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RESUMEN

Las poliaminas son compuestos nitrogenados presentes en las plantas que se acumulan principalmente en respuesta a
condiciones de estrés. Actualmente las poliaminas debido a sus caracteristicas bioquimicas, estan involucradas en una
serie de importantes procesos celulares tales como division celular, empaquetamiento de acidos nucleicos, replicacion
de ADN, y otros. En la presente revision se compila y discute la informacion cientifica actual referente a la biosintesis y
acumulacion en compartimentos celulares, asi como, la degradacion en el citosol de las poliaminas mayoritarias (putres-
cina, espermidina y espermina). También, se explica su transporte, se describe su papel en la homeostasis celular y sus
asociaciones con otras moléculas que le confieren actividad como reguladores de crecimiento, molécula de sefializacion
para modular las funciones mitocondriales, influencia de la proliferacion celular y estimulacion de sintesis proteica que
puede ser esencial para comprender su participacion en el mecanismo de tolerancia de las plantas a estrés.

PALABRAS CLAVE ADICIONALES: Putrescina, espermidina, espermina, metabolismo, transporte.

POLYAMINES AS INDICATORS OF STRESS IN PLANTS
ABSTRACT

Polyamines are nitrogen compounds present in plants that accumulate, mainly, in response to stress conditions. Polya-
mines currently due to their biochemical characteristics are involved in a number of important cellular processes such as
cell division, packaging of nucleic acids, DNA replication, and others. The present review compiles and analyzes current
scientific information regarding biosynthesis and accumulation in cellular compartments and degradation in the cytosol
of the majority polyamines (putrescine, spermidine and spermine). Transport is also explained and its role in cellular
homeostasis is described and their associations with other molecules that confer activity as growth regulators, signaling
molecule to modulate mitochondrial functions, influence cell proliferation and stimulation of protein synthesis that can
be essential to understand their involvement in the mechanism of plant tolerance to stress.

ADDITIONAL KEYWORDS: Putrescine, spermidine, spermine, metabolism, transport.
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INTRODUCCION

En la presente revision se compila y discute la informacién
cientifica actual referente al papel de las poliaminas como
regulador de la homeostasis celular durante las condiciones
de estrés, esto incluye los trabajos mas recientes sobre la bio-
sintesis, catabolismo y transporte.

Las poliaminas (PAs) son un grupo de metabolitos nitroge-
nados de bajo peso molecular presentes en todas las células
vegetales (Childs et al., 2003). Estos compuestos afectan la
actividad celular, y como consecuencia estan involucrados
en una amplia gama de procesos fisioldgicos que van des-
de el crecimiento, desarrollo vegetal y senescencia, hasta la
proteccion contra estrés bidtico y abidtico, los cuales inclu-
yen dafos por frio, estrés salino, atmosferas modificadas,
estrés hidrico, inclusive estrés mecanico (Carbonell et al.,
2000; Guye et al., 1986; Evans y Malmberg, 1989; Faust y
Wang, 1992; Bais y Ravishankar, 2002).

Por su cardcter catidnico en su estructura quimica, las PAs
pueden unirse y formar complejos con moléculas anioni-
cas, tales como, algunas proteinas, fosfolipidos, pectinas,
ADN vy ARN, entre otras (Galston, 1983; Galston y Flores,
1991). Debido a estas caracteristicas, las PAs, pueden causar
estabilizacion o desestabilizacion de moléculas como esper-
midina (Kusano et al., 2008), conducir a la formacién de
proteinas que forman derivados citotdxicos (Igarashi y Kas-
hiwagi, 2000). La elevacion de la concentracion de algunas
PAs pueden conducir a la apoptosis celular en los vegetales
(Seiler y Raul, 2005).

Las PAs se pueden presentar en forma libre o conjugadas
(conjugadas con aminas aromaticas mediante enlaces cova-
lentes) con otras moléculas como 4cidos cindmicos: acido
cumarico, ferulico y cafeico (Pandey et al., 2000; Takahashi
y Kakehi, 2010).

BIOSINTESIS DE LAS POLIAMINAS

Se ha senalado que las poliaminas son reservas de carbo-
no y nitrégeno, al menos en tejidos vegetales (Kakkar et al.,
1998). Las PAs son policationes organicos de estructura va-
riable de cadenas hidrocarbonadas alifaticas con dos o mas
grupos primarios amino (Figura 1), generalmente poseen
2, 3 y 4 grupos aminos. La putrescina (1,4-diaminobutano)
normalmente es el precursor de las poliaminas de mayor
peso molecular o atomos de nitrogeno en su estructura,
tales como espermidina (1,8-diamino-4azaoctano) y esper-
mina (1,12-diamino-4,9-diazaoctano). Sin embargo, tam-
bién se han encontrado otras PAs minoritarias expresadas
naturalmente como la cadaverina (1,5-diaminopentano),
compuesto alifatico volatil involucrado en la descomposi-
cién bacteriana (Panagiotis y Martin-Tanguy, 2001).

También se conocen otras poliaminas mas complejas como
termina o termoespermina (TSPM), cuya biosintesis es cata-

INTRODUCTION

The present review compiles and analyzes current scientific
information concerning the role of polyamines as a regu-
lator of cellular homeostasis during stress conditions; this
includes the most recent work on biosynthesis, catabolism
and transport.

Polyamines (PAs) are a group of nitrogenous low molecu-
lar weight metabolites present in all plant cells (Childs et
al., 2003). These compounds affect cell activity, and conse-
quently they are involved in a wide range of physiological
processes that from growth, plant development and senes-
cence, to protection against biotic and abiotic stress, which
include damage by cold, salt stress, atmospheres modified,
water stress, even mechanical stress (Carbonell et al., 2000;
Guye et al., 1986; Evans and Malmberg, 1989; Faust and
Wang, 1992; Bais and Ravishankar, 2002).

Due to its cationic character in its chemical structure, the
PAs can bind and form complexes with anionic molecules,
such as, some proteins, phospholipids, pectins, DNA and
RNA, among others (Galston, 1983; Galston and Flores,
1991). Because of these characteristics, PAs, can cause stabi-
lization or destabilization of molecules such as spermidine
(Kusano et al., 2008), lead to the formation of proteins for-
ming cytotoxic derivatives (Igarashi and Kashiwagi, 2000).
Raising the concentration of some PAs can lead to cell apop-
tosis in plants (Seiler and Raul, 2005).

PAs can be seen in free or conjugated form (conjugated with
aromatic amines by covalent bonds) with other molecules
like cinnamic acids: coumaric acid, ferulic and caffeic (Pan-
dey et al., 2000; Takahashi and Kakehi, 2010).

POLYAMINES BIOSYNTHESIS

It has been suggested that polyamines are reservoirs of car-
bon and nitrogen, at least in plant tissues (Kakkar et al.,
1998). PAs are organic polycations with variable structure
of aliphatic hydrocarbon chains with two or more primary
amine groups (Figure 1), often with 2, 3 and 4 amine groups.
Putrescine (1,4-diaminobutane), is usually the precursor of
higher molecular weight polyamines or nitrogen atoms in
their structure, such as spermidine (1,8-diamine-4azaoc-
tano) and spermine (1,12-diamine-4 9-Triethylenetertra-
mine). However, other minority PAs expressed naturally as
cadaverine (1,5-diaminopentane), volatile aliphatic com-
pound involved in bacterial decomposition have been found
(Panagiotis and Martin-Tanguy, 2001).

Other more complex polyamines are known such as
termine and thermospermine (TSPM), whose biosynthesis
is catalyzed by the encoded transferase aminopropyl
enzyme by the ACAULIS5 gene (Vera-Sirera et al., 2010),
this gene is widely distributed in the plant kingdom
(Takano et al., 2012).
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FIGURA 1. Estructura quimica de las poliaminas en plantas (Kusano et al., 2008).
FIGURE 1. Chemical structure of the polyamines in plants (Kusano et al., 2008).

lizada por la enzima aminopropil transferasa codificada por
el gen ACAULISS (Vera-Sirera et al., 2010), este gen estd am-
pliamente distribuido en el reino vegetal (Takano et al., 2012).

La mayoria de las células vivas, incluyendo células de las plan-
tas, pueden llevar a cabo la sintesis de in novo de PAs, después
de ésta pueden almacenarse en compartimentos celulares (Fi-
gura 2) (vacuola, mitocondria, cloroplastos y pared celular)
(Bagni y Pistocchi, 1991; Kaur-Sawhney et al., 2003) en forma
soluble e insoluble en agua (Pandey et al., 2000).

La biosintesis de PAs en plantas se inicia con los precursores
arginina u ornitina (Bagni y Tassoni, 2001). La ornitina y la
arginina son metabolicamente reversibles, de modo que, la
L-ornitina puede convertirse en L-arginina por accion de la
enzima arginasa (Walden et al., 1997; Wallace et al., 2003).

El primer paso para la biosintesis de PAs es la descarboxila-
cién de ornitina o arginina (Figura 3), catalizado por la or-
nitina o arginina descarboxilasa (ODC o ADC). La via ADC
para la sintesis de putrescina consiste en tres pasos enzima-
ticos catalizados por accion secuencial de ADC, agmanti-
noimino hidrolasa (AIH) y N-carbamoilputrescina (CPA)
(Alcézar et al., 2006).

De la misma forma, la biosintesis de espermidina (Spd) vie-
ne de putrescina (Put), sin embargo, también proviene de la
degradacion directa de metionina por accién de la adenosil
metionina (SAM), ademas forma un intermediario involu-
crado en la sintesis de etileno (Nolke et al., 2008; Wallace et
al., 2003). A partir de dicho intermediario se sintetiza es-
permidina por accidn de la espermidina sintasa (SPDs), o se
puede sintetizar espermina (Spm) directamente por acciéon
de la espermina sintasa (SPMs) sin tener que sintetizarse
previamente Spd y otros isémeros como la TSPM (Mendo-

Most living cells, including plant cells, can perform the
synthesis of in novo of PAs, thereafter they can store them-
selves in cell compartments (Figure 2) (vacuole, mitochon-
dria, chloroplasts and cell wall) (Bagni and Pistocchi 1991;
Kaur-Sawhney et al, 2003) in soluble and insoluble form in
water (Pandey et a.l, 2000).

PAs biosynthesis in plants begins with the precursor argi-
nine or ornithine (Bagni and Tassoni, 2001). Ornithine and
arginine are metabolically reversible, so that, L-ornithine
may be converted to L-arginine by the action of the enzyme
arginase (Walden et al., 1997; Wallace et al., 2003).

The first step in the biosynthesis of PAs is the decarboxyla-
tion of ornithine or arginine (Figure 3), catalyzed by ornithi-
ne or arginine decarboxylase (ODC or ADC). ADC pathway
for the synthesis of putrescine consists of three enzymatic
steps catalyzed by sequential action of ADC, agmantinoi-
mino hydrolase (AIH) and N-carbamoilputrescina (CPA)
(Alcézar et al., 2006).

