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INTRODUCCION

Los problemas por salinidad aparecen cuando se concentran sales solubles procedentes del regadio en suelos
productivos, proceso que se denomina salinizacion secundaria. Este fendmeno afecta a la Humanidad desde el
inicio de la Agricultura, y existen registros historicos de migraciones provocadas por la salinizacién del suelo cul-
tivable. La actividad antropica ha incrementado la extension de areas salinizadas al ampliarse las zonas de regadio
con el desarrollo de grandes proyectos hidroldgicos, que han provocado cambios en el balance de agua y sales de
los sistemas hidrogeoldgicos. La proporcién de suelos afectados por salinidad se cifra en un 10% del total mun-
dial, y se estima que entre 25 y 50 % de las zonas de regadio estan salinizadas (Rhoades et al., 1992). Los pro-
blemas de anegamiento y salinizacion secundaria son importantes en las zonas de regadio por uso de agua en ex-
ceso, ya sea por sistemas de riego poco eficientes, sistemas de distribucion defectuosos o malas practicas de riego.
Con frecuencia, menos del 60% del agua aplicada se emplea en transpiracion del cultivo (Jensen et al., 1990). El
incremento paulatino de la salinidad del suelo o la necesidad de emplear aguas de riego con una concentracion de
sales superior a la aconsejada limita el potencial de produccién de los cultivos, en su mayoria especies glicéfitas
seleccionadas por su rapida tasa de crecimiento y alto rendimiento (Maas, 1986). Ademas de la limitacion en la
disponibilidad de agua, la salinidad afecta las propiedades estructurales y fisico-quimicas del suelo, que pueden
imponer un estrés adicional al crecimiento de los cultivos (Evangelou, 1994).

En las zonas afectadas por salinidad, la principal solucion ha sido la sustitucion de cultivos sensibles por otros
mas tolerantes. Las técnicas de lavado de suelos han reducido el problema en algunos paises, pero los costes de
esta tecnologia no estan siempre al alcance de otros, por lo que se ha recurrido al empleo de cultivos con mayor
tolerancia, como remolacha azucarera, cebada, algodon, etc., para reemplazar cultivos tradicionales (Shannon,
1997). Sin embargo, esta opcidn puede no tener interés por problemas de mercado, particularidades climéticas o
necesidades nutricionales de la poblacion, por lo que resulta mas importante disponer de variedades tolerantes en
los principales cultivos (arroz, trigo, soja, horticolas, etc.). Esta necesidad es ain mayor cuando la calidad del
agua de riego es menor, por las prioridades establecidas (consumo humano y actividad industrial) en casos de se-
guia.

El interés por mejorar la tolerancia de los cultivos a la salinidad ha ido creciendo en los ultimos afios, em-
pleando métodos de mejora y seleccidn tradicionales o produccién de organismos modificados genéticamente. La
incorporacion de genes procedentes de parentales silvestres tolerantes, la domesticacion de plantas haldfilas sil-
vestres, y la identificacion de caracteres relacionados con tolerancia empleando marcadores moleculares (Ashraf,
1994; Shannon, 1997; Yeo, 1998), o bien la incorporacion de genes cuya expresion modifica mecanismos bio-
quimicos y fisiologicos involucrados en la tolerancia (Jain y Selvaraj, 1993; Yeo, 1998; Hasegawa et al., 2000)

La salinidad afecta el crecimiento y produccion de los cultivos al reducir el potencial hidrico de la solucion del
suelo, disminuyendo asi la disponibilidad de agua, y al crear un desequilibrio nutritivo dada la elevada concentra-
cion de elementos (Na*, CI") que pueden interferir con la nutricién mineral y el metabolismo celular. En conse-
cuencia, los diversos efectos observados a distinta escala, desde reduccion de turgencia y crecimiento hasta la
pérdida de la estructura celular por desorganizacion de membranas e inhibicién de la actividad enzimatica, son el
producto combinado de estrés hidrico, toxicidad ionica y desequilibrio nutricional.

