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APUNTES SOBRE LA FISIOLOGIA DE LAS PLANTAS
CULTIVADAS BAJO ESTRES DE SALINIDAD

L. M. Gonzalez®

ABSTRACT. Some aspects about the physiology of plants
cultivated under salinity stress, specifically the results that
have been obtained at the national and international level
related to growth and productivity, absorption and ion
accumulation, water relations, photosynthesis, nitrogen and
phosphorus metabolism, as well as plant respiration under
such conditions arediscussed in this paper. Two mainresearch
areas deserve more attention: how Na“ and CI*in mature
leaves affect growth of new leaves and what membrane
properties control the transport of these ions across the
plasmalemmaand tonoplasts, aswell asitsimplicationinthe
future advances of knowledge on plant responseto salt stress.
It is recommended to continue the efforts guided to achieve
more progressin the understanding of physiological processes
of plants cultivated under saline conditions, with the purpose
of completing the agronomic methods of evaluation and
selection of salt-tolerant varieties, to contribute to a better
crop management in the salt-affected areas and in fact to
increase their yields up to economically viable levels.
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RESUMEN. En el presente trabajo se recogen y discuten al-
gunos aspectos sobre la fisiologia de las plantas cultivadas
bajo estrés de salinidad, especificamente |os resultados que a
nivel nacional einternacional se han obtenido sobre el creci-
mientoy laproductividad, laabsorciony acumulacion deiones,
lasrelaciones hidricas, lafotosintesis, el metabolismo del ni-
trogenoy €l fésforo, asi como larespiracion delas plantasen
tales condiciones. Se recomiendan parael futuro profundizar
en dos &reas de investigacion: una, como los iones de Na'y
Cl*acumulados en las hojas vigjas afectan laformacion delas
nuevasy otra, cdmo las propiedades de |la membrana contro-
lan el transportede dichosionesatravés del plasmalemay los
tonoplastos, asi como su implicacién en el futuro avance de
los conocimientos sobre la respuesta de las plantas a estrés
salino. Se concluye que se deberdn continuar los esfuerzos
encaminados alograr mayores progresos en el entendimiento
de los procesos fisioldgi cos de las plantas cultivadas en con-
diciones de estrés salino, con € propésito de completar los
métodos agrondmicos de evaluacidn y seleccion de varieda
des tolerantes a estrés, contribuir a un mejor mangjo de los
cultivosen las &reas afectadas y de hecho aumentar sus rendi-
mientos hasta nivel es econdmicamente viables.
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INTRODUCCION

A pesar de que las caracteristi-
cas de nuestro clima en condiciones
naturales favorecen el lavado de las
sales, mas que su acumulacion en
el suelo, la superficie agricola de
Cuba est4 afectada en un 14 % vy
otro 15 % mas presenta peligros
potenciales de salinizacion (1), con
incidencia directa en la produccién
de alimento y la economia del agri-
cultor que vive en dichas zonas (2).
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La salinidad provoca diversos
efectos perjudiciales que afectan
tanto al suelo agricola como a las
plantas. Entre los primeros, es sa-
bido que los cationes Na* desplazan
el Ca* del complejo arcillo-humico y
degradan la estructura del suelo (3),
mientras que entre los efectos mas
obvios de la salinidad en las plan-
tas se destacan la supresion del
crecimiento, la apariciéon de dafios
en las hojas y la disminucién del
rendimiento y la calidad comercial
de las cosechas (4, 5, 6), tanto por
el efecto osmético como por la acu-
mulacién de iones toxicos en las célu-
las vegetales.

En tal sentido, la respuesta de
las plantas al estrés salino es una
de las disciplinas mas investigadas
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en el campo de la fisiologia vegetal.
A juzgar por el numero de publica-
ciones en revistas cientificas, es
considerado el segundo aspecto en
popularidad después de la fotosin-
tesis (7). Sin embargo, la gran di-
versidad en cuanto a las condicio-
nes experimentales en que se han
desarrollado las investigaciones, no
permiten llegar a conclusiones
definitorias en este sentido, pero se
reconoce gque una mejor compren-
sion de los procesos fisiolégicos y
los caracteres especificos que con-
fieren tolerancia a la salinidad, de-
beran jugar un papel importante en
las estrategias de seleccion.

