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Implicaciones fisiolégicas de la osmorregulacién en plantas
Physiological implications of osmoregulation in plants

Loyla Rodriguez-Pérez'

Resumen: En condiciones naturales, las plantas es-
tanexpuestasacondicionesambientalescambiantes
que determinan respuestas complejas que influyen
en el crecimiento, desarrollo y productividad de los
cultivos. Las condiciones de sequiay salinidad en los
suelossonlasmayorescausasdeestrésenloscultivos
y ocasionan pérdidas econdmicas en la agricultura
mundial. Tanto la sequia como la salinidad resultan
enestrésosmoético, queinhibe el crecimientoy causa
perturbacionesanivelmetabolico.Elreconocimiento
delos mecanismosbioquimicosyfisiolégicosinvolu-
crados en la osmorregulaciéon ante estrés osmotico
permite implementar nuevas estrategias para el ma-
nejo y mejoramiento de los cultivos en condiciones
de estrés hidrico y salino. El transporte de agua por
acuaporinas,elcierreestomatico, lasintesisdeosmo-
litoscompatibles,eltransportedeionesatravésdesis-
temasselectivosdesodioypotasioylosnoselectivos
localizadosenlasmembranasbiolégicasylaetrusion
y compartimentalizacion de sodio, son mecanismos
reconocidos en las plantas para adaptarse y tolerar
cambios en el potencial hidrico. La osmorregulacién
daalasplantascapacidad paratolerarcondicionesde
escasezdeaguay salinidad elevada, conlaexpresion
de mecanismos adaptativos que evitan disminucién
delafotosintesis,alteracionesenlatraslocaciénydis-
tribucién defotoasimiladosy pérdidasenrendimien-
to,hechossignificativosenelfuncionamientonormal
delaplantayenlaproductividad delos cultivos. Este
articulotienecomoobjetivorevisarlos hallazgosmas
recientes sobre el proceso de osmorregulacion en
plantascultivadasexpuestasaestrés pordéficit hidri-
coy por salinidad en el suelo.

Palabras claves adicionales: ajuste osmético,
estrés, salinidad, sequia

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
thegreatercausesof stressinthecropsand causelost
economicintheworldagriculture.Thedroughtasthe
salinityareosmoticstressthatinhibitsthegrowthand
cause interferences at metabolic level. The recogni-
tionof thebiochemical and physiologic mechanisms
involvedintheosmoregulationinvolvedintheosmot-
ic stress allows to implement new strategies for the
handlingandimprovementofthe cultivations under
conditions of stress hidricand saline. Different mech-
anismsarerecognizedthroughwhichtheplantsman-
agetoadaptandtotolerate the changesin the water
potential, between which stand: the water transport
by acuaporins, the estomatic closing, the synthesis of
compatibleosmolites,theiéntransportthroughselec-
tive systems of sodium and potassium and those not
selectivelocatedinthebiologicalmembranesandthe
etrution and compartimentalization of sodium. The
osmoregulation confers to the plants the capacity to
tolerate conditions of droughtand high salinity, with
the expression of adaptative mechanisms that avoid
thereductionofthephotosynthesis,alterationsinthe
allocation photoasimilates and losses in yield, facts
that have significant transcendency in the normal
physiology of the plantand in the productivity of the
crops. The present review has as central objective, to
report the discoveries more recent envelope the os-
morregulationprocessinexposedcultivatedplantsto
stress by water deficit and by salinity in the soils.

Additional keyword: osmotic adjustment, stress,
salinity, drought
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Introduccion

LA DISTRIBUCION DE LAS PLANTAS sobre la tierra depende
de la presencia e intensidad de diversos factores bid-
ticosyabioticos. En condiciones naturales, las plantas
seencuentrancontinuamentesometidasasituaciones
ambientalescambiantes,loquetraecomoconsecuen-
ciaunaseriedeestimulosqueinfluyeneneldesarrollo
y productividad de los cultivos. Entre los factores que
generan estrés se incluyen principalmente aquéllos
provenientes de: la accién de organismos vivos y de
algunaactividadantropogénica;lasvariacionesenlas
condicionesambientales, talescomotemperaturasal-
tas o bajas; lasalinidad excesiva;laescasezo el exceso
de agua; los cambios en laintensidad de laluzy la ca-
renciade nutrientes; estos aspectos afectan en mayor
omenor escalalavida de las plantas (Cushman, 2001;
Chynnusamyy et al, 2005).

