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RESUMEN

El cultivo del maiz (Zea mays L.) figura como uno de los mas importantes del mundo
y la plaga del taladro (Ostrinia nubilalis Hiib. y Sesamia nonagrioides Lef.) es el factor
bidtico que mayores pérdidas provoca en su produccidon. El mejoramiento genético
convencional es una alternativa efectiva y ampliamente utilizada para controlar los
dafos ocasionados por esta plaga. Desarrollar programas de mejoramiento genético
eficaces requiere caracterizar y entender las causas de la resistencia. Dentro de los
diversos mecanismos de defensa constitutivos del maiz, la estructura y composicion
de la pared celular han tenido un creciente interés cientifico en los ultimos afios.
Hay evidencias de que las uniones entre polimeros de la pared mediante enlaces
por puentes diferulicos ejercen un papel determinante en la resistencia del maiz a
la plaga del taladro. El presente trabajo revisa el conocimiento actual acerca de la
estructura y composicion de la pared celular del maiz como mecanismo de defensa
frente a la plaga del taladro.

ABSTRACT

Maize (Zea mays L.) is one of the most important crops in the world, while corn bo-
rers (Ostrinia nubilalis Hib. and Sesamia nonagrioides Lef.) are the biotic factor that
more losses cause on its production. Classical breeding is an effective and widely
used alternative for controlling damage caused by this pest. Developing effective
breeding programs requires the understanding of resistance strategies underlined by
the pest. Among the different maize constitutive defense mechanisms the cell wall
structure and composition have been a rising scientific interest in the last years. There
is evidence that cross linking between cell wall polymers through diferulates plays
a key role in maize resistance to corn borers. The present work reviews the current
knowledge on maize cell wall structure and composition as a defense mechanism
against corn borers.

PALABRAS
CLAVE:

Zea mays;
Ostrinia
nubilalis;
Sesamia
nonagrioides;
Resistencia;
Pared celular;
Acido
diferulico.

KEY WORDS:
Zea mays;
Ostrinia
nubilalis;
Sesamia
nonagrioides;
Resistance;
Cell wall;
Diferulic acid.

LA PLAGA DEL TALADRO DE MAIZ

El maiz, Zea mays L., forma parte de la alimen-
tacion base de personas y es ampliamente usado
como materia prima en procesos industriales.
Junto con el trigo y el arroz, es uno de los ce-
reales de mayor importancia a nivel mundial. Su
produccidon y conservacion estan limitadas por

factores bioticos, siendo la plaga del taladro la
que mayores pérdidas provoca a nivel mundial.
Los principales insectos causantes de esta plaga
en las zonas templadas del hemisferio norte son
el taladro Europeo (TE), Ostrinia nubilalis Hibner
(Lepidoptera: Crambidae) y el taladro Mediterra-
neo (TM), Sesamia nonagrioides Lefébvre (Lepi-
doptera: Noctuidae) (Figs. 1Ay 1B). Los adultos
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procedentes de las larvas invernantes empiezan
a volar entre abril y junio y los de la primera
generacion entre julio y septiembre (Fig. 1C).
Tras el apareamiento distribuyen sus puestas en
las hojas, la eclosion de los huevos se produce
aproximadamente 10 dias después de la ovipo-
sicidon y las larvas de primera generacion pueden
alimentarse del limbo o las vainas de las hojas
hasta su penetracién en el tallo (Fig. 1D). Los
dafos de la primera generaciéon de larvas se dan

en plantas de maiz jévenes y el ataque de esta
generacion no suele ser importante. Los adultos
de las demas generaciones buscan las plantas
maduras mas atractivas, particularmente aque-
Ilas que estan en torno a la floracién. Las larvas
de la segunda generacion perforan las plantas de
maiz plenamente desarrolladas y excavan galerias
longitudinales (Fig. 1E). Se destruye la médula y
muchas veces perforan los nudos, con lo cual la
planta, a falta de savia, permanece raquitica y el
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rendimiento disminuye. Ademas, estos orificios
hacen que la planta entera sea mas susceptible a
la rotura del tallo (encamado), asi como al ataque
de otros insectos 0 microorganismos.