Es objetivo del presente articu-
lo resefiar algunos aspectos gene-
rales relacionados con la fisiologia
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de las plantas en condiciones sali-
nas y su relacion con la tolerancia
varietal.

CRECIMIENTO
Y PRODUCTIVIDAD
DE LAS PLANTAS

La influencia negativa de las
sales téxicas sobre las plantas co-
mienza a manifestarse desde la
germinacion de las semillas. Una
prueba de ello lo constituye la reten-
cion, la no uniforme emergencia de
las plantulas y la desolacién que fre-
cuentemente se observa en suelos
salinizados. En estos, la movilidad
del agua disminuye, por lo que su
disponibilidad para las plantas se
hace menor. Este fendmeno ha sido
nombrado “sequia fisiolégica”, lo que
gueda claro que en los substratos
salinizados disminuye la velocidad de
imbibicién de las semillas, como pri-
mer paso del proceso (8, 9).

La segunda etapa de la
germinacion conocida como “etapa
de rompimiento de las glumelas”,
donde el papel fundamental lo jue-
gan los procesos fisico-quimicos (a
saber entre otros, la imbibicién del
epiblasto), se afecta a altas concen-
traciones de sales e incluso puede
no ocurrir el proceso, a pesar de que
las semillas han alcanzado el grado
de humedad suficiente para que se
efectte. Los resultados obtenidos
por varios autores (8, 10, 11, 12, 13)
sefialan que durante este periodo de
la germinacion intervienen algunos
mecanismos fisiolégicos (a veces
llamados mecanismos de arran-
gues), probablemente relacionados
con los primeros ciclos de division
celular en el embrién, los cuales
parecen ser mas resistentes al
estrés salino que los procesos fisio-
l6gicos y bioguimicos que ocurren
durante el crecimiento de las
plantulas.

Es de sefialar que las semillas
gue no logran germinar a altas con-
centraciones salinas en el substrato
no pierden totalmente su viabilidad,
0 sea, es como si estas se conser-
varan. Aquellas imbibidas que se
encuentran en tales condiciones

durante 10 dias, si son lavadas en
agua corriente y son transferidas a
condiciones normales, méas de la
mitad logra germinar.

Luego de la fase de rompimien-
to de las glumelas, comienza el cre-
cimiento de las plantulas, proceso
mucho mas afectado por el estrés
salino y a menores concentraciones
de sales en el substrato que los dos
anteriores (13,14). De acuerdo con
estos resultados, la inhibicion en la
intensidad del crecimiento de las
plantulas puede ser observada du-
rante la germinacion de las semillas
en soluciones salinas, asi como en
el caso de que las semillas germi-
nen en condiciones normales y lue-
go sean transferidas a un medio
salino. Esto ultimo pudiera constituir
una demostracion de que el creci-
miento de las plantulas a altas con-
centraciones de sales en el sustrato,
no se retrasa y afecta por la exis-
tencia insuficiente del material de
constitucién, que se forma durante
la hidrdlisis de las sustancias de re-
servas en las semillas. A conclusio-
nes similares, de que en el medio
salino las plantulas no sufren déficit
de los productos de la hidrdlisis de
las sustancias de reservas, arriba-
ron otros investigadores (15, 16).

Al mismo tiempo en las semillas
gue germinaron en condiciones sali-
nas se incrementa significativamente
la acumulacion de iones y especial-
mente la mayor acumulacion se pro-
duce en las plantulas. Una confirma-
cién de este fendmeno ha sido ob-
tenida mediante la utilizacion de
trazadores radiactivos, tales como
Na?y CI*® (17).

Por supuesto, la acumulacion
de iones salinos en el embrién de la
semilla en germinacion y luego en
la plantula, constituye una de las
causas fundamentales de las afec-
taciones del crecimiento. Por eso
como se plante6 anteriormente, la
separacion de las sales, mediante
el lavado de las semillas con agua,
permite recuperar el nivel normal de
los procesos de crecimiento.

