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ASPECTOS FISIOLOGICOS Y BIOQUIMICOS DE LA TOLERANCIA
DEL ARROZ AL ESTRES SALINO Y SU RELACION
CON LOS BRASINOESTEROIDES

Yanelis Reyes®, L. M. Mazorray Miriam Nufez

ABSTRACT. Some aspects on the physiologic and
biochemical mechanisms of salinity tolerance in rice plants,
such as osmoatic adjustment, ion extrusion, protein induction
and oxidative stressare collected in thiswork. Brassinosteroid
protective effects on salt stress as well as some results from
our institute about Cuban brassinosteroid analogue effects
on saline-stressed rice plants are also discussed.
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RESUMEN. En el presentetrabajo serecogen algunos aspec-
tos sobre los mecanismos fisioldgicos y bioquimicos de la
toleranciaalasalinidad en las plantasde arroz, como €l gjuste
osmatico, la exclusion de iones, induccion de proteinasy el
estrés oxidativo; también se discuten los efectos protectores
de los brasinoesteroides en €l estrés salino asi como algunos
resultados de nuestro centro acercadel efecto de andlogos de
brasinoesteroides cubanos en plantas de arroz sometidas a
estrés salino.
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INTRODUCCION

La salinidad es uno de los estrés
mas perjudiciales en la actualidad. La
inadecuada irrigacion de los suelos, asi
como el cambio climético hacen que
este fendmeno alcance un nivel global.
Existen informes que demuestran que
el area de nuestro planeta afectada por la
salinizacion oscila entre un 40-50 % (1).
En nuestro pais, la superficie agricola
esta afectada en un 14 %, y otro 15 %
mas presenta peligros potenciales de
salinizacion (2). Este fenémeno tiene
unaincidencia directa en la produccion
de alimentosy en la economia del agri-
cultor, que vive en dichas zonas (3). Los
problemas asociados a la salinidad
son: el déficit hidrico impuesto por la
mayor osmolaridad del suelo y el
dafio celular infligido por la excesiva
acumulacion de iones en los tejidos
vegetales (3).

Yandlis Reyes Resava Gierttifica, Dr.C. L. M. Mazorrg,
Investigador Agregado y Dra.C. Miriam Nufiez,
Investigadora Titular del departamento de Fi-
siologia y Bioquimica Vegetal, Instituto Na-
cional de Ciencias Agricolas (INCA), gaveta
postal 1, San José de las Lajas, La Habana,
Cuba, CP 32 700

= yanelisrg@inca.edu.cu

brasinoesteroides

El arroz (Oryza sativa L.) es la
fuente principal de alimento de mas
de untercio de la poblacién mundial,
pero su productividad es seriamente
afectada por la salinidad en cada eta-
pa del desarrollo, especialmente en
la etapa de plantula, cuando es mas
susceptible al estrés salino (4).

El conocimiento de los mecanis-
mos fisiolégicos y bioquimicos de la
tolerancia al estrés salino es funda-
mental, pues nos permite compren-
der mejor como las plantas manejan
el estrés y, por ende, en el futuro
modificar estas caracteristicas ya
sea genéticamente o con la utiliza-
cién de productos bioactivos, que de
alguna manera potencien estos me-
canismos.

Los brasinoesteroides son po-
tentes reguladores del crecimiento
vegetal de naturaleza esteroidal. Es-
tas hormonas tienen efectos
pleiotropicos como son: estimulacion
del alargamiento celular y de la
desdiferenciacion de protoplastos,
regeneracion de la pared celular, re-
gulacion de la diferenciacion de ele-
mentos traqueales e incremento de
la biomasa y del rendimiento (5).
Ademas, se ha informado el efecto
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protector de los brasinoesteroides
ante diferentes condiciones de estrés
abiético, como altas y bajas tempe-
raturas, sequiay salinidad (6, 7, 8).

El objetivo de este trabajo es
abordar los principales aspectos fi-
siologicos y bioquimicos de los me-
canismos de tolerancia a la salinidad
en plantas de arroz, asi como el efec-
to protector que tienen los
brasinoesteroides en la respuesta a
este estrés.

ASPECTOS FISIOLOGICOS
DE LOS MECANISMOS DE
TOLERANCIA

Latolerancia es una propiedad
desarrollada por las plantas durante
el proceso evolutivo, para poder per-
petuar la especie en condiciones
donde se producen estrés climéaticos
o edaficos constantes, o ante el ata-
gue de agentes patdgenos.