Para conseguir la adaptacion a las condiciones salinas, se deben activar maltiples mecanismos: debe aumentar-
se la capacidad de obtener y/o retener agua, y debe restituirse la homeostasis ionica. Estos mecanismos de adapta-
cion se reflejan macroscopicamente como un menor crecimiento, modificacion de la relacion parte aérea/raiz, li-
mitacidn de la expansion foliar, y son consecuencia de cambios bioquimicos (sintesis de acido abscisico y solutos
osmoprotectores) y fisioldgicos (alteracion de la permeabilidad de las membranas a los iones y al agua, cierre es-
tomatico, disminucion de transpiracion y fotosintesis, etc.). Esta respuesta adaptativa esta gobernada por sefiales
moleculares que regulan la relacidén con el medio externo (por ejemplo, cambios en la actividad de canales y
transportadores de membranas) y por la activacion y transcripcion de genes entre cuyos efectos esta la modifica-
cidn de rutas biosintéticas que resultan en ajuste osmatico y la proteccion de las estructuras celulares.
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A continuacion se describen con mas detalle algunos de los aspectos méas estudiados en los Gltimos afios rela-
cionados con la respuesta a salinidad. Dada la gran cantidad de informacién disponible, esta revision no pretende
ser exhaustiva, y remite al lector interesado en cuestiones especificas a las revisiones que tratan el tema desde
perspectivas agronémicas (Wyn Jones y Gorham, 1983a; Maas, 1986; Ashraf, 1994; Shannon, 1997), ecofisiol6-
gicas (Flowers et al., 1977; Greenway y Munns, 1980; Yeo, 1983; Grattan y Grieve, 1994; Jacoby, 1994) y bio-
quimicas (Yeo, 1998; Hasegawa et al., 2000).

ABSORCION DE AGUA

Uno de los efectos méas evidentes del estrés salino es la reduccion en la capacidad de absorcion de agua, que se
puede manifestar como los efectos del estrés hidrico: reduccion de expansion foliar y pérdida de turgencia. Una
célula vegetal expuesta a un medio salino equilibra su potencial hidrico perdiendo agua, lo que produce la dismi-
nucion del potencial osmético y del de turgencia. Esta situacion genera sefiales quimicas (aumento del Ca** libre
intracelular, sintesis de ABA, etc.) que desencadenan posteriores respuestas adaptativas (Hasegawa et al., 2000).
Durante el proceso de ajuste se produce la acumulacion de solutos orgéanicos e inorganicos que reducen el poten-
cial osmotico celular (Wyn Jones y Gorham, 1983b), y la reduccion en la conductividad hidraulica de las mem-
branas, posiblemente por disminucién del nimero o apertura de los canales de agua (acuaporinas) (Carvajal et al.,
1999). Una vez recuperada la turgencia, se puede restablecer el crecimiento (Jacoby, 1994). Los cambios macros-
copicos que se observan bajo condiciones de salinidad, como reduccion del area foliar y de la relacion parte aé-
rea/raiz, entre otros cambios también reflejan el ajuste necesario para recuperar el balance hidrico. Por la impor-
tancia de los flujos hidricos en los procesos de ajuste osmético celular, la actividad de las acuaporinas debe jugar
un papel clave entre los mecanismos de adaptacion al estrés (Maurel y Chrispeels, 2001). En Arabidopsis, el es-
trés salino produce la activacion del gen que codifica una proteina homdloga a la acuaporina de tonoplasto (Pih et
al., 1999). Algunos autores (Maurel et al., 1997) han sugerido que la regulacién de las acuaporinas de plasmalema
y tonoplasto tendria un papel en los procesos de osmoregulacién celular. Frente al estrés salino se observa el au-
mento de suculencia (Ashraf, 1993; Leidi y Saiz, 1994; Reimann y Breckle, 1995), adaptacion desarrollada apa-
rentemente mas para la reduccion de la pérdida de agua que para el mantenimiento de la actividad fotosintética
(Fischer y Turner, 1978; Longstreth y Nobel, 1979).

ABSORCION DE IONES

En un suelo salino, la elevada concentracion de iones Na*y CI™ (o SO,*), produce una interferencia en la ab-
sorcion de nutrientes (K*, Ca?*, NOg) e impide la captacion de los mismos, al tiempo que pueden alcanzar niveles
citosolicos toxicos para el metabolismo celular. EI mantenimiento del equilibrio iénico de la célula frente a los
cambios del medio externo, esto es la homeostasis ionica, depende de las proteinas de membrana que regulan el
flujo de iones, como las bombas de protones (ATPasas y pirofosfatasas), transportadores secundarios y canales
i6nicos (Figura 1) (Niu et al., 1995; Maathuis y Amtmann, 1999). Uno de los factores determinantes de la toleran-
cia celular a la salinidad reside en la capacidad de mantener una alta relacion K*/Na* en el citosol. Un caso aparte
lo constituye la entrada de aniones, que pueden interferir con la absorcion de nutrientes como Ca** y NO;” e indu-
cir deficiencias, o bien presentar distinto grado de toxicidad (CI" 0 SO,*) (Grattan y Grieve, 1994).