Una de las causas de las afec-
taciones del crecimiento de las
plantulas a altas concentraciones de
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sales, lo constituye el retraso que se
produce en la division y la diferen-
ciacion celular, siendo la diferencia-
cion celular la parte méas afectada.

Como se sefial6 con anteriori-
dad, el crecimiento de las plantulas
en condiciones salinas no se ve li-
mitado por los productos de la
hidrdlisis de las sustancias de reser-
vas de la semilla, independiente-
mente de que en estas condiciones
se han observado disminuciones
significativas en la actividad de las
enzimas hidroliticas (18); no obstan-
te, debido a una alta inhibicién de
los procesos de crecimiento, el em-
brién y la plantula en condiciones
salinas se saturan de estos
hidrolizados, lo que permite deducir
gue la causa de las afectaciones del
crecimiento de las plantulas, debe
ser la disminucion de los procesos
de sintesis. Al respecto, diferentes
autores han informado que en con-
diciones salinas en las plantulas dis-
minuye la concentracion de los pro-
ductos de la sintesis de las protei-
nas, el ARN y el ADN (4).

Algunos experimentos con la
utilizaciéon de sustancias marcadas
con trazadores, han confirmado las
afectaciones en los procesos de sin-
tesis de las plantas a altas concen-
traciones de sales en el medio, asi
como la existencia de una correla-
cién estrecha entre la intensidad de
los procesos de crecimiento y la sin-
tesis de biopolimeros, en primer lu-
gar, las proteinas (4).

De esta forma se puede ase-
gurar con alto grado de certeza, que
la causa fundamental de las afecta-
ciones del crecimiento de las
plantulas en condiciones salinas, lo
constituye la marcada inhibicion de
los procesos de sintesis que se pro-
ducen en ellas, por la acumulacion
en las células de altas cantidades
de iones salinos.

Las afectaciones en la
germinacion y el crecimiento de las
plantulas en condiciones de
salinidad, estan en relacion estrecha
con la tolerancia varietal. Los datos
obtenidos por diferentes autores en
Cuba (8, 14, 19, 20) confirman tal
afirmacion.
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El crecimiento lineal y la acu-
mulacion de biomasa de los o6rga-
nos vegetativos depende, al igual
gue el crecimiento de las plantulas,
de la intensidad de los procesos de
division y diferenciacion celular, por
lo que queda claro que en condicio-
nes de estrés salino, el crecimiento
de las estructuras vegetativas dis-
minuye significativamente y mucho
mas fuerte, a medida que aumenta
la concentracion de sales en el
sustrato. En tal sentido, diversos
autores (3, 4, 21) plantean que en-
tre los efectos més frecuentes de la
salinidad en las plantas se destacan
la supresion del crecimiento y la
aparicion de distintos tipos de dafio
en las hojas, destacando que los
dafios en el crecimiento se relacio-
nan con la cantidad de sales solu-
bles y con el potencial osmotico del
medio radical, mientras que las afec-
taciones en las hojas, suculencia,
epinastia, clorosis y necrosis, se re-
lacionan con la acumulacién de
iones toxicos. En citricos se ha se-
flalado, ademas, que la salinidad
reduce el tamarfio de la hojay la copa
y aumenta la absicion foliar (4).

A pesar del interés que entre los
investigadores despierta la existen-
cia o no de diferencias significativas
en la tolerancia a la salinidad de los
diferentes organos en las plantas,
las investigaciones en este sentido
son alin escasas y contradictorias;
por ejemplo, algunos autores han
sefialado que la raiz es mucho més
sensible al estrés salino que el cre-
cimiento de los 6rganos aéreos (22);
otros plantean lo contrario (23),
mientras que algunos no han encon-
trado diferencias en el comporta-
miento de la raiz, el tallo y las hojas
en un amplio rango de salinidad (24)
. En nuestras observaciones duran-
te el desarrollo de varios experimen-
tos, no hemos encontrado grandes
diferencias en la sensibilidad de los
diferentes organos a la salinidad;
aungue en casos aislados hemos no-
tado una mayor reaccion de la raiz,
en relacion con los 6rganos aéreos
(25, 26); sin embargo, