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Abstract: Under natural conditions, the plants are 
exposed to changing environmental conditions that 
determine complex respuests that influence in the 
growth, development and productivity of the crops. 
The conditions of drought and salinity in the soils are 
the greater causes of stress in the crops and cause lost 
economic in the world agriculture. The drought as the 
salinity are osmotic stress that inhibits the growth and 
cause interferences at metabolic level. The recogni-
tion of the biochemical and physiologic mechanisms 
involved in the osmoregulation involved in the osmot-
ic stress allows to implement new strategies for the 
handling and improvement of the cultivations under 
conditions of stress hidric and saline. Different mech-
anisms are recognized through which the plants man-
age to adapt and to tolerate the changes in the water 
potential, between which stand: the water transport 
by acuaporins, the estomatic closing, the synthesis of 
compatible osmolites, the ión transport through selec-
tive systems of sodium and potassium and those not 
selective located in the biological membranes and the 
etrution and compartimentalization of sodium. The 
osmoregulation confers to the plants the capacity to 
tolerate conditions of drought and high salinity, with 
the expression of adaptative mechanisms that avoid 
the reduction of the photosynthesis, alterations in the 
allocation photoasimilates and losses in yield, facts 
that have significant transcendency in the normal 
physiology of the plant and in the productivity of the 
crops. The present review has as central objective, to 
report the discoveries more recent envelope the os-
morregulation process in exposed cultivated plants to 
stress by water deficit and by salinity in the soils. 
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Resumen: En condiciones naturales, las plantas es-
tán expuestas a condiciones ambientales cambiantes 
que determinan respuestas complejas que influyen 
en el crecimiento, desarrollo y productividad de los 
cultivos. Las condiciones de sequía y salinidad en los 
suelos son las mayores causas de estrés en los cultivos 
y ocasionan pérdidas económicas en la agricultura 
mundial. Tanto la sequía como la salinidad resultan 
en estrés osmótico, que inhibe el crecimiento y causa 
perturbaciones a nivel metabólico. El reconocimiento 
de los mecanismos bioquímicos y fisiológicos involu-
crados en la osmorregulación ante estrés osmótico 
permite implementar nuevas estrategias para el ma-
nejo y mejoramiento de los cultivos en condiciones 
de estrés hídrico y salino. El transporte de agua por 
acuaporinas, el cierre estomático, la síntesis de osmo-
litos compatibles, el transporte de iones a través de sis-
temas selectivos de sodio y potasio y los no selectivos 
localizados en las membranas biológicas y la etrusión 
y compartimentalización de sodio, son mecanismos 
reconocidos en las plantas para adaptarse y tolerar 
cambios en el potencial hídrico. La osmorregulación 
da a las plantas capacidad para tolerar condiciones de 
escasez de agua y salinidad elevada, con la expresión 
de mecanismos adaptativos que evitan disminución 
de la fotosíntesis, alteraciones en la traslocación y dis-
tribución de fotoasimilados y pérdidas en rendimien-
to, hechos significativos en el funcionamiento normal 
de la planta y en la productividad de los cultivos. Este 
artículo tiene como objetivo revisar los hallazgos más 
recientes sobre el proceso de osmorregulación en 
plantas cultivadas expuestas a estrés por déficit hídri-
co y por salinidad en el suelo.
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Introducción

LA DISTRIBUCIÓN DE LAS PLANTAS sobre la tierra depende 
de la presencia e intensidad de diversos factores bió-
ticos y abióticos. En condiciones naturales, las plantas 
se encuentran continuamente sometidas a situaciones 
ambientales cambiantes, lo que trae como consecuen-
cia una serie de estímulos que influyen en el desarrollo 
y productividad de los cultivos. Entre los factores que 
generan estrés se incluyen principalmente aquéllos 
provenientes de: la acción de organismos vivos y de 
alguna actividad antropogénica; las variaciones en las 
condiciones ambientales, tales como temperaturas al-
tas o bajas; la salinidad excesiva; la escasez o el exceso 
de agua; los cambios en la intensidad de la luz y la ca-
rencia de nutrientes; estos aspectos afectan en mayor 
o menor escala la vida de las plantas (Cushman, 2001; 
Chynnusamyy et al, 2005). 

