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ABSTRACT. The discovery of aquaporins in plants has
caused a major change in the way of studying the water
relations of plants, so that in recent years considerable efforts
have been made to investigate the functions and regulations
of these, since in nature the plants are continuously exposed
to stress conditions that retard its growth and development,
being drought, salinity and low temperatures common stresses
to which they face. The aim of this work is to compile updated
information about the discovery and types of aquaporins, their
function in water transport of plants, their interaction with
arbuscular mycorrhizal fungi, and some research in rice
cultivation.
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RESUMEN. El descubrimiento de las acuaporinas en plantas
ha originado un cambio muy importante en la forma de estudiar
las relaciones hidricas de las plantas, por lo que en los tltimos
aflos se han realizado esfuerzos considerables para investigar
la funciones y regulaciones de estas, puesto que, en la naturaleza
las plantas estan continuamente expuestas a condiciones de
estrés que retrasan su crecimiento y desarrollo, siendo la
sequia, la salinidad y las bajas temperaturas los estreses mas
comunes a los que deben hacer frente. El objetivo de este
trabajo es compilar informacion actualizada, acerca del
descubrimiento y tipos de acuaporinas, su funcionalidad en
el transporte de agua de las plantas, su interaccion con los
hongos micorrizicos arbuscular, asi como algunas investigaciones
realizadas en el cultivo del arroz.

Palabras clave: proteinas, hongos, micorrizas arbusculares
vesiculares, relaciones planta agua, estrés
de sequia, arroz

INTRODUCION

El agua es la molécula mas
abundante en la superficie terrestre,
su disponibilidad es el factor que
limita la presencia (cantidad y variedad)
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de seres vivos, desde la escala
global de los ecosistemas terrestres,
hasta la local (productividad de un
suelo) (1). Las plantas estan constan-
temente expuestas a limitaciones
ambientales de origenes bioticos y
abidticos. Estrés abidticos como la
sequia, la salinidad y temperaturas
extremas son los factores ambientales
mas comunes experimentados por
las plantas terrestres (2), este
conjunto de estrés comparte un
componente osmoético comun, ya
que todos ellos originan una deshi-
dratacion de los tejidos en las
plantas (3). De hecho, el déficit
hidrico originado por estrés de tipo
osmotico afecta al desarrollo y
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crecimiento normal de la planta y
tiene un efecto negativo importante
sobre la supervivencia y productividad
de las plantas. En la actualidad, se
estima que alrededor de un 28 % de
los suelos terrestres estan demasiado
secos para soportar un desarrollo y
productividad adecuada de las
plantas (3). Ademas de existir un
consenso amplio en cuanto a los
efectos del cambio climatico que
conduce a estrés bioticos y abioticos
extremos, los cuales van a continuar
y se incrementaran en los préximos
afios, dificultando el crecimiento y
desarrollo de las plantas en muchas
regiones de la tierra, en especial en
las actuales zonas semi-aridas (4).
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La disminucion del potencial
hidrico en los suelos afectados por
limitacion hidrica obliga a las plantas
a hacer frente al problema de captar
cantidades suficientes de agua através
de sus raices (5), un proceso en el
gue participan las acuaporinas (6).

El descubrimiento de las
acuaporinas en las plantas ha
provocado un cambio significativo en
la comprension de las relaciones
hidricas de las plantas. En los Ultimos
afios, mucho esfuerzo se ha
concentrado en investigar la funcion
y regulacion de las acuaporinas. Los
niveles altos de expresiéon de
acuaporinas se muestran en los
tejidos conflujos altos de agua a través
de membrana, por ejemplo, en las
regiones de rapido crecimiento, en
los brotes y en las hojas, también
en las raices donde se produce la
absorcién de agua (7). Las
acuaporinas parecen tener una funcién
especialmente importante en el control
del transporte transcelular de agua
en los tejidos vegetales (8). La
expresion de tantas isoformas de
acuaporinas en plantas induce a
preguntarse si su capacidad de
conducir agua entre membranas es
realmente su funcién esencial (9, 10)
y larelevancia fisiolégica del transporte
a través de acuaporinas de solutos
pequefos, gases y, probablemente
iones, comienza a ser un aspecto
de méaximo interés, en especial en
el caso de las plantas micorrizadas,
donde hay un intercambio de
nutrientes y de agua a través de
membranas entre el hongo y la
planta (11). Partiendo de que las
acuaporinas fueron descubiertas
recientemente y se han iniciado
investigaciones en las plantas, el
objetivo de esta revision bibliografica
es resumir informacion actualizada
sobre los tipos de acuaporinas,
funcionalidad en el transporte de
agua, su interaccién con los hongos
micorrizicos arbuscular, asi como,
algunas investigaciones realizadas
en el cultivo del arroz.

LAS ACUAPORINAS
(AQPS)

Hasta hace algunos afios se
pensaba que el paso del agua a traves
de las membranas era por simple
difusion, cruzando la bicapa lipidica;
sin embargo, existian evidencias que
sugerian que la entrada y salida de
agua de algunas células deberia de
estar mediado por un sistema que
selectivamente dejaban pasar el agua
a través de las membranas (12). El
agua es el componente principal de
células y tejidos de todos los
organismos, y la manera de cémo
se regulala entrada y salida del agua
en las células debe de ser uno de
los aspectos mas importante en el
estudio de la fisiologia de los
organismos en general (13).

El descubrimiento de las
acuaporinas surgié de una observacion
accidental que permitié el conoci-
miento de proteinas que actian
regulando la circulacion del agua
(14). La proteina fue aislada y se
determind su secuencia de
aminoacidos. En el afio 1992 Peter
Agre logr6 identificar esta proteina
tan buscada, a la que bautiz6 con el
nombre de acuaporinas (AQPSs).
Dicho investigador demostr6 su
hipotesis al inyectar material
genético extraido de glébulos rojos
humanos en el ovocito de un anfibio,
célula que normalmente no expresa
canales y observé un aumento
espectacular de la permeabilidad al
agua. Cuandolos ovocitos se colocaron
en una solucién acuosa, las células
gue tenian acuaporinas pudieron
absorber agua por osmosis y se
hincharon (14).

La comprobacion de la existencia
de las acuaporinas (15) o canales de
agua ha creado un reto para poder
definir su importancia en la biologia
celular y fisiologia de todos los
organismos. Tan grande ha sido el
impacto del descubrimiento y estudio
de estas proteinas que en el afio
2003 se concedio el premio Nobel a
Agre (14, 15), investigador que
identifico por primera vez a estas
proteinas y quien las ha estudiado
en profundidad, obteniendo recientemente
la estructura cristalina.
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En las plantas, a diferencia de
los demas organismos, las AQPs
forman una gran familia génica que
tiene una funcién primordial en los
procesos bioldgicos de las plantas
en general. Las acuaporinas son
canales de agua, de naturaleza
proteica, que facilitan y regulan el
movimiento pasivo de agua siguiendo
un gradiente decreciente de potencial
hidrico (16). No obstante, el agua no
es la Unica molécula que puede
transitar a través de las acuaporinas,
también solutos de bajo peso
molecular como glicerol, urea,
amonio, ademas del (CO,) que pueden
atravesar estas proteinas (17).

TIPOS Y FUNCIONES
DE LAS ACUAPORINAS
EN LAS PLANTAS

Las acuaporinas pertenecen a
una familia de grandes proteinas
intrinsecas de membrana (MIP en
inglés) y estan presentes en animales,
plantas y bacterias (18). En las
caracteristicas de sus secuencias se
han establecido cuatro tipos de
acuaporinas en plantas. Las dos mas
numerosas se localizan enlamembrana
plasmatica (PIPs) o en el tonoplasto
(TIPs). No obstante, existen otros
dos tipos de acuaporinas, las
homologas a la nodulina 26 de soja
(NIPs) y las pequefias proteinas
béasicas e intrinsecas (SIPs) (19). La
informacion actual sobre la localizacion
y funcion de estos dos ultimos tipos
de acuaporinas es muy escasa, en
contraste con la existente acerca de
PIPs y TIPs (6). No obstante, en la
literatura se describe la funcionalidad
de cada uno de los tipos de
acuaporinas (9).

1. Las PIPs, presentan una alta
permeabilidad al agua, aunque con
diferencias entre cada una de
ellas. También permiten el paso de
(CO,)y de glicerol.