MECANISMOS DE DEFENSA DEL MAIZ FRENTE
A LOS TALADROS

El control de la plaga del taladro se ha planteado
mediante diversos métodos, entre ellos, la utili-
zacion de insecticidas, la lucha bioldgica (uso de
parasitoides o confusidon sexual), la modificaciéon de
las practicas agondémicas y el control genético, ya
sea con resistencias monogénicas (transgenes) o
poligénicas (mejoramiento genético convencional)
(Fig. 2). El mejoramiento genético convencional
se perfila como una medida eficaz y con buena
aceptacién social a la hora de combatir el ataque
de los taladros. Optimizar el desarrollo de nuevas
variedades requiere entender y caracterizar los
mecanismos de defensa natural del maiz frente a
la plaga del taladro. Estos mecanismos han sido
tradicionalmente divididos en estaticos o defen-
sas constitutivas y activos o defensas inducidas.
Los mecanismos de defensa constitutivos estan
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integrados por aquellos compuestos que la planta
sintetiza, acumula y almacena durante el proce-
so de desarrollo normal, de esta forma, cuando
la planta es atacada dispone de los medios para
disuadir o matar al herbivoro. A diferencia de los
mecanismos constitutivos, los mecanismos indu-
cidos son aquellos en los que la sintesis de los
compuestos de defensa es en respuesta al ataque
del insecto. Dentro de los mecanismos de defensa
inducidos en el maiz se ha estudiado la acumulacion
de metabolitos toxicos o repelentes e inhibidores
nutricionales como respuesta directa al ataque de
la plaga de los taladros en el maiz, asi como la
atraccion de enemigos naturales o la comunicacion
planta-planta como respuestas indirectas. En rela-
cion a los mecanismos de defensa constitutivos se
han estudiado metabolitos repelentes o atrayentes
por contacto o volatiles y compuestos antibidticos
(proteinas, benzoxacinonas, acidos fendlicos solu-
bles), asi como diferentes caracteres morfoldgico-
estructurales de la planta (altura, dureza del tallo y
de las hojas o presencia de tricomas)(1). Ademas,
existe un interés cientifico creciente en el estudio
de la estructura y composicion de la pared celular
(PC) como uno de los mecanismos de defensa cons-

Control de la Plaga del Taladro

Figura 2. Métodos de control y mecanismos de defensa del maiz frente a la plaga del taladro.
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titutivos estructurales mas prometedores frente al
ataque de la segunda generacion de las larvas de
la plaga del taladro.

LA PARED CELULAR. ESTRUCTURA, COMPO-
SICION Y BIOSINTESIS

En la familia de las gramineas que comprende
los cereales, entre ellos el maiz, la pared celular
(PC) primaria esta compuesta por microfibrillas de
celulosa encajadas en una matriz de hemicelulosa
(principalmente glucuronoarabinoxilanos (GAX),
y B-glucanos con enlaces mixtos), compuestos
fenodlicos como los acidos hidroxicinamicos (acidos
ferulico y p-cumarico), pectinas (homogalacturo-
nanos y ramnogalacturonanos) y proteinas es-
tructurales, enzimas y proteinas involucradas en
sefializacion. Por su parte, la PC secundaria esta
formada mayormente por celulosa, GAX, acidos
hidroxicinamicos vy lignina (Fig. 1F).

Las propiedades estructurales y funcionales de
la PC vegetal estan controladas por la composicion
y organizacion de cada unos de sus componentes
individuales. Se considera que los enlaces entre
los componentes de la PC tienen una marcada
influencia en numerosas propiedades como la acce-
sibilidad, extensibilidad, diferenciacion, plasticidad,
digestibilidad y adherencia, cuyas aplicaciones
son de considerable interés en los campos de la
nutricion y la tecnologia alimentaria humana y
animal, pero también en disciplinas afines como la
fisiologia vegetal, la produccion de biocombustibles
o la proteccion de cultivos.

Celulosa

La celulosa es el biopolimero mas abundante de la
naturaleza y esta presente en la pared primaria
y secundaria actuando como principal polimero
estructural. Su estructura consta basicamente de
una cadena lineal de moléculas de D-glucopiranosa
unidas por un enlace glucosidico de tipo B(1-4).
Estas cadenas de B(1-4) D-glucanos mantienen
enlaces estables por puente de hidrogeno intramo-
leculares (entre las distintas moléculas de glucosa
de una misma cadena) e intermoleculares (entre
moléculas de glucosa de distintas cadenas). Esta
estructura, basada en enlaces no covalentes,
confiere una elevada resistencia a la traccion, in-
solubilidad, estabilidad quimica y una resistencia
excepcional al ataque quimico o enzimatico. La
celulosa se sintetiza en la membrana plasmatica,
en estructuras denominadas rosetas o complejos
terminales que contienen abundantes unidades de
la enzima celulosa sintasa (CesA) que sintetiza las
unidades de B(1—-4) D-glucanos.
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Hemicelulosas