Las condiciones de sequía y salinidad en el suelo son 
factores que limitan la productividad de los cultivos en 
el mundo. Levitt (1980) define el estrés ambiental como 
un cambio en las condiciones del medio que reduce el 
crecimiento. Los estreses ambientales provocan en las 
plantas respuestas complejas y constituyen un proble-
ma fundamental para la agricultura, ya que influyen so-
bre la supervivencia y la productividad de los cultivos. 
Las respuestas vegetales se manifiestan a nivel celular, 
tisular u orgánico y afectan los procesos bioquímicos, 
fisiológicos y del desarrollo (Larcher, 2003). Son carac-
teres de variación continua controlados por un impor-
tante número de genes, cuya expresión es inducida bajo 
condiciones de estrés abiótico, los cuales codifican pro-
teínas funcionales y proteínas regulatorias específicas. 
Entre proteínas funcionales se destacan: las proteínas de 
membrana, las proteinasas, los factores de protección o 
macromoléculas (chaperonas y proteínas abundantes en 
la embriogénesis tardía), las proteínas reguladoras de la 
síntesis de compuestos osmoprotectores y las enzimas 
desintoxicantes. En las proteínas regulatodas se inclu-
yen: los factores de transcripción, las proteínas regula-
doras cinasas, las fosfatasas y las fosfolipasas (Shinozaki 
y Yamaguchi, 1997). 

La agricultura es la principal consumidora de agua 
en el mundo y uno de los factores más limitantes para 
el futuro. Las reservas de agua en el planeta han ido 
disminuyendo con el creciente aumento de la población 
y de las prácticas agrícolas (IFPRI, 2005). Debido a que 
la agricultura consume 70% del agua utilizada por el 
hombre, es importante ahorrar este recurso, implemen-

tando técnicas agrícolas que tiendan a reducir su con-
sumo. La disponibilidad de agua es uno de los factores 
cruciales que modula el crecimiento de las plantas; en el 
estrés hídrico incluye tanto la sequía como la salinidad, 
factores importantes para la agricultura, ya que impi-
den a los cultivos desarrollar su potencial genético (Zhu, 
2002; Zhu, 2003). 

El presente artículo tiene como objetivo central ha-
cer una revisión sobre los hallazgos más recientes sobre 
el proceso de osmorregulación en plantas cultivadas 
expuestas a estrés por déficit hídrico y por salinidad 
en el suelo.

Importancia del agua en las plantas

El agua es el componente predominante de los orga-
nismos y, por tal razón, interviene en la regulación de 
los procesos biológicos. Es importante para las plantas 
por el papel crucial que cumple en los procesos fisio-
lógicos y por la gran cantidad que requieren (Steudle, 
2000; Andreev, 2001). El agua comprende 80% a 90% 
de la biomasa de tejidos vegetales, presente en varias 
formas: como constituyente del protoplasma; como 
agua de hidratación asociada con iones, disolviendo 
sustancias orgánicas y macromoléculas, llenando es-
pacios entre estructuras finas del protoplasma y la pa-
red celular, almacenada en las vacuolas y, finalmente, 
como agua intersticial, que actúa como medio trans-
portador en los espacios intercelulares y en los tejidos 
de conducción del xilema y el floema (Larcher, 2003; 
Zyalalov, 2004). 

Por su polaridad, el agua actúa como solvente univer-
sal, disolviendo gran cantidad de iones y metabolitos 
orgánicos polares, como azúcares, aminoácidos y pro-
teínas, compuestos críticos para el metabolismo. A nivel 
de la planta completa, el agua es el medio que transpor-
ta carbohidratos, nutrientes y fitohormonas indispen-
sables para el metabolismo vegetal. En condiciones de 
alta concentración de solutos, las células ejercen presión 
de turgencia contra las paredes celulares, lo que soporta 
el crecimiento celular. Cuando las células pierden tur-
gencia, no llevan a cabo el alargamiento y expansión y, 
si esto ocurre por periodos largos de tiempo, la planta se 
deshidrata y muere (Zyalalov, 2004).

El uso eficiente de agua por las plantas terrestres fa-
vorece el balance energético de la hoja, ya que el agua 
evaporada desde las células del mesófilo enfría las su-
perficies foliares (Larcher, 2003; Zyalalov, 2004). La co-
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rriente transpiratoria también favorece el transporte de 
nutrientes inorgánicos procedentes del suelo y el trans-
porte de solutos orgánicos, aminoácidos y fitohormonas 
desde la raíz a los órganos en transpiración, aunque se 
destaca que el transporte por el xilema también ocurre 
en ausencia de transpiración (Larcher, 2003; Zyalalov, 
2004; Canny, 2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Potencial hídrico

La ósmosis es un proceso central en todos los seres vivos, 
que transporta el agua por el simplasto de las plantas 
para mantener su contenido a nivel celular. El estado del 
agua en los suelos, las plantas y la atmósfera es descrito 
en términos de potencial hídrico ( ) y consta de varios 
componentes importantes para las células y sus alrede-
dores: el potencial osmótico ( ) está determinado por 
la concentración de sustancias osmóticamente activas; 
el potencial mátrico ( ) registra la capacidad de adsor-
ción de las matrices celulares; el potencial de presión 
registra ( ) las presiones en exceso que actúan sobre un 
sistema y el potencial gravitacional ( ) es consecuencia 
de las diferencias de altura con el nivel de referencia 
(Larcher, 2003). En dos compartimientos de diferente 
potencial hídrico separados por una membrana semi-
permeable, el agua se mueve desde el compartimiento 
de un alto potencial hídrico hacia el de bajo potencial 
hídrico. Las diferencias en potencial hídrico ofrecen la 
posibilidad de ocurrencia de un proceso que permite 
mantener la homeostasis celular, ya sea por transporte 
de agua y otras sustancias entre células, tejidos y órga-
nos (iones, carbohidratos, aminoácidos, etc.) a favor de 
gradientes de potencial hídrico (Zyalalov, 2004; Canny, 
2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001). 

Mecanismos de osmorregulación y transporte 

de agua

El movimiento de agua en tejidos vegetales es de im-
portancia crucial para el crecimiento de la planta y 
ocurre básicamente a través de tres rutas: el apoplasto, 
el simplasto y la ruta transcelular. Esta última es defi-
nida como el transporte de agua a través de cada célu-
la,  a través del plasmalema y tonoplasto de cada célula 
sin involucrar plasmodesmos (Zyalalov, 2004; Steudle, 
2000). Las raíces de la mayoría de angiospermas poseen 
endodermis, tejido con una estructura impermeable al 
agua, que es la banda de Caspary ubicada en las pa-
redes radiales de las células. El córtex es permeable al 
agua y ésta puede moverse por el apoplasto y el simplas-
to hasta llegar a la endodermis, donde se mueve sim-

plásticamente en raíces jóvenes y apoplásticamente en 
raíces adultas. En el córtex y la estela, las células están 
conectadas por plasmodesmos y el movimiento de agua 
puede ser vía el simplasto, el apoplasto, transcelular o 
por una combinación de estas rutas (Zyalalov, 2004; 
Canny, 2001; Steudle, 2000). 

Para sobrevivir y desarrollarse de forma normal, las 
plantas perciben constantemente cambios en el ambien-
te circundante y responden a través de una variedad de 
mecanismos moleculares. Los procesos por los cuales las 
células vegetales son sensibles a modificaciones extrace-
lulares son de importancia crucial para la supervivencia 
vegetal y, en consecuencia, para el mantenimiento de la 
vida animal. Uno de los estreses abióticos más importan-
tes para la productividad de los cultivos se relaciona con 
la deshidratación vegetal bajo niveles de alta salinidad, 
sequía y condiciones de baja temperatura. Cada uno de 
estos factores genera estrés hiperosmótico, caracteriza-
do por el incremento en la concentración de solutos en 
la célula y el descenso en la presión de turgencia por 
pérdida de agua (Zyalalov, 2004). La deshidratación de 
las células induce la biosíntesis, la descompartimentali-
zación y el transporte de la fitohormona ácido absícico 
(ABA), que induce el cierre de los estomas para reducir la 
transpiración (Zhu, 2003). El uso de componentes co-
munes y vías de respuesta vegetal relacionadas con es-
treses permite a las plantas responder parcialmente a un 
rango de condiciones adversas después de ser expuestas 
a un tipo de estrés específico (Boudsocq, 2005; Zyalalov, 
2004; Canny, 2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Aun cuando la irrigación no esté disponible, el cono-
cimiento de las relaciones hídricas puede contribuir al 
diseño y propuesta de estrategias de manejo de cultivos, 
en los que la resistencia a la sequía pueda ser un rasgo 
importante para seleccionar. Este conocimiento tam-
bién provee elementos para el manejo de los cultivos 
y asegura que el estrés hídrico sea minimizado en fases 
críticas del crecimiento (Cushman, 2001). 

Cada vez que el contenido de agua cambia durante la 
hidratación o la deshidratación, o cuando el contenido 
de solutos se incrementa o disminuye, ocurren cambios 
en la concentración de solutos en el citosol bajo el control 
regulatorio de la célula. La respuesta pasiva es definida 
como ajuste osmótico y la respuesta completa es deno-
minada osmorregulación. Inicialmente, se pensó que el 
ajuste osmótico ocurría tan sólo en plantas sometidas a 
altas salinidades, pero después se estudiaron casos en los 
que las plantas crecían en suelos secos y se realizaron mu-
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chos trabajos para determinar el efecto del estrés hídrico 
sobre el crecimiento vegetal (Cushman, 2001; Zyalalov, 
2004; Steudle, 2000; Andreev, 2001). 

El ajuste osmótico proporciona un medio de manteni-
miento del contenido de agua en la célula, importante 
para la actividad celular (Aharon et al., 2003; Javot et
al., 2003; Bartels y Ramanjalu, 2005). Debido a que la 
pérdida de agua puede incrementar la concentración 
de solutos en la célula, las moléculas que regulan el me-
tabolismo pueden ser afectadas. Así, algunos iones in-
orgánicos, tales como potasio, calcio, magnesio y cloro, 
no pueden ser metabolizados o incorporados dentro de 
la estructura celular y se acumulan en situaciones de 
deshidratación (Zyalalov, 2004; Canny, 2001; Steudle, 
2000; Andreev, 2001). Ya que estos iones juegan papeles 
de regulación de enzimas, la actividad enzimática puede 
verse afectada; de esta forma, las enzimas que requie-
ran K+ pueden ser afectadas si la concentración de este 
ión se incrementa. Además de los efectos de la pérdida 
de agua sobre su concentración, las plantas expuestas a 
altas salinidades externas presentan un problema extra 
de altas concentraciones de NaCl, y muchas enzimas se 
verán inhibidas por altas concentraciones de sal, aun en 
plantas halófitas (Zyalalov, 2004; Canny, 2001; Steudle, 
2000; Andreev, 2001). 

Acuaporinas y mantenimiento de la turgencia

Las acuaporinas (AQP) son canales por los que se trans-
porta agua en las células vegetales y juegan un papel 
dinámico en el mantenimiento de la homeostasis celu-
lar bajo condiciones que requieren modificaciones en el 

cia al estrés por sequía (Aharon et al., 2003; Javot et al.,
2003; Bartels y Ramanjalu, 2005). El estrés hídrico y el 
estrés salino requieren cambios en el flujo de agua para 
permitir a las células y a los tejidos adaptarse a esta si-
tuación. La tasa de flujo del agua dentro y fuera de las 
células está determinada por el gradiente de potencial 
hídrico, que actúa como fuerza de conducción para el 
transporte. Las proteínas AQP facilitan la osmosis por 
formación de canales, como alternativa de difusión de 
agua a través de la membrana celular, incrementando 
la permeabilidad de ésta (Tyerman et al., 2002). 

De acuerdo a su secuencia proteínica y localización en 
la membrana celular, las AQP pueden ser clasificadas en 
cuatro superfamilias: proteínas intrínsecas de la membra-
na plasmática (PIP), proteínas intrínsecas del tonoplasto 
(TIP,siglas en inglés detonoplast intrinsic proteins), proteínas 
intrínsecas-nodulina (NIP, siglas en inglés de nodulin in-
trinsic proteins) y proteínas intrínsecas pequeñas (SIP,siglas 
en inglés desmall intrinsic proteins) (Bartels y Ramanjulu, 
2005; Smith-Espinosa et al., 2003, Sánchez, 2003).

Las AQP están conformadas por seis dominios trans-
membrana unidos por las asas A, B, C, D, E y F (figura 1). 
Presentan segmentos intracelulares amino y carboxilo 
terminal y la mayoría son tetraméricas, aunque algu-
nas pueden formar oligómeros más pequeños, como la 
AQP4. La permeabilidad de las AQP al agua es alta, del 
orden de 3·109 moléculas de agua por segundo. La fos-
forilación dependiente de Ca2+ causa una estimulación 
en su actividad (Javot y Maurel, 2002; Bartels y Raman-
julu, 2005; Smith-Espinosa et al., 2003; Tyerman et al.,
2002; Hill et al., 2004; Sánchez, 2003).

Figura 1. Organización estructural de las acuaporinas: a) esquema de las di-
ferentes segmentos transmembrana (1-6) y asas de unión entre ellos (A-E); b) 
organización de un monómero de acuaporina que ilustra la formación del poro 
entre las asa B y E; c) Organización espacial de de una acuaporina (tetrámero) en 
la membrana. NPA, asparagina-prolina-alanina. Tomado de Sánchez, 2003.

flujo de agua. Puede requerirse cam-
bios en el suministro y la asignación de 
agua para restablecer las alteraciones 
en el potencial osmótico celular y, por 
lo tanto, es posible que la actividad 
de las AQP sea crucial (Uehlein et al.,
2003; Maurel et al., 2002). Estímulos 
ambientales como la sequía y la salini-
dad inducen incrementos en los niveles 
de ácido abscícico (ABA), asociado a la 
percepción del estrés osmótico en el to-
noplasto y en la membrana plasmática 
(Maurel et al., 2002).

Evidencias recientes soportan el pa-
pel de las AQP en el mantenimiento de 
las relaciones hídricas y proveen infor-
mación sobre su función en la toleran-
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Por su localización subcelular, las acuaporinas PIP y TIP

parecen ser buenas candidatas para regular de manera 
diferencial el transporte de agua en el tonoplasto y en 
la membrana plasmática. La regulación de las PIP en las 
células de la raíz juega un papel clave en el control del 
suministro de agua, mientras que el papel de las TIP se re-
laciona con el control del transporte de agua transcelular 
(Javot y Maurel, 2002; Bartels y Ramanjulu, 2005). 

Es importante destacar que las AQP se expresan pre-
ferencialmente en la elongación celular. El equilibrio 
eficiente del agua entre células vecinas en tejidos en 
expansión puede ser requerido para facilitar el sumi-
nistro de agua desde los tejidos vasculares y permitir el 
crecimiento inducido a favor de gradientes de potencial 
hídrico (Javot y Maurel, 2002). Es interesante observar 
que los tipos celulares que corresponden a puntos de 
convergencia para el flujo radial de agua parecen ser 
ricos en canales de agua, en particular, en el caso de las 
células de la epidermis, de la endodermis y de las célu-
las que rodean los vasos de xilema. Una membrana rica 
en AQP puede ser necesaria para facilitar el flujo intenso 
de agua a través de estas células. Aquéllas pueden re-
presentar puntos críticos en los que puede ejercerse un 
control eficiente del suministro de agua (Javot y Maurel, 
2002; Bartels y Ramanjulu, 2005; Smith-Espinosa et al.,
2003; Tyerman et al., 2002; Hill et al., 2004).

Compuestos osmoprotectores

El ajuste osmótico mantiene el contenido celular de 
agua cuando se presenta una reducción en el potencial 
osmótico, como consecuencia de la acumulación de 
solutos orgánicos en el citoplasma y en la vacuola en 
situaciones de estrés por salinidad en el suelo (Serraj 
y Sinclair, 2002). Los solutos compatibles (osmolitos, 
citosolutos) son metabolitos hidrofílicos, entre los que 
se destacan azúcares (sacarosa y fructosa), aminoácidos 
(prolina y betaína), glicerol, manitol y otros metaboli-
tos de bajo peso molecular (Chen y Murata, 2002). Los 
solutos compatibles no interfieren con el metabolismo 
normal de las células; se acumulan en el citoplasma y en 
la vacuola en altas concentraciones bajo condiciones de 
estrés osmótico, tienen un papel primario en el mante-
nimiento de la disminución del potencial osmótico en el 
citosol y están involucrados en la estabilidad de proteí-
nas y estructuras celulares (Zhu, 2003; Cushman, 2001; 
Bartels y Ramanjalu, 2005).

En general, son varios los efectos de los solutos com-
patibles en las plantas: los azúcares interactúan con las 

cabezas polares de los fosfolípidos para prevenir la fu-
sión de la membrana (Chen y Murata, 2002). Las plan-
tas sujetas a estrés muestran acumulación de prolina y 
otros aminoácidos; el papel que juegan estos aminoá-
cidos es variable: pueden actuar como osmolitos en la 
regulación del transporte de iones y en la detoxificación 
de metales pesados; además tienen efecto en la síntesis 
y la actividad enzimática (Ray, 2002). En trigo se ob-
serva que la actividad de glucanil kinasa (GK), prolina y 
clicina betaína se incrementa durante el estrés y tienen 
mayor actividad en los brotes que en las raíces (Nayyar, 
2003). En plantas de maíz se observa un incremento 
considerable en la acumulación de prolina; igualmente, 
se presenta un incremento en la actividad de la enzima 
prolina deshidrogenada (PDH), tanto en maíz com en tri-
go. Los brotes de maíz bajo estrés muestran potenciales 
hídricos altos y en las dos especies se presenta un incre-
mento en la concentración de osmolitos (Ghoulam et al., 
2002; Nayyar, 2003). 

También, en caña de azúcar la acumulación de pro-
lina aumenta en las plantas sometidas a estrés salino, 
especialmente en raíces y vainas foliares, siendo este in-
cremento mayor para el genotipo sensible, excepto en la 
lámina foliar de la hoja más joven (García et al., 2003).

Efecto de las sales sobre las plantas y la 

productividad de los cultivos

De acuerdo con la tolerancia a las condiciones de sa-
linidad en el suelo, las plantas pueden ser clasificadas 
en aquéllas que requieren o toleran altas concentra-
ciones de sales, o halófitas, y las que no toleran la pre-
sencia excesiva de sales, o glicófitas. Existen categorías 
intermedias entre ambos grupos -pseudohalófitas-, así 
como plantas que, sin ser halófitas, requieren sodio 
como elemento esencial. La sensibilidad de las plantas 
a las sales cambia durante el desarrollo fenológico, de-
pendiendo de la especie, el cultivar y factores ambien-
tales (Munns, 2002).

En las últimas décadas, las investigaciones sobre los 
efectos de la salinidad de los suelos en los cultivos refle-
jan la importancia de este problema para la agricultura 
mundial. El estrés salino es uno de los factores ambien-
tales adversos que influye sobre aspectos de la fisiología 
de las plantas, lo que a su vez limita la productividad de 
los cultivos de interés económico. La salinidad reduce 
la capacidad de las plantas para absorber agua, ocasio-
nando una reducción en el crecimiento (Munns, 2002). 
Altas concentraciones de sales en la solución externa de 
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las células vegetales ocasiona varios efectos, que pue-
den resumirse fundamentalmente en tres tipos: sequía 
osmótica, toxicidad debida a la excesiva absorción de 
cloro y sodio y un desbalance nutricional (Trinchant et
al., 2004; Karimi et al., 2005).

El estrés osmótico es provocado por el bajo potencial 
hídrico en el suelo y reduce los rendimientos de una 
amplia variedad de cultivos en el mundo y el nivel de 
ácido abscísico (ABA) se incrementa, desencadenando el 
cierre estomático y el ajuste osmótico, entre otras res-
puestas (Zhu, 2003; Taylor et al., 2000; Zhu, 2002). 

La toxicidad debida a la excesiva absorción de clo-
ro y sodio produce clorosis marginal de la hoja y con 
ello, una disminución del área fotosintética, lo que de-
termina reducciones en la fotosíntesis neta, como resul-
tado del aumento de la respiración en los órganos de 
la planta. La respiración de mantenimiento incrementa 
los requerimientos de carbohidratos para producir la 
energía necesaria para el transporte de iones, la com-
partimentalización de iones y la reparación de daños 
celulares. Otros efectos de la toxicidad de sales son la 
disminución en la síntesis de proteínas, disminución en 
la conductancia estomática, síntesis de pared celular y 
expansión celular (Bartels y Ramanjulu, 2005; Munns, 
2002). El desbalance nutricional afecta la absorción y el 
transporte de otros nutrientes, influyendo de esta mane-
ra sobre la disponibilidad de Zn, Fe, P, Ca, K, Mg, Mn 
y Cu, entre otros (Munns, 2002). 

Transportadores de alta y baja afinidad para 

K+ y Na+

La homeostasis de la concentración de iones intrace-
lular es fundamental para la fisiología de las células vi-
vas. La regulación del flujo iónico es necesaria para que 
las células mantengan baja la concentración de iones 
tóxicos y para la acumulación de iones esenciales. Las 
células vegetales emplean el transporte activo primario, 
mediado por ATPasas-H+, y el transporte activo secun-
dario, mediado por canales y cotransportadores, para 
mantener en el citosol concentraciones altas de K+ y 
bajas de Na+. El equilibrio intracelular de Na+ y K+ es 
importante para las actividades de muchas enzimas ci-
tosólicas y para mantener el potencial de membrana, 
importante para el transporte de iones (Bartels y Ra-
manjulu, 2005; Munns, 2002). 

Bajo estrés salino, el mantenimiento de la homeos-
tasis de K+ y Na+ es de vital importancia en células 

vegetales; así mismo, es de gran importancia para la 
agricultura entender cómo las plantas toleran con-
centraciones excesivas de Na+ en el suelo, ya que la 
salinidad de suelos causa grandes pérdidas de ren-
dimiento en los cultivos (Hasegawa et al., 2000). Las 
concentraciones altas de Na+ en el suelo limitan el 
suministro de K+ a las células de la raíz. Cuando el 
Na+ ingresa a las células, se acumula en niveles altos 
y es tóxico para las enzimas citosólicas; por lo tanto, 
este desequilibrio de Na+ bajo condiciones de estrés 
salino conduce a respuestas fisiológicas que afectan los 
proceso de división y crecimiento a nivel celular (Tes-
ter y Davenport, 2003; Zhu, 2003; Shi et al., 2003). 
En la actualidad, hay mayor comprensión sobre los 
sistemas de transporte y mecanismos regulatorios que 
median la relación Na+/K+ en células vegetales; és-
tos corresponden a los sistemas de transporte de alta y 
baja afinidad ubicados en el plasmalema y en el tono-
plasto (Demidchik et al., 2002; Zhu, 2002; Zhu, 2003). 
Las proteínas integrales de membrana actúan como 
transportadoras, sufriendo un cambio corformacional 
durante el transporte del ión y operando en contra de 
gradientes de concentración energizados por gradien-
tes electroquímicos (antiporte Na+/H+, simporte K+/
H+, simporte K+/Na+) (Berthmieau et al., 2003; Sul et 
al., 2003). Un tipo de transportador de los iones Na+ y 
K+ bien reconocido es el perteneciente a la familia de 
los HKT, identificado y evaluado en Arabidopsis (Rus et 
al., 2004; Máser et al., 2002; Fu y Luan, 1998), arroz 
(Horié et al., 2001; Garciadeblas et al., 2003; Fukuda et 
al., 2004) y trigo (Laurie et al., 2002), entre otros. 

El HKT, transportador de alta afinidad para K+ y 
descrito en Arabidopsis, funciona acoplado al Na+ y 
contribuye al suministro de este ión en suelos salinos. 
Bajo concentraciones altas de Na+, el HKT puede tener 
más importancia fisiológica en el transporte de Na+

que en el de K+ (Rus, et al., 2004; Máser et al., 2002; 
Fu y Luan, 1998).

En arroz (Oryza sativa cv. Nipponbare) se demostró 
que el suministro de Na+ y K+ está mediado por dife-
rentes transportadores y que el K+ se bloquea por el 
transportador de Na+. La expresión del OsHKT1 y el 
HKT4 demuestra que éstos son transportadores de alta 
y baja afinidad para Na+. Los transportadores OsHKT

están involucrados en el transporte de Na+ en arroz, y 
el OsHKT1 media específicamente el suministro de Na+

en las raíces cuando estas plantas son deficientes en K+

(Garciadeblas et al., 2003; Horie et al., 2001; Horie y 
Schoeder, 2004; Fukuda, 2004).
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En el estudio publicado por Laurie et al. (2002), el gen 
que codifica la expresión del transportador de alta afi-
nidad para K+, el HKT1, fue aislado de raíces de trigo y 
se sugiere que media el transporte acoplado de H+ con 
alta afinidad para K+. Investigaciones posteriores mos-
traron que el HKT1 es energizado a través del transporte 
acoplado de Na+, más que de H+. Este resultado sugiere 
que el suministro de K+ de alta afinidad en plantas es 
conducido por el gradiente electroquímico de Na+, que 
además soporta la función del HKT1 como transporta-
dor de K+ en plantas de trigo. 

Canales selectivos para cationes

El genoma vegetal codifica múltiples canales que me-
dian el transporte de los iones Na+ y K+. Estos canales 
transportan iones desde la solución del suelo y secretan 
los iones dentro la corriente xilemática. En contraste 
con los transportadores, los canales iónicos conducen 
rápidamente los iones Na+ y K+ (Davenport et al., 2005). 
Los canales monovalentes de cationes se han clasifica-
do en tres grupos, dependiendo de su comportamiento 
electrofisiológico y de la selectividad iónica (Tyerman, 
2002): los canales rectificadores de la entrada de K+

(KIR) constituyen la vía para el suministro de K+ de alta 
afinidad en las raíces de las plantas; los canales rec-
tificadores de la liberación de K+ (KOR), presentes en 
diferentes especies vegetales y tejidos, son altamente 
selectivos para la liberación de K+ en el xilema para 
transportarlo hacía los brotes de las plantas (Gilliam 
y Tester, 2005; Kohler et al., 2002) y los canales NSC,
no selectivos de cationes -o VIC, canales independien-
tes de voltaje-, son particularmente abundantes en el 
tonoplasto de las células vegetales y tienen baja afini-
dad selectiva para K+ y Na+, comparada con los KIR y 
los KOR (Demidchik y Tester, 2002; Schroeder y Horie, 
2004; Essah et al., 2003). Los NSC se han caracteriza-
do en raíces de plantas, epidermis de la hoja y células 
oclusivas, o ‘guardias’. Estudios recientes muestran que 
la entrada de Na+ a través de los NSC es mucho más alta 
que por los canales KIR. Estas propiedades sugieren que 
en las células en las plantas los canales NSC funcionan 
como la mejor vía de transporte de Na+ (Davenport et 
al., 2005; Maathuis y Sander, 2001; Schroeder y Horie, 
2004; Essah et al., 2003).

Canales de aniones

Las células vegetales contienen canales iónicos que re-
gulan la entrada de aniones desde el ambiente externo 
y participan en la turgencia y la osmorregulación, en los 

movimientos estomáticos y el transporte de nutrientes. 
Estos canales se agrupan de acuerdo a la forma como 
son activados: por despolarización de la membrana, 
por hiperpolarización y por estiramiento. Los canales 
aniónicos juegan un papel importante en la regulación 
de los gradientes iónicos intracelulares y se han descrito 
en el plasmalema, el tonoplasto, la membrana de los 
tilacoides y la membrana interna de la mitocondria. En 
plantas, se identificaron dos conductancias aniónicas 
distintas en el parénquima xilemático: la conductancia 
aniónica rápida (QUAC) y la conductancia aniónica len-
ta (SLAC). La conductancia QUAC fue relacionada con el 
transporte de los aniones nitrato y cloro hacia el xilema 
(Kohler et al., 2002; Gilliham y Tester, 2005; De Boer y 
Volvok, 2003). 

Compartimentalización y etrusión de Na+

Existen dos mecanismos para controlar estrictamen-
te la concentración de Na+ y prevenir su exceso en el 
simplasto de las células vegetales: uno permite la com-
partimentalización de Na+ en la vacuola mediada por 
aniportes Na+/H+ localizados en el tonoplasto (Horié 
y Schroender, 2004; Yokoy et al., 2002; Fukuda et al.,
2004) y el otro, el transporte de Na+ hacia el apoplasto, 
a través de antiportes Na+/H+ ubicados en la membra-
na citoplasmática. La capacidad para evitar la toxicidad 
por Na+ y controlar el flujo de iones es crítica en las cé-
lulas vegetales en condiciones de estrés salino (Munns, 
2002; Qiu et al., 2004; Qiu et al., 2002; Benito y Rodrí-
guez, 2003). En plantas superiores, se ha identificado un 
antiporte Na+/H+, el SOS1 (siglas en inglés de salt overly 
sensitive 1), que juega un papel importante en la etrusión 
de sodio desde las células epidérmicas de la raíz bajo 
condiciones de estrés salino. El eflujo de sodio a través 
del antiporte SOS1 es vital para la tolerancia a sales de 
las células meristemáticas de la raíz y de los ápices de 
brotes, ya que éstas no poseen grandes vacuolas para 
compartimetalizar el sodio. El eflujo de sodio a través 
de SOS1 bajo estrés salino es regulado por el complejo 
kinasa SOS2- SOS3.