2. Las TIPs, transportan agua a través
de la membrana de la vacuola asi
como urea, glicerol y amonio, por
lo que se les ha atribuido una
funcioén en la osmoregulacion del
citosol celular.
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3. Para algunas NIPs, se ha demos-
trado que pueden transportar agua,
aungue en menor cantidad que las
PIPs, asi como glicerol y otros
solutos no cargados.

4. Las SIPs, se localizan enlamembrana
del reticulo endoplasmicoy algunas
presentan también una cierta
permeabilidad al agua (20).

Se han encontrado niveles
elevados de expresion de genes de
acuaporinas en tejidos con tasas
importantes de flujo de agua a través
de membranas, como es el caso de
las regiones de crecimiento rapido,
tallos, hojas y en las raices, donde
ocurre lacaptacion delaguadel suelo (7).
Otros estudios con plantas
transgénicas que tienen inhibida la
expresion de una o mas PIPs
presentan una capacidad menor de
captacion de agua por sus raices
(22, 23). Quedando claro que las
acuaporinas tienen una funcién
especifica e importante en el control
del transporte de agua célula a célula
através de los distintos tejidos de la
planta y, por lo tanto, en la
conductividad hidraulica de estos (23).
No obstante, cuando las plantas crecen
bajo condiciones de déficit hidrico,
la transpiracion es baja. El movimiento
de agua en la planta se produce
fundamentalmente a través de la
llamada via célula a célula, que es
precisamente en la que las
acuaporinas pueden regular el
movimiento del agua a través de
membranas, es por lo que es de esperar,
gue dichas proteinas tengan unafuncion
destacada regulando la conductividad
hidraulica radical bajo condiciones de
limitacion hidrica (24).

En cualquier caso, a pesar de
la investigacion intensiva en este
campo, larelacion existente entre las
AQPs y las respuestas de la planta
al déficit hidrico permanece aun sin
establecer y con resultados contra-
dictorios (25, 26).

Actualmente, hay dos descrip-
ciones contrapuestas de la funcion
de las acuaporinas en respuesta a
estrés hidrico. La primera esta
relacionada con la expresion de
algunas acuaporinas, las cuales se
inducen tras un estrés que produce
deshidratacion (27), lo que resultaria

en una mayor permeabilidad al agua
de las membranas y un transporte
mas facil. La segunda se basa en el
hecho de que la expresion de algunas
AQPs es inhibida bajo condiciones
de deshidratacion, lo que deberia de
disminuir la permeabilidad al agua de
membranas y puede permitir una
conservacion del agua de las células
en esas condiciones (10, 28).

REGULACION DE LAS
RELACIONES HIDRICAS
DE LA PLANTA A TRAVES
DE LA SIMBIOSIS
MICORRIZICA
ARBUSCULAR

La mayoria de las plantas terrestres
establecen una asociacién
simbidtica con un grupo de hongos
del suelo Illamados hongos
micorrizicos arbusculares (HMA). La
simbiosis micorrizica arbuscular esté
presente en todos los ecosistemas
naturales, incluso en aquellos con
condiciones ambientales mas adversas
(29). Los estudios ecofisiologicos que
han investigado la funcién de la
simbiosis micorrizica arbuscular
(MA) en la proteccion de las plantas
frente a la sequia, han demostrado
gue la simbiosis origina una alteracion
de la tasa de movimiento de agua
dentro y hacia fuera de las plantas
hospederas, con efectos sobre las
relaciones hidricas y la fisiologia de
la plantas (30, 31). Por lo tanto, se
acepta que la simbiosis micorrizica
arbuscular protege a la planta
hospedadora frente al déficit hidrico
a través de una combinacion de
efectos fisicos, nutritivos y celulares
(32,33).