Likewise, the biosynthesis of spermidine (Spd) comes
from putrescine (Put), but also from direct degradation of
methionine by action of adenosyl methionine (SAM), also it
forms an intermediate involved in the synthesis of ethylene
(Nolke et al. 2008; Wallace et al., 2003). From this interme-
diate spermidine is synthesized by the action of spermidine
synthase (SPDs), or spermine (Spm) can be synthesized di-
rectly by the action of spermine synthase (SPMs) without
having to synthesize Spd and other isomers previously such
as the TSPM (Mendoza-Forero and Rocha-Salavarrieta,
2002; Alcazar et al., 2006; Walden et al., 1997), being ami-
nopropyl transferases such as SPDs, SPMs and termosper-
mina synthase (TSPMs) key enzymes to synthesize isomers
(Belda-Palazon et al., 2012; Minguet et al., 2008; Rodriguez-
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FIGURA 2. Metabolismo de poliaminas en la célula vegetal. PAs-Poliaminas; PUTs-Putrescina sintasa; TSPMs-termospermina sintasa;
SPDSs-Espermidina sintasa; SPMSs-Espermina sintasa.
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FIGURE 2. Polyamine metabolism in the plant cell. PAs-polyamines; PUTs- putrescine synthase; TSPMs-termospermine synthase;
SPDSs-Spermidine synthase; SPMSs-Spermine synthase.
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FIGURE 3. Route of biosynthesis of polyamine in plants. ADC, arginine decarboxylase; ODC, ornithine decarboxylase; ATH, Agman-

tina iminohydrolase; CPA, N carbamoyl putrescine amidohydrolase; SAM, S-adenosylmethionine; ACC, 1-aminocyclo-

propane 1-carboxylic acid; SAMDC, S-adenosyl methionine decarboxylase; SAMdc, S-adenosyl methionine decarboxyla-
se; SPDS, Spermidine synthase; SPMS, Spermine synthase (Pang et al., 2007).

za-Forero y Rocha-Salavarrieta, 2002; Alcdzar et al., 2006;
Walden et al., 1997), siendo las aminopropil transferasas
como la SPDs, SPMs y termospermina sintasa (TSPMs) en-
zimas claves para sintetizar isémeros (Belda-Palazén et al.,
2012; Minguet et al., 2008; Rodriguez-Kessler et al., 2010).
La activacion de las rutas senaladas para las PAs esta regula-
da por el tipo de tejido y el estado de desarrollo vegetal, asi
como las necesidades metabdlicas de la célula (Hao et al.,
2005; Takahashi y Kakehi, 2010).

REGULACION DE LOS NIVELES DE POLIAMINAS

La concentracién de PAs puede variar de micromolar a mas
de milimolar, dependiendo en gran medida de las condi-
ciones ambientales (Galston y Sawhney, 1990), pero se ha
especificado que los niveles de PAs en las plantas son sig-
nificativamente mds altos que los niveles de hormonas, en
éstas, la concentracion necesaria para efectos bioldgicos son
milimolares (Pandey et al., 2000).

Kessler et al., 2010). Activation of designated routes for PAs
is regulated by the type of tissue and stage of plant growth
and metabolic needs of the cell (Hao et al., 2005; Takahashi
and Kakehi, 2010).

REGULATION OF POLYAMINES LEVELS

PAs concentration can range from micromolar to millimo-
lar, depending largely on the ambient conditions (Galston
and Sawhney, 1990) but it has been specified that PAs le-
vels in plants are significantly higher than the levels of hor-
mones, in these, the concentration required for biological
effects are millimolar (Pandey et al., 2000).

Plant cells appear to have evolved mechanisms to regulate
the intracellular levels of polyamines (Childs et al., 2003).
A high level of spermidine/spermine N-acetyltransferase
(SSAT) is induced in response to reduced PAs establishing
a cycle where ATP is used to generate SAM for polyamine
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Las células vegetales parecen haber desarrollado mecanis-
mos para regular los niveles intracelulares de poliaminas
(Childs et al., 2003). Un alto nivel de espermidina/espermi-
na N-acetil transferasa (SSAT) es inducida en respuesta a la
disminucién de PAs, estableciendo un ciclo en el que ATP se
utiliza para generar SAM para la biosintesis de poliaminas y
el acetil-CoA es utilizado (Pegg, 2006). Sin embargo, la so-
breexpresion de 6-20-veces de SSAT se ve acompaiiada por
un incremento de la Spd acetilada intracelular y extracelu-
lar, cuyo contenido se ajusta para mantener la homeostasis
de la concentracion de PAs (Kramer et al., 2008).

TRANSPORTE DE LAS POLIAMINAS EN LAS PLANTAS

Ha sido propuesto un sistema de transporte de PAs en las
células vegetales, sin embargo no se ha definido a nivel mo-
lecular (Kusano et al., 2008).

Se estima que las PAs pueden ser transportadas largas dis-
tancias, se ha demostrado la presencia de grandes cantida-
des de PAs en exudados de savia del xilema y floema, siendo
la membrana vacuolar la de mayor capacidad para el trans-
porte de éstas (Vladimir y Shevyakova, 2007).

Algunos resultados en la captacion de Put y Spd en células
de zanahoria sugieren que la entrada de PAs a la célula es
conducida por un gradiente electroquimico transmembra-
na. Otras investigaciones con raices de maiz, cuya aplica-
cién de Put se realizé de forma exdgena, indicaron que Put
se transporta a través de la membrana plasmatica mediante
un proceso regulado por un transportador de naturaleza
proteica, similar al propuesto para sistemas animales (Ku-
sano et al., 2008).

Este transportador de PAs TPO1 (Figura 2), se ha localizado
principalmente en membrana plasmatica y en membrana
vacuolar. La sobre expresion de TPOI reduce la toxicidad
por PAs y promueve su acumulacién en las vacuolas. Entre
los cuatro transportadores de PAs, aquellos que son codifi-
cados por TPO2 y TPO3 son especificos para Spm, mientras
que para Put, Spd y Spm son codificados por TPO1 y TPO4
(Uemura et al., 2005).

El TPO1 es dependiente del pH (Uemura et al., 2005); en
algunas investigaciones con liquen (Evernia prunastri), se
demostro que la captacion de PAs depende de esta variable
(Kakkar et al., 1998). La captacion de espermidina y esper-
mina se llevan a cabo en un pH alcalino (pH = 8.0), mientras
que la inhibicién Gnicamente de espermidina, se observo a
pH 4cido (pH = 5.0), proximo al pH interno de las vacuolas,
esto sugiere que el transportador TPO1 cataliza la excrecion
de poliaminas a pH acido (Uemura et al., 2005). En pétalos
de violeta africana (Saint pauliaionantha), la captaciéon de
putrescina se produjo en diferentes condiciones de concen-
tracion y pH; en un bajo gradiente de concentracién (0.5 -
1.1 micromoles, pH = 5.0 - 5.5), asi como, a un gradiente de
concentracion alto (0.1 - 100 milimolar, pH = 8.0) (Kakkar

biosynthesis and the acetyl-CoA (Pegg 2006). However,
6-20-fold overexpression of SSAT is accompanied by an
increase in intracellular and extracellular acetylated Spd,
whose content is adjusted to maintain homeostasis of the
concentration of PAs (Kramer et al., 2008).

POLYAMINES TRANSPORT IN PLANTS

A transport system of PAs in plant cells has been proposed,
but has not been defined at the molecular level (Kusano et
al., 2008).

It is estimated that PAs can be transported long distances,
the presence of large amounts of PAs has been observed in
exudates of xylem and phloem sap, the vacuolar membrane
had the highest capacity to transport them (Vladimir and
Shevyakova, 2007).

Some results in capturing Put and Spd in carrot cells suggest
that PAs input to the cell is conducted by a transmembrane
electrochemical gradient. Other research with maize roots,
whose application of Put was performed exogenously, indi-
cated that Put is transported through the plasma membrane
by a process regulated by a protein carrier, similar to that
proposed for animal systems (Kusano et al., 2008).

This carrier TPO1 of PAs (Figure 2), is mainly located in va-
cuolar membrane and plasma membrane. The overexpres-
sion of TPO1 reduces Pas toxicity and promotes their accu-
mulation in vacuoles. Among the four PAs carriers, those
which are encoded by TPO2 and TPO3 are specific for Spm,
while for Put, Spd and Spm are encoded by TPO1 and TPO4
(Uemura et al., 2005).

TPOLI is dependent of pH (Uemura et al., 2005); in some
research with lichen (Evernia prunastri), it was shown that
the uptake of Pas depends on this variable (Kakkar et al.,
1998). Uptake of spermidine and spermine are performed at
alkaline pH (pH = 8.0), while inhibition of only spermidine
was observed at acidic pH (pH = 5.0), next to the internal
pH of the vacuoles, this suggests that TPO1 carrier catalyzes
polyamine excretion at acidic pH (Uemura et al., 2005). In
African violet petals (Saint pauliaionantha), putrescine up-
take occurred under different conditions of concentration
and pH; in a lower concentration gradient (0.5 - 1.1 micro-
moles, pH = 5.0 - 5.5), and, to a high concentration gradient
(from 0.1 to 100 millimolar, pH = 8.0) (Kakkar et al., 1998);
therefore Pas show the ability as buffers or regulators (Pan-
dey et al., 2000).

CATABOLISM OF POLYAMINES

PAs are catabolized by oxidation reactions accompanied
by formation of H,O,. Putrescine can be oxidized by the
action of diamine oxidase (DAO), forming 4-aminobuta-
nal, also producing NH, and H,0O,. 4-aminobutanal spon-
taneously cyclize to Al-pyrroline which is converted into
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et al., 1998); por lo tanto, las PAs demuestran capacidad
como amortiguadores o reguladores (Pandey et al., 2000).

CATABOLISMO DE LAS POLIAMINAS

Las PAsson catabolizadas mediante reacciones de oxidacion,
acompafiadas de formacién de H,O,. La putrescina puede
ser oxidada por la accion de la diamina oxidasa (DAO),
formdndose 4-aminobutanal, ademds produciéndose NH,
y H,0,. El 4-aminobutanal cicla espontdneamente a Al-
pirrolina que es transformada en acido y-aminobutirico
(GABA) por accion de la pirrolina deshidrogenasa (PDH).
El GABA es desaminado y posteriormente oxidado para
dar lugar al 4cido succinico, que se incorpora al Ciclo de
Krebs. Las Spd y Spm pueden ser oxidadas por accion de la
poliamina oxidasa (PAO) (Figura 3), formandose 1,3-dia-
minopropano (DAP) y 4-aminobutanal en el caso de la oxi-
dacién de la Spd; DAP y N-(3-aminopropil)-pirrolina de la
espermina, origindndose en ambos casos H,0, (Alcézar et
al., 2006; Walters, 2003).

Existe una forma alternativa de catabolizar la espermina,
ésta se transforma en espermidina por accién de una esper-
mina oxidasa (SMO) (Wallace et al., 2003), lo que indica
que en algunas plantas las rutas catabdlicas de las poliami-
nas son terminales (Tavladoraki et al., 2006).

FUNCION DE LAS POLIAMINAS

Muchos de los osmolitos acumulados por las plantas son
compuestos nitrogenados (prolina, betainas, poliaminas,
entre otros) (Arshi et al., 2005).