En Arabidopsis, por ejemplo, el estrés salino induce 
un incremento en la concentración de calcio, percibi-
do por el SOS3, proteína sensora de Ca+2 que activa al 
SOS2; a su vez, el SOS2 fosforila el antiporte SOS1 y lo 
activa. Además, el incremento de calcio en el citosol 
bajo condiciones de estrés salino parece estar regula-
do por acumulación de ABA (Chinnusamy., et al 2005). 
Por otro lado, el SOS2 también posee la capacidad de 
activar el antiporte Na+/H+ ubicado en el tonoplasto 
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de células adultas de la raíz, para secuestrar sodio en 
la vacuolas (Chinnusamy et al., 2005). 

Papel del ABA en la osmorregulación

El ácido abscísico (ABA) juega un papel crucial en dife-
rentes aspectos de la osmorregulación en casos de estrés 
hídrico y salino durante el crecimiento vegetativo. El 
papel del ABA como señal de estrés a larga distancia pro-
ducida en la raíz está bien establecido. Usualmente, este 
fitorregulador es sintetizado en el citosol de las células 
de la raíz, se transporta por el apoplasto de la raíz y 
es conducido vía xilema con la corriente transpiratoria 
a los brotes (Steudle, 2000; Coursol et al., 2003; Zya-
lalov, 2004). La reducción de la transpiración a través 
de los estomas es una respuesta crucial regulada por 
ABA en plantas expuestas a estrés. El cierre de los poros 
estomáticos en las hojas es un mecanismo por el cual 
las plantas superiores regulan el balance hídrico. Las 
células oclusivas o guardias, que integran el poro esto-
mático, responden a cambios en los niveles hídricos. El 
cierre estomático inducido por el ABA es mediado por la 
reducción en la presión de turgencia de las células guar-
dias, que requieren un eflujo de K+ y Cl-, la remoción 
de sacarosa y la conversión de ácido málico en malato 
e H+. El ABA activa un canal de entrada de calcio, oca-
sionando un incremento en la concentración de Ca+2

en el citosol de las células guardias, la inhibición de los 
canales de entrada de K+ y la activación de los cana-
les de salida de K+; todo esto conlleva un incremento 
del potencial hídrico, la salida de agua y la pérdida de 
turgencia de las células guardias, lo que conduce al cie-
rre estomático (Coursol et al., 2003; Pandey y Assmann, 
2004; Assmann y Wang, 2001; Inman-Barber y Smith, 
2005; Zyalalov, 2004; Steudle, 2000) . 

Conclusiones

La comprensión de los mecanismos bioquímicos y fi-
siológicos involucrados en la osmorregulación que ex-
hiben las plantas en condiciones de estrés hídrico y 
salino plantea un desafío futuro de gran importancia, 
teniendo en cuenta la pérdida de tierras cultivables a 
causa de la salinización y la erosión de suelos en todo 
el mundo. Al estudiar la respuesta de las plantas frente 
al estrés ambiental, se reconocen diferentes procesos 
por los cuales las plantas logran adaptarse y soportar 
los cambios que ocurren en su potencial hídrico por 
escasez de agua o salinidad elevada. El cierre esto-
mático evita la reducción del potencial hídrico e in-
volucra ajustes fisiológicos y metabólicos. La síntesis 

de ciertos metabolitos, como aminoácidos, azúcares 
solubles, polioles, poliaminas, fructanos y pigmentos 
(carotenoides, antocianos, betalaínas) no interfiere en 
el metabolismo celular, juega un papel determinan-
te en el mantenimiento de la turgencia celular. Estos 
metabolitos interactúan con lípidos y proteínas, previ-
niendo posibles alteraciones de las membranas celula-
res y disociando complejos proteicos e inactivación de 
enzimas. Las plantas expuestas a altas concentraciones 
extracelulares de sales transportan iones a través de los 
sistemas selectivos de K+ y Na+ y de los no selectivos 
localizados en las membranas celular y vacuolar. La 
osmorregulación confiere a las plantas la capacidad de 
tolerar condiciones de escasez de agua y salinidad ele-
vadas, con la expresión de mecanismos adaptativos que 
evitan la disminución de la fotosíntesis, las alteraciones 
en la traslocación y la distribución de fotoasimilados y 
las pérdidas en rendimiento; hechos que tienen tras-
cendencia significativa en el normal funcionamiento 
de la planta y en la productividad de los cultivos. 
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