A partir de los afios 90 se
comenzaron a desarrollar en Cuba
trabajos que permitieron establecer
las bases para el manejo de las
asociaciones micarrizicas, partiendo
de tres premisas fundamentales: la
inoculacién de especies eficientes de
Hongos Micorrizicos Arbusculares
(HMA), la importancia del ambiente
edafico en la seleccion de cepas
eficientemente y la influencia del
suministro de nutrientes sobre la
efectividad de la simbiosis (34).
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Debido a que las asociaciones
micorrizicas desarrollan multiples
funciones entre las que se destacan:
un aprovechamiento mas eficiente de
la zonaradical a partir de un aumento
en el volumen de suelo explorado,
una mayor resistencia a las toxinas
(metales pesados), incremento de la
translocacion y solubilizacion de
elementos nutritivos esenciales,
aumento de latolerancia a condiciones
abidticas adversas (sequia, salinidad,
etc.), asi como cierta proteccion contra
patégenos (35).

Por otra parte, se ha demostrado
gue lainfecciéon micorrizégena de las
raices producen un efecto beneficioso
en lasrelaciones hidricas de las plantas,
lo que se manifesta a través de una
mayor conductividad hidraulica de las
raices por unidad de masa seca; esto
favorecio considerablemente la
conductancia estomatica y por tanto
una mayor tasa fotosintética, por lo
gue se vio reflejado un mayor
crecimiento en biomasa seca de la
parte aérea de las plantas y en el
area foliar (36).

Se ha demostrado que las
micorrizas arbusculares (AM) en
simbiosis puede proteger a las
plantas contra los efectos perjudiciales
del déficit de agua (37). Los estudios
realizados hasta la fecha, han sugerido
varios mecanismos por los que la
simbiosis puede aliviar la sequia en
las plantas hospederas. Los mas
importantes son: la absorcion directa
y la transferencia de agua a través
de las hifas fungicas de la planta
huésped, cambios en las propiedades
de retencién de agua del suelo (38),
mejor ajuste osmotico de las plantas
micorrizadas, la mejora del intercambio
de la planta de gases y uso eficiente
del agua, la proteccién contra el dafio
oxidativo generado por la sequia (39).

La mejora de la tolerancia al
estrés suele estar relacionado con
la mejora del contenido de compuestos
antioxidantes en las plantas. Dada
la toxicidad de las especies reactivas
de oxigeno (ROS) en las plantas
necesitan disponer de sistemas
adecuados de desintoxicacion en el
lugar que permita la eliminacién
rapida de estos compuestos.
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Estos sistemas incluyen varias
enzimas antioxidantes y compuestos
enzimaticos, como el ascorbato,
glutation, flavonoides, carotenoides y
tocoferoles (40).

Recientesinvestigacionesrealizadas
en el cultivo del arroz han demostrado
gue este cultivo se micorriza en
condiciones aerdbicas, que se
incrementan a medida que las plantas
van creciendo (41, 42). La simbiosis
micorrizica arbuscular incrementa en
un 40 % la eficiencia fotosintética de
la planta de arroz bajo estrés hidrico
inducido, la acumulacion de glutation
como mecanismo antioxidante y
reduce la acumulacién de perdxido
de hidrégeno y el dafio oxidativo a
los lipidos en estas plantas (42).

La micorrizacion es un buen
ejemplo de las alteraciones
morfolégicas que las células de la
raiz de las plantas deben acometer
para acomodar la presencia de un
simbionte. Dado que la mayoria de
los cambios inducidos por la
micorriza en las células de laraiz de
la planta conciernen alas membranas
citoplasmaticas o vacuolares (43), se
propuso que la simbiosis originaria
una alteracién en los patrones de
expresién de genes que codifican
proteinas asociadas a membranas
como es el caso de las acuaporinas.
En el siguiente acapite se resume la
informacion existente en la actualidad
relativa a la alteracion de genes que
codifican acuaporinas por parte de la
simbiosis micorrizica arbuscular.

REGULACION

DE ACUAPORINAS
POR LA SIMBIOSIS
MICORRIZICA
ARBUSCULAR

Y EL TRANSPORTE

DE AGUA EN LA PLANTA

Los primeros indicios de laalteracién
de la expresion de acuaporinas por
parte de la simbiosis micorrizica
arbuscular (MA) fueron propuestos en
el afio 2000, encontrandose lainduccién
de la expresion de acuaporinas tipo
TIP en plantas de perejil y otras, por
lo que se plantea que los genes de
acuaporinas debido a la simbiosis

micorrizica arbuscular serviria
probablemente para optimizar el
intercambio de nutrientes y agua
entre ambos simbiontes (43). No
obstante, estos dos estudios se
realizaron bajo condiciones hidricas
Optimas y no estudiaron la expresién
de esas acuaporinas en plantas
micorrizadas sometidas a déficit
hidrico.

Otros estudios demuestran que
el efecto de la disminucién de la
expresion del gen PIP NtAQP1 en
plantas de tabaco mutantes
antisentido micorrizadas para dicho
gen (44), no afect6 a la colonizacién
de la raiz por parte de dos hongos
micorrizicos arbusculares diferentes,
lo que sugeria que, o bien la funcién
del gen NtAQP1 no es relevante para
el proceso de colonizacién radical, o
que la disminucion de la expresién
de este gen ha sido compensada por
cambios en la abundancia o actividad
de otras acuaporinas. Por el contrario,
cuando se evalué la eficiencia
simbidtica de los dos hongos
micorrizicos arbusculares, se observd
que bajo condiciones de sequia, la
eficiencia simbidtica de ambos hongos
micorrizicos arbusculares era mayor
en plantas de fenotipo salvaje que en
las plantas antisentido y que el
transporte de agua mediado por la
acuaporina NtAQP1 es importante
para la eficiencia de la simbiosis en
condiciones de sequia (44).

Se hanrealizado investigaciones
sobre el clonado de genes PIPs en
sojay lechuga, donde se analizé su
patron de expresion en plantas
micorrizadas y no micorrizadas
cultivadas en condiciones 6ptimas y
de sequia (45). La hipétesis de partida
era que si los hongos micorrizicos
arbusculares pueden transferir agua
a laraiz de la planta hospedadora,
esperando que la planta incremente
su permeabilidad al agua y que los
genes de acuaporinas sean inducidos
con el fin de permitir un flujo mayor
transcelular de agua (23). En contra
de esta hipoétesis, los resultados
mostraron que los genes PIPs
estudiados resultaban inhibidos por
el déficit hidrico tanto en soja como
en lechuga y que esa inhibicion era
aun mas severa en las plantas
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micorrizadas que en las no
micorrizadas (45). Un resultado
similar fue encontrado para algunos
genes PIP y TIP en raices de plantas
de tomate colonizadas y sometidas
a salinidad (5). Por lo que se plantea
gue la disminucion de la expresion
de genes PIP en plantas
micorrizadas en condiciones de
déficit hidrico puede ser un mecanismo
de regulacion para limitar la pérdida
de agua de las células (45).

En los ultimos afios se ha
encontrado que la respuesta de
genes de acuaporinas a la simbiosis
micorrizica arbuscular es bastante
compleja, ya que un mismo gen de
acuaporina responde de forma muy
diferente dependiendo de las carac-
teristicas intrinsecas del estrés
osmatico aplicado y esa respuesta
depende, a su vez, de la presencia o
no del hongo micorrizico arbuscular
en las raices de la planta
hospedadora (46, 47). La induccién
o inhibicién de genes de acuaporinas
por sequia ha sido descrita en raices
de muchas especies de plantas (23,
44, 45).

Recientemente, han detectado
la induccién por la simbiosis
micorrizica arbuscular de isoformas
especificas de acuaporinas tipo PIP
y NIP en Medicago truncatula (11).
La acuaporina tipo PIP resultd muy
permeable al agua, mientras que la
tipo NIP mostré permeabilidad al
amonio. Los autores han sugerido
gue ambas acuaporinas pueden estar
implicadas en los procesos de
intercambio (agua y amonio) entre el
hongoy la planta, lo que incrementa
elinterés de estudiar las acuaporinas
en la simbiosis micorrizica
arbuscular (11).

La simbiosis micorrizica
arbuscular modula la expresion de
algunos genes de acuaporinas en la
planta hospedadora, sin embargo,
hasta ahora el nimero de genes de
acuaporinas estudiados ha sido muy
limitado y en plantas diferentes (32).
Es por eso que se plantea que para
poder obtener conclusiones fiables
sobre la funcién de las acuaporinas
frente a condiciones ambientales
particulares se debe analizar el
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comportamiento de todas las
isoformas de acuaporinas presentes
en la planta (46). Por lo tanto, falta
aun mucho por conocer acerca de la
posible modulacién por la simbiosis
micorrizica arbuscular de la mayoria
de los otros genes de acuaporinas y
la repercusién que ello pueda tener
sobre las variables como la
conductividad hidraulica radical, las
relaciones hidricas de las plantas y
la tolerancia al déficit hidrico de la
planta hospedadora (32).