La tolerancia a los diferentes
agentes estresantes se encuentra
conferida por caracteres expresados
en los cuatros niveles de organiza-
cién: desarrollo, estructural, fisiol6-
gico y metabdlico.
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De este modo, mientras que al-
gunas plantas presentan gran plasti-
cidad fenotipica, en otras la toleran-
cia muestra una base genética, que
parece depender de varios genes con
caracteres aditivo y dominante (9).

Para definir el concepto de tole-
rancia a la salinidad, es necesario
establecer dos aspectos fundamen-
tales: uno biolégico y otro agrondmi-
co. Desde el punto de vista biol6gi-
co, latolerancia a la salinidad en una
especie o variedad es aquel nivel de
salinidad hasta el cual las plantas son
capaces de completar su ciclo de
desarrollo y producir semillas via-
bles (10). Desde el punto de vista
agrondémico, la tolerancia a la
salinidad se define como la habilidad
de las plantas de sobrevivir y produ-
cir rendimientos econémicos en con-
diciones de estrés, y se expresa
como la relacién entre el rendimien-
to de una variedad en condiciones
salinas, con respecto a su rendimien-
to en condiciones normales (3).

En este articulo vamos a estar
tratando la tolerancia desde el punto
de vista bioldgico.

La tolerancia a la salinidad es
un fenbmeno complejo, que com-
prende cambios morfolégicos y de
desarrollo, en estrecha relacion con
los principales procesos fisiol6gicos
y bioquimicos que operan en las
plantas (11).

Entre los mecanismos que ex-
plican la capacidad de las especies
vegetales para tolerar el estrés por
sales, se encuentran: el ajuste
osmotico, la exclusion de iones a
nivel radicular, la retencion de iones
en las vacuolas, la eliminacion del
exceso de sales a través de glandu-
las o estructuras especializadas y la
pérdida de sales a través de la caida
de las hojas y pérdida de los frutos.
A continuacion se abordaran, deta-
lladamente, cada uno de ellos.
Ajuste osmético. Las plantas al cre-
cer, en condiciones de salinidad,
pueden disminuir su potencial
osmotico interno para compensar el
potencial osmaético externo y man-
tener la actividad enzimatica y el
transporte a través del floema y de
esta manera evitar la deshidratacion

y la muerte (12). El ajuste osmatico
esta generalmente ligado a la sinte-
sis de solutos orgéanicos, como la
betaina, colina, glicina-betaina, prolina
y sacarosa 0 a la acumulacién de
iones inorganicos. Estos llamados
solutos compatibles tienen la funcién
de estabilizar la estructura cuaternaria
de las proteinas y algunos sirven de
aceptores de radicales libres. Entre
estos metabolitos, el estudio de los
niveles de prolina durante la respues-
ta a estrés salino en arroz, ha tenido
especial atencion (13, 14, 15).

Las plantas superiores pueden
acumular L-prolina (Pro) en respuesta
a diversos estrés medioambientales,
como sequia y salinidad, bajas tem-
peraturas o radiacion ultravioleta
(16, 17, 18). La acumulacién de
prolina estabiliza las membranas y
los componentes subcelulares, inclu-
yendo el complejo Il de la cadena de
transporte electrénico mitocondrial
(16, 19). Existen estudios que pro-
ponen a la prolina como aceptor final
de los radicales libres y estabilizador
del potencial redox por reaprovisionamiento
de laprovision de NADP*(16, 18, 20, 21).
Ademas, la prolina induce la expre-
sion de genes de respuesta a estrés
salino que tienen elementos de res-
puesta a prolina (PRE, ACTCAT) en
sus promotores (22, 23).

En plantas, la prolina es sinte-
tizada a partir del glutamato o la
ornitina. La primera es considera-
dala via predominante en el estrés
salino, ya que en estas condiciones
disminuyen las actividades de la
alaninay aspartato aminotransferasas,
acumulandose glutamato (16). En
esta via, la biosintesis de la prolina
comienza con la fosforilacion y re-
duccion del glutamato a glutamil-
5-semialdehido (G5SA) por la en-
zima bifuncional A'-pirrolina-5-
carboxilato sintasa (P5CS). G5SA
es convertido a prolina a partir del
pirrolina-5-carboxilato (P5C) por la
A'-pirrolina-carboxilato reductasa
(P5CR) (16). La actividad a-glutamil
quinasa de P5CS representa el
paso limitante de la velocidad de
reaccion de esta viay es sensible
a retroinhibicion por Pro (24).
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El catabolismo de la prolina
involucra su oxidacién a glutamato
por una reaccién en dos etapas que
incluye dos enzimas mitocondriales:
prolina deshidrogenasa (ProDH) y
P5C-deshidrogenasa (P5CDH) (25, 26).

En Arabidopsis thaliana, la se-
guia y el estrés salino activan
diferencialmente la expresion de dos
genes de P5CS: AtP5CS1
(At2g39800) y AtP5CS2 (At3g55610).
AtP5CS1 es responsable de la acu-
mulacién de prolina durante el estrés
salino y la sequia. La expresién de
AtP5CS1 es activada por unavia de
traduccién de sefiales dependiente
de acido abscisico (ABA) y modula-
da por la luz y los brasinoesteroides
(17, 27). La transcripcién de
AtP5CS2 es ligeramente elevada por
el estrés salino (27) e inducida por
bajas temperaturas a través del fac-
tor de transcripcion CBF3 (28). El
catabolismo de la Pro es controlado
por la ProDH (At3g30775), cuya
transcripcion es activada por incre-
mentos en los niveles de prolina y
reprimida en condiciones de estrés
osmatico (25, 26).

Aunque la acumulacién de
prolina ha sido observada en arroz
expuesto a estrés salino, su papel
exacto es muy controversial (14, 29),
pues es considerada mas un sinto-
ma de dafio que un indicador de to-
lerancia al estrés (30). La acumula-
cién de prolina ha sido correlacionada
con el grado de deterioro inducido por
el estrés (31). Por otro lado, la ex-
presion de P5CS fue fuertemente in-
ducida por el estrés salino. Esto su-
giere que P5CS en la biosintesis de
la prolina juega un papel protector en
las condiciones de estrés, quizas
controlando el potencial redox y es-
timulando la via de las pentosas
fosfato para la regeneracién del
NADP™ (20). Algunos sugirieron que
la acumulacién de prolina inducida
por el estrés salino puede ser cau-
sada por la expresion de P5CS (32).
Por otra parte, el arroz transgénico
gue sobreexpresa P5CS produce
més biomasa en condiciones de
estrés salino, que el arroz no trans-
formado (15) y se ha discutido que
el papel principal de P5CS es méas
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en la respuesta al estrés que en el
metabolismo de la prolina (15).
Exclusion de iones. La exclusion de
iones a nivel radicular y la retencién
de iones en las vacuolas de las rai-
ces en crecimiento y en los diferen-
tes 6rganos, permiten que las plan-
tas toleren concentraciones
extracelulares muy elevadas de sa-
les. Muchas plantas responden al
estrés salino mediante la exclusion
del Na" y ClI-de las hojas.

El antitransportador Na*/H*
SOS1 (del inglés salt overly
sensitive) es la Unica proteina, ca-
racterizada hasta el momento,
involucrada en el eflujo de Na* de la
membrana plasméatica de células
vegetales. Los mutantes de
Arabidopsis thaliana deficientes de
SOS1 son extremadamente sensi-
bles a la sal y tienen defectos com-
binados en la exclusion de Na*y su
transporte a larga distancia desde la
raiz a los brotes (33, 34). SOS1 se
encuentra expresado en la epidermis
de la punta de la raiz y en el
parénquima del xilema a lo largo de
toda la planta (34). En la interfase
suelo-raiz, SOS1 pudiera actuar ex-
trayendo el exceso de iones Na* de
las células epidérmicas de la raiz.
Los andlisis de la distribucion de Na*
entre la raiz y los meristemos en
mutantes sos1, en diferentes condi-
ciones salinas, indican que SOS1
también participa en la redistribucién
de sodio entre las raices y los
meristemos por una via compleja (34).
La actividad del intercambiador
SOS1 es regulada por fosforilacion
mediada por el complejo con activi-
dad quinasa SOS2/S0OS3 (33).
SOS2 es una Serina-Treonina
guinasa perteneciente a la familia de
guinasas (SnRK)3 relacionada con
SNF1 (Sucrose Non-Fermenting) de
levaduras (35, 36). SOS3 es un
sensor de Ca?* miristoilado pertene-
ciente a la familia de los sensores
de Ca?** semejantes a SOS3 [protei-
nas enlazantes (SCaBPs)/proteinas
semejantes a calcineurina B (CBL)
(35, 36). Cuando se une el Ca*,
SOS3 se dimeriza y promueve la
actividad quinasa de SOS2 (37). Ade-
mas de activar SOS2, se ha obser-

vado que SOS3 participa en el reclu-
tamiento de SOS2 a la membrana
plasmética para lograr una interaccién
mas eficiente con SOS1 (33). Las
plantas mutantes de ambos genes
s0s2 y sos3 tienen un fenotipo méas
sensible a la salinidad que las
mutantes sosl". Otros encontraron
los homélogos de estos genes en
arroz (0OsS0S1, SOS2:0sCIPK24 y
SOS3: OsCBL4), lo cual demuestra
que lavia SOS para latolerancia a la
salinidad funciona en cereales (38).
Ademas, demostraron que las vias
de activacion son similares entre
especies y tienen un alto grado de
conservacion estructural entre mono
y dicotiledéneas. También concluye-
ron que el gen OsSOS1 tiene una
Unica copia en arroz, mientras que
OsCIPK24 y OsCLB4 pertenecen a
una familia de genes, que pudieran
tener isoformas con un posible pa-
pel redundante (38).

Otras plantas, a través de la
suculencia, han desarrollado habili-
dades para incrementar los
compartimentos celulares de las ho-
jas y retener altas concentraciones
de sales en las vacuolas.

El secuestro vacuolar del Na* es
una importante y costosa estrategia
para disminuir las concentraciones
de sodio en el citosol. Este secues-
tro depende de antitransportadores
Na‘’/H* y de fosfatasas como H*-
ATPasa tipo Vy H"-PPasa, que ge-
neran el gradiente de protones nece-
sario para la actividad de los
antitransportadores.

La sobreexpresién de AVP1,
una H*-pirofosfatasa vacuolar, aumen-
ta el secuestro de Na* en las
vacuolas y mantiene alto el conteni-
do relativo de agua en las hojas. Es-
tas plantas son mas tolerantes a la
sequiay ala salinidad que el fenotipo
salvaje (39). El gen NHX1, que codi-
fica para el antitransportador Na*/H*
de tonoplasto, es inducido por
salinidad y ABA en Arabidopsis (40)
y arroz (41). La expresion de
AtNHX1, en condiciones de estrés
salino, es parcialmente dependiente
de la biosintesis y sefializacion de
ABA a través de ABI1l. Esta
sobrerregulacion de la expresién de
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AtNHX1 ante estrés salino es
baja en mutantes deficientes
(aba2-1y aba3-1) e insensibles a
ABA (abil-1) (40). Comparando la
actividad intercambiadora Na'/H" de
tonoplasto entre la especie silvestre
y los mutantes (sosl, so0s2, s0s3)
se demostré que SOS2 también re-
gula la actividad intercambiadora del
tonoplasto. Se ha demostrado que
SOS3 no regula el intercambio, pues
en los mutantes sos3 no hay cambios.
Aunque la potenciacion de la
compartimentacion de iones en las
vacuolas pudiera incrementar la to-
lerancia del arroz a la salinidad (42),
las especies que son glicéfitas tipi-
cas se basan primeramente en la
exclusién de sodio para el crecimien-
to en ambientes salinos (43, 44).
Otra estrategia para aumentar la
tolerancia al estrés salino es la eli-
minacion del exceso de sales, direc-
tamente a través de glandulas o es-
tructuras especializadas como los
pelos vesiculares. Estas permiten la
eliminacién del exceso de sales y
mantienen el equilibrio iénico-
osmatico del citoplasma y un buen
funcionamiento en la permeabilidad
de las membranas (45). Ademas, las
plantas son capaces de tolerar el
estrés salino a través de la elimina-
cién de sales, mediante la regulacion
de la caida de sus hojas y en casos
extremos de sus frutos (46).

ASPECTOS BIOQUIMICOS
DE LOS MECANISMOS DE
TOLERANCIA

Induccién de proteinas. Es bien co-
nocido que el estrés salino provoca
la induccion de numerosos genes.
Estos se traducen en proteinas que
contribuyen a la tolerancia al estrés.
Sin embargo, hay una diferencia no-
table en la induccion de proteinas a
corto (24 h) y alargo (siete dias) plazo.

Los efectos tempranos de la
salinidad en el crecimiento son tran-
sitorios, después de las 24 h de
salinizacion con 50 mM NaCl, la tasa
de crecimiento de las hojas recupe-
ra sus valores iniciales y sus efec-
tos no son notables en la fotosinte-
Sis (47).
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No obstante, se observa un in-
cremento notable de la fosfoglicerato
guinasa de cloroplasto alas 24 h (48).
Esta enzima cataliza la segunda re-
accion de la etapa reductiva del ci-
clo de Calvin: la fosforilacion del
fosfoglicerato a 1,3-difosfoglicerato.
La expresién incrementada de esta
enzima durante la fase inicial del
estrés, podria indicar un incremento
en la asimilacion fotosintética del
carbono, quizas como consecuencia
de un incremento transitorio en la
concentracion interna de CO, des-
pués de la exposicion a la sal (47).

Tanto a corto como a largo plazo,
se ha observado la induccién de las
siguientes proteinas:
¥ RuBisCO activasa (RCA): Se ha

demostrado que esta enzima au-
menta su concentracion tanto a
las 24 horas como a los siete dias
de estrés salino (48). Esta enzi-
ma pertenece a la familia de pro-
teinas AAA+ que tienen diversas
funciones semejantes a
chaperonas. La misién principal
de esta enzima es mantener la
actividad catalitica de la RuBisCO
por eliminacién de los azlcares
inhibitorios del sitio activo de
carboxilacion-descarboxilacion de
esta enzima (49). Los niveles
incrementados de esta enzima
pudieran requerirse paratolerar el
estrés salino a largo plazo, debi-
do a una reduccion directa de la
conductancia estomatica y sus
subsiguientes bajos niveles de
CO,, permitiendo la carboxilacion
en estas condiciones.

3 Ferritina: Se ha encontrado que
esta proteina se acumula ante
estrés a corto y largo plazo (48).
Laferritina vegetal es una protei-
na almacenadora de hierro, que
es capaz de acomodar 4500 &to-
mos de hierro en su cavidad cen-
tral (50) y puede ser utilizada para
regular la concentraciéon de este
ion y prevenir su toxicidad. Du-
rante el estrés salino un incremen-
to en el estrés oxidativo pudiera
resultar en la formacion de radi-
cales hidroxilo por la reaccion de
Fenton (entre el Fe*" y el H.0.).
El secuestro de los iones Fe** a

través del incremento de la expre-
sion de ferritina, pudiera reducir
la formacion de radicales
hidroxilo, la mas peligrosa de las
especies reactivas del oxigeno.
ATP sintasa: Se ha encontrado
que la subunidad b de la ATP
sintasa es sobreexpresada a las
24 horas y a los siete dias de
estrés. LaATP sintasa es un gran
complejo proteico de 400 kDa.
Consiste en una porcion integral
de membrana CF_y una porcion
extrinseca CF,. CF formaun ca-
nal transmembrana para la
translocacién de protones. La
subunidad b se ha encontrado sin
la porcién CF1y estéinvolucrada
en la catalisis de la formacién de
ATP a partir de ADP y fésforo in-
orgéanico (51). El incremento de
la ATP sintasa pudiera estar aso-
ciado con un aumento transitorio
de la tasa fotosintética y el incre-
mento de la enzima fosfoglicerato
quinasa, que participa en el ciclo
de Calvin. El aumento de la sin-
tesis de ATP en plantas de arroz
estresadas pudiera estar dado por
la necesidad de energia para los
mecanismos de transporte secun-
dario. EI ATP puede transportar-
se desde el estroma, para soste-
ner el incremento en la actividad
de las H*ATPasas requeridas
para incrementar la actividad
antiporte (NHX1 y SOS1), en la
membrana plasmética y en los
tonoplastos, durante el estrés
salino. Ante estrés salino a largo
plazo, no solo se ha encontrado
induccion de proteinas, sino que
ademas se ha observado regula-
cion negativa principalmente de
enzimas y factores de
trascripcion.

Porfobilin6geno desaminasa
(PBG desaminasa): Esta enzima
cataliza la desaminacion del
porfobilinégeno a hidroxime-
tilbilano (52) y esta envuelta en la
sintesis de los tetrapirroles. Esta
demostrada la disminucion de
esta enzima a los siete dias de
estrés. En células fotosintéticas,
el principal tetrapirrol sintetizado
es la clorofila. Por lo tanto, la su-
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presion de la PBG desaminasa
pudiera alterar la sintesis. Esto
pudiera ser una consecuencia pa-
toldgica del incremento de la toxi-
cidad del Na" y el comienzo de
una senescencia prematura.

Factor de iniciacién de la traduc-
cion 5A (elF-5A del inglés
Eukaryotic initiation factor-5A). Se
ha visto que este factor es regu-
lado negativamente ante trata-
miento con sal a largo plazo. El
elF-5A no se requiere para que la
traduccién ocurra, sino que esta
involucrado en la transportacion
de ARNm especificos del ndcleo
al citoplasma (53, 54). En sus-
pensiones celulares de arroz, se
ha observado una caida inicial en
los niveles de OselF-5A-1 en res-
puesta al estrés salino (55), con
una recuperacion posterior. Su re-
ducida expresion en hojas de
arroz después del estrés salino
puede indicar alteraciones del ci-
clo celular, lo que podria ser un
indicio de senescencia prematura.
S-adenosil-L-metionina sintetasa
(SAMS): Se ha encontrado que
esta proteina también es regula-
da negativamente por estrés sali-
no a largo plazo. La disminucién
de la expresion de numerosos
transcriptos de SAMS, ha sido
observada en respuesta al estrés
salino en arroz (56). La SAMS
cataliza la formacién de S-
adenosil-L-metionina (AdoMet) a
partir de L-metionina y ATP. La
AdoMet es un importante dona-
dor de grupos metilo, utilizado en
reacciones de transmetilacion.
Estas reacciones son muy impor-
tantes en la sintesis de lipidos,
acidos nucleicos, proteinas y
otros productos del metabolismo
secundario. LaAdoMet es utiliza-
da también como precursor en la
biosintesis de etileno, poliaminas
y es requerida para la produccién
de fenilpropanoide, un constitu-
yente de la pared celular. Una re-
duccién de los niveles de SAMS
pudiera resultar en una produc-
cién reducida de etileno, aunque
en arroz la salinidad estimula la
biosintesis de etileno en cultivos
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tolerantes, pero este efecto es pe-
guefio en lineas més sensibles (14).
Ademas de estas proteinas,
existen otras que se sobreexpresan
ante condiciones determinadas de
estrés como por ejemplo:
¥ Proteinas LEA (del inglés late-
embryogenesis-abundant): Estas
proteinas tienen promotores co-
munes en diferentes especies ve-
getales. Su aumento se ha
correlacionado con resistencia a
la sequia y a la salinidad. Estos
genes se inducen por dos vias:
una dependiente de ABA, que in-
cluye al Ca*, al inositol trifosfato
(IP,) y al H,O, como segundos
mensajeros y es regulada por los
factores de transcripcién del tipo
MYB/MYC (57) y una indepen-
diente de ABA, que es regulada
por los factores de transcripcion
DREBs (Dehydration Responsive
Element Binding Proteins), que
son inducidos por salinidad y se-
guia en arroz [58]. Se piensa que
la funcién de estas proteinas es
proteger de la desecacion,
estabilizando la estructura de
otras proteinas y lipidos (59).
¥ Proteinas salT: Es una proteina
de 14.5 kDa de masa molecular,
gue tiene actividad lectina de
unién a manosa y se une a los
carbohidratos que estan presen-
tes en la célula. Es activa como
dimero (60, 61). Se ha encontra-
do su sobreexpresion ante estrés
salino, principalmente en las eta-
pas tempranas del crecimiento,
aunque no es exclusiva de este
estrés, pues se expresa también
en situaciones de estrés por ca-
lor, frio y heridas. No se ha esta-
blecido una correlacién clara, en-
tre su sobreexpresion y el incre-
mento de la tolerancia (62).
Salinidad y estrés oxidativo. El cie-
rre estomatico causado por los efec-
tos hiperosmoticos de la sal reduce
la disponibilidad de CO, en las ho-
jas, inhibiendo la asimilacién de este,
lo cual resulta en una sobrereduccion
de la cadena de transporte electronico
fotosintética en los cloroplastos (63).
Ademas, el estrés salino dafia seve-
ramente el aparato fotosintético (64).

En estas condiciones, las espe-
cies reactivas del oxigeno (ROS)
como los radicales superdxido e
hidroxilo y el H,O, son producidos
en exceso (65, 67). Las ROS son eli-
minadas por enzimas desintoxicantes
como superéxido dismutasa (SOD),
ascorbato peroxidasa (APX),
glutation reductasa (GR) y catalasa
(CAT), las cuales existen en diferen-
tes localizaciones subcelulares (68).
Numerosos informes han demostra-
do el aumento de SOD,APXy GR en
la respuesta al estrés salino (69, 71);
mientras que la actividad catalasa,
una enzima fundamental en la elimi-
nacion del H,0, en hojas de arroz, al
parecer se reduce en respuesta al
estrés salino (72, 73). Esto podria ser
debido al papel de segundo mensaje-
ro del H,0,ante el déficit hidrico (74).

EFECTO PROTECTOR DE LOS
BRASINOESTEROIDES
ANTE ESTRES SALINO

Sehainformado ampliamente el efec-
to protector de los brasinoesteroides
ante distintos tipos de estrés como
altas y bajas temperaturas (6), se-
guiay salinidad (7, 8). Ademas, dis-
minuyen los efectos del estrés cau-
sado por la falta de nutrientes y por
exceso de metales pesados y tam-
bién incrementan la resistencia a her-
bicidas y a agentes patdgenos (75).

En cuanto a la proteccion al
estrés salino, desde 1983 se demos-
tré que la brasindlida (BL) era capaz
de mejorar la tolerancia de plantas
de arroz cultivadas en condiciones
de invernadero (76). Se ha demos-
trado que el pretratamiento con
brasindlida preservo la ultraestructura
del nucleo y el cloroplasto en seg-
mentos de hoja de cebada expues-
tos a 500 mM de NaCl (77). También
se evidencio que la 24 epibrasindlida
(EBL) fue capaz de estimular la
germinacion de semillas de
Eucalyptus camaldulensis (78).

Por otra parte, la brasindlida, la
24-epibrasindlida y la 28-
homobrasindlida (HBL) fueron capa-
ces de revertir los efectos inhibitorios
del crecimiento en posturas de mani
sometidas a salinidad (79).
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Es de destacar como la forma
de aplicaciony el 6rgano influyen en
el efecto de estas hormonas, pues
el suministro de 24-EBL a las raices
de posturas de arroz crecidas en
salinidad aumento el dafio, mientras
gue los efectos fueron positivos cuan-
do se realizé la aspersion repetida a
los tallos (5).

Especificamente en arroz, exis-
ten pocos estudios sobre la protec-
cién de los brasinoesteroides ante el
estrés salino.

Anuradhay Rao informaron una
recuperacién en el crecimiento y un
incremento de los niveles de protei-
nas solubles y RNA en semillas de
arroz var IR-64 tratadas durante 24h
con NaCl (150 mM) y EBL (3 uM) (7).
Estos, en un trabajo posterior, de-
mostraron que la imbibicién de las
semillas con BL, EBL y HBL (3 uM)
restaurd considerablemente el creci-
miento, los niveles de clorofila y la
actividad de la nitrato reductasa ante
estrés salino (150 mM) (8). Sin em-
bargo, no utilizaron los controles res-
pectivos sin NaCl y con BR, por lo
gue el efecto observado pudiera ser
producto de la capacidad de estas
hormonas para inducir el crecimien-
toy no de una verdadera proteccién
ante el estrés salino.

Por otra parte, en Turquia, otros
evaluaron la germinacion de las se-
millas y el crecimiento inicial de
plantulas de arroz variedad IR-28 ante
estrés salino (120 mM) con 24-EBL
(3 uM). Los resultados mostraron
gue los tratamientos con BR aumen-
taron el crecimiento de las plantulas,
pero no la germinacion. Ademas, la
EBL logré disminuir la peroxidacion
lipidica y la acumulacién de prolina
causada por el estrés salino. Entre
las enzimas antioxidantes, solo se
incrementd la ascorbato peroxidasa
ante el tratamiento con esta hormo-
na (80).

En nuestro centro también se ha
trabajado con los brasinoesteroides,
fundamentalmente con la 24-
epibrasindlida. Ademas, se han es-
tado investigando algunas
formulaciones a base de analogos
espirostanicos de brasinoesteroides
obtenidas por el Centro de Estudios
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de Productos Naturales de la Facul-
tad de Quimica de la Universidad de
La Habana, conocidas como
Biobras-6 (BB-6), Biobras-16 (BB-16)
y MH-5. Estos analogos
espirostanicos sintetizados en nues-
tro pais son mucho mas econémi-
cos que los brasinoesteroides natu-
ralesy, por lo tanto, mucho més fac-
tible su aplicacion en la agricultura a
gran escala.

Se ha demostrado que el trata-
miento a las semillas por siete dias
con EBL (1uM) fue capaz de incre-
mentar significativamente las veloci-
dades de crecimiento de las raices
y la parte aérea de las plantulas de
arroz variedad INCA LP-7 (menos
sensible) en medio salino (100 mM
NacCl), mientras que en la variedad
J-104 (mas sensible) el tratamiento
con EBL (0.1 uM) fue el mejor, aun-
gue solo aument6 la masa fresca de
las raices (81).

ElI MH-5 fue capaz de incremen-
tar significativamente la altura de las
plantulas, la longitud del sistema ra-
dical, las masas fresca y seca y el
contenido relativo de agua, con res-
pecto a las plantas no tratadas, ante
déficit hidrico en dos variedades de
arroz (Perla de Cubay J-104), sien-
do més notable su efecto en la varie-
dad Perlade Cuba, méstolerante (82).
Este comportamiento al parecer esta
relacionado con un mayor contenido
relativo de agua y una menor tasa de
transpiracion observada en la varie-
dad Perla de Cuba.

