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RESUMEN

La radiacion ultravioleta B es un factor ambiental fundamental en la vida de las plantas,
ya que éstas se encuentran gran parte de su vida expuestas a ella, por lo que han
desarrollado mecanismos de percepcion y vias de sefializacion mediante los cuales han
podido sobrevivir y funcionar adecuadamente durante generaciones, ya que les permiten
mitigar los posibles dafios que dicha radiacion pueda causar en sus tejidos y células,
conformando asi unos mecanismos de defensa que cumplen el mismo fin, gracias a los
cuales no solamente consiguen evitarlos sino también repararlos una vez se hayan
producido. Todos estos mecanismos de percepcion y sefializacion estan mediados por la
proteina fotorreceptora UVRS, la cual absorbe la radiacion UV-B monomerizdndose en
el proceso e iniciando asi un proceso de sefializacion. En esta revision se trata de estudiar
y analizar todos estos mecanismos moleculares, ademas de todos los posibles efectos
bioquimicos y fotomorfoldgicos que la radiacion UV-B provoca en ellas, ya sean
beneficiosos o perjudiciales, con el fin de entenderlos adecuadamente y en profundidad,

discerniendo sus funcionamientos.

INTRODUCCION

La luz del sol alimenta la fotosintesis y dota a las plantas de informacién vital sobre el
medio que las rodea, pero también puede resultar ser un factor de estrés para las mismas,
como es el caso de la radiacién ultravioleta B (a partir de ahora, UV-B), la cual es un
factor ambiental crucial para las plantas, dando lugar a diversas respuestas que afectan a
su desarrollo y/o a su metabolismo, influyendo de manera directa en su viabilidad para

sobrevivir y cumplir sus funciones como individuo (Podolec et al., 2021).

La respuesta de la planta ante la radiacion UV-B depende de la naturaleza del tratamiento
que se le esté aplicando con dicha luz, ademas del tiempo de aplicacion y la capacidad de
la propia planta para aclimatarse al tratamiento, afectando también otros factores

ambientales que interaccionan con ella 'y con la propia luz (Jenkins, 2009).
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Figura 1: Seccién optica del espectro electromagnético (Ryer, 1997)

La energia proveniente del sol que incide sobre la superficie de la Tierra se compone de
radiacion infrarroja, visible y ultravioleta (Figura 1), siendo esta ultima la de mas interés
en esta revision. La luz ultravioleta (a partir de ahora, UV) se encuentra entre frecuencias
que van desde 8x10%** Hz hasta aproximadamente 3x10'* Hz, y sus fotones tienen una
energia dentro del rango de 3,2 eV hasta 1,2x10° eV. (Bohdrquez-Ballén y Pérez
Mogolldn, 2007). De esta manera, la luz ultravioleta se divide en tres regiones asignadas
arbitrariamente (Ryer, 1997) (Figura 2):

e UV-A: Presenta longitudes de onda que van desde los 315 hasta los 400 nm.

e UV-B: Presenta longitudes de onda que van desde los 280 hasta los 315 nm. Gran
parte de esta es blogueada por la atmdsfera, y va a ser el tipo de luz UV objetivo
de este escrito, debido a sus diferentes capacidades y efectos sobre las plantas.

e UV-C: Presenta longitudes de onda que van desde los 100 a los 280 nm. Es
absorbida en la capa atmosférica, ya que forma ozono al colisionar sus fotones

con los atomos de oxigeno.
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Figura 2: Designacion comdn de la franja ultravioleta del espectro electromagnético. La franja
delimitada como “Ozone-producing” es el rango de longitud de onda en el que se produce ozono a
causa de la radiacion UV, la delimitada como “Germicidal” es aquella en la que la radiacion tiene
accion germicida y la delimitada como “Erythemal” es en la que la radiacion produce eritemas
(inflamacidn, rojez) en la piel (Ryer, 1997).

De toda la radiacion solar que incide sobre la Tierra solo el 7,2 % es luz ultravioleta,
siendo solo un 1,3% correspondiente a la luz UV-B (Bohorquez-Ballén y Pérez Mogollon,
2007).

La respuesta ante UV-B en plantas puede estar mediada por vias de sefializacion
especificas, que incluyen moléculas de sefializacion de fendmenos como el dafio en el
ADN, las especies reactivas de oxigeno (ROS) o heridas en los tejidos, asi como
moléculas de sefializacion involucradas en la defensa general de la planta; aunque
también existen vias de sefializacion especificas para la luz UV-B, que median las
respuestas fotomorfogénicas ante niveles bajos de dicha luz. Estas vias especificas son
muy importantes porque su sefializacion estimula la expresion de genes que se ven
involucrados en tareas como la proteccion ante luz UV, lo cual fomenta la supervivencia

de la planta ante los posibles efectos dafiinos de la radiacion UV-B.



Esta sefializacion fotomorfogénica esta mediada por la proteina fotorreceptora UVRS (del
inglés UV-B resistance locus 8), que es un componente especifico muy importante para
la sefializacion de tal radiacion. Este UVRS, junto con la proteina COP1 (del inglés
constitutive photomorphogenic 1), es el responsable de la induccion la expresion del gen
HY5 (del inglés elongated hypocotyl 5), que es un factor transcripcional que ocupa un
papel crucial en la regulacién de diversos genes involucrados en las respuestas

fotomorfogeénicas ante este tipo de radiacion.

El UVR8 es una proteina que utiliza triptéfanos
especificos como cromatoforos para la
fotorrecepcién de radiacion UV-B en su
estructura primaria, siendo el unico fotorreceptor
especifico de esta radiacion conocido hasta la
fecha. La absorcién de esta radiacion hace que
los fotorreceptores diméricos se disocien, ya que
las uniones entre los mondémeros se neutralizan,

esto hace que se inicie la sefializacion por medio

de la interaccion con la proteina COPL1,

Figura 3: Estructura cristalina de la proteina
UVRS8 (Di Wu et al., 2012)

génica como ya se ha comentado anteriormente. Esto supone que el UVR8 sea

afectando transcripcionalmente a la expresion

responsable de la regulacion de la transcripcion de més de cien genes (Jenkins, 2014 A).

El UVRS8 se trata de una proteina fotorreceptora Unica no solo por su mecanismo de
accion, sino también por su estructura (Figura 3), la cual se compone de 440 aminoacidos
que presentan un nucleo propulsor B de 7 laminas con una extension N-terminal corta 'y
una region C-terminal aparentemente flexible de unos 60 aminoacidos (Jenkins, 2014 A).
Al compararla con otras proteinas de su misma familia, la RCC1 (del inglés Regulator of
chromosome condensation 1), se hacen evidentes ciertas singularidades en sus
caracteristicas; entre las que destaca la cantidad de vueltas que presentan sus propulsores
B, siendo tres en lugar de las tipicas cuatro que presentan el resto de las proteinas de su

grupo. Esta proteina se encuentra en el citoplasma y su abundancia no depende de la luz



UV-B, aungue su concentracion si que se encuentra redistribuida a causa de la presencia
de dicha luz, generando que se acumule en el ndcleo, siendo esto crucial para su
funcionamiento. Esto es debido a que es en el nucleo donde se produce la interaccion con
la region promotora del HY5, siendo esta posiblemente una interaccion con las histonas
y no con el ADN de manera directa. Ademas, se cree que en el ndcleo también se
producen interacciones de la proteina UVR8 con cromatinas de genes que se activan en
respuesta a la luz UV-B (Heijde y Ulm, 2012, A), aunque estas asociaciones todavia no

se han dilucidado a ciencia cierta.

La COP1 es un represor constitutivo de la fotomorfogénesis que interactla con factores
activan dicho proceso, como puede ser el ya mencionado HY5, cumpliendo una funcién
degradativa de los mismos
(Saijo et al., 2003). Su
estructura (Figura 4) se
compone de un dedo de zinc
RING (del inglés "Really
Interesting New Gene”), de

una hélice superenrollada y

dominios WD40, es decir,

. motivos estructurales cortos
l(:[i)%téroani;lg/l;dsll.c’)ggllg)estructuracristalinade la proteina COP1 de aproximadamente 40
aminoacidos. Se trata de una proteina que estd presente en plantas superiores y
vertebrados, actuando en plantas como una E3 ubiquitin ligasa que se encarga de contener
la sefializacion luminica por medio de la focalizacion en los fotorreceptores y en la
posterior ubiquitinacion y degradaciéon de los factores transcripcionales (Yi y Deng,
2005), en lo que resulta crucial su interaccion con otro represor, el SPA1 (del inglés
Protein Supressor of PHYA-105 1) (Hoecker et al., 1999), siendo dicha represion
dependiente de la luz. EI SPA1 es una proteina que actia como represora del fitocromo
Ay regula las respuestas a la radiacion infrarroja (Saijo et al., 2003). Esta proteina
presenta un dominio protein quinasa, una hélice superenrollada y un dominio WD40 C-
terminal, que es muy similar estructuralmente al de la COP1; de hecho, es gracias a esta

similaridad en su estructura lo que podria justificar su union por medio de sus hélices



superenrolladas y, por tanto, su funcién conjunta en la sefializacion. Es por esto por lo
que la hélice superenrollada de SPA1 pueda tener la capacidad de aumentar la actividad
E3 ligasa de la COP1 (Seo et al., 2003).

La expresion del gen HY5 inhibe el crecimiento del hipocétilo y el desarrollo de las raices
laterales, y ademas se encarga de promover la acumulacion de pigmentos de forma
fotodependiente (Gangappa y Botto, 2016). Forma parte de diferentes procesos
cumpliendo distintos papeles, funcionando como hormona, nutriente y factor de
sefializacion de estrés abiotico o de especies reactivas de oxigeno, lo que hace que sea un
gen muy importante en el centro de la red transcripcional de la planta debido a que regula
la transcripcion de un gran namero de otros genes. Se ha observado que su expresion se
activa bajo radiacién UV-B (ademas de luz visible), por lo que se hace evidente su papel
como sefalizador de la misma fomentando el consumo de nitrato desde el brote hasta la
raiz, asi como el crecimiento de esta Ultima. La percepcion de la luz por parte de la planta
tiene la capacidad de reprogramar transcripcionalmente su genoma hasta en un 35 %
(Gangappa y Botto, 2016), lo cual hace mas que evidente la importancia de su

sefializacion y en consecuencia la de las proteinas y genes que acabamos de describir.

EFECTOS DE LA LUZ UV-B

Cuando hablamos de efectos de la luz ultravioleta la lista de elementos a tener en cuenta
es bastante extensa, pero uno de los méas destacables es el hecho de que las radiaciones
ionizantes son absorbidas por los tejidos biolégicos interactuando con, y por ende
afectando a, moléculas y atomos de la célula, mas particularmente con el agua, lo cual
genera radicales libres que pueden dar lugar a diversos dafios en diferentes tejidos de
todos los seres vivos (Kovacs y Keresztes, 2002). Esto es relevante con respecto a las
plantas ya que generalmente el citoplasma de las células vegetales contiene un 80 % de
agua. Es por esto que los cambios morfologicos en las plantas causados por la radiacion
UV-B son atribuidos generalmente a cambios quimicos y bioldgicos en los distintos
tejidos y células, causados evidentemente por la interaccion con los ya mencionados
radicales libres. Estos cambios morfologicos son numerosos, tal y como se observa en la

Figura 5.
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Figura 5: Representacién de las diferentes alteraciones morfolégicas en las plantas causadas por la
radiacion UV-B. Desetiolacion de las plantulas que altera la longitud del hipocotilo, disminucién del
tamarfio de las rosetas y las hojas, cierre estomatico, alteracién del desarrollo auxiliar y de la ramificacion
de las raices (Yadav et al., 2020)

La energia luminosa es absorbida por los pigmentos fotosintéticos, lo que hace que los
electrones se exciten a un nivel superior. Estos pigmentos se encuentran asociados a
proteinas en los complejos nucleares de ambos fotosistemas, | y Il. Asimismo, los
carotenoides protegen a la clorofila del dafio cuando la actividad fotosintética es
demasiado alta por saturacion de la luz, haciendo que directamente se absorban los
electrones excitados. Estos sistemas tanto de proteccion ante la saturacion de la luz como
de funcionamiento fotosintético se ven dafiados por culpa de la radiacion UV-B (Kovacs
y Keresztes, 2002).

Teniendo esto en cuenta se hicieron pruebas en cloroplastos aislados de plantulas de
Vigna unguiculata en una situacién de 0°C, tanto con luz como en oscuridad, para probar
los efectos bajo radiacion UV-B. En los cloroplastos control se observé como toda la
cadena de electrones y reacciones del fotosistema 2 se vieron mermadas
considerablemente, cosa que también ocurrié con el fotosistema 1. Sin embargo, los



cloroplastos provenientes de las plantulas que fueron irradiadas con UV-B presentaron
una estabilidad muy alta, teniendo la capacidad para ralentizar el proceso de inactivacion
de la actividad fotosintéticas observadas en las plantulas control. La pérdida de actividad
en el fotosistema 2 es achacada principalmente a la pérdida de ciertos polipéptidos
responsables del control de los cloroplastos, lo cual justificaria la ralentizacion de dicha
pérdida en las plantulas que fueron tratadas con UV-B, ya que esta radiacion seria la
responsable de una pérdida més paulatina y marginal de estos polipéptidos ya

mencionados (Kovacs y Keresztes, 2002).

En plantas de guisante (Pisum sativum) se observo cémo la radiacion UV-B generd dafios
en la estructura de los cloroplastos, los cuales se hacian evidentes por la dilatacion de los
tilacoides, ya que la estructura de los mismos se alteraba de manera progresiva y ademas
la doble membrana que rodea al cloroplasto se desintegraba, a lo que se le suma una
acumulacioén de grandes granos de almidon en él, la cual se debe a la inmovilizacion de

los mismos, y no a un aumento en su sintesis (He et al 1994).

A pesar de que la irradiacion con luz UV-B no genera singletes de oxigeno si que produce
radicales libres, principalmente hidroxilos y metilos. Esta ausencia de singletes de
oxigeno demuestra que la deficiencia en el transporte de electrones inducido por UV-B
en el fotosistema 2 difiere de la fotoinhibicién causada por un exceso de radiacién

fotosintéticamente activa.

Lo que observamos en las membranas que han sido expuestas a UV-B son los ya
mencionados radicales hidroxilos, metilos y, ademas, peroxilos en los tilacoides. A todo
esto se le suma también una mayor produccion de radicales de ascorbato, por lo que se
concluye que la irradiacién con luz UV-B genera estrés oxidativo a diferentes niveles en
la planta. Estos resultados se observan incluso minutos después del cese de esta radiacion
(Hideg y Vass, 1996).

Se hicieron pruebas en semillas de tomate con el fin de estudiar los cambios causados por
la radiacion UV-B en el comportamiento germinativo de las semillas, ademas de en la

morfologia de las mismas, buscando comprobar si la irradiacion sobre las semillas



afectaria al vigor de la planta y si provocaria variaciones morfolégicas en la epidermis
foliar de la misma. Se observo que con respecto al nimero de semillas que germinaron la
irradiacion con UV-B dio
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Figura 6: Efecto en la germinacion y el vigor de las plantulas al irradiar receptores que dan lugar a
g(())ri;;llferentes dosis de UV-B semillas de tomate (Diaz-Leyva et al., esta respuesta, ya que

posiblemente este valor de radiacion sea un valor umbral en la respuesta ante la radiacion.
Se considera este valor como umbral debido a que al ser tratadas con dosis mayores de
UV-B no se observaron resultados considerablemente superiores al control, aunque con
una dosis de 27 kJ - m? se vuelve a observar unos valores superiores, pero menos
significativos que con 5,4 kJ - m? (Diaz-Leyva et al., 2017). Esto lo podemos observar
en la Figura 6A. Se observaron resultados bastante similares con respecto al porcentaje
de plantulas que crecieron con normalidad, como puede verse en la Figura 6B teniendo
incluso los umbrales con las mismas dosis de radiacion. Esta similaridad en los umbrales
puede ser debido a que haya relacion entre los procesos de sefializacion, quizas
presentando respuestas a causa de receptores similares o que ambos sean causados por
una misma cascada de sefializacion. Esto hizo evidente que las semillas irradiadas con
UV-B, especialmente aquellas que fueron tratadas con una dosis de 5,4 kJ - m?
presentaban mayor frecuencia de germinaciéon y una mayor tendencia a dar lugar a
plantulas normales y funcionales. De la misma forma también se observo que en las etapas

posteriores del crecimiento de estas plantas nacidas de las semillas irradiadas con UV-B
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habia una mayor densidad estomatica del haz en todas ellas, independientemente de la

dosis con la que fueron tratadas.

Este tipo de respuestas que presentan diferentes umbrales son muy positivas para las
plantas, ya que les aporta a las semillas un amplio margen para adaptarse al medio y
sobrevivir en diferentes condiciones ambientales porque asi no depende de una Unica
situacion posible o de un dnico estimulo para poder germinar adecuadamente (Diaz-
Leyva et al., 2017). Se cree que esto es posible gracias a que cada umbral es causa de

diferentes tipos de receptores que acttan de formas diferentes.

A la hora de ver los efectos de la radiacion UV-B de forma suplementaria sobre la
capacidad de la planta para resistir a enfermedades se podria decir que puede tener un
efecto positivo para ello, ya sea porque desencadene en la planta una respuesta de
resistencia ante patogenos de forma efectiva o bien porque afecte de forma directa sobre
el propio patogeno, ya que la radiacion UV-B puede resultar perjudicial para diversos
organismos como lo pueden ser los hongos, bacterias, virus o insectos, mermando su

actividad y ayudando a que la planta se libre de ellos.

De forma general la irradiacion con luz UV-B da lugar a un efecto positivo en la
activaciéon de los mecanismos de defensa de la planta ante patdgenos, aunque cabe
destacar que la dosis de radiacion que se le puede aplicar a segun qué planta para generar
dicho efecto positivo sin que llegue a ser perjudicial para la misma puede variar segun la
especie. Esto se hace evidente con dos ejemplos bastante claros; mientras que el brocoli
(Brassica oleracea var. italica) presenta sintomas de fototoxicidad con una dosis diaria
de 2,2 kJ - m, los girasoles (Helianthus annuus) pueden llegar a soportar hasta 30 kJ -
m al dia (Meyer et al., 2021). Esto es debido a que segln la dosis aplicada de radiacion
se pueden dar lugar a respuestas considerablemente distintas, ya que puede inducir una
respuesta al estrés o bien una aclimatacion a la luz UV-B. Por ejemplo, al tratar una
infeccion del hongo Magnaporthe oryzae sobre el arroz todas las dosis ayudaron a reducir
la accion del patogeno, pero aquellas plantas que fueron sometidas a dosis mas altas
sufrieron de estrés a causa de la luz UV-B, mientras que aquellas que fueron tratadas con

dosis pequefias 0 medias presentaron una mayor resistencia ante el patogeno.
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Es por esto por lo que podemos concluir que con respecto a la defensa ante patogenos la
luz UV-B tiene efectos positivos, tanto en dosis altas como bajas, aunque es destacable

que por regla general

a) Nonacciumatea uUv-p-accliimatea

parece que las dosis
pequefias son mas que
suficientes para presentar
un efecto positivo sin
generar estrés por la
radiacion. Aunque se ha

observado que en ciertas

Figura 7: Aspecto de plantas de Arabidopsis thaliana aclimatadas y especies como Arabidopsis
no aclimatadas a UV-B. Estas plantas crecieron durante 2 semanas )
con un ciclo de 16h:8h de Iuz:oscuridad diario, siendo irradiadas con Nasta las altas dosis no

0,2 umol m?2s? de UV-B (UV-B acclimated) o no (Nonacclimated) o .
(Liao, Liu et al., 2020) resultan dafiinas, debido a

que tal y como se observa en la Figura 7 tiene una capacidad de aclimatacion muy alta,
incluso cuando se le somete a pequefias dosis de UV-B. Es por esto que debemos concluir
que la dosis a la que aparecen los sintomas del estrés por UV-B es relativa a la especie en
cuestion, ya que varia considerablemente de una a otra, habiendo algunas que presentan
dichos sintomas incluso a dosis considerablemente bajas, como el caso del brécoli

(Brassica oleracea var. italica) anteriormente mencionado.
PERCEPCION Y SENALIZACION

La sefializacion de la luz UV-B por medio de la proteina fotorreceptora UVR8 es
principalmente nuclear en la célula, ya que afecta a la expresion génicay por ello da lugar
a muchas respuestas fisiologicas distintas por parte de la planta. Se conocen dos
mecanismos de sefializacion activada por luz UV-B por medio de la UVRS8. En uno de
ellos, cuando esta proteina UVR8 se encuentra activa inhibe a una ubiquitin ligasa E3, la
COP1, dando lugar a que se estabilicen los factores de transcripcion afectados por la
COP1, lo cual genera que la expresion génica cambie cuando esta inducida por luz UV-
B. Es por esto por lo que la interaccion UVR8-COP1 da lugar a la desestabilizacion méas

12



intensa aun de ciertos factores de transcripcion, lo cual supone que la exposicion a luz
UV-B genera represion génica. El otro mecanismo supone una conexion directa del
UVRS con los factores de transcripcion especificos, lo cual es un proceso que inhibe la
transcripcion de los factores que se unen al ADN y, por tanto, inhibe también la actividad
transcripcional en general. Se conoce que la via de sefializacion de la interaccion UVR8-
COP1 proviene evolutivamente de las algas verdes y se ha conservado hasta las plantas
superiores, y sin embargo la conservacion evolutiva y el origen de la interaccion directa
del UVRS con los factores de transcripcion especificos siguen siendo inciertos a dia de
hoy (Podolec et al., 2021).

El ciclo inducido por la luz UV-B del UVR8 (Figura 8) se compone de la formacion de
homodimeros UVR8 en estado inactivo, la absorcion de UV-B basada en triptéfano dando
lugar a la monomerizacion del UVRS, la interacciéon de dichos monomeros activos de
UVR8 con la COP1Yy, por Gltimo, la redimerizacion del UVRS8 a su estado homodimérico

basal, que viene dado por la accion de las proteinas RUP1 (del inglés Repressor of UV-B
Photomorphogenesis-1) y RUP2 (Gruber et al., 2010).

e /—‘ COP1 \

Degradation

@\)? q
Photomorphogenesis

RUP UV-B acclimation

Figura 8: Diagrama esquematico del ciclo inducido por la luz UV-B de la proteina UVR8
(Wang et al., 2022)
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La proteina UVRS8 deriva evolutivamente del RCC1, la cual funciona como un factor
intercambiador de nucledtidos de guanina para la GTPasa Ran (Brown et al., 2005); sin
embargo, la UVR8 no presenta esta actividad debido a que ha adquirido capacidad

fotorreceptora especifica de la luz UV-B (Rizzini et al., 2011).

En su forma inactiva presenta homodimeros dispuestos en una configuracion de simetria
dual. Las interacciones de los dimeros estan mediadas por una red compleja de residuos
de arginina (Arg, R) y &cido aspartico (Asp, D) cargados, dispuestos en posiciones
complementarias entre ellos. Los mas determinantes para la estabilidad de los dimeros
entre ellos son R286, R338, D96 y D107. Cabe destacar que este fotorreceptor, a
diferencia de otros, no requiere de cromdéforos extrinsecos debido a que obtiene la
capacidad de absorcién de radiacion UV-B por medio de un residuo de triptéfano (Trp,
W), el cual aporta esa funcion de croméforo (Galvdo y Fankhauser, 2015). EI UVR8
presenta 14 residuos Trp: 6 que son parte del propulsor 3, 7 que se localizan en la interfaz
del dimero y 1 en la extension del terminal C. Este altimo residuo de Trp (W400) parece
prescindible funcionalmente, a diferencia de 3 de los residuos presentes en el propulsor
B, los cuales son cruciales para la integridad estructural de la proteina como conjunto
(O’Hara y Jenkins, 2012). Los 7 residuos presentes en la interfaz del dimero pueden ser
separados en dos grupos diferentes, uno de los cuales estd compuesto por W233, W285 y
W337, que son parte de la denominada pirdmide de Trp, que interactta con el residuo
W94 (Christie et al., 2012). Los residuos W233 y W285 cumplen un papel muy
importante en la percepcion de los fotones de UV-B. Los otros 4 residuos de Trp en el
interfaz del dimero (W94, W198, W250 y W302) forman un grupo que no resulta esencial
para la funcion fotorreceptora del UVRS in vivo. Hay indicios de que estos residuos, junto
con los triptofanos del nucleo del propulsor B, forman una antena de recoleccion de luz
UV-B (Li et al., 2020); de hecho 26 triptéfanos estructurales por cada homodimero de
UVRS constituyen una red de transferencia energética, canalizando toda esa energia de
excitacion al centro de la pirdmide de triptofano, donde dicha excitacion induce la
monomerizacion, la cual se inicia con la propagacion de la sefial. De esta forma se
determina que la eficacia en percepcion general de la luz ultravioleta B por parte de la
piramide de triptdfano pasa de ser de un 35% por excitacion directa a un 73% mediante
la recoleccion de la luz (Li et al., 2020).
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Tras la absorcion de UV-B el homodimero de UVRS se convierte de manera instantanea
en monomeros. EI mecanismo de monomerizacion del UVR8 puede que funcione de
diferentes formas posibles. Una de ellas puede ser mediante la disrupcion de las
interacciones entre cationes r entre residuos de Trp y Arg en la interfaz del dimero, lo
cual puede generar cambios conformacionales en torno a R286 y R338, rompiendo asi
interacciones cruciales para mantener la estructura del propio dimero. Otra opcion puede
ser que la absorcion de UV-B por parte del triptofano dé lugar a la neutralizacion de las
interacciones de los puentes salinos por medio de los pares electrones que se transfieren
a la piramide de tript6fano préxima a los residuos de arginina. También se teoriza que el
residuo W233 puede actuar como sumidero para la energia de excitacién y que una vez
se haya producido la absorcion de la radiacion UV-B esta energia de excitacion genere
una separacion de cargas entre los residuos W233 y W285 que desestabiliza los puentes
salinos (Voityuk et al., 2014). Se han realizado cristalografias dinamicas comparando los
cristales de UVRS8 antes y después de la exposicion a radiacion UV-B, y se observa que
la activacion por UV-B también supone una reorientacion de los cromoéforos W285 y
W233 debido a la separacion de las cargas, dando lugar a la liberacion de una molécula
de agua, la cual debilita la red de puentes salinos al combinarse con ella (Zeng et al.,
2015), dando lugar entonces a la monomerizacion. Los andlisis espectroscopicos también
respaldan esa reestructuracion de los residuos de triptéfano y arginina/acido aspartico tras
la absorcion de la radiacion UV-B (Heilmann et al., 2015).

La interaccion del UVR8 activado por UV-B con la COP1 es muy importante en la via
de sefalizacién de dicho UVR8 (Figura 8). Esta interaccion se produce por medio de dos
dominios distintos de la COP1, pertenecientes al dominio de repeticiones WD40. El
ndcleo del dominio del propulsor  del UVRS interactiia con dependencia de la luz UV-
B con la COP1, siendo esta interaccidén desencadenada por la monomerizacion causada
por la exposicion a la luz UV-B. Esta interaccion es compatible con las interacciones de
los distintos mutantes del UVR8 con la COP1 en ausencia de radiacion UV-B, aun asi
esta interaccién por si sola no tiene la capacidad para iniciar respuestas a UV-B in vivo
(Heilmann et al., 2016). Por otra parte, el dominio C-terminal del UVR8 interacta con

la COP1y resulta crucial para la sefializacion de la UVRS, de forma que la subregion C27
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de este dominio contiene un motivo Val-Pro (a partir de ahora, VP), que se encuentra en
varias proteinas que interacttan con la COP1. De esta manera las mutaciones presentes
en los motivos VP que generan residuos de alanina, lo cual anula la interaccion del
terminal C del UVR8 con la COP1 y, por ende, disminuye las respuestas fisiologicas de
la planta ante la radiacion UV-B (Yin et al., 2015). EI dominio C-terminal del UVR8
presenta una extension flexible, lo cual contribuye a la posibilidad por parte del UVR8 de
adoptar multiples conformaciones de la proteina, lo cual incluso podria justificar el estado
activo de la misma para la sefializacion (Camacho et al., 2019). Ademas, en este dominio
C-terminal existe una subregion C17 que parece mostrar interaccion con el dominio N-
terminal del UVRS, lo cual posiblemente suponga una contribucion a las diferentes
conformaciones del dominio C-terminal, por lo que la eliminacion de esta subregion C17
pueda dar lugar al aumento de la fotomorfogénesis provocada por radiacion UV-B,
posiblemente ajustando la afinidad de la interaccion UVR8-COP1 (Lin et al., 2020).

A pesar de que existen estudios que demuestran que existe actividad COP1 por si misma
(Seo et al., 2003), el complejo COP1/SPA funciona como sustrato de un complejo E3
ligasa mayor, el cual contiene un CUL4-DDB1 (del inglés Cullin 4-Damaged DNA
Binding Protein 1), de manera que la interaccion con el UVR8 perturba dicho complejo
y asi se forma un complejo UVR8-COP1/SPA Unico, el cual interrumpe la
ubiquitinizacién de la proteina objetivo. Cabe destacar que la proteina represora SPA no
tiene capacidad de interaccionar con el UVR8 de forma directa a pesar de tener mucha
similitud con la COP1 secuencialmente, por lo que sélo podré interactuar con la UVR8
de forma indirecta por medio de la COP1 (Huang et al., 2013).

RUP1y RUP2 son proteina compuestas por repeticiones WD40 muy parecidas a la COP1
y a SPAL1-SPA4, pero se diferencian de éstas en que contienen Unicamente dichos
dominios de repeticiones WD40 precedidos por una corta extension N-terminal, y no
presentan los dominios de hélices superenrolladas ni el dedo de zinc RING que presenta
la COP1, ni tampoco los dominios quinasa de las proteinas SPA (Gruber et al., 2010).
Estas proteinas RUP1 y RUP2 pueden ser inducidas por la radiacion UV-B de forma
dependiente de la UVR8 y de la COPL1. A diferencia de la COP1, la cual muestra una alta
afinidad por el monémero activo de UVRS, estas dos proteinas interactuan tanto con el
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homodimero como con los mondmeros de UVRS, aunque cabe destacar que presentan
una afinidad algo mas fuerte por estos Ultimos. También es diferente con respecto a la
interaccion UVR8-COP1, ya que al parecer solo interviene el motivo VP del C-terminal
del UVR8 cuando interactta con ellas, la RUP1y RUP2 (Cloix et al., 2012). Es por esto
que en el estado inactivo el motivo VP del UVRS resulta accesible para RUP1 y RUP2,
pero mucho menos para COP1; por lo que la fuerte interaccion UVR8-COP1 dependiente
de UV-B, la cual esta posiblemente relacionada con la interaccion adicional de la COP1
con el nucleo del UVRS, no se observa cuando actian RUP1 y RUP2 (Yin et al., 2015).

Como ya se ha comentado anteriormente, la RUP1 y RUP2 son responsables de facilitar
la redimerizacion del UVRS8 in vivo de manera eficiente, lo cual se hace evidente al
comparar los tiempos de redimerizacion de esta proteina en Arabidopsis in vivo, cuyo
proceso dura en torno a 2 horas (Heilmann y Jenkins, 2012), con el mismo proceso in
vitro, el cual llega a las 30 horas (Heijde y Ulm, 2012, B). RUP1 y RUP2 cumplen
funciones redundantes en cuanto a la redimerizacion del UVRS, ajustando la relacién
dimero/monoémero con el fin de alcanzar un equilibrio fotoquimico (Findlay y Jenkins,
2016). Es por esto por lo que un cambio absoluto en dicho equilibrio que resulte relevante
s6lo puede ocurrir bajo condiciones experimentales con una dosis de radiacién UV-B que
resulte en estrés, ya que en condiciones naturales se tiende a mantener. La temperatura
resulta ser un parametro muy a tener en cuenta con respecto a la regulacion de este
equilibrio fotoquimico, ya que con temperaturas elevadas se observan unos indices de
redimerizacion superiores. Ademas de la redimerizacion del UVR8 con respecto a la luz
UV-B, se ha observado que la luz azul fomenta dicho proceso por medio de la activacion
transcripcional de RUP1 y RUP2 mediante criptocromos (Tissot y Ulm, 2020).

RUP1y RUP2 contienen motivos WD40 que estan también presentes en las proteinas que
interactian con DDB1 (del inglés Damaged DNA Binding Protein 1), lo que sugiere que
cumplen la funcion de ser sustratos del complejo receptor CUL4-DDB1-E3 ubiquitin
ligasa. Es por esto que resulta destacable que, aunque los motivos WD40 no estén
involucrados de forma directa con el DDB1 (Scrima et al., 2008), su interaccion se ve
mermada cuando dichos motivos mutan (Chen et al., 2010), de manera que estos motivos

WD40 mutantes de RUP2 merman su funcién como represor de la fotomorfogénesis
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causada por UV-B (Ren et al., 2019). Ademas de esto se ha observado que el adaptador
DHUL1 (del inglés DWD Hypersensitive To UV-B 1) del complejo CUL4-DDB1 regula de
manera negativa las respuestas mediadas por UVRS interactuando de forma directa con
la COP1y la RUP1, aunque el mecanismo mediante el cual realiza dicha funcién aun se

desconoce (Kim et al., 2017).

ElI HY5 es un factor de transcripcion conformado por una cremallera de leucina que juega
un papel fundamental en la sefializacion de la luz UV-B. Este gen, junto con su homdlogo
HYH, forma homo y heterodimeros los cuales resultan ser reguladores positivos de la
fotomorfogénesis causada por UV-B (Holm et al., 2002), teniendo la capacidad de adherir
el ADN y de regular la expresion génica en diferentes loci (Lee et al., 2007). EI HY5 y
su homologo HYH cumplen funciones que se solapan entre si con respecto a las vias de
sefializacion del fitocromo, criptocromo y los fotorreceptores UVRS8, aunque cabe
destacar que es el HY5 el que presenta una mayor relevancia a la hora de cumplir dicha

funcién en las diferentes condiciones luminosas.

El HY5 es sustrato del complejo COP1/SPA E3 ubiquitin ligasa y se estabiliza en
presencia de luz, incluyendo la UV-B, lo cual se equilibra con el hecho de que la
acumulaciéon de RUP1 y RUP2 en presencia de UV-B funcionan de forma que su diana
es el HY5 como parte del complejo CUL4-DDB1 ubiquitin ligasa (Ren et al., 2019).
Ademas, la RUP2 interactta de forma directa con la COP1, por lo que también inhibe la
interaccion COP1-HY’5, de forma que podemos concluir que COP1 regula negativamente
los niveles de RUP2. Es por esto que se cree que la suma de todos estos mecanismos se
postula como crucial para la regulacién de los niveles de HY5 bajo radiacién UV-B.
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Figura 9: Representacion

al., 2020)

esquematica de
monomerizacion de la proteina UVR8 tras la percepcion
de UV-B y la rotura de la union COP1-HY5 (Yadav et

La exposicion a luz UV-B da lugar a
una induccién de la expresion genica
de HY5 y HYH de una manera
transitoria y rapida, siendo esta
expresion dependiente de UVR8 y
COP1. Es por esto que se asume que
HY5 y HYH regulan la mayoria de la
induccién génica mediada por el
UVRS8 (Jenkins, 2014 B). EI HY5 se
asocia con regiones promotoras de
varios genes que resultan diana del
mismo en presencia de UV-B, en los
gue encontramos RUP1, RUP2 vy

COP1, entre otros, tal y como se

observa en la figura 9 con la propia COP1; siendo estas asociaciones dependientes de

UVRS (Binkert et al., 2014). La manera exacta en la que el HY5 activa la expresion de

sus genes diana en respuesta a UV-B aln no esta esclarecida, pero existe un grupo de

proteinas B-box, las cuales contienen reguladores transcripcionales que funcionan en

consonancia con el HY5 en respuesta a la luz visible (Bursch et al., 2020), por lo que se

cree que quizas tengan relacion con dicho mecanismo desconocido.

Estas proteinas B-Box son una gran familia de factores transcripcionales conformados

por dedos de zinc. Muchos de ellos estan involucrados en respuestas fotomorfogénicas a

la luz visible, normalmente en consonancia con la COP1 y con HY5 (Vaishak et al.,

2019), como ya hemos mencionado.
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MECANISMOS DE DEFENSA

La radiacion UV-B induce dafios en el ADN, teniendo la capacidad de llegar a perjudicar
e incluso imposibilitar procesos como la transcripcion y/o la replicacion del propio ADN.
Es por esto por lo que las plantas han desarrollado evolutivamente diferentes mecanismos
para poder soportar, 0 incluso evitar, este tipo de dafios, ya que se encuentran en

exposicion constante a la luz solar.

Los principales mecanismos de defensa ante la radiacion UV presentes en plantas
superiores se diferencian en dos tipos: la filtracién dptica de la radiacion por medio de los
tejidos periféricos de la hoja y la reparacion de los dafios en el ADN (Hada et al, 2001).
Estos mecanismos requieren de la acumulacion de sustancias que sean capaces de
absorber la radiacion UV, que normalmente suelen ser flavonoides y compuestos
fendlicos relacionados, como las antocianinas, los cuales se acumulan en las capas mas
externas de la epidermis de las hojas (Tevini et al., 1991); de hecho se ha observado en
ejemplares de Phaseolus trilobus que como respuesta a la luz UV-B desarrollan hojas
mas gruesas, incrementando en ellas los niveles de flavonoides y antocianinas (Ravindran
et al., 2010). Estas sustancias son efectivas a la hora de atenuar los efectos dafiinos de
forma directa de la radiacion UV-B solar, pero sin embargo transmiten radiacion

fotosintéticamente activa a traves de todas las capas de la epidermis foliar.

Por otro lado, el mecanismo de defensa que se basa en la reparacién de los dafios causado
por la radiacion se centra en la reparacion de la escision de los nucleétidos, lo cual se
lleva a cabo mediante etapas endonucleoliticas, la liberacion de los oligonucleétidos
dafados y la resintesis del propio ADN. Uno de los mecanismos para reparar estos dafios
que se ha encontrado en diversas especies de plantas y que es reconocido como la
principal via de reparacion de los dimeros de pirimidina causados por la radiacion UV-B
es la fotorreactivacion (Friedberg, 2015). Este proceso es una reparacion del ADN de
forma directa y en él se produce la monomerizacion de los ya mencionados dimeros de
pirimidina, que se encuentran unidos de forma covalente a causa de la exposicion a UV-
B, gracias a ser expuesto a luz visible. La fotorreactivacion estd catalizada por las

fotoliasas, las cuales utilizan energia electromagnética de longitudes de onda cuyo rango

20



puede oscilar desde luz azul hasta UV-A (Sancar, 1994). Las fotoliasas reconocen de
manera especifica a los dimeros de pirimidina y se anclan a ellos formando un complejo
molecular que es estable en ausencia de luz, y una vez que se absorbe un foton de luz
dentro del rango antes descrito estos dimeros de pirimidina pasan a ser monomeros (Prado
et al., 2011). Este proceso de reparacion requiere aproximadamente una hora para

completarse (Takeuchi et al., 2007).

En plantulas de espinaca

(Spinacia oleracea) se observo
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2 ol {08 2 que los dos mecanismos de
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2 proporciones con respecto a la
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2 < etapa del crecimiento en la que se
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0 5 0 15 20 25 30 encuentre el individuo, tal y
B como se observa en la Figura 10

(Hada et al., 2001). La actividad
de las fotoliasas resulta muy
elevada en las etapas tempranas

del crecimiento, lo que sugiere

Photolyase activity (Relative)

una alta actividad
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30 fotorreactivadora, pero una vez
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se alcanzan etapas posteriores del

Figura 10: Cambios en el contenido de sustancias que absorben crecimiento esta actividad
UV (A) y en la actividad de la fotoliasa (B) en los cotiledones )
(Circulos huecos) y en las primeras hojas (Circulos cerrados) en decrece de forma considerable
plantulas de espinaca durante el crecimiento (Hada et al., 2001). ) .
hasta niveles bastante bajos; en
contraste con esto, las cantidades de flavonoides y compuestos fendlicos aumentan
considerablemente en etapas posteriores del crecimiento, lo que evidentemente sugiere
un funcionamiento mas cuantioso de la actividad del mecanismo de filtracion dptica. Esta
disparidad en el crecimiento de ambos tipos de mecanismos sugiere que en aquellas
células que no hay replicacion activa del ADN la actividad fotorreactivadora no es muy

elevada, siendo asi su principal mecanismo de defensa ante la radiacion UV-B la
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acumulacién de estas sustancias acumuladoras, y por el contrario, la actividad de las

fotoliasas es mucho més pronunciada en aquellas células que si replican activamente el

ADN (Hada et al., 2001).

Al estudiar la actividad de las
fotoliasas en la fotorreactivacion del
ADN en Arabidopsis se observa que
los niveles de esta enzima son
regulados por la radiacion UV-B 'y que
presenta un funcionamiento muy
consistente en diferentes especies que
estan constantemente expuestas a la
luz solar y, por tanto, a luz UV-B
(Waterworth, 2002), incluso fuera del
reino Plantae. Un ejemplo de esto es el
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Figura 11: Induccion del gen de la fotoliasa de
Carassius auratus por medio de luz visible. Expresion
relativa del gen de la fotoliasa al ser irradiadas con luz
visible (Circulos huecos) o sin ella (Circulos cerrados)
(Yasuhira'y Yasui, 1992)

pez dorado (Carassius auratus), el cual al permanecer gran parte de su vida en aguas poco

profundas estd en constante exposicion a radiacion solar, y por lo tanto UV-B,

presentando una regulacion de las fotoliasas muy similar a la de las plantas (Yasuhira y

Yasui, 1992).
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Figura 12: Plantas de Arabidopsis desarrolladas a la luz fueron
expuesta a oscuridad durante e irradiadas con UV-B (0,36 W m?
durante diferentes periodos de tiempo (24 horas & 48 horas
A72 horas) antes de ser irradiadas con luz blanca
fotorreactivadora (Waterworth, 2002).
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Otro factor a destacar con respecto a las fotoliasas en Arabidopsis es el hecho de que éstas
se mantienen en los tejidos aéreos de la planta hasta 3 dias, lo que significa que su vida
atil es bastante larga, tal y como se observa en la Figura 12, y que por lo tanto su tasa de
reciclaje resulta considerablemente lenta, lo cual implica que cuando una planta ha sido
expuesta previamente a luz solar con ciclos dia/noche normales siempre tendra unos
niveles basales de fotoliasas presentes en los tejidos, lo que implica que estas plantas
siempre van a tener la capacidad de tener actividad fotorreactivadora de forma inmediata
cuando son expuestas a luz solar, y por ende a luz UV-B. Esto fue comprobado al colocar
en total oscuridad plantas de Arabidopsis, las cuales crecieron en campo abierto, durante
24-48 horas; ya que retuvieron una cantidad considerable, aunque algo reducida, de estas
proteinas fotoliasas, mostrando ademas una reparacion casi instantanea de los dafios
cuando fueron expuesta a radiacion UV-B (Figura 12). Por el contrario, aquellas plantas
que crecieron en total oscuridad mostraron cantidades infimas, incluso indetectables, de
las fotoliasas, mostrando un retraso de hasta 2 horas antes de actuar fotorreactivamente
cuando fueron expuestas a luz blanca (400-500 nm) (Waterworth, 2002). Esta
comparacion permite concluir que no es posible que la enzima fotoliasa se mantenga en
los tejidos por un periodo superior a 3 dias, ademéas de que resulta imposible que se
reparen los dimeros de pirimidina causados por la luz UV-B en dichos tejidos hasta que
no ocurra de nuevo la sintesis de las fotoliasas, inducida por un cambio en la exposicion

luminica.

CONCLUSIONES

La radiacion ultravioleta B resulta ser un factor ambiental crucial para la vida de las
plantas, debido a que éstas se encuentran expuestas constantemente a dicha radiacién, por
lo que es fundamental que presenten mecanismos de defensa que le permitan evitar los
dafios que pueda causar en la mayor medida de lo posible, asi como mitigar los mismos
una vez hayan ocurrido. Estos mecanismos de defensa y reparacién ante los dafios
causados por la radiacion UV-B en las plantas resultan efectivos y su correcto
funcionamiento es posible gracias a que presentan unos mecanismos de percepcion y unas

vias de sefializacion que los permiten, estando sus mecanismos fuertemente conectados.
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Los dafios que puede causar la radiacion UV-B en las plantas son mas que considerables,
ya que no solo generan radicales libres que causan cambios morfolégicos en sus
estructuras causados por cambios quimicos y bioldgicos, instigados por los propios
radicales libres, que se producen en los diferente tejidos y células de la misma, sino que
también generan lesiones de manera completamente directa en el material genético de sus
celulas, es decir, en el ADN, afectando asi a todos los procesos en los que éste esta

involucrado, con todo lo que eso conlleva.

A pesar de todo lo negativo recientemente mencionado, también cabe destacar que la
radiacién UV-B puede tener cierto efecto positivo en las plantas, ya que puede provocar
un efecto positivo a la hora de activar ciertos mecanismos de defensa ante patdégenos, asi
como por el efecto perjudicial que supone de forma directa sobre ciertos posible
patdgenos del vegetal, debido a que evidentemente esta radiacién puede resultar dafiina
no solo para plantas sino también para todo tipo de animales, hongos, bacterias o virus
que puedan ser perjudiciales para la planta. Cabe destacar que este efecto positivo es muy
relativo, ya que la capacidad que tiene cada especie para soportar esta radiacion es
variable, como por ejemplo puede ser el contraste entre dos de las especies mencionadas
anteriormente: el brécoli (Brassica oleravea var. Itélica) el cual tiene una tolerancia muy
baja a UV-B y presenta dafios y sintomas de fototoxicidad con dosis considerablemente
bajas de la misma, y el girasol (Helianthus annuus) el cual puede soportar dosis de
radiaciéon UV-B hasta 13 veces mayor por dia de lo que puede soportar el brocoli. De
forma definitiva podemos concluir que a pesar de que la capacidad para soportar la
radiacién UV-B sea relativa a la especie, los efectos positivos con respecto a la defensa
ante patdgenos se hacen evidentes aun con dosis pequefias de dicha radiacién, sin
necesidad de llegar a causar estrés por la misma, lo cual es inherentemente gracias a los
mecanismos de defensa y de percepcion y sefializacion anteriormente mencionados y

explicados.
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