Las condiciones de sequiay salinidad en el suelo son
factores que limitan la productividad de los cultivos en
elmundo.Levitt(1980) defineel estrésambiental como
un cambio en las condiciones del medio que reduce el
crecimiento. Los estreses ambientales provocan en las
plantas respuestas complejasy constituyen un proble-
mafundamental paralaagricultura,yaqueinfluyenso-
bre la supervivenciay la productividad de los cultivos.
Las respuestas vegetales se manifiestan a nivel celular,
tisular u organico y afectan los procesos bioquimicos,
fisiologicos y del desarrollo (Larcher, 2003). Son carac-
teres de variacién continua controlados por un impor-
tantenimerodegenes,cuyaexpresidonesinducidabajo
condicionesdeestrésabiotico,loscualescodifican pro-
teinas funcionalesy proteinas regulatorias especificas.
Entreproteinasfuncionalessedestacan:lasproteinasde
membrana,lasproteinasas,losfactoresdeprotecciono
macromoléculas(chaperonasyproteinasabundantesen
laembriogénesistardia),lasproteinasreguladorasdela
sintesis de compuestos osmoprotectoresy lasenzimas
desintoxicantes. En las proteinas regulatodas se inclu-
yen: los factores de transcripcion, las proteinas regula-
dorascinasas,lasfosfatasasylasfosfolipasas (Shinozaki
y Yamaguchi, 1997).

La agricultura es la principal consumidora de agua
en el mundo y uno de los factores mas limitantes para
el futuro. Las reservas de agua en el planeta han ido
disminuyendoconelcrecienteaumentodelapoblacién
y de las practicas agricolas (irrri, 2005). Debido a que
la agricultura consume 70% del agua utilizada por el
hombre,esimportanteahorraresterecurso,implemen-
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tando técnicas agricolas que tiendan a reducir su con-
sumo. La disponibilidad de agua es uno de los factores
crucialesquemodulaelcrecimientodelasplantas;enel
estrés hidricoincluye tanto la sequia comola salinidad,
factores importantes para la agricultura, ya que impi-
denaloscultivosdesarrollarsupotencialgenético(Zhu,
2002; Zhu, 2003).

El presente articulo tiene como objetivo central ha-
cerunarevisionsobreloshallazgosmasrecientessobre
el proceso de osmorregulacion en plantas cultivadas
expuestas a estrés por déficit hidrico y por salinidad
en el suelo.

Importancia del agua en las plantas

El agua es el componente predominante de los orga-
nismosy, por tal razén, interviene en la regulaciéon de
losprocesosbiolégicos.Esimportanteparalasplantas
por el papel crucial que cumple en los procesos fisio-
|6gicosy porlagran cantidad que requieren (Steudle,
2000; Andreev, 2001). Elagua comprende 80% a 90%
delabiomasadetejidos vegetales, presente en varias
formas: como constituyente del protoplasma; como
agua de hidratacion asociada con iones, disolviendo
sustancias orgadnicas y macromoléculas, llenando es-
pacios entre estructurasfinas del protoplasmayla pa-
red celular, almacenada en las vacuolas y, finalmente,
como agua intersticial, que actia como medio trans-
portadorenlosespaciosintercelularesyenlostejidos
de conduccion del xilema y el floema (Larcher, 2003;
Zyalalov, 2004).

Porsupolaridad, elaguaactiiacomosolvente univer-
sal, disolviendo gran cantidad de iones y metabolitos
organicos polares, como azucares, aminoacidos y pro-
teinas,compuestoscriticosparaelmetabolismo.Anivel
delaplantacompleta,elaguaeselmedioquetranspor-
ta carbohidratos, nutrientes y fitohormonas indispen-
sables para el metabolismo vegetal.En condiciones de
altaconcentraciéndesolutos,lascélulasejercenpresiéon
deturgenciacontralasparedescelulares,loquesoporta
el crecimiento celular. Cuando las células pierden tur-
gencia, nollevan acabo el alargamientoy expansiény,
siestoocurreporperiodoslargosdetiempo,laplantase
deshidrata y muere (Zyalalov, 2004).

El uso eficiente de agua por las plantas terrestres fa-
vorece el balance energético de la hoja, ya que elagua
evaporada desde las células del meséfilo enfria las su-
perficies foliares (Larcher, 2003; Zyalalov, 2004). La co-
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rrientetranspiratoriatambiénfavoreceeltransportede
nutrientesinorganicos procedentesdelsueloyeltrans-
portedesolutosorganicos,aminoacidosyfitohormonas
desde laraizalos 6rganos en transpiracidn, aunque se
destacaqueeltransporte porel xilematambién ocurre
en ausencia de transpiracion (Larcher, 2003; Zyalalov,
2004; Canny, 2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Potencial hidrico

Ladsmosisesunprocesocentralentodoslosseresvivos,
que transporta el agua por el simplasto de las plantas
paramantenersucontenidoanivelcelular.Elestadodel
aguaenlossuelos, las plantasylaatmdsferaesdescrito
en términos de potencial hidrico (W) y consta de varios
componentesimportantesparalascélulasysusalrede-
dores: el potencial osmético (H) esta determinado por
laconcentraciéndesustanciasosmoéticamenteactivas;
el potencial matrico () registrala capacidad de adsor-
cion de las matrices celulares; el potencial de presién
registra(¥)laspresionesenexcesoqueactiiansobreun
sistemayelpotencialgravitacional (Y))esconsecuencia
de las diferencias de altura con el nivel de referencia
(Larcher, 2003). En dos compartimientos de diferente
potencial hidrico separados por una membrana semi-
permeable, elaguase mueve desde el compartimiento
de un alto potencial hidrico hacia el de bajo potencial
hidrico. Las diferencias en potencial hidrico ofrecen la
posibilidad de ocurrencia de un proceso que permite
mantener lahomeostasis celular, ya sea portransporte
de aguay otras sustancias entre células, tejidos y 6rga-
nos (iones, carbohidratos,aminoacidos, etc.) afavor de
gradientes de potencial hidrico (Zyalalov, 2004; Canny,
2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Mecanismos de osmorregulacion y transporte
de agua

El movimiento de agua en tejidos vegetales es de im-
portancia crucial para el crecimiento de la planta y
ocurre basicamente através de tres rutas: el apoplasto,
el simplasto y la ruta transcelular. Esta ultima es defi-
nida como el transporte de agua a través de cada célu-
la, através del plasmalemaytonoplasto de cadacélula
sin involucrar plasmodesmos (Zyalalov, 2004; Steudle,
2000).Lasraicesdelamayoriadeangiospermasposeen
endodermis, tejido conunaestructuraimpermeable al
agua, que es la banda de Caspary ubicada en las pa-
redes radiales de las células. El cortex es permeable al
aguayéstapuedemoverseporelapoplastoyelsimplas-
to hasta llegar a la endodermis, donde se mueve sim-
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plasticamenteenraicesjévenesyapoplasticamenteen
raices adultas. En el cértex y la estela, las células estan
conectadasporplasmodesmosyelmovimientodeagua
puede ser via el simplasto, el apoplasto, transcelular o
por una combinacién de estas rutas (Zyalalov, 2004;
Canny, 2001; Steudle, 2000).

Para sobrevivir y desarrollarse de forma normal, las
plantaspercibenconstantementecambiosenelambien-
tecircundanteyrespondenatravés de unavariedad de
mecanismosmoleculares.Losprocesosporloscualeslas
célulasvegetalessonsensiblesamodificacionesextrace-
lulares son deimportancia crucial parala supervivencia
vegetaly,en consecuencia, paraelmantenimientodela
vidaanimal.Unodelosestresesabidticosmasimportan-
tesparalaproductividad deloscultivosserelacionacon
la deshidratacién vegetal bajo niveles de alta salinidad,
sequiay condiciones de bajatemperatura.Cadaunode
estosfactoresgeneraestréshiperosmaético, caracteriza-
do porelincremento en la concentracion de solutos en
la célula y el descenso en la presién de turgencia por
pérdida de agua (Zyalalov, 2004). La deshidratacion de
las célulasinducelabiosintesis, ladescompartimentali-
zaciény el transporte de la fitohormona acido absicico
(ABA), que induce el cierre de los estomas para reducir la
transpiracion (Zhu, 2003). El uso de componentes co-
munesy vias de respuesta vegetal relacionadas con es-
tresespermitealasplantasresponderparcialmenteaun
rangodecondicionesadversasdespuésdeserexpuestas
auntipodeestrésespecifico (Boudsocq, 2005; Zyalalov,
2004; Canny, 2001; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Aun cuando lairrigacién no esté disponible, el cono-
cimiento de las relaciones hidricas puede contribuir al
disefioypropuestadeestrategiasdemanejodecultivos,
en los que la resistencia a la sequia pueda ser un rasgo
importante para seleccionar. Este conocimiento tam-
bién provee elementos para el manejo de los cultivos
yasegura que el estrés hidrico sea minimizado en fases
criticas del crecimiento (Cushman, 2001).

Cadavez que el contenido de agua cambia durante la
hidratacion o la deshidratacién, o cuando el contenido
de solutos se incrementa o disminuye, ocurren cambios
enlaconcentraciéndesolutosenelcitosolbajoelcontrol
regulatorio de la célula. La respuesta pasiva es definida
como ajuste osméticoy la respuesta completa es deno-
minada osmorregulacién. Inicialmente, se pensé que el
ajuste osmatico ocurria tan sélo en plantas sometidas a
altassalinidades, perodespuésseestudiaroncasosenlos
quelasplantascrecianensuelossecosyserealizaronmu-
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chostrabajos paradeterminarel efectodel estréshidrico
sobre el crecimiento vegetal (Cushman, 2001; Zyalalov,
2004; Steudle, 2000; Andreev, 2001).

Elajusteosmoticoproporcionaunmediodemanteni-
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 concentracion
desolutosenlacélula,lasmoléculasqueregulanelme-
tabolismo pueden ser afectadas. Asi, algunosiones in-
organicos, talescomo potasio, calcio,magnesioy cloro,
nopuedensermetabolizadosoincorporadosdentrode
la estructura celular y se acumulan en situaciones de
deshidratacion (Zyalalov, 2004; Canny, 2001; Steudle,
2000;Andreev,2001).Yaqueestosionesjueganpapeles
deregulaciéndeenzimas,laactividadenzimaticapuede
verse afectada; de esta forma, las enzimas que requie-
ran K* pueden ser afectadas sila concentracién de este
idnseincrementa. Ademas de los efectos de la pérdida
deaguasobresuconcentracion,lasplantasexpuestasa
altassalinidadesexternaspresentanunproblemaextra
dealtas concentracionesde NaCl,y muchasenzimasse
veraninhibidasporaltasconcentracionesdesal,aunen
plantas halofitas (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
dindmico en el mantenimiento de lahomeostasis celu-
larbajocondicionesquerequierenmodificacionesenel
flujo de agua. Puede requerirse cam-

cia al estrés por sequia (Aharon et al., 2003; Javot et al.,
2003; Bartels y Ramanjalu, 2005). El estrés hidrico y el
estréssalinorequieren cambiosenelflujodeaguapara
permitir a las células y a los tejidos adaptarse a esta si-
tuacién. La tasa de flujo del agua dentro y fuera de las
células esta determinada por el gradiente de potencial
hidrico, que actia como fuerza de conduccion para el
transporte. Las proteinas aqp facilitan la osmosis por
formacion de canales, como alternativa de difusion de
agua a través de la membrana celular, incrementando
la permeabilidad de ésta (Tyerman et al., 2002).

Deacuerdoasu secuencia proteinicaylocalizaciénen
la membrana celular, las aqp pueden ser clasificadas en
cuatrosuperfamilias:proteinasintrinsecasdelamembra-
na plasmatica (pip), proteinas intrinsecas del tonoplasto
(mp,siglaseninglésdetonoplastintrinsicproteins),proteinas
intrinsecas-nodulina (NP, siglas en inglés de nodulin in-
trinsicproteins)yproteinasintrinsecaspequefas(sie,siglas
eninglésdesmallintrinsicproteins)(BartelsyRamanjulu,
2005; Smith-Espinosa et al., 2003, Sanchez, 2003).

Las aqp estan conformadas por seis dominios trans-
membrana unidos por las asas A, B, ¢, b, EY F (figura 1).
Presentan segmentos intracelulares aminoy carboxilo
terminal y la mayoria son tetraméricas, aunque algu-
nas puedenformaroligémeros mas pequerios,comola
AQr4. La permeabilidad de las aqp al agua es alta, del
orden de 3-10° moléculas de agua por segundo. Lafos-
forilacién dependiente de Ca?* causa una estimulacion
ensu actividad (Javoty Maurel, 2002; Bartels y Raman-
julu, 2005; Smith-Espinosa et al., 2003; Tyerman et al.,
2002; Hill et al., 2004; Sanchez, 2003).

biosenelsuministroylaasignaciénde
agua para restablecer las alteraciones
en el potencial osmético celulary, por
lo tanto, es posible que la actividad
de las aqp sea crucial (Uehlein et al.,
2003; Maurel et al.,, 2002). Estimulos
ambientales como la sequiaylasalini-
dadinducenincrementosenlosniveles
de acido abscicico (asa), asociado a la
percepciondelestrésosmaoticoenelto-
noplastoyenlamembranaplasmatica
(Maurel et al.,, 2002).