Diferentes analogos evaluados
en lavariedad de arroz Perla de Cuba
incrementaron la masa seca de las
plantulas en condiciones de
salinidad (83).

Por otra parte, el Biobras-16 a las
concentraciones de 0.001y 0.01 mg.L*
fue capaz de estimular la actividad
de algunas enzimas antioxidantes de
plantulas de arroz crecidas in vitro
en un medio suplementado con
75 mM de NaCl, aunque no se evalub
si este comportamiento estaba aso-
ciado a la proteccion contra este
estrés (84).

El tratamiento de las semillas con
los analogos de brasinoesteroides
BB-16 y BB-6 fue capaz de revertir

los efectos adversos de la salinidad
en las variedades de arroz J-104 e
INCA LP-7. En el caso del BB-16,
las mejores respuestas para ambas
variedades se obtuvieron con la con-
centracion de 0.005 mg.L™ del ana-
logo. Sin embargo, en el caso del BB-6
las mejores respuestas, en las va-
riedades J-104 e INCA LP-7, se ob-
tuvieron con las concentraciones de
0.5y 0.005mg.L*y 0.05 mg.L?, res-
pectivamente (85). Esta diferencia de
concentracion entre los diferentes
anélogos pudiera estar dada por una
actividad bioldgica diferencial, pues
a pesar de ser isémeros se diferen-
cian en la posicion de uno de los gru-
pos hidroxilo del anillo esferoidal (83).

CONSIDERACIONES
GENERALES

En la literatura revisada el me-
canismo mas utilizado para medir de
alguna manera la tolerancia a la
salinidad es la capacidad de exclu-
sion de sodio, para lo cual se miden
las concentraciones de Na*, Cl'y K*.
No obstante, los otros posibles me-
canismos no estan descartados
como las enzimas antioxidantes o
los solutos compatibles; sin embar-
go, en estos casos hay que profun-
dizar en la investigacion, pues hay
divergencias en la correlacion entre
estos parametros y la tolerancia a la
salinidad de las diferentes varieda-
des, fundamentalmente por las dife-
rencias en las condiciones experi-
mentales. En el caso de los meca-
nismos moleculares, como
sobreexpresion de genes y proteinas,
es todavia mas dificil, pues a la ne-
cesidad de equipos especializados
se une lo costoso de los reactivos
para la biologia molecular y la poca
disponibilidad de anticuerpos
monoclonales para proteinas vegeta-
les y su elevado costo. Por lo ante-
riormente planteado, es evidente la
necesidad de seguir investigando para
poner a punto nuevas técnicas, que
sean capaces de ser utilizadas a dia-
rio en el mejoramiento vegetal y que
den idea de los mecanismos fisiol6-
gicos y moleculares involucrados en
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la tolerancia de nuevas variedades a
diferentes tipos de estrés abiético.

Por otra parte, los brasino-
esteroides pudieran actuar como pro-
ductos bioactivos que potencien o
induzcan estos mecanismos de to-
lerancia. Es evidente que aun falta
un largo camino por recorrer para
comprender los mecanismos de accién
de estas hormonas esteroidales,
sobre todo en su efecto antiestrés;
puesto que a pesar de que existen
informes sobre el tema estos no son
concluyentes, pues la diversidad de
las condiciones experimentales
como momento y forma de aplica-
cion, y también momento y severi-
dad del estrés inducido no permiten
llegar a un consenso.

Todavia quedan muchas inc6g-
nitas en el esclarecimiento de las vias
de transduccién de sefiales, a través
de las cuales los brasinoesteroides
inducen tolerancia a la salinidad. Por
ejemplo,s,qué genes estan
involucrados?, ¢cémo se regulan
estas vias?, ¢ son comunes para los
distintos tipos de estrés?, ¢es im-
portante el contenido end6geno de
brasinoesteroide para la tolerancia
varietal?

Como se puede apreciar las
areas de investigacion en este cam-
po son inmensas y poco exploradas
y deben estar encaminadas funda-
mentalmente a encontrar los meca-
nismos de accion moleculares, ya
gue estos conocimientos permitirian
una aplicacion en la agricultura mas
racional y efectiva de estos produc-
tos ecolégicamente inocuos, capa-
ces de proteger a las plantas ante
determinados estrés de tipo abidtico.
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