacion de GABA exdgeno sobre el dafio por frio del melocoton y encontraron
que al aplicar este metabolito a los frutos recién cosechados y luego
almacenados durante 5 semanas a una temperatura de 1 °C, una reduccion
significativa del dafio generado por frio, ademas también se detecté acumulacion
significativa de GABA enddgeno y prolina, como respuesta al aumento de la
actividad en enzimas como la glutamato descarboxilasa, la A-pirrolina-5-
carboxilato sintetasa y la ornitina &-aminotransferasa, al mismo tiempo que
disminuyd la actividad de la prolina deshidrogenasa. Estos resultados ponen en
evidencia clara que la aplicacion exdégena de GABA reduce los dafios generados

por bajas temperaturas en frutos (Tabla 3).

Malekzadeh et al., (2017) realizaron estudios en pepino (Cucumis sativus
L.), para determinar la capacidad del GABA de disminuir los efectos adversos
del almacenamiento en frio, los resultados indicaron que la aplicacion de GABA
disminuyo el dafio ocasionado por el frio, esto se evidencié por la acumulacién
del contenido de prolina, también se observdé aumento significativo en la
concentracion endogena de GABA, la mejora en la actividad de CAT y SOD y la
reduccion en la actividad de otras enzimas como PLC y LOX, las cuales parecen

estar asociadas al principio del dafio de la membrana celular por frio.
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Tabla 3. Efecto de la aplicacién de GABA exdgeno sobre el contenido de GABA
endogeno, prolina, y la actividad de las enzimas GAD, P5CS, OAT, y PDH de la

pera después del almacenamiento 1°C durante 3 o 5 semanas

Tratamiento GABA enddégeno GAD Contenido P5CS OAT PDH
(ug/g FW) (U/mg de prolina (U/mg (U/mg (U/mg
proteina) (ug/g FW) proteina) proteina) proteina)
0 semanas 23.67 50 8 2 28 32
3 semanas control 30c 28b 8d 3d 37c 252
1mM 41b 532 9c 9c 30d 17bc
5mM 55a 592 102 262 45b 14c
10 mM 43b 592 9b 15b 582 20b
5 semanas control 40c 23c 9d 7d 44b 252
1 mM 55ab 66b 10c 13c 47b 16b
5mM 6la 732 102 272 B 11b
10 mM 51b 61b 10b 19b 60a 19ab

(Tomado de Shang et al., 2011)

En otro estudio, realizado por Mohammadi et al., (2021) cuyo objetivo era
estudiar los efectos causados por el GABA y SPER sobre gerbera (Gerbera
jamesonii) del cultivar ‘Stanza’, se observé que las bajas temperaturas alargaron
la vida de las flores cortadas, pero también afectaron la calidad del capitulo de
la flor. Esta flor presenta diferentes problemas después de ser cortada como
escasa vida util, marchitamiento de los capitulos, la flexién del cuello de las flores
y dafios por frio durante su almacenamiento, estos problemas, causan un