Figura 1. Organizacion estructural de las acuaporinas: a) esquema de las di-

Evidencias recientes soportan el pa-
pel de las aqp en el mantenimiento de
las relaciones hidricas y proveen infor-
macion sobre sufunciénenlatoleran-
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ferentes segmentos transmembrana (1-6) y asas de unién entre ellos (a-g); b)
organizaciéndeunmondémerodeacuaporinaqueilustralaformaciéondel poro
entrelasasasye; ¢) Organizacién espacial de de unaacuaporina (tetramero) en
la membrana. NpA, asparagina-prolina-alanina. Tomado de Sanchez, 2003.
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Por su localizacion 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 plasmatica. La regulacién de las pip en las
células de la raiz juega un papel clave en el control del
suministrode agua, mientras que el papel delas TP se re-
lacionaconelcontroldeltransportedeaguatranscelular
(Javot y Maurel, 2002; Bartels y Ramanjulu, 2005).

Es importante destacar que las Aqp se expresan pre-
ferencialmente en la elongacién celular. El equilibrio
eficiente del agua entre células vecinas en tejidos en
expansién puede ser requerido para facilitar el sumi-
nistro deagua desdelos tejidos vascularesy permitir el
crecimientoinducidoafavordegradientesdepotencial
hidrico (Javoty 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 laendodermis y de las célu-
las querodean los vasos de xilema.Unamembranarica
en aqp puede ser necesaria para facilitar el flujo intenso
de agua a través de estas células. Aquéllas pueden re-
presentar puntoscriticosenlosque puedeejercerseun
controleficientedel suministrodeagua(Javoty Maurel,
2002; Bartels y Ramanjulu, 2005; Smith-Espinosa et al.,
2003; Tyerman et al., 2002; Hill et al., 2004).

Compuestos osmoprotectores

El ajuste osmético mantiene el contenido celular de
aguacuandosepresentaunareducciénenel potencial
osmético, como consecuencia de la acumulacién de
solutos orgdnicos 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 hidrofilicos, entre los que
sedestacanazicares(sacarosayfructosa),aminoacidos
(prolina y betaina), glicerol, manitol y otros metaboli-
tos de bajo peso molecular (Chen y Murata, 2002). Los
solutos compatibles nointerfieren con elmetabolismo
normaldelascélulas;seacumulanenelcitoplasmayen
lavacuolaenaltasconcentracionesbajocondicionesde
estrés osmatico, tienen un papel primario en el mante-
nimientodeladisminuciéndel potencialosméticoenel
citosolyestaninvolucrados en laestabilidad de protei-
nasy 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 azUcares interactiian con las
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cabezas polares de los fosfolipidos para prevenir la fu-
sion de la membrana (Chen y Murata, 2002). Las plan-
tas sujetas a estrés muestran acumulacién de prolinay
otros aminoacidos; el papel que juegan estos aminoa-
cidos es variable: pueden actuar como osmolitos en la
regulaciéndeltransportedeionesyenladetoxificaciéon
demetalespesados;ademastienenefectoenlasintesis
y la actividad enzimatica (Ray, 2002). En trigo se ob-
serva que la actividad de glucanil kinasa (ck), prolina y
clicinabetainaseincrementadurante el estrésy tienen
mayor actividad en los brotes que en las raices (Nayyar,
2003). En plantas de maiz se observa un incremento
considerableenlaacumulaciéndeprolina;igualmente,
se presentaunincrementoen laactividad delaenzima
prolinadeshidrogenada (pbH), tanto en maizcomentri-
go.Losbrotesdemaizbajoestrésmuestranpotenciales
hidricosaltosyenlasdosespeciesse presentaunincre-
mentoenlaconcentracidndeosmolitos(Ghoulametal.,
2002; Nayyar, 2003).