Investigadores de la Estacién
Experimental del Zaidin, Granada,
Espafia, han sido los primeros en
impulsar estudios sobre la expresion
de acuaporinas en plantas
micorrizadas en condiciones de
déficit hidrico. En primer lugar
estudiaron el efecto de la disminucion
de la expresion del gen PIP NtAQP1
en plantas micorrizadas de tabaco
mutantes antisentido para dicho gen
(45), demostrando que el transporte
de agua mediado por la acuaporina
NtAQP1 es importante para mantener
la eficiencia de la simbiosis en
condiciones de sequia (44), por lo
gue la disminucion de la expresion
de genes PIP en plantas
micorrizadas en condiciones de
déficit hidrico puede ser un mecanismo
de regulacion para limitar la pérdida
de agua de las células (49).

Se ha demostrado que el acido
abscisico (ABA) modula la expresion
de algunos genes PIP en raices y
hojas, ademas de modular tanto la
expresion de acuaporinas como la
propia conductividad hidraulica radical
(27,50, 51, 52). Estudios en plantas
de tomate con un mutante deficiente
en (ABA) indicaron que la
micorrizacion regul6 de forma diferente
la expresion de cuatro genes PIP en
condiciones de sequia y tras la
aplicacién de ABAexdgenoy, ademas,
esta regulacién dependi6 del fenotipo
de la planta estudiada y, por lo tan-
to, del contenido endégeno de ABA
de la planta hospedadora (53, 54).
Esto concuerda con lo obtenido con
anterioridad, donde se encontr6 que
genes PIP de arroz responden de
forma diferente al déficit hidrico y al
ABA. Indicando que durante el

déficit hidrico la regulacién de genes
PIP sigue dos rutas, una dependien-
te de ABA y otra independiente de
ABA (26). En su conjunto, estos re-
sultados demostraron que la expre-
sion de ciertos genes de acuaporina
estarian reguladas tanto por ABA
como por la simbiosis micorrizica
arbuscular (26, 29, 53y 54).

LAS ACUPORINAS
EN LA PLANTA DE ARROZ

La literatura reporta que en el
genoma del arroz existen las cuatro
familias de acuaporinas (PIPs, TIPs,
NIPsy las SIPs), nomenclatura que
en el caso de este cultivo le anteceden
las siglas Os, que significa el nombre
de la especia (Oryza sativa), por lo
tanto las acuaporinas llevan por
nomenclatura (OsPIPs, OsTIPs,
OsNIPs y OsSIPs) ver Tabla I (55),
en el resto de las plantas se sigue la
misma nomenclatura.

En el genoma del arroz aparecen
los 33 genes de acuaporinas que
estan compuestos por 11 OsPIPs,
10 OsTIPs, 10 OsPINs y dos
OsSIPs. Mediante el uso de trans-
cripcion inversa-PCR (RT-PCR) se
demostrd que en las plantas de arroz
se expresan 12 genes PIPsy 10 TIPs
en las raices y en las hojas respecti-
vamente (56).

Sin embargo, estos resultados
de la localizacién especifica de las
acuaporinas y sus actividades de
transporte de agua han sido erréneos,
puesto que no se tuvo en cuenta las
vias de transporte de agua célula-
célula en las plantas y para eso se
debid utilizar anticuerpos de
isoforma-especificas (57).

El transporte del agua en las
plantas es muy dependiente de la
expresion y actividad de los canales
de transporte, llamados acuaporinas
(12, 13, 14, 55 y 58), debido a que
existen tejidos y células especificas
en las que se localizan las diferentes
familias de acuaporinas en plantas
de arroz (57).