La raiz, como principal 6rgano de absorcion de agua y iones, tiene gran importancia en la respuesta a corto y
largo plazo al estrés salino. En este 6rgano se sintetiza acido abscisico (ABA), una de las sefiales tempranas de es-
trés capaz de producir cambios fisioldgicos locales (conductividad hidraulica) y a distancia (cierre estomético)
(Hartung et al., 2002). Las caracteristicas anatomicas y morfoldgicas de la raiz pueden tener gran influencia en la
capacidad de adaptacién a la salinidad (Reinhardt y Rost, 1995; Maggio et al., 2001).

La entrada de K"y Na* en la célula se produce por la accion de transportadores y canales i6nicos del plasma-
lema (Figura 1). Existen transportadores muy selectivos para el K*, con una elevada afinidad por K* (10-50 mM),
pero que también pueden transportar Na* con baja afinidad y ser bloqueados por altas concentraciones de Na* en
el medio (Maathuis y Amtmann, 1999; Rodriguez-Navarro, 2000). Entre estos transportadores estan los de tipo
KUP-HAK de cebada y Arabidopsis (Santa-Maria et al., 1997). Por el contrario, Los transportadores de HKT ma-
nifiestan una alta afinidad por Na* y en sistemas heter6logos se comportan como simportes Na*/K* o uniportes de
Na* (Wang et al., 1998; Rubio et al., 1995; Horie et al., 2001). Su funcién fisioldgica es incierta pero la evidencia
genética indica que la proteina HKT1 de Arabidopsis es una via sustancial de entrada de Na* en la planta (Rus et
al., 2001a). El transportador de baja afinidad, LCT1, también es permeable al Na*, pero su contribucion relativa a
la captacion de Na* es desconocida (Schachtman et al., 1997) (Figura 1).
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Figura 1.- La actividad de bombas de H+ (ATPasas y pirofosfatasas), transportadores secundarios y canales ioni-
cos en las células vegetales permite el mantenimiento de la homeostasis en condiciones de salinidad. La concen-
tracion de 100-150 mM K+ y una baja concentracion de Na+ en el citosol puede mantenerse por la actividad
coordinada de los distintos sistemas de transporte idnico en las membranas celulares.

Los canales iénicos constituyen otro sistema de transporte que permite la disipacion rapida de un gradiente i6-
nico establecido a través del plasmalema (Maathuis y Amtmann, 1999). En la actualidad se conocen tres tipos de
canales que pueden mediar en la entrada o salida de iones como K"y Na* a través del plasmalema (Maathuis y
Amtmann, 1999; Rodriguez-Navarro, 2000), denominados canales rectificadores de entrada de K* (KIRC), cana-
les rectificadores de salida de K* (KORC), y canales independientes del voltaje (VIC) (Figura 1). La selectividad
K*/Na* de estos canales i6nicos varia ampliamente. Los canales KIRC y KORC son altamente selectivos para K*
en condiciones fisiol6gicas de crecimiento. Sin embargo, los canales de tipo KIRC pueden permitir una entrada
significativa de Na" a largo plazo en un medio salino debido a que en esas condiciones presentan una conductivi-
dad iénica maxima y el gradiente electroquimico de Na* es elevado (Amtmann y Sanders, 1999). Por el contrario,
aunque los canales de tipo VIC representan una pequefia fraccion de la conductividad total de la membrana, no
discriminan entre Na" y K* (Amtmann y Sanders, 1999). Considerando en su conjunto la abundancia y caracteris-
ticas funcionales de los distintos canales iénicos, se ha estimado que los VIC constituyen la via principal de entra-
da de Na' en las células vegetales (Amtmann y Sanders, 1999). La actividad de los VIC parece modulada por nu-
cledtidos ciclicos (CAMP y cGMP), por lo que podrian ser equivalentes a los canales de tipo CNCG (cyclic nu-
cleotide-gated channels) caracterizados originalmente en células animales y que también estan presentes en las cé-
lulas vegetales (Maathuis y Sanders, 2001).

Si se produce una entrada importante de Na® en el citosol, la relacion K*/Na" fisioldgica debe ser restablecida
para evitar el efecto toxico del Na*. Esto se consigue en algunas especies con un sistema de transporte localizado
en la membrana vacuolar (tonoplasto), que permite acumular Na* en la vacuola de manera activa, en contra del
gradiente electroquimico del Na®. Este sistema consiste en un antiportador Na*'/H" (denominado NHX) que acopla
la entrada de Na* a la salida de H. La presencia de una actividad antiportadora Na'/H" se detecté primero en to-
noplasto de especies tolerantes a salinidad como remolacha y cebada, donde se inducia por la presencia de NaCl
en el medio (Barkla y Pantoja, 1996). No obstante, la evidencia molecular disponible indica que estas proteinas
son ubicuas en las plantas. En el genoma de Arabidopsis thaliana, completamente secuenciado, se reconocen has-
ta 6 isoformas diferentes de genes NHX (Maser et al., 2001; Yokoi et al., 2002). La compartimentacion del Na* en
la vacuola, al tiempo que libera al citosol del exceso de Na*, contribuye a disminuir el potencial osmético y ajus-
tar el potencial hidrico celular para permitir la absorcion de agua durante el estrés salino (Glenn et al., 1999).
Ademas, la proteina NHX1 de Arabidopsis tiene la capacidad de transportar tanto Na* como K*, pudiendo contri-
buir al balance osmoético celular y tisular en cualquier condicion de crecimiento de la planta (Venema et al.,
2002).

Otro sistema importante para conseguir la reduccion del Na* citosélico es la expulsion al medio extracelular
(Figura 1). La extrusion de Na* se produce en hongos y algunas especies de algas marinas por bombas (ATPasas)
transportadoras de Na* (Haro et al., 1993; Gimmler, 2000), mientras que en la mayoria de las algas y en plantas
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superiores esta mediada por antiportadores Na*/H" del plasmalema (Blumwald et al., 2000; Shi et al., 2000). La
actividad de antiportadores Na*/H" en el plasmalema, que expulsan Na* al exterior de la célula en un intercambio
por H*, requiere un gasto energético ya que debe efectuarse en contra de un gradiente de potencial electroquimico.
La induccion en tomate de una ATPasa transportadora de H* de plasmalema por el estrés salino podria responder
a la necesidad de generar el gradiente de protones requerido por el antiportador Na*/H" (Kalampanayil y Wim-
mers, 2001). Se ha sugerido que la extrusion de Na* podria constituir a largo plazo un serio problema en las célu-
las de algunos tejidos, como las hojas, ya que la acumulacion extracelular de Na* podria ser alin mas dafiina que
su inclusion al generar un déficit hidrico extremo (Yeo, 1998). Ademas de reducir el contenido celular de Na*, el
antiportador Na*/H" del plasmalema de Arabidopsis, SOS1, también media en el transporte de Na* desde la raiz al
mesofilo foliar y es esencial para la redistribucion del Na™ entre los tejidos vegetales (Shi et al., 2002). Un factor
determinante del dafio celular en arroz es la deshidratacién producida por la acumulacién de sales en el espacio
extracelular (Flowers et al., 1991) de la que podria no ser ajena la actividad de ese antiporte. Sin embargo, el ba-
lance neto de la actividad antiportadora Na*/H" en el plasmalema deber ser positivo para la planta ya que los mu-
tantes sos1 de Arabidopsis, carentes de dicha actividad, son extremadamente sensibles a NaCl (Wu et al., 1996).
Por razones todavia desconocidas, los mutantes sin SOS1 o en los que su actividad esta disminuida (mutantes sos2
y s0s3) son incapaces de tomar K* a bajas concentraciones exteriores (Zhu, 2000).

El papel del i6n Ca®* en la respuesta de las plantas a salinidad resulta esencial, por su papel sefializador, su
funcion estructural en la membrana y su efecto sobre la actividad de algunos transportadores ionicos (Rengel,
1992; Bressan et al., 1998). La presencia de Ca®* puede reducir la magnitud del efecto negativo de la salinidad en
el crecimiento, fendmeno que se ha atribuido al efecto estabilizador de la membrana y al mantenimiento de su ca-
pacidad selectiva (Marschner, 1995). El Ca?* extracelular podia reducir la pérdida de K* inhibiendo los canales de
salida KORC (Murata et al., 2000), y disminuir la entrada de Na* mediante la inhibicion de canales KIRC y sobre
todo VIC (Maathuis y Amtmann, 1999) (Figura 1). Por otra parte, el Ca®* intracelular tendria un papel no menos
esencial en la absorcion de K* y la selectividad K*/Na* en condiciones salinas mediante la modulacion de otros
transportadores iénicos como SOS1 (Liu y Zhu, 1997; Zhu, 2000). La expresion del gen SOS1 es dependiente del
complejo SOS2/SOS3, donde SOS2 es una proteina quinasa y SOS3 es una proteina sensora de Ca** (Zhu, 2000).
En la actualidad se sabe que el papel del Ca*" es complejo, ya que actlia como intermediario en la cascada de se-
fales que conducen a la transcripcion de numerosos genes involucrados en la respuesta adaptativa (Bressan et al.,
1998; Pardo et al., 1998; Trewavas y Malho, 1998).