También, en cafna de azlcar la acumulacién de pro-
lina aumenta en las plantas sometidas a estrés salino,
especialmenteenraicesyvainasfoliares,siendoestein-
crementomayorparaelgenotiposensible,exceptoenla
l[amina foliar de la hoja mas joven (Garcia 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 desales, o haléfitas, y las que no toleran la pre-
senciaexcesivadesales,oglicéfitas.Existencategorias
intermediasentreambosgrupos-pseudohalofitas-,asi
como plantas que, sin ser haléfitas, requieren sodio
comoelementoesencial.Lasensibilidaddelasplantas
alassalescambiaduranteeldesarrollofenolédgico, de-
pendiendodelaespecie, el cultivaryfactoresambien-
tales (Munns, 2002).

En las ultimas décadas, las investigaciones sobre los
efectosdelasalinidad delossuelosenlos cultivos refle-
janlaimportanciade este problema parala agricultura
mundial. El estrés salino es uno de los factores ambien-
talesadversosqueinfluyesobreaspectosdelafisiologia
delasplantas,loqueasuvezlimitala productividad de
los cultivos de interés econémico. La salinidad reduce
lacapacidad delasplantas paraabsorberagua, ocasio-
nando unareduccién en el crecimiento (Munns, 2002).
Altasconcentracionesdesalesenlasoluciénexternade
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las células vegetales ocasiona varios efectos, que pue-
denresumirsefundamentalmente entrestipos:sequia
osmotica, toxicidad debida a la excesiva absorcién de
cloroy sodio y un desbalance nutricional (Trinchant et
al., 2004; Karimi et al., 2005).

Elestrés osmético es provocado por el bajo potencial
hidrico en el suelo y reduce los rendimientos de una
amplia variedad de cultivos en el mundo y el nivel de
acidoabscisico(asa)seincrementa,desencadenandoel
cierre estomatico y el ajuste osmético, entre otras res-
puestas (Zhu, 2003; Taylor et al., 2000; Zhu, 2002).

La toxicidad debida a la excesiva absorcién de clo-
ro y sodio produce clorosis marginal de la hoja y con
ello, una disminucién del area fotosintética, lo que de-
terminareduccionesenlafotosintesisneta,comoresul-
tado del aumento de la respiracién en los érganos de
laplanta.Larespiracién de mantenimientoincrementa
los requerimientos de carbohidratos para producir la
energia necesaria para el transporte de iones, la com-
partimentalizacién de iones y la reparacién de dafos
celulares. Otros efectos de la toxicidad de sales son la
disminuciénenlasintesisde proteinas,disminuciénen
la conductancia estomatica, sintesis de pared celulary
expansion celular (Bartels y Ramanjulu, 2005; Munns,
2002).Eldesbalance nutricional afectalaabsorciony el
transportedeotrosnutrientes,influyendodeestamane-
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 concentracién de iones intrace-
lular es fundamental para la fisiologia de las células vi-
vas.Laregulaciéndelflujoidnico es necesariaparaque
las células mantengan baja la concentracion de iones
toxicos y para la acumulacién de iones esenciales. Las
célulasvegetalesempleaneltransporteactivoprimario,
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 paralasactividades de muchas enzimas ci-
tosélicas 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
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vegetales; asi mismo, es de gran importancia para la
agricultura entender como 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 raiz. Cuando el
Na*ingresa a las células, se acumula en niveles altos
y es toxico para las enzimas citosolicas; por lo tanto,
este desequilibrio de Na* bajo condiciones de estrés
salinoconducearespuestasfisioldgicasqueafectanlos
proceso de divisidn y crecimiento a nivel celular (Tes-
ter y Davenport, 2003; Zhu, 2003; Shi et al.,, 2003).
En la actualidad, hay mayor comprensién sobre los
sistemasdetransporteymecanismosregulatoriosque
median la relacién Na*/K* en células vegetales; és-
toscorrespondenalossistemasdetransportedealtay
baja afinidad ubicados en el plasmalemay en el tono-
plasto (Demidchik et al., 2002; Zhu, 2002; Zhu, 2003).
Las proteinas integrales de membrana actian como
transportadoras,sufriendouncambiocorformacional
duranteeltransportedelidonyoperandoen contrade
gradientesdeconcentraciénenergizadosporgradien-
tes electroquimicos (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; Maser et al., 2002; Fu y Luan, 1998), arroz
(Horié etal., 2001; Garciadeblas et al., 2003; Fukuda et
al., 2004) y trigo (Laurie et al., 2002), entre otros.

El nkt, transportador de alta afinidad para K* y
descrito en Arabidopsis, funciona acoplado al Naty
contribuye al suministro de este iéon en suelos salinos.
Bajo concentraciones altas de Na*, el HkT puede tener
mas importancia fisiolégica en el transporte de Na*
que en el de K* (Rus, et al., 2004; Maser et al., 2002;
Fuy Luan, 1998).

En arroz (Oryza sativa cv. Nipponbare) se demostré
que el suministro de Na* y K* estd mediado por dife-
rentes transportadores y que el K* se bloquea por el
transportador de Na*. La expresiéon del osHkt1 y el
HkT4 demuestra que éstos son transportadores de alta
y baja afinidad para Na*. Los transportadores osHkT
estan involucrados en el transporte de Na* en arroz, y
el ostkT1 media especificamente el suministro de Na*
enlasraices 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 etal.(2002), el gen
que codifica la expresion del transportador de alta afi-
nidad para K*, el Hkt1, fue aislado de raices 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
acopladode Na*, mas que de H*. Esteresultado sugiere
que el suministro de K* de alta afinidad en plantas es
conducido porelgradienteelectroquimicodeNa*, que
ademas soporta la funcién del HkT1 como transporta-
dor de K* en plantas de trigo.

Canales selectivos para cationes

El genoma vegetal codifica multiples canales que me-
dian el transporte de los iones Na*y K*. Estos canales
transportanionesdesdelasoluciéndelsueloysecretan
los iones dentro la corriente xilematica. En contraste
conlostransportadores, los canalesidnicos conducen
rapidamentelosionesNa*yK*(Davenportetal.,2005).
Los canales monovalentes de cationes se han clasifica-
doentresgrupos,dependiendodesucomportamiento
electrofisiolégicoy delaselectividad iénica (Tyerman,
2002): los canales rectificadores de la entrada de K*
(kIr) constituyen la via para el suministro de K* de alta
afinidad en las raices de las plantas; los canales rec-
tificadores de la liberacién de K* (kor), presentes en
diferentes especies vegetalesy tejidos, son altamente
selectivos para la liberacion de K* en el xilema para
transportarlo hacia 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 kR y
los kor (Demidchik y Tester, 2002; Schroedery Horie,
2004; Essah et al., 2003). Los Nsc se han caracteriza-
do en raices de plantas, epidermis de la hoja y células
oclusivas,o’guardias’Estudiosrecientesmuestranque
la entrada de Na* a través de los Nsc es mucho mas alta
que porloscanales«ir Estas propiedadessugierenque
en las células en las plantas los canales nsc funcionan
como la mejor via 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 canalesionicos quere-
gulanlaentradadeanionesdesde elambiente externo
yparticipanenlaturgenciaylaosmorregulacién,enlos
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movimientosestomaticosyeltransportedenutrientes.
Estos canales se agrupan de acuerdo a la forma como
son activados: por despolarizaciéon de la membrana,
por hiperpolarizacién y por estiramiento. Los canales
anionicosjuegan unpapelimportanteenlaregulacién
delosgradientesionicosintracelularesysehandescrito
en el plasmalema, el tonoplasto, la membrana de los
tilacoidesylamembrana interna de la mitocondria. En
plantas, se identificaron dos conductancias aniénicas
distintas en el parénquimaxilematico:la conductancia
aniodnica rapida (Quac) y la conductancia anidnica len-
ta (sLac). La conductancia quac fue relacionada con el
transporte de losanionesnitratoy cloro hacia el xilema
(Kohler et al., 2002; Gilliham y Tester, 2005; De Boer y
Volvok, 2003).