A diferencia de la celulosa, los polisacaridos de he-
micelulosa son sintetizados en el aparato de Golgi
y secretados en vesiculas a la pared. La mayoria
de las dicotiledéneas y monocotiledéneas no co-
melinidas tienen polimeros basados en glucanos o
mananos como principal polisacarido y contienen
concentraciones considerables de pectina lo que se
define como pared de tipo I. La composicidon de la
hemicelulosa en el maiz y otras especies del orden
Poales contiene glucuronoarabinoxilanos (GAX)
como principal polisacarido hemiceluldsico lo que
se define como pared de tipo II. Los B-glucanos
con enlaces mixtos son también polisacaridos
hemiceluldsicos Unicos del orden Poales y mas
abundantes en la PC primaria del maiz.

Glucuronoarabinoxilanos (GAX)

La estructura base de los GAX es una cadena
lineal de residuos de xilosa con enlaces B(1->4)
y sustituciones de oa-L-arabinosa y a-D-acido
glucuronico. Los residuos de a-L-arabinosa estan
unidos al residuo de xilosa en la posicion O-3, y
los de a-D-acido glucurdnico en la posicion O-2
(Fig. 3A). Como se muestra mas en detalle en el
apartado de acidos hidroxicinamicos, la unidad de
arabinosa puede ser sustituida con acido ferulico.
La biosintesis de GAX y las enzimas responsables
de la inclusién de residuos de arabinosa en las
cadenas de xilanos en maiz esta siendo actual-
mente estudiada. Es probable que las enzimas
responsables de la sintesis de las cadenas de
xilanos (glicotransferasas) sean codificados por
diferentes genes Csl que se expresan de forma
distinta en los diferentes tejidos y en funcion del
estado de madurez de la planta.

B-glucanos con enlaces mixtos B(1-4)y B(1-3)

Los B-glucanos con enlaces mixtos consisten en
residuos de D-glucosa sin sustituciones. Las unida-
des que los conforman son celotriosa y celotetraosa
en una proporcion de 2:1. Los residuos de glucosa
dentro de las unidades de celotriosa y celotetrao-
sa estan unidos por enlaces B(1-4) y los enlaces
entre las unidades de celotriosa y celotetraosa son
de tipo B(1—3) (Fig. 3B). La familia de genes CsIF
catalizan la biosintesis de B-glucanos mixtos en el
arroz y probablemente en el maiz.

Pectinas

Las pectinas son polimeros ramificados e hidra-
tados ricos en D-acido galacturdnico. Afectan
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Figura 3. Hemicelulosas: (A) glucuronoarabinoxilanos (GAX), principales polisacaridos hemicelulésicos, consisten
en una cadena de xilanos, con sustituciones de arabinosa, acido glucurdnico y acido ferulico y (B) B-glucanos con
enlaces mixtos, consisten en unidades de celotriosa y celotetraosa unidas por enlaces [(1->4) que se entrelazan

via enlaces B(1-3).

al tamafio de poro de la pared (porosidad), la
carga (y por ello, a la capacidad de secuestrar
proteinas), asi como al pH de la pared. La lami-
na media formada después de la division celular
esta mayormente formada por pectinas. Hay tres
tipos de polimeros pécticos, los homogalacturanos
son polimeros largos (mas de 100 nm) y simples
constituidos por cadenas lineales de residuos de
D-acido galacturdnico unidos mediante enlaces a
(1-»4), los ramnogalacturanos I son repeticiones
del disacarido -2)-a-D-ramnosa-(1-4)- a-D-acido
galacturdnico-(1- que pueden presentar varias
sustituciones con cadenas de arabinanos, galac-

tanos y arabinogalactanos y los ramnogalaturanos
II y xilogalacturanos son modificaciones de ho-
mogalacturanos con cadenas laterales diversas
y que pueden dimerizar a través de un enlace
diestérico de boro. La biosintesis de pectinas es
compleja y no esta bien comprendida todavia. Se
ha propuesto que la sintesis de las cadenas de
homogalacturanos esta controlada por una o varias
enzimas celulosa sintasa (CSL) y que la sustitucion
de la cadena esta regulada por las mismas glico-
transferasas (GT) que las usadas en la biosintesis
de los polisacaridos hemicelulésicos (2). Como se
ha comentado anteriormente, la PC del maiz tiene
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un bajo contenido en pectinas en relacion con la
mayoria de las dicotiledéneas.