Las PAs estan implicadas en un amplio rango de procesos
bioldgicos, tales como: crecimiento, desarrollo, respuesta
de estrés bidtico y abidtico; participan en la senalizacion en
eventos de interaccién planta-patégeno (Martin-Tanguy,
2001), cuentan con la capacidad de secuestrar radicales li-
bres, modular la apertura estomatica y tener un potencial
rol como osmolito compatible (Alet et al., 2008). En la re-
lacion entre PAs libres y crecimiento activo, la presencia de
altas concentraciones de PAs libres, podria estar asociado
con una tasa de crecimiento activo. Se ha demostrado que
los tejidos embrionarios in vitro son mas sensibles. Esto po-
dria estar relacionado con los elevados contenidos de Put
que presentan estos tejidos, dado que esta poliamina ha sido
relacionada con distintas respuestas morfogénicas en otras
especies tales como Arabidopsis thaliana (Tiburcio et al.,
1990; Minocha et al., 1999; Uribe et al., 2011).

La TSPM ha sido considerada como un nuevo tipo de regu-
lador del crecimiento en las plantas, participa en el control
de produccién de biomasa (Takano et al., 2012). La supre-
sion del gen ACL5 involucrado en la sintesis de TSPM ha
indicado mutaciones en Arabidopsis thaliana, como enanis-
mo severo y diferenciacion excesiva de xilema (Yoshimo-
to et al., 2012). Ademds, se ha demostrado que en especies

y-aminobutyric acid (GABA) by the action of pyrroline
dehydrogenase (PDH). GABA is deaminated and subse-
quently oxidized to give rise to succinic acid that is incorpo-
rated into the Krebs cycle. Spd and Spm can be oxidized by
the action of polyamine oxidase (PAO) (Figure 3), forming
1,3-diaminopropane (DAP) and 4-aminobutanal in the case
of Spd oxidation; DAP and N- (3-aminopropyl)-pirrolina
of spermine, originating in both cases H,0, (Alcézar et al,
2006; Walters, 2003).

There is an alternative way to catabolize spermine, it be-
comes spermidine by action of spermine oxidase (SMO)
(Wallace et al., 2003), indicating that in some plants the ca-
tabolic pathways of polyamines are terminal (Tavladoraki et
al., 2006).

POLYAMINES ROLE

Many osmolytes accumulated by plants are nitrogen com-
pounds (proline, betaines, polyamines, among others) (Ar-
shi et al., 2005).

The PAs are involved in a wide range of biological processes
such as: growth, development, response to biotic and abiotic
stress; involved in signaling events in plant-pathogen inte-
raction (Martin-Tanguy, 2001), have the ability to sequester
free radicals modulate stomatal opening and have a poten-
tial role to be compatible osmolyte (Alet et al., 2008). In the
relationship between free PAs and active growth, the pre-
sence of high concentrations of free PAs, may be associated
with an asset growth rate. It has been shown that in vitro
embryonic tissues are more sensitive. This could be related
to the high content of Put having these tissues, since the po-
lyamine has been linked to various morphogenetic respon-
ses in other species such as Arabidopsis thaliana (Tiburcio et
al., 1990; Minocha et al., 1999; Uribe et al., 2011).

The TSPM has been considered as a new type of growth re-
gulator in plants, involved in the control of biomass pro-
duction (Takano et al., 2012). Suppressing the gene ACL5
involved in the synthesis of TSPM has shown mutations
in Arabidopsis thaliana, like severe stunting and excessive
differentiation of xylem (Yoshimoto et al., 2012). Further-
more, it has been shown that in woody species like poplar,
shoot development in the early stages is stopped, changes
occur in the vascular pattern of the stem, shows a wider
stem composed of primary vascular tissues with fewer me-
taxylem cells without secondary growth (Milhinhos et al.,
2011). However, exogenous application of PAs, as noresper-
mine, can functionally replace TSPM (Kakehi et al., 2010).

It has been suggested that the metabolism of PAs is involved
in stress responses of the plant (Ruiz et al., 2005). Evidences
showed that PAs are involved in many physiological proces-
ses such as cell growth, development and confer tolerance in
response to stress conditions to various environmental fac-
tors (temperature) and even mineral deficiencies, cooling,
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lefiosas como el dlamo, se detiene el desarrollo de brotes en
las primeras etapas, ocurren alteraciones en el patrén vas-
cular del tallo, muestra un tallo mas amplio compuesto de
tejidos vasculares primarios con menor namero de células
de metaxilema y sin crecimiento secundario (Milhinhos et
al., 2011). Sin embargo, la aplicacion exégena de PAs, como
norespermina, puede sustituir funcionalmente al TSPM
(Kakehi et al., 2010).

Se ha indicado que el metabolismo de PAs esta involucrado
en las respuestas al estrés de la planta (Ruiz et al., 2005). Evi-
dencias mostraron que las PAs estan implicadas en muchos
procesos fisioldgicos tales como el crecimiento celular, desa-
rrollo y confieren tolerancia en respuesta ante condiciones
de estrés a diversos factores ambientales (temperatura) e in-
clusive deficiencias minerales, refrigeracion, heridas, metales
pesados, UV, ozono, indicando relacion de tolerancia a estrés
en la planta asociado con la produccion de PAs conjugadas y
libres, asi como la estimulacion de la oxidacion de PAs (Alca-
zar et al., 2010; Gill y Tuteja, 2010; Groppa y Benavides, 2008;
Hussain et al., 2011; Marco et al., 2011). Estudios en Arabi-
dopsis con mutaciones en el gen RMV1 expresaron que, esta
especie, es altamente resistente a paraquat (1,1’-dimetil-4,4’-
bipiridinio) debido a la reduccién en su actividad de capta-
cion, impulsada por un gradiente de protones inherente en
el transporte de PAs. Plantas que sobre expresan dicho gen
RMV1 son hipersensibles a PAs y paraquat, mostrando su
elevada absorcion (Fujita et al., 2012).