Compartimentalizacion y etrusiéon de Na*

Existen dos mecanismos para controlar estrictamen-
te la concentracion de Na* y prevenir su exceso en el
simplasto delas células vegetales: uno permite lacom-
partimentalizacién 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-
nacitoplasmatica.Lacapacidad paraevitarlatoxicidad
por Na*y controlar el flujo de iones es critica en las cé-
lulas vegetalesen condiciones de estrés salino (Munns,
2002; Qiu et al., 2004; Qiu et al., 2002; Benito y Rodri-
guez,2003).Enplantassuperiores,se haidentificadoun
antiporte Na*/H*, el sos1 (siglas en inglés de salt overly
sensitive1),quejuegaunpapelimportanteenlaetrusiéon
de sodio desde las células epidérmicas de la raiz bajo
condiciones de estrés salino. El eflujo de sodio a través
del antiporte sos1 es vital para la tolerancia a sales de
las células meristematicas de la raiz y de los apices 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 concentracién de calcio, percibi-
do por el sos3, proteina sensora de Ca*? que activa al
s0s2; a su vez, el sos2 fosforila el antiporte sos1 y lo
activa. Ademads, el incremento de calcio en el citosol
bajo condiciones de estrés salino parece estar regula-
do por acumulacion de asa (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 raiz, para secuestrar sodio en
la vacuolas (Chinnusamy et al., 2005).

Papel del ABa en la osmorregulacion

El acido abscisico (aBa) juega un papel crucial en dife-
rentesaspectosdelaosmorregulaciénencasosdeestrés
hidrico y salino durante el crecimiento vegetativo. El
papel del aBacomo sefal deestrésalargadistancia pro-
ducidaenlaraizestabienestablecido.Usualmente,este
fitorregulador es sintetizado en el citosol de las células
de la raiz, se transporta por el apoplasto de la raiz y
es conducido via xilema con la corriente transpiratoria
a los brotes (Steudle, 2000; Coursol et al., 2003; Zya-
lalov, 2004). La reduccién de la transpiracion a través
de los estomas es una respuesta crucial regulada por
ABA en plantas expuestas a estrés. El cierre de los poros
estomaticos en las hojas es un mecanismo por el cual
las plantas superiores regulan el balance hidrico. Las
células oclusivas o guardias, que integran el poro esto-
matico, responden a cambios enlos niveles hidricos. El
cierre estomaticoinducido por el aa es mediado porla
reducciénenlapresiondeturgenciadelascélulasguar-
dias, que requieren un eflujo de K* y CI, la remocién
de sacarosay la conversion de acido malico en malato
e H*. El ABa activa un canal de entrada de calcio, oca-
sionando un incremento en la concentracién de Ca*?
en el citosol de las células guardias, lainhibiciéon de los
canales de entrada de K* y la activacién de los cana-
les de salida de K*; todo esto conlleva un incremento
del potencial hidrico, la salida de agua y la pérdida de
turgenciadelascélulas guardias, loque conduceal cie-
rre estomatico (Coursol etal., 2003; Pandeyy Assmann,
2004; Assmann y Wang, 2001; Inman-Barber y Smith,
2005; Zyalalov, 2004; Steudle, 2000) .

Conclusiones

La comprensién de los mecanismos bioquimicos y fi-
sioldgicosinvolucradosenlaosmorregulaciénqueex-
hiben las plantas en condiciones de estrés hidrico y
salino plantea un desafio futuro de gran importancia,
teniendo en cuenta la pérdida de tierras cultivables a
causa de la salinizacidn y la erosién de suelos en todo
elmundo.Alestudiarlarespuestadelasplantasfrente
al estrés ambiental, se reconocen diferentes procesos
por los cuales las plantas logran adaptarse y soportar
los cambios que ocurren en su potencial hidrico por
escasez de agua o salinidad elevada. El cierre esto-
matico evita la reduccién del potencial hidrico e in-
volucra ajustes fisiolégicos y metabdlicos. La sintesis
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de ciertos metabolitos, como aminoacidos, azucares
solubles, polioles, poliaminas, fructanos y pigmentos
(carotenoides,antocianos,betalainas)nointerfiereen
el metabolismo celular, juega un papel determinan-
te en el mantenimiento de la turgencia celular. Estos
metabolitosinteractianconlipidosyproteinas, previ-
niendoposiblesalteracionesdelasmembranascelula-
resydisociandocomplejosproteicoseinactivacionde
enzimas.Lasplantasexpuestasaaltasconcentraciones
extracelularesdesalestransportanionesatravésdelos
sistemas selectivos de K*y Na* y de los no selectivos
localizados en las membranas celular y vacuolar. La
osmorregulacidonconfierealasplantaslacapacidadde
tolerarcondicionesdeescasezdeaguaysalinidadele-
vadas,conlaexpresiondemecanismosadaptativosque
evitanladisminucidondelafotosintesis,lasalteraciones
enlatraslocaciényladistribuciéndefotoasimiladosy
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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