TRANSLOCACION DE IONES

El flujo de agua provocado por la transpiracion foliar produce el movimiento de sales desde las raices hasta las
hojas. En las raices, los solutos que entran siguiendo el flujo transpiratorio, se mueven por el apoplasto, y si atra-
viesan la membrana de una célula radical, continta su transporte por el simplasto hasta alcanzar el xilema. En teo-
ria, el movimiento de iones por el apoplasto se interrumpe en la endodermis: la impermeabilidad de las paredes de
la células endodérmicas engrosadas con suberina y lignina (banda de Caspary) impiden el libre flujo. En este pun-
to, los iones deberian atravesar la barrera selectiva de las membranas para continuar su camino hacia los vasos del
xilema (Clarkson, 1991). Sin embargo, en algunas especies como arroz, existen sitios de paso donde los iones
pueden saltarse la barrera selectiva de membranas y continuar su curso en el flujo transpiratorio por via apoplasti-
ca (Yadav et al., 1996; Garcia et al., 1997)

En todo este camino hasta llegar al sistema xilematico, el flujo de iones encuentra células especializadas, con
un sistema vacuolar desarrollado, donde los sistemas de transporte a través de membranas plasmatica o vacuolar
descritos previamente pueden contribuir a la selectividad en el transporte de iones a las hojas (Jeschke, 1984). Una
de las caracteristicas diferenciales entre especies tolerantes o sensibles al estrés salino ya descritas hace tiempo
(Lessani y Marschner, 1978; Lauchli, 1984) era la capacidad transportar los iones Na* desde la raiz a la parte aé-
rea y la retranslocacion inversa posterior. Trabajos mas recientes han sefialado diferencias en la actividad de AT-
Pasas de plasmalema y tonoplasto en las raices de cultivos tolerantes y sensibles (cebada y arroz) posiblemente re-
lacionadas a las diferencias en compartimentacion radical del Na™ y su retranslocacion desde la parte aérea
(Nakamura et al., 1996). Algunas de las proteinas involucradas en la carga y descarga xilematica de iones K* y
Na* han sido identificadas. El antiportador Na*/H" SOS1 se expresa preferentemente en los tejidos vasculares, en
la interfase entre el parénquima xilematico y los vasos del xilema, y en la epidermis de los tejidos poco diferen-
ciados cercanos al meristemo de la raiz (Shi et al., 2002). SOS1 parece funcionar bidireccionalmente para contro-
lar la contenido de Na* en el xilema. Mientras que los mutantes sos1 de Arabidopsis presentan un contenido mas
bajo de Na en el fluido xilematico que las plantas control cuando se crecen en un medio con una baja concentra-
cion de NaCl (25 mM), la situacion se revierte en condiciones de alta salinidad (100 mM). Estos resultados sugie-
ren que en condiciones fisioldgicas de crecimiento SOS1 podria cargar activamente Na* en el xilema para su
translocacion controlada a la parte aérea y su acumulacion en el mesofilo foliar. Por el contrario, cuando el estrés
sédico es importante, SOS1 podria expulsar Na* al medio en el apice de la raiz y reabsorber el Na* del xilema en

tejidos mas diferenciados, retrasando asi el aporte de Na* a la parte aérea con la corriente de evapotranspiracion
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(Shi et al., 2002). El canal de K* SKOR, de tipo KORK, media la descarga de K" al xilema (Gaymard et al.,
1998). Mutantes deficientes en SKOR presenta un bajo contenido de K* en el fluido del xilema y en la parte aérea.
SKOR se acumula preferentemente en la estela de la raiz de Arabidopsis y su expresion se inhibe por ABA, apo-
yando la hipotesis de que el control de la translocacion de K* a la parte aérea es una de las respuestas al déficit de
agua.

Los cambios inducidos por el estrés salino en la ultraestructura, morfologia y desarrollo de tejidos especializa-
dos (endodermis y exodermis) del la raiz (Harvey et al., 1985; Sanchez-Aguayo y Gonzalez-Utor, 1992; Rein-
hardt y Rost, 1995) reflejan los cambios adaptativos conducentes al control de la absorcion y transporte de agua y
iones a la parte aérea.