descenso en la calidad y posterior comercializacion de las flores de Gerbera. En
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este ensayo la Gerbera cultivada en invernadero fue rociada con SPER y GAB y
luego las flores se cortaron y fueron almacenadas a 1,5 °Cy 8 °C. Los resultados
mostraron que los tratamientos con GABA y SPER mejoraron el tiempo que las
flores permanecen turgentes, la resistencia al frio y la calidad de las flores
cortadas (mantuvieron su color y no perdieron pétalos del capitulo). No se
observaron dafios en las flores tratadas con GABA a 1,5 °C mientras que las
controles presentaron dafio severo tras el almacenamiento en frio. Los
tratamientos con GABA prolongaron de manera eficiente la vida de la flor en
cortada durante 6 dias mas que el control. Otros resultados asociados al uso de
GABA y SPER mostraron un aumento del peso fresco, el contenido de prolina,
proteinas y la mejora en la actividad de catalasa, peroxidasa y superoxido
dismutasa, también se observé una disminucion en la perdida de electrolitos, el
contenido de H20, malondialdehido (MDA), y la actividad enzimética de polifenol
oxidasa, lipoxigenasa y fosfolipasa D. Los autores identificaron que la espermina
(SPER) y el acido y-aminobutirico (GABA) actuaron como factores que
retrasaron la senescencia y elevaron la tolerancia al frio de las flores de Gerbera
(Figura 7).
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Figura 7. Descriptor esquematico de la flexion del cuello (Etapa I-V) y lesién por
frio en flores cortadas de gerbera 'Stanza' durante el almacenamiento en frio a
1,5°Cy8°C.1=sinIC; Il =IC leve (hasta un 10 % de enfriamiento del capitulum);
[Il = IC moderado (hasta un 30% de enfriamiento del capitulum); IV = IC grave
(hasta un 50 % de enfriamiento del capitulum); V = IC muy grave (70-100 % de
enfriamiento del capitulum) (A). Efectos de los tratamientos previos a la cosecha
con GABA y SPER sobre la flexién del cuello y el dafio por frio de las flores
cortadas de Gerbera durante el almacenamiento en frioa 1,5 °C y 8 °C, 15 dias
después de la cosecha (B). (Tomado de Mohammadi et al., 2021).

9. ACCION DE GABA FRENTE A DIFERENTES FACTORES

9.1.Papel del gaba en lareduccion del estrés bidtico en los cultivos
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Otro aspecto importante a considerar es el efecto que los patégenos y las
plagas tienen sobre los cultivos y el rol del GABA en la proteccion de estos. Al
respecto, se ha demostrado que los niveles de GABA aumentan en respuesta a
la presencia de estresores de tipo biotico. Li et al., (2021) sefialaron que las
células de distintos cultivares de arroz sometidas a tratamientos con el hongo del
afiublo del arroz (Magnaporthe grisea) aumentaron su nivel de GABA endbégeno
12 veces mas en un lapso de tiempo de 8 horas (Takahashi et al., n2008). Por
otra parte, al infectar tallos de jatrofa (Jatropha curcas L.) (Euphorbiaceae) con
el virus del mosaico se observé un rapido aumento en la generacién del GABA
(Sidhu et al., 2010). En citricos también se ha observado el aumento y la
acumulacion de GABA en el citosol, en respuesta al atague de Candidatus

Liberibacter asiaticus (Nehela y Kiliny, 2019).

9.2.Interaccién de GABA con otros metabolitos

Otros aspectos a considerar en el estudio de los efectos del GABA sobre
las plantas cultivadas es el relacionado con su interaccion con otros metabolitos
u hormonas, al respecto Li et al., (2021) resefia que las manzanas del cultivar
‘Golden Delicious', fueron sometidas a una solucién de acido y-aminobutirico,
con el objetivo de estudiar los posibles cambios en los pardmetros de calidad de
la fruta, asi como el metabolismo de las poliaminas, el anabolismos del etileno y
el contenido de GABA enddgeno. Los resultados indicaron que el de acido y-
aminobutirico, disminuyé la frecuencia de la respiracion celular y la acidez
titulable, no se observaron variaciones en los sélidos solubles y el pericarpio de
la fruta se mantuvo firme. Los autores al comparar las manzanas control con las
manzanas tratadas con el metabolito observaron en estas ultimas se dio una
disminucién significativa en la actividad de diferentes enzimas como la poliamina
oxidasa (PAO)o la diamino oxidasa (DAO). También se aceler6 la acumulacién
de diferentes aminas bidbgenas como la putrescina, espermidina y espermina, en
el exocarpio de la fruta. La cascada de reacciones metabdlicas producida por el
GABA exdgeno, disminuyd la liberacion de etileno y promovié el aumento en la
concentracion de GABA endogeno, de acido piravico y de glutamato en el
exocarpio de la manzana. Estos hallazgos permiten afirmar que el uso de GABA
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mantiene la calidad de la manzana 'Golden Delicious', al impulsar la sintesis de

metabolitos y hormonas o por el contrario su disminucion (Li et al., 2021).