La mayoria de las plantas tienen
mas de 30 familias de acuaporinas:
35 en Arabidopsis (19), 33 en plantas
de maiz (9) y 33 en el arroz (56, 57).
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Aunque se reportan que son 38,
basandose en su secuencia de
aminoécidos (59). La mayoria de los
PIPs del arroz estan situadas en la
membrana plasmética, con la
excepcion notable de OsPIP1;2, que
se supone que existe en el cloroplasto
o las mitocondrias. Algunos de los
genes aparecen estrechamente
vinculados, como por ejemplo, los
cuatro genes de tipo PIPs (OsPIP2;1,
OsPIP2;4, OsPIP2;5, y OsPIP2;9)
aproximadamente a 15,4 pares de
Mb en el cromosoma 7, lo que sugiere
eventos de duplicacion de genes (60).

A través de este estudio se
corrobor6 el uso de inmuno-
transferencia e inmunocitoquimica,
utilizando siete isoformas especificas
y anticuerpos de acuaporinas, obser-
vandose que en hoja y raices existe
una mayor expresion de las OsPIP1,
OsPIP2;1, OsTIP1;1, y OsTIP2;2,
mientras que las OsPIP2;3,
OsPIP2;5 y OsTIP2;1 s6lo en las
raices (58).

En lasraices se acumulan grandes
cantidades de acuaporinas en la
region adyacente al 4pice radical (en
torno a 1,5 y 4 mm del apice). En
esta region, especifica se localizan
varias familias de las acuaporinas
OsPIP1ly OsTIP2;2, predominante-
mente en la endodermis y el cilindro
central, respectivamente. OsTIP1;1
mostré localizacion especifica en la
rhizodermis y exodermis. Se observé
gue en toda la raiz se acumulan las
OsPIP2;1, OsPIP2;3 y OsPIP2;5,
con mayor porcentaje en la
endodermis que en otras células. En
la regién apical de la raiz a 35 mm,
donde se desarrolla el tejido
aerénquima, se observoé bajos niveles
de acumulacién de acuaporinas. En
hojas, las familias OsPIP1:1 y
OsPIP2;1 se ubicaron principalmente
en las células del mesdéfilo. Las
OsPIP2;2, OsPIP2,3, OsPIP2;5 y
OsTIP2;2, expresados en levaduras
mostraron alta actividad de transporte
de agua en esta region (55).

Se ha observado que existe una
estrecha relacion entre los genes de
acuaporinas del trigoy los del arroz,
especificamente en las acuaporinas
PIPsylas TIPs (61), los cuales forman
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una gran familia con caracteristicas
muy similares, que se consideran
importantes en la estructura y funcién.

Otra investigacion se llevé a
cabo en condiciones de hidropénico
con estrés hidrico, simulado mediante
la adicién de Polyethilene Glycol un
déficit hidrico, con el fin de demostrar
la participacién de las acuaporinas
en laasimilacion de nitrégeno en forma
de amonio y nitrato (NH4*, NO3)
respectivamente, su influencia en el
crecimiento y desarrollo de las plantas
de arroz, asi como su tolerancia al
estrés hidrico.

Los resultados mostraron que, en
comparacion con las plantas no
estresadas, la masa fresca de las
plantulas de arroz aumenté un 14
% con la nutricién NH4", mientras que
habia disminuido en un 20 % con
cualquiera de NO3 o con la nutricién
nitrogenada mixta, mientras que el
flujo del xilema disminuyé en un 57
y 24 % bajo estrés hidrico en NO3'y
la nutricibn mixta y conductividad
hidraulica raiz disminuy6un 29y 54 %
en las plantas en NH4" y NO3"
condiciones de nutricién, respecti-
vamente.

Resultados similares fueron
encontrados con anterioridad (62, 63),
aunque la capacidad de absorcion
de agua disminuyd en ambos
nutrientes, la actividad acuaporinas
fue mayor en NH4" que en NOSJ,
independientemente de estrés
hidrico (64). Comportamiento que
puede mejorar el manejo del agua en
las plantulas de arroz y posteriormente
aumentar suresistencia ala sequia (64).

Las acuaporinas estan relacionadas
con la inhibicién de la absorcién de
agua, inhibida por las bajas tempe-
raturas en laraiz (65, 66, 67, 68).

Tabla |. Listado de los 33 genes de acuporinas en arroz (55)

Nombre No. de accesion de la secuencia Gendmica Numero Notas
Gen Proteina® de accesion clon cDNA
OsPIP1;1 AP005108 BAD28398 AKO061769 Idéntica a la OsPIP1?* (AJ224327) Similar a
RWC1 (AB09665)
OsPIP1;2 (AL606687)° AK098849
OsPIP1;3 AP004026 BAD22920 AK102174 Similar a RWC3 (AB029325)
OsPIP2;1 AP003802 BAC15868 AKO072519 Similar a OsPIP2a (AF062393)
OsPIP2;2 AP006168 BAD23735 AK061782
OsPIP2;3 AL662958 CAD41442
OsPIP2;4 AP004668 BACI16113 AK072632
OsPIP2;5 AP004663 BACI16116 (AK107700)°
OsPIP2;6 AL731636 CAE05002 AKO061312
OsPIP2;7 AP006149 BAD46581 AK109439
OsPIP2;8 AC092263 AAP44741 AK109024
OsTIP1;1 AC090485 AAK98737 AKO058322 Idéntica a la OsyTIP1 (D22534)
OsTIP1;2 AP003627 BAB63833 AK111747 Idéntica a la OsTIP1 (AB114829)
OsTIP2;1 AP005289 BAD25765 (AK064728)° Idéntica a la OsTIP2 (AB114830)
OsTIP2;2 AP004784 BAD61899 AK099141
OsTIP3;1 AC023240 AAGI13544 AKI111931 Idéntica a la OsTIP3 (AB114828)
OsTIP3;2 AL663019 CAE05657 AK108116
OsTIP4;1 AC145396 AAS98488 AK060193
OsTIP4;2 AP0O01550 BAA92993 AK099190
OsTIP4;3 AP001550 BAA92991 (AK069192)°
OsTIP5;1 AL663000 AK070602
OsNIP1;1 AP004070 BAD27715 AK068806 Idéntica a la yMIP1 (D17443)
OsNIP1;2 AP003105 BAD73177
OsNIP1;3 AC135918 AAV44140 (AK062320)°
OsNIP1;4 AP003682 BADS53665
OsNIP2;1 AP005297 BADI16128 AK069842
OsNIP2;2 AP003569 BAD37471 AK112022
OsNIP3;1 AC068924 AAG13499
OsNIP3;2 AP005467 BAC99758
OsNIP3;3 AP005467 BAC65382
OsNIP4;1 AP003219 BAB61180 AK 106825
OsSIP1;1 AP003047 BAB32914 AK109424
OsSIP2;1 AC119748 (AK071190)°

2 Los nimeros de acceso a la proteina se obtuvieron a partir del resultado del analisis de anotacién en la base de datos
b AL606687 codifican un gen que tiene una alta homologia con OsPIP1;2

¢ cDNA clones en paréntesis no contenian genes de larga duracién
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Los niveles de expresion de estos
genes en las raices de arroz
disminuyeron notablemente a baja
temperatura (4°C) durante tres dias,
excepto OsPIP1;3, que aumentaron
(55). Resultados similares fueron
reportados en otras variedades de
arroz (68, 69) y también en el maiz
(67). Estudios posteriores a este,
revelaron que laactividad de transporte
de aguade las acuaporinas es regulada
a través del mecanismo de compuerta,
como la fosforilacion de residuos
especificos de serina (71).

A modo de conclusion, las
acuaporinas estan presentes en todos
los sere vivos y son las proteinas que
regulan el transporte del agua en la
membrana, intracelular y
extracelular, asi como de otros
compuestos, su comportamiento es
regulado por los estrés bidtico y
abidtico. En el caso de las plantas
agregar que la simbiosis micorrizica
influye y puede determinar el funcio-
namiento de las acuaporinas bajo
diversas condiciones estresantes en
cultivos como el maiz, arabidosis,
tabaco, arroz, entre otros.
Especificamente en las plantas de
arroz no se reporta variacion en la
expresion de las acuporinas por efecto
de las micorrizas; sin embargo, se
ha demostrado su expresion tanto en
hojas como en raiz, su localizacién
a nivel de tejidos y posicion, su
funcionalidad con diferentes formas
nitrogenadas aplicadas, asi como su
inhibicion cuando imperan bajas
temperaturas en las raices del arroz.
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