COMPUESTOS OSMOTICAMENTE ACTIVOS Y/O PROTECTORES

El K" es uno de los principales solutos empleados para el ajuste osmético en células vacuoladas o poco vacuo-
ladas (Greenway y Munns, 1980; Wyn Jones y Gorham, 1983b). En estas ultimas, el papel mas importante en el
ajuste osmético lo tienen diferentes compuestos organicos (azlcares, aminoacidos, etc.). Uno de los principales
cambios bioguimicos durante la adaptacion a salinidad resulta en la acumulacién de esos compuestos organicos
con actividad osmotica. Se consideran solutos compatibles porque no inhiben el metabolismo celular mientras ge-
neran el potencial osmético requerido para permitir la absorcion de agua en condiciones de menor potencial hidri-
co. En algunos casos tienen mas funcion protectora y/o estabilizante de membranas y enzimas que propiamente
osmotica (Hasegawa et al., 2000). Entre los metabolitos mas frecuentes se indican aminoécidos, azlcares y com-
puestos de amonio cuaternario (Tabla 1). Algunos de estos compuestos podrian actuar como protectores fisico-
quimicos reemplazando el agua de la superficie de proteinas y membranas por su naturaleza hidrofilica (Rhodes y
Hanson, 1993), mientras que otros podrian tener una funcion de proteccion quimica desactivando radicales libres
(Smirnoff y Cumbes, 1989).

Tabla 1: Compuestos sintetizados en las plantas en respuesta al estrés salino y su posible funcioén.

Com puisto Fuencicn

Paloles imanilzl, soroiol, onoritod, pinitol, eho) Camilico, mducciin da radicales ibres
Trehalesa Cemélico, protoccidn de ostructuras cobilams
Fruclanos Kdiam

Betaina, dicinbetaina Proleccién da proteingas y mem banas
Dar#ados de dimetilse fomc .

Prolina Oambtico

Ecioina id.

MEJORA DE LA TOLERANCIA AL ESTRES SALINO

La tolerancia de un cultivo a la reduccion de la produccion por salinidad es un caracter complejo, que involu-
cra respuestas al estrés i6nico y osmatico a nivel celular, la coordinacion de esas respuestas a nivel de organismo
y su interaccion con el medio circundante (Cheeseman, 1988; Yeo, 1998). Los mecanismos que confieren toleran-
cia a nivel celular pueden no tener efecto a nivel de planta. En la planta se asocian células diferenciadas con dis-
tinta funcidn (absorcion, transporte, asimilacion de carbono), y espacialmente separadas y enfrentadas a condicio-
nes ambientales distintas (Yeo, 1998). Ya se ha mencionado la importancia de la morfologia y anatomia radical, y
no es menor la importancia de la morfologia foliar, y de las distintas variables ambientales que pueden modificar
la absorcion de iones y transpiracion en un ecosistema agricola: un cultivo responde como una comunidad vegetal,
de forma diferente a la unidad, por la interaccion entre individuos y el medio ambiente.

Una de las aproximaciones al estudio de la tolerancia al estrés ha sido con el empleo de métodos estadisticos y
mapeo gendmico, con lo que se consigue asociar el fenotipo de un caracter cuantitativo con marcadores genéticos.
Esto se consigue con el andlisis de loci de caracteres cuantitativos o QTL (quantitative trait locus) (Quarrie, 1996).
El andlisis genético por QTL permite emplear un nimero manejable de variables asociadas a un caracter fisiologi-
co complejo (por ejemplo, absorcion, selectividad y compartimentacion ionica) (Prioul et al., 1997). En arroz, cul-
tivo en el que la tolerancia se asocia con la exclusion de Na* y a una mayor capacidad de absorcion de K*, la ca-
pacidad de mantener una alta relacion K*/Na"* esta regida por la accion de genes aditivos y dominantes (Gregorio
y Senadhira, 1993). Recientemente se encontraron QTL asociados a la absorcion de K* y Na* y la selectividad
K*/Na* que podrian emplearse como marcadores en la mejora genética por tolerancia a salinidad (Flowers et al.,
2000; Koyama et al., 2001). Sin embargo, en otros cultivos la identidad de los caracteres relacionados con tole-
rancia es menos evidente. Por ejemplo, en tomate y algodon, donde la tolerancia al estrés salino parece estar mas
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relacionada a una compartimentacion efectiva del ién Na* en las células que a una alta selectividad o exclusion a
nivel radical, no existen marcadores fisioldgicos definidos (Cuartero et al., 1992; Leidi y Gorham, 1998; Romero-
Aranda et al., 2001).

El carécter poligénico de la tolerancia al estrés salino ha sido el principal obstaculo para la mejora genética
(Shannon, 1997). Por métodos de mejora genética tradicional, como seleccion y cruzamientos, se han conseguido
variedades o lineas més productivas para condiciones de salinidad en cultivos como alfalfa, arroz, cebada, sorgo,
tomate y trigo (Ashraf, 1994; Flowers y Yeo, 1995). Este proceso de mejora ha tenido éxito dependiendo de la va-
riabilidad genética y la heredabilidad para el caracter de tolerancia del cultivo. No resulta facil encontrar métodos
de seleccion apropiados, o separar el componente ambiental de la variabilidad fenotipica, por lo que la seleccién
asistida con el empleo de QTL es uno de los desarrollos mas interesantes para la mejora de la resistencia al estrés
abidtico (Quarrie, 1996). Las posibilidades actuales de analizar la respuesta al estrés a nivel genémico permitiran
determinar la contribucién de muchos genes a la respuesta inicial al estrés y al fenotipo de tolerancia (Bohnert et
al., 2001).