Proteinas de la pared celular

La PC del maiz contiene proteinas estructurales
y no estructurales. Las proteinas estructurales
se acumulan en la pared en diferentes etapas de
desarrollo y en respuesta a diferentes condiciones
de estrés. Entre ellas estan las glicoproteinas ri-
cas en hidroxiprolina (HRPGs), en glicina (GRPs),
en prolina (PRPs) y proteinas arabinogalactanas
(AGPs). Las proteinas no estructurales incluyen
una gran variedad de enzimas que intervienen en
la biosintesis y reorganizacion de los polimeros
de la PC, tales como peroxidasas, expansinas,
hidrolasas y transferasas. Para una revisiéon mas
completa acerca de la composicion y funciones
de las proteinas de la PC (3).

Lignina

Terminado el proceso de expansién celular, ciertos
tipos de células desarrollan paredes secundarias
que pueden acumular sustancias que afectan
a sus propiedades fisico-quimicas. Entre estas
modificaciones estan el proceso de lignificacion
y la acumulaciéon de compuestos minerales como
sales organicas (silice, carbonatos u oxalatos de
calcio) que aumentan la resistencia mecanica,
impermeabilidad y rigidez de la pared.

La lignina es un polimero de grupos fenilpro-
panoides (anillo bencénico y una cadena de 3
carbonos) altamente ramificado. Después de la
celulosa, es el segundo biopolimero mas abun-
dante de la naturaleza y juega un papel funda-
mental en el soporte estructural de las plantas.
Su complejidad quimica y la aparente falta de
regularidad en su estructura hacen que la lignina
funcione como una eficiente barrera fisica contra
herbivoros y patégenos. El polimero de lignina
es formado via uniones oxidativas de los mono-
lignoles o alcoholes fenilpropilicos: coniferilico,
cumarilico y sinapilico, que son sintetizados a
partir del aminoacido aromatico fenilalanina via
varios derivados del acido cindmico. Los pro-
ductos intermediarios de la ruta de biosintesis
de los monolignoles sirven como precursores de
los acidos hidroxicinamicos y otros compuestos
fendlicos. La hidroxilacién del acido cindmico
mediante la enzima dacido cindmico 4-hidrolasa
(C4H) resulta en la formacién de p-CA. Los mo-
nolignoles y sus precursores son sintetizados en
el citosol (aparato de Golgi) y son transportados
a la PC donde la lignina se deposita. Dada su
toxicidad, y aunque se desconoce el mecanismo

preciso, es probable que vesiculas o glucosidos
participen en el transporte de los monolignoles.
Una vez localizados en la PC los monolignoles son
convertidos en radicales monolignoles a través de
la accion de peroxidasas y/o lacasas. Los residuos
de lignina derivados de los alcoholes coniferilico,
cumarilico y sinapilico se conocen como residuos
p-hidroxifenil (H), guayacil (G) y siringil (S), res-
pectivamente. La lignina se forma finalmente por
la adicion de los radicales de monolignoles en el
creciente polimero y se considera que esta accion
esta controlada por procesos quimicos mas que
bajo control bioldgico.

Acidos hidroxicinamicos

Los acidos hidroxicinamicos (ferulico, p-cumarico
y sinaptico) (Fig. 4A) son componentes menores
de la PC vegetal. Dependiendo del tejido y de su
estado de desarrollo, las PC del maiz contienen
mas del 4% de ferulatos (FAs) (mondémeros y
dimeros) y mas del 3% de p-cumaratos (p-CA).
En las gramineas, los monomeros de ferulato (FA)
estan unidos a los polimeros de hemicelulosa de
la PC mediante enlaces tipo éster, a través de su
grupo acido carboxilico con el grupo hidroxilo del
carbono 5 de las a-arabinosas en las cadenas de
GAX (Fig. 4B). Se ha propuesto que las sustitu-
ciones de FA en los residuos de arabinosa sirven
como sitios de nucleacion donde comienza el
proceso de lignificacion (4). Las sustituciones de
FA mantienen enlaces via éter y C-C a la lignina,
con su grupo hidroxilo unido covalentemente a
los mondmeros de lignina. El FA también puede
formar enlaces entre polisacaridos y proteinas via
residuos de tirosina y cisteina. En relacion al acido
p-CA, pequefias cantidades estan esterificadas a
las cadenas de arabinoxilanos, y generalmente
estan unidos mediante enlaces tipo éster a la
posicion y de las cadenas de fenilpropanoides en
las unidades S de la lignina (5). La mayor parte
de las acumulaciones de p-CA ocurren en tandem
con la lignificacion, haciendo la acumulaciéon de
p-CA un conveniente indicador de la deposicion de
lignina. Se ha sugerido que los sinapatos también
estan asociados en la PC vegetal, participando
en la unidn entre polisacaridos. La sintesis de
acido ferulico y sinaptico ha sido reconsiderada
después de haber sido observado en Arabidop-
sis que el acido ferulico se sintetiza a partir del
coniferaldehido y el acido sinaptico a partir del
sinapaldehido, mediante oxidacion directa por
las enzimas coniferaldehido y sinapaldehido
deshidrogenasas codificadas por el gen reduced
epidermal fluorescence 1 (REF1) (6). En base
al hecho de que extractos de las hojas de maiz
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Figura 4. (A) Estructuras de los acidos hidroxicinamicos en su configuracion trans- : 1—acido ferulico, 2— acido
p-cumarico y 3— acido sinaptico. Cuando estos compuestos estan unidos mediante enlaces éster en la pared celular
de las gramineas, R podria representar una cadena de arabinoxilanos, R también podria representar un H en el caso
de acidos libres. (B) Enlace entre dos cadenas arabinoxilanos de la pared celular mediados por el acido diferdlico
5-5- y combinacion de enlaces posibles entre diferulatos. Las flechas mas gruesas indican los grupos hidroxilo a
los que se podrian unir covalentemente los monémeros de lignina (enlaces éter).

mostraron actividad de la enzima coniferaldehido
deshidrogenasa, es probable que esta ruta exista
también en el maiz.

La dimerizacion de FA es posible via reacciones
de radical oxidativo (catalizadas por peroxidasas),
y/o inducidas por luz (fotoquimicas) que pueden
llevar a la formacidn de dimeros e incluso mayores
oligdbmeros como trimeros y tetrameros. Debido
a la localizacion del radical en los enlaces entre
dos FA pueden tener lugar tedricamente enlaces

8-8-, 8-5-, 8-0-4-, 5-5- y 4-0-5- (Fig. 4B).
Mas del 50% de los FA de la PC pueden ser dime-
rizados formando una larga coleccién de diferu-
latos (DFAs) unidos a su carbono 8- y menores
cantidades de DFAs unidos a su carbono 5-. Esta
variedad de oligdbmeros aseguran fuertes enla-
ces entre polimeros (hemicelulosa-hemicelulosa
y hemicelulosa-lignina) proveyendo integridad
estructural y una limitada degradabilidad a la PC
(Fig. 5). La dimerizacion de FA en los residuos de
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ce éster-éter entre acido p-cumadrico y lignina

(c) Enlace éster-¢ter entre hemicelulosa y lignina
(d) Enlace por puente diferilico di-€ster a los polisacaridos y éter a la lignina
(e) Enlace por puente diferilico di-éster a los polisacaridos

(f) Enlace por puente feriilico éster a los polisacaridos y €étera la lignina

Figura 5. Modelo de la pared secundaria lignificada del maiz mostrando los enlaces entre polimeros que contribuyen
a la fortificacion de la pared (basado en la referencia 24).

arabinosa probablemente ocurre en la PC, aunque
se ha observado que en tejidos mas jovenes par-
te de la dimerizacién puede ocurrir en el citosol
(aparato de Golgi) antes de la deposicion de GAX
en la PC. En el caso de la formacion de mayores
oligdmeros y dependiendo del tipo de enlace
(intra- o intermolecular), hasta cuatro cadenas
de polisacaridos podrian estar potencialmente
unidas por un tetramero, lo cual les conferiria una
importante funcién estructural en la arquitectura
de la PC. Actualmente, estan siendo llevados a
cabo experimentos de modelizacion molecular
para estudiar en profundidad esta posibilidad.
Aunque la mayor o menor importancia fisiold-
gica individual de cada isémero de DFA ha sido
poco estudiada, se han encontrado variaciones
especificas en el contenido de isdmeros concretos
de DFA en tejidos de hoja, peciolo y raiz de remo-
lacha (Beta vulgaris L.), sugiriendo variaciones
correspondientes en los procesos de biosintesis
(7). Existen pocas pruebas de la participacion del
p-CA en la unién de cadenas de polisacaridos via
similares dehidrodimerizaciones. EI mecanismo
para la union de polisacaridos mediante p-CA es
via dimerizaciones fotoquimicas para obtener aci-
dos truxillico y truxinico (8). Todavia se desconoce
si este mecanismo es una estrategia desarrollada
por la planta para conseguir este tipo de enlaces
o si es resultado de reacciones paralelas causadas
por radiaciones UV que ocurren en las muestras

después de su recoleccion para el analisis.

INTERVENCION DE LA COMPOSICION DE LA
PARED CELULAR EN LA RESISTENCIA A LOS
TALADROS

Fibra, lignina y silice

La composicion de la PC puede afectar a la ali-
mentacion de los insectos desde el punto de vista
nutricional y fisico. Elevados niveles de celulosa,
hemicelulosa, lignina y/o silice, pueden incremen-
tar la mayor parte de la densidad de la dieta hasta
el punto que los insectos son incapaces de ingerir
suficientes cantidades de nutrientes y agua. Ade-
mas las PC lignificadas forman tejidos mas duros
gue son mas resistentes a la accién de corte de
las mandibulas de los insectos.

El TE es uno de los insectos con los que mas
se ha trabajado en esta area de estudio. El con-
tenido en silice, fibra neutro detergente (suma
de celulosa, hemicelulosa y lignina) y fibra acido
detergente (suma de celulosa y lignina) en diversos
tejidos del maiz ha sido relacionado con la resis-
tencia al TE (9), incluso después de varios ciclos
de seleccién divergente para las concentraciones
de fibra y lignina (10). Ademas, se han observa-
do correlaciones altamente significativas entre la
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susceptibilidad a la rotura del tallo, la resistencia
a la penetracion del tallo y el dafio causado por la
segunda generacion del TE con la composicion de
las fibras de la pared celular del tallo en la cana
de maiz (11), sugiriendo que la modificacion en la
composicion de la PC juega un papel importante
en el endurecimiento del tallo y puede contribuir
en la resistencia del maiz al ataque del TE. Mas
recientemente, analisis de las regiones de actividad
cuantitativa (QTL, acronimo del inglés “quantitative
trait locus”) para la longitud de galerias causadas
por el TE y la composicion de la PC, mostraron
agrupaciones de QTLs entre ambos caracteres (12).
Estas observaciones sugieren que algunas de las
regiones genéticas que contienen genes relacio-
nados con la sintesis de celulosa, hemicelulosa y
lignina podrian estar también involucradas en la
resistencia a la plaga del taladro.

En relacidén a otras especies de taladro, diver-
sos trabajos han evaluado la composicion de la
PC del maiz como posibles factores de resisten-
cia. Trabajos previos (13) han observado que la
cantidad relativa de hemicelulosa en la PC de las
hojas parece estar negativamente asociada con
la resistencia al gusano cogollero (Spodoptera
frugiperda Smith) pero no con el taladro del su-
roeste (Diatraea grandiosella Dyar). El contenido
en celulosa estuvo correlacionado con los pesos de
ambas especies de taladro en los bioensayos pero
no en los estudios de campo y la concentracion
de lignina no estuvo asociada con la resistencia
a ninguna de las especies de taladro evaluadas.
Mas recientemente, otros trabajos observaron
una mayor concentracion de xilosa en la PC de la
médula de las lineas resistentes al taladro TE y
TM, mientras que las concentraciones de glucosa
y lignina no mostraron diferencias significativas
entre genotipos (14).

Acidos hidroxicinamicos

La relacion entre los enlaces de la PC y la resisten-
Cia a insectos fue inicialmente sugerida por el Dr.
Stephen Fry en 1986 (15). Los primeros estudios
que observan correlaciones negativas entre la
concentracion de DFAs en primordios foliares de
maiz y el dafio causado por la larva del TE fueron
llevados a cabo por el grupo del Dr. Bergvinson
(16). Una confirmacion adicional de la funcion
de los DFAs en la resistencia al taladro fue la
observacion del incremento en su concentraciéon
en diferentes tejidos a lo largo de varios ciclos
de seleccion para la resistencia a TE (17). En el
tejido de médula, la concentracion de DFAs estuvo
negativamente correlacionada con el nimero de
tuneles por tallo y en los tejidos de corteza, nudos
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y médula, las concentraciones de DFAs y p-CA
estuvieron negativamente correlacionadas con los
parametros de dafio evaluados (numero de larvas,
numero y longitud de las galerias y proporcion de
médula excavada por la larva). Esta investigacion
fue extendida en trabajos posteriores (18) que
estudiaron la relacién entre los DFAs en las hojas
de maiz y la resistencia al taladro del suroeste y al
taladro de la cafa de azucar Diatraea saccharalis
Fabricius. En este estudio, p-CA y DFAs estuvieron
correlacionados positivamente con la dureza de los
tejidos, y se observaron correlaciones negativas
entre las concentraciones de DFAs y el dafio cau-
sado por las larvas de ambos insectos.

Se ha sugerido que la generacidén de perdxido
de hidrégeno (H,0,) en la matriz extracelular es
necesaria para que las peroxidasas puedan unir
oxidativamente los dos residuos de acido feruli-
co que forman los DFAs (15). Con el objetivo de
incrementar la concentracién de DFAs, se llevo a
cabo una transformacion genética en maiz para
aumentar la concentracién de H,0, y evaluar la
resistencia al taladro (19). Las plantas de maiz
transformado con el gen de trigo oxalato oxidasa
(Ox0), bajo control del promotor pActOXO del arroz
expresaron constitutivamente la actividad de la
enzima. En evaluaciones de campo el transgénico
mostré sustancialmente una menor longitud de
galerias que los individuos no transgénicos. Sin
embargo, la transformacion no incrementé la for-
macion de DFAs como se predecia y la resistencia
fue asociada a los efectos directos de H,0, en la
fisiologia de los insectos. Posteriormente, el mismo
grupo encontré que los transgénicos OxO generan
H,O, como respuesta de defensa incrementando los
contenidos de acidos fendlicos solubles y activando
la ruta de sefializacidn del acido jasmanico, cuyos
precursores inhiben la capacidad de los insectos
para digerir las proteinas.

Estudios recientes han evaluado la concentracion
de DFAs como mecanismo de defensa contra el TM
en tejidos de médula y vainas de hojas de maiz.
Las concentraciones de p-cumaratos, FA, 8-5-DFA,
8-0-4-DAF, y 8-5-b-DFA (forma benzofurano) en la
médula estuvieron correlacionadas con el nivel de
resistencia de los genotipos evaluados, mostrando
los genotipos resistentes mayores concentraciones
de estos compuestos (20). Ademas se encontraron
correlaciones negativas significativas entre el peso
de las larvas alimentadas con tejidos de vaina de
las hojas y su contenido en DFAs en seis de los
siete genotipos evaluados (21). El mismo grupo
observé recientemente mayores concentraciones
de 8-0-4-DFA en las lineas resistentes, y una co-
rrelacion negativa entre la concentracion de DFAs
totales, 8-5-DFA y p-cumaratos con la longitud de
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galerias causadas por el TEy TM (14), sugiriendo
que los DFAs unidos por su carbono 8- podrian
tener una funcion mas importante en la defensa
que los 5-5-DFAs debido a su capacidad para for-
mar enlaces intermoleculares entre las cadenas
de GAX (22).

La relacion real entre el contenido de DFAs y
la resistencia a los taladros podria ser sesgada
debido a diferencias en el fondo genético de los
genotipos evaluados. Con el propdsito de eliminar
esta posibilidad varios ciclos de seleccién para
la resistencia al TM en la poblacién sintética del
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genotipo EPS12 fueron evaluados para la concen-
traciéon de compuestos fendlicos ligados a la PC
en tejidos de médula (23). Una vez mas en este
estudio vuelve a asociar la mayor concentracion
de DFAs totales con la reduccion en la longitud de
galerias y el nUmero de larvas de TM en el tallo.
Actualmente estamos desarrollando un programa
de seleccién para concentraciones divergentes
de DFAs totales que permitird dar una respuesta
definitiva al papel de los DFAs en la resistencia del
maiz a la plaga del taladro. 'z
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