9.3.Acci6én de GABA frente al cambio climatico

Priya et al., (2019) presentan un estudio enfocado en el aumento de la
temperatura global producto de la estructura industrial creada por el ser humano
y coOmo se estan viendo afectados los procesos agricolas. La propuesta de los
autores se basa en estudiar estrategias para inducir la termotolerancia como
técnica para mantener la produccion de alimentos. Esta estrategia se plantea a

través de la siguiente hipotesis y metodologia de trabajo:

Los autores plantean que la disminucion en las concentraciones de GABA,
debido al aumento de las temperaturas en las plantas de frijol mungo (Vigha
radiata) aumentaran la sensibilidad de la funcion reproductiva. Para probar esta
hipotesis, se cultivaron las plantas de frijol en un espacio natural a una
temperatura promedio de 29 °C y una radiacién solar de 1350-1550 pmol m™2
s™! de intensidad, hasta el comienzo del periodo reproductivo. Posteriormente,
se establecieron dos tratamientos con variaciones de temperatura, en el control
la temperatura oscilé entre 35y 23°C y en el segundo tratamiento la temperatura
oscilo entre 45 y 28°C (condiciones estresantes) y la intensidad de luz fue
aproximadamente 800 umol m~2 s, estas condiciones se mantuvieron hasta la
madurez de la vaina. Se observd que en las plantas estresadas por calor las
concentraciones endbégenas de GABA en las hojas y anteras disminuyeron entre
un 49% y 60% respectivamente. Estos resultados se contrastaron con los
obtenidos en las plantas sometidas a las mismas condiciones de estrés, pero
suplementadas con GABA exdgeno, en las cuales la disminucion de GABA
enddgeno fue menor. En consecuencia, la funcién reproductiva de las plantas
tratadas con GABA, mejoro6 significativamente, con respecto a la germinacion y
viabilidad del polen, la receptividad del estigma y la viabilidad del évulo. Otra
consecuencia es que las plantas sometidas al estrés por calor y tratadas con
GABA ex0geno mostraron menos dafio en la membrana celular y en el sistema
fotosintético ademas de un aumento en la concentracion de clorofila, su
fluorescencia y la actividad de la enzima RuBisco con respecto a las plantas no

tratadas con GABA exdgeno. El potencial hidrico de las plantas tratadas con
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GABA, mejor6 de manera significativa, al acumularse metabolitos como la
prolina y la trehalosa. Finalmente, las plantas sometidas a estrés por calor y
tratadas con GABA produjeron un mayor niumero de vainas (28% mas) y las
semillas aumentaron su peso (27% mas) en comparacion con las plantas no
tratadas (Biancucci et al., 2015, Wang et al., 2017). El uso de GABA exdgeno,
protege la funcién reproductiva del frijol mungo, bajo condiciones de estrés por
calor, al mejorar la turgencia de la hoja y proteger la actividad fotosintética (Priya
et al., 2019).

43



10.CONCLUSIONES

e Los niveles elevados de GABA enddgeno debido a los tratamientos
con GABA exo0geno alteran el peso seco y el contenido mineral de la
planta y, por lo tanto, afectan su crecimiento y desarrollo.

e El GABA es crucial en varios procesos de crecimiento y desarrollo de
las plantas y, en Ultima instancia, puede afectar la productividad de las
mismas.

e EI GABA puede desempefiar un papel trascendental en la proteccién
de la estructura del cloroplasto y la funcion del fotosistema Il contra los
efectos nocivos del estrés por salinidad y alcalinidad.

e La aplicacibn de GABA exdgena mejora la ultraestructura de los
cloroplastos y la actividad fotosintética de las plantas lo que aumenta
Su resistencia y promueve su crecimiento en condiciones de riego por
inundacién y de salinidad.

e Los tratamientos postcosecha con GABA pueden ser una técnica util
para aliviar el dafio por frio en frutos almacenados a bajas
temperaturas, y la reduccién de estos dafios pueden deberse a la
induccion de acumulacion endégena de GABA y de prolina, la cual es
clave para el mantenimiento de las paredes celulares.

e Utilizar GABA como tratamiento postcosecha alarga la vida atil de los
frutos, retrasando su senescencia y evitando el ataque de agentes

patdgenos.
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