Desde la etapas tempranas del cultivo de tejidos y la multiplicacion in vitro, uno de los métodos propuestos pa-
ra la mejora de tolerancia ha sido la seleccion o adaptacion de suspensiones celulares o callos bajo condiciones de
salinidad y aprovechamiento de la variacion somaclonal para posterior regeneracién de plantas con mayor tole-
rancia (Dix y Street, 1975; Nabors et al., 1980). En algunos casos, este método dio fruto a individuos mas toleran-
tes pero sin interés agronémico (Hasegawa et al., 1980) y en otros casos a cultivares que no han tenido una difu-
sién comercial importante (Flowers y Yeo, 1995).

Mediante las nuevas herramientas de biologia molecular, la mejora de la tolerancia puede extenderse a cultivos
donde no existe variabilidad genética en respuesta al estrés salino o la heredabilidad de los caracteres de interés
sea muy baja. El avance en este campo estara asegurado cuanto mejor se conozcan los factores determinantes de
la tolerancia (a nivel celular y de organismo).

Los estudios moleculares realizados en los Gltimos afios han permitido obtener una larga lista de genes que se
inducen en respuesta al estrés salino (Zhu et al., 1997). Muchos de estos genes no contribuirian a la tolerancia, al
no regular mecanismos implicados directamente en la respuesta adaptativa sino que estarian inducidos por dafio
celular (Zhu, 2000).

La diversidad de las respuestas frente al estrés salino ha generado dos corrientes de pensamiento sobre las es-
trategias a seguir en la mejora por métodos moleculares. Una de estas corrientes propone que se debe recurrir a la
modificacion simultanea de diferentes procesos fisioldgicos para conseguir una tolerancia efectiva al estrés salino.
El punto de vista alternativo mantiene que se puede mejorar la tolerancia con modificaciones de uno o pocos ge-
nes relacionados, por ejemplo, con el transporte idnico o la sintesis de compuestos osmoticos y protectores (Hase-
gawa et al., 2000).

En la Tabla 2 se presentan las transformaciones realizadas en distintas especies vegetales en las que se ha ob-
servado un fenotipo de tolerancia a sal o en la expresion de mecanismos relacionados. La transformacion de plan-
tas con genes aislados de distintos organismos ha permitido expresar caracteres de relacionados con mayor tole-
rancia al estrés salino, como la actividad de transportadores idénicos (Apse et al., 1999), sus sistemas de regulacion
(Pardo et al., 1998), o sistemas enzimaticos que modifican la pared celular (Amaya et al., 1999), reducen los da-
fios por estrés oxidativo (Roxas et al., 2000) o conducen a la sintesis de compuestos con funcién osmética o pro-
tectora del metabolismo celular (Tarczynski et al., 1993; Kavi Kishor et al., 1995).

Distintos ejemplos permiten comprobar que la expresion de genes relacionados con la homeostasis idnica, a
traveés de la actividad o la regulacion de los sistemas de transporte, aumentan la tolerancia al estrés salino (Tabla
2). Asi, la sobreexpresion de genes que codifican proteinas reguladoras de la actividad de la bomba de Na+ en le-
vadura (HAL1, HALZ3, calcineurina), aumentan la tolerancia al estrés salino en ese organismo (Serrano y Gaxiola,
1994) y también en plantas superiores, como la expresion del gen HAL1 en Arabidopsis y tomate (Gisbert et al.,
2000; Rus et al., 2001b; Yang et al., 2001), donde se produce a través de una mejora de la selectividad K+/Na+.
Los genes procedentes de levadura (CNA, CNB) que codifican calcineurina, proteina que se asocia a Ca2+, sumi-
nistran mayor tolerancia a la levadura y al tabaco (Mendoza et al., 1996; Pardo et al., 1998), a través de aumentar
la selectividad K+/Na+ en levadura, pero no es tan evidente esta funcion en tabaco (Leidi y Pardo, no publicado).
Otra proteina también asociada a Ca2+ (EhCaBP), confiere tolerancia a salinidad en tabaco (Pandey et al., 2002).
Sistemas de transporte i6nico, como el antiportador vacuolar Na+/H+, confieren mayor tolerancia al estrés salino
en Arabidopsis y tomate, al incrementar aparentemente la compartimentacion vacuolar del Na+ (Apse et al., 1999;
Zhang y Blumwald, 2001).
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Tabla 2: Relacion de especies modificadas en las que la expresion génica
ha modificado la tolerancia al estrés salino.

Especie Producto génice, gen Electo, Metabolito Referencia
Alfalla Factor de tmnscrpcion, Alfinl Crocimionto mdical Winicow y Basiol {1999)
Winicow (2000}

Arabddopss | Proteina reguladora, AtHAL 3a Espinos a-Hulzef al (1595)
Colina oxddasa, codA Sintoss do ghicinbot ara Hayashi otal. (1997)
Manitok1fosfato deshidrogenasa, mt10D] Sintesis de manitol Thomas edal (1995}
Factor de transcripcidn, DREB1A Sinbesis proleinas de estnés | Kasuga of al (1999)

Arroz Colina oddasa, codA Sintests do ghoinbelaing Sakamolo et al. (1998)
Pwrolin carboxilato sintelasa, pScs Sintesis de prolina KaviKishorelal. (1995)

Zhu gtal. (1998)
Glutamino sintetasa cloropldstica, G52 | Asmilacidn de amonio de i | Hosheda otal (2000)
folorespiracion

Proteina LEA grupo 3, HVAL Proteina de estrés, Xu ol al (1956)
Proboccion de aatructuras

Proteina quiraza OsCOPKT fransduccion de sefiakes Saljo et al. { 2000}
Tabaoo Colina deshidrogonasa, batA Sintesis de ghcinbet ana Lilius et al [1996)

Micdnos itol cmetitansierasa , IMTL Sintesis de D-ononitol Shevelrva etal.{1997)

Manitok 14 lan deshidiogenasa, mtlD] Sintests de maniol Tarcrmshd of al (1993)

Ghutatiin ransferasa, NT107 Proteccidn antioxidants Rosas af al (2000}

Cakineurina, ChAy CNB Seectividad K'/ka® 7 Pardo etal (1998)

Co*-proleina (EnCaBP) Transducciton de sefales? Pandey et al. (2002}

Antiports Na'’/ W vacuolar, NHX1 Compartimentacsin vacuola] Zhang v Blumwald {2001)
Tomalte

Betaina aldehido doshidmogenasa, BADHY Sintesis de belama Moghaieb et ad, (2000)

La obtencion de plantas genéticamente modificadas con mayor capacidad de acumulacion de compuestos or-
ganicos con funcion protectora (prolina, betaina y glicin betaina) ha resultado en fenotipos con mayor tolerancia a
salinidad (Hayashi et al., 1997; Kavi-Kishor et al., 1995; Lilius et al., 1996; Sakamoto et al., 1998; Zhu et al.,
1998). La modificacion de otros factores (moléculas sefial, factores de transcripcion, etc.) (Tabla 2) también tiene
efecto en la respuesta de la planta y son objetivos promisorios en la basqueda de tolerancia por el efecto pleiotré-
pico que tienes sobre los genes y proteinas de estrés (Yeo, 1998; Hasegawa et al., 2000). Por ejemplo, la sobreex-
presion del factor de transcripcion DREB1A activa de manera coordinada los genes de estrés que contienen se-
cuencias DRE (desiccation response element) en sus promotores. La utilizacion de un bucle regulador en el que el
gen DREB1A se autoamplifica sélo en condiciones de estrés ambiental, aumenta la tolerancia de las plantas a la
desecacion, la salinidad y el frio, sin los efectos negativos que tiene la sobreexpresion del gen silvestre sobre el
crecimiento en condiciones ambientales favorables (Kasuga et al., 1999). La accién sobre mecanismos de ho-
meostasis idnica parece prometedora en cuanto a que permite mejorar el ajuste osmético sin comprometer carbono
y nitrégeno en la sintesis de metabolitos osméticamente activos, posiblemente con mayor coste para el metabo-
lismo celular (Hasegawa et al., 2000).

CONCLUSIONES

A pesar de los avances enumerados en el conocimiento de mecanismos de tolerancia y de los logros alcanza-
dos, quedan aspectos importantes por considerar y estudiar en el futuro, como la regulacién temporal y espacial de
los distintos sistemas descriptos, el efecto de la expresion en otros cultivos, el impacto en la productividad del
agrosistema, etc., para una valoracion agronémica realista. Sin embargo, la vision amplia y precisa que se tiene
sobre el problema, y los métodos actualmente disponibles para la profundizacion del estudio como fenémeno
complejo, han cambiado las perspectivas y abren muchas més posibilidades para la mejora de la tolerancia de los
cultivos a la salinidad.
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