Las PAs estan involucradas en las interacciones directas
con diferentes rutas metabolicas y su relacién con acido
abscisico (ABA), senalizacion Ca (2+), entre otras vias hor-
monales en defensa y desarrollo de la planta; ademas se
integran con los procesos de sefializacion de especies reac-
tivas de oxigeno (ROS), la generacion de 6xido nitrico, la
modulacién de las actividades de homeostasis de los cana-
les iénicos de Ca (2*). Por otra parte, la aplicacion exdgena
de las PAs es también otra opcidn para aumentar el poten-
cial de tolerancia al estrés en las plantas. En plantas trans-
génicas y con mutaciones se ha sefialado su participacion
en diferentes tipos de estrés bidtico y abidtico (Alcazar et
al., 2010; Gill y Tuteja, 2010; Groppa y Benavides, 2008;
Hussain et al., 2011; Marco et al., 2011).

POLIAMINAS Y ADN

Las PAs tienen una relacién muy estrecha con numerosos
procesos celulares, como la division celular (Galston, 1989;
Childs et al., 2003), y una parte sustancial esta covalente-
mente unida a los dcidos nucleicos y a las estructuras que
las contienen, tales como los ribosomas, ademas son capa-
ces de estimular la sintesis de algunas proteinas (Takahashi
y Kakehi, 2010).

Se ha demostrado que la Spd estimula la sintesis de ARN ac-
tuando sobre su fase de elongacién. Sin embargo, no ha mos-
trado efectos en la fase de iniciacién, ya que el ADN es capaz

injury, heavy metals, UV, ozone, indicating ratio of toleran-
ce to stress in the plant associated with the production of
conjugated and free PAs, as well as stimulation of the oxi-
dation of PAs (Alcazar et al., 2010; Gill and Tuteja, 2010;
Groppa and Benavides, 2008; Hussain et al., 2011; Marco
et al., 2011). Studies in Arabidopsis with mutations in the
gene RMV1 expressed that this species is highly resistant to
paraquat (1,1’-dimetil-4,4’-bipyridinium) due to the reduc-
tion in uptake activity, promoted by a gradient of inherent
protons in transporting PAs. Plants overexpressing this gene
RMV1 are hypersensitive to PAs and paraquat, showing its
high absorption (Fujita et al., 2012).

PAs are involved in direct interactions with different meta-
bolic pathways and their relationship to abscisic acid (ABA)
signaling Ca (2%), and other hormonal pathways in defense
and development of the plant; also integrate with the signa-
ling processes of reactive oxygen species (ROS), nitric oxide
generation, modulation of activities of the ion channels ho-
meostasis Ca (2*). Moreover, exogenous application of PAs
is also another option to increase the potential of tolerance
to stress in plants. Transgenic plants and plants with mu-
tations have shown their participation in different types of
biotic and abiotic stress (Alcazar et al., 2010; Gill and Tute-
ja, 2010; Groppa and Benavides, 2008; Hussain et al., 2011;
Marco et al., 2011).

POLYAMINES AND DNA

PAs have a close relationship with numerous cellular pro-
cesses including cell division (Galston, 1989; Childs et
al., 2003), and a substantial portion is covalently bound to
nucleic acids and structures containing them, such as ribo-
somes, and are able to stimulate the synthesis of some pro-
teins (Takahashi and Kakehi, 2010).

It has been shown that Spd stimulates RNA synthesis by
acting on the elongation phase. However, it has shown no
effects in the initiation phase, as the DNA is capable of res-
tarting or reversing RNA polymerase activity when it is in
inhibition (Jain and Tyagi, 1987).

Spd and Spm are involved in many cellular processes, in-
cluding chromatin condensation, maintaining the structure
of DNA, RNA processing, transport and activation of pro-
tein also affect the action of casein protein kinase (which
phosphorylates numerous residues of serine and threonine).
And, of different roles in gene expression, and packaging
of nucleic acids and DNA replication (Galston and Flores,
1991; Childs et al., 2003).

At level of tissue, non-cellular, PAs levels influence the re-
lative increase of morphogenic capacity and acquisition of
morphological characters during the reinvigoration pro-
cess. It is suggested that the maturation process can be re-
lated to specific changes in the evolution of metabolism
of PAs, effects that free PAs have on the ability of tissue
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de reanudar o revertir la actividad de la ARN polimerasa
cuando se encuentra en inhibicion (Jain y Tyagi, 1987).

Spd y Spm estan involucradas en muchos procesos celulares,
incluye la condensacién de cromatina, mantenimiento de la
estructura del ADN, procesamiento de ARN, transporte y ac-
tivacion de proteina, también influyen en la accién de la pro-
teina caseina quinasa (la cual fosforiliza numerosos residuos
de serina y treonina). Ademas, de diversos roles en la expre-
sién de genes, empaquetamiento de acidos nucleicos y repli-
cacion de ADN (Galston y Flores, 1991; Childs et al., 2003).

A nivel de tejido, no celular, los niveles de PAs influyen
en el aumento relativo de capacidades morfogénicas y ad-
quisicion de caracteres morfoldgicos durante el proceso de
revigorizacién. Se sugiere que el proceso de maduracion
puede estar relacionado con cambios especificos en la evo-
luciéon del metabolismo de PAs, efectos que las PAs libres
tienen sobre la capacidad de crecimiento de un tejido (Rey
y Diaz-Sala, 1994), también podrian estar determinando la
ontogenia propia, dado que estados embrionarios presen-
tan un rango de respuestas morfogénicas superiores a las
observadas en estadios juveniles y adultos con gran vigor
(Uribe et al., 2011).

POLIMINAS BAJO CONDICIONES DE ESTRES ABIOTICO

La acumulacion de PAs superiores esta relacionada con el es-
trés salino prolongado (Maiale et al., 2004; Ruiz et al., 2005),
debido a que su concentracion se eleva durante condiciones
de estrés por sales, debe ser una auto-proteccion como resul-
tado de un desequilibrio de Na* y K* (Fugeng et al., 2007).

Es importante destacar que las PAs pueden modular acti-
vidades del canal de iones en las membranas a través de la
union directa a proteinas, unidas a éstas la membrana con
actividad quinasa y/o fosfatasa para regular las actividades
de estos canales (Fugeng et al., 2007). Con frecuencia se han
reportado alteraciones fenotipicas relacionadas en los nive-
les de PAs, entre ellas: clorosis, necrosis y la inhibicién del
crecimiento en plantas (Alet et al., 2008).

Las altas concentraciones de Spd, Spm y Put se asocian a
la salinidad. En plantas glicofitas, como Lotus, se evalu6 el
contenido de PAs en estrés salino a largo plazo y su asocia-
cién con un soluto compatible (la prolina). Los resultados
mostraron un mayor contenido de PAs; sin embargo, hay
disminucion de Spd libre y un aumento de Spm libre; no
obstante, los niveles de PAs no siempre son proporcionales
a la acumulacion de prolina (Ruiz et al., 2005).

La falta de agua, es uno de los mas importantes factores
ambientales que regulan el crecimiento de las plantas, de-
sarrollo, y el limite de produccion vegetal. Han indicado
que variando los niveles de agua, promoviendo estrés en
plantulas de soya, se demostré que la aplicacion exdgena
de Put, Spd, Spm reduce efectos negativos causados por es-

growth (Rey and Diaz-Sala, 1994), they could also be de-
termining the own ontogeny, since embryonic stages have
a range of morphogenic responses higher than those ob-
served in juvenile and adult stages with great vigor (Uribe
etal., 2011).

POLYAMINES UNDER CONDITIONS OF ABIOTIC STRESS

Higher PAs accumulation is related to prolonged salt stress
(Maiale et al., 2004; Ruiz et al., 2005), since its concentration
rises during salt stress conditions, it must be a self-protec-
tion as a result of an imbalance of Na* and K* (Fugeng et
al., 2007).

It is important to note that PAs can modulate activities of
ions channel in membranes through direct binding to pro-
teins, bound to these the membrane with kinase activity
and/or phosphatase to regulate the activities of these chan-
nels (Fugeng et al., 2007). Phenotypic alterations related to
levels of Pase have often been reported including: chlorosis,
necrosis and inhibition of plant growth (Alet et al., 2008).

High concentrations of Spd, Spm and Put are associated
with salinity. In glycophytes plants such as Lotus, the con-
tent of PAs in long-term salt stress and its association with
a compatible solute (proline) was evaluated. The results
showed a higher content of PAs; however, there is decrease
in free Spd and increase in free Spm; however, the levels of
PAs are not always proportional to the accumulation of pro-
line (Ruiz et al., 2005).

Lack of water is one of the most important environmental
factors regulating plant growth, development, and limit
plant production. It has been indicated that varying water
levels, promoting stress in seedlings of soybean it was shown
that exogenous application of Put, Spd, Spm reduces negati-
ve effects caused by water stress, restoring the germination
percentage, growth rate, root length and shoots affected by
decreased osmotic potential (Amooaghaie, 2011). Another
study indicated that, drying processes in Arabidopsis, show
conversion of Put to Spm and Spm to Put which gives a kind
of replacement that is very effective in PAs during acclima-
tion to drought in some species. Besides that, the conversion
of Put to Spm has also been shown in desiccation tolerance
in blue gem (Craterostigma plantagineum) plants, which un-
like Arabidopsis, accumulates high levels of Spm associated
with drought tolerance (Alcazar et al., 2011).

It has been found that cotton crop is significantly affected
by stress provoked by water deficit. Which, is associated
with changes in the concentrations of PAs, this seems to
affect physiological functions such as photosynthesis and
stomatal conductance. It is speculated that PAs play an
important role in protecting cotton under adverse envi-
ronmental conditions showing changes in their concen-
trations, especially Put and Spm in cultivars tolerant to
drought (Loka et al., 2011).
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trés hidrico, restableciendo el porcentaje de germinacion,
tasa de crecimiento, longitud de raiz y brotes afectados
por la disminucién del potencial osmético (Amooaghaie,
2011). Otro estudio indicd que, en procesos de sequia en
Arabidopsis, hay conversion de Put a Spm y de Spm a Put
lo que confiere una especie de recambio que resulta muy
efectivo en las PAs durante la aclimatacién a la sequia en
algunas especies. Ademas de que, la conversion de Put a
Spm también se ha puesto de manifiesto en tolerancia a
la desecacion en plantas gema azul (Craterostigma plan-
tagineum), que al contrario de Arabidopsis, acaumula altos
niveles de Spm que se asocian con la tolerancia a la sequia
(Alcazar et al,, 2011).

Se ha observado que el cultivo de algodén se ve afectado
significativamente por estrés a causa del déficit de agua. Lo
cual, se asocia a cambios en las concentraciones de PAs, esto
parece afectar las funciones fisioldgicas tales como la fo-
tosintesis y la conductancia estomatica. Se especula que las
PAs juegan un papel importante en la proteccion de algodon
bajo condiciones ambientales adversas mostrando cambios
en sus concentraciones, especialmente Put y Spm en cultiva-
res tolerantes a la sequia (Loka et al., 2011).

Otro factor abidtico de igual importancia es la tempera-
tura, ya que puede afectar la actividad metabolica de la
planta. Se ha encontrado que los niveles de PAs enddgenas
pueden incrementar en las células vegetales cuando estan
sometidas a bajas temperaturas. Observando la acumula-
ciéon de Put en Arabidopsis bajo estrés por frio indican-
do que es esencial para la aclimatacion y sobrevivencia a
temperaturas bajo cero, porque las mutaciones de los genes
ADC1 y ADC2 en Arabidopsis han mostrado defectos en la
biosintesis de Put y de esta manera reducen la tolerancia
a la congelacién en comparacion con las plantas silvestres
(Cuevas et al., 2008). Las deficiencias de Mg* y Ca** en
Arabidopsis también inducen el aumento de Put, pero es-
tos aumentos son menores y tardan mas en desarrollarse
(Galston, 1989).

Estudios sobre dos especies de liquenes (Evernia prunastri
y Xanthoria parietina) influenciadas por altas concentra-
ciones de amonio y nitratos, demostraron que la presencia
de PAs reducen la sensibilidad a estos compuestos mientras
que los inhibidores de PAs redujeron la tolerancia a estos
fertilizantes, lo que sugiere su papel en la modulacion de
sensibilidad-tolerancia al estrés influenciado por los com-
puestos nitrogenados (Kotzabasis et al., 2009).

Se ha observado que los cambios en las concentraciones de
PAs, como el aumento de la concentracién de Put, es un me-
canismo de proteccion en las frutas cuando estan expuestas
a la compresién, impacto y/o vibracién durante la manipu-
lacién y envasado, lo cual, depende de la fruta y de su etapa
de madurez (Carbonell-Barrachina et al., 2000).

Another abiotic factor just as important is the temperature,
because it can affect the metabolic activity of the plant. It
has been found that levels of endogenous PAs may increase
in plant cells when subjected to low temperatures. Seeing
the accumulation of Put in Arabidopsis under cold stress,
indicating that it is essential for acclimation and survi-
val at freezing temperatures, because mutations of ADCI1
and ADC2 genes in Arabidopsis have shown defects Put
biosynthesis and thereby reducing freezing tolerance com-
pared to wild plants (Cuevas et al., 2008). Deficiencies of
Mg2+ and Ca2+ in Arabidopsis also induce the increase in
Put, but these increases are smaller and take longer to deve-
lop (Galston, 1989).

Studies on two species of lichens (Evernia prunastri and
Xanthoria parietina) influenced by high concentrations of
ammonium and nitrate, showed that the presence of PAs re-
duce sensitivity to these compounds while inhibitors of PAs
reduced tolerance to these fertilizers, suggesting their role in
the modulation of tolerance-sensitivity to stress influenced
by the nitrogen compounds (Kotzabasis et al., 2009).

It has been observed that changes in PAs concentrations,
ant the increase of the concentration of Put, is a protection
mechanism in fruits when exposed to compression, impact
and/or vibration during handling and packaging, which,
depends on the fruit and its stage of maturity (Carbonell-
Barrachina et al., 2000).

CONCLUSIONS

Polyamines (PAs) are aliphatic hydrocarbon chains from
two to four amino groups, synthesized from putrescine by
the action of aminotransferases giving rise to spermine,
spermidine and so. PAs are accumulated in vacuoles, mito-
chondria, plastids and cell wall; PAs are conducted through
the membranes by means of a carrier molecule TPO pH-
dependent. Catabolism is carried out in the cytosol by po-
lyamine oxidase enzyme with production of ammonia and
hydrogen peroxide, having in common to the S-adenosyl-
methionine as precursors intermediaries of ethylene and
Krebs cycle. PAs are involved in biological processes such
as antioxidant capacity, regulation of stomatal opening and
as osmoregulator. Finally, these natural compounds can sig-
nificantly enhance the capacity of tolerance- resistance of
plants to adverse conditions that may affect its stability-ho-
meostasis, so it is suggested to continue research to suggest
ways of survival for highly sensitive crops.

End of English Version
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CONCLUSIONES

Las poliaminas (PAs) son cadenas hidrocarbonadas alifaticas
de dos a cuatro grupo amino, sintetizadas a partir de putres-
cina, por accién de amino transferansas que dan origen a es-
permina, espermidina y demas PAs se acumulan en vacuola,
mitocondria, plastos y pared celular, son conducidas a través
de las membranas mediante la ayuda de una molécula trans-
portadora TPO dependiente del pH. El catabolismo se lleva
a cabo en el citosol por la enzima poliamina oxidasa con pro-
duccién de amoniaco y perdxido de hidrdgeno, teniendo en
comun a la S adenosilmetionina como intermediarios pre-
cursores del etileno y ciclo de Krebs. Las PAs estan implicadas
en procesos bioldgicos tales como capacidad antioxidante,
regulacion de la apertura estomatica y como osmoregulador.
Finalmente, estos compuestos naturales pueden favorecer
significativamente la capacidad de tolerancia-resistencia de
las plantas ante condiciones adversas que pueden alterar su
estabilidad-homeostasis, por lo que se sugiere continuar con
investigaciones que permitan sugerir alternativas de sobrevi-
vencia para cultivos altamente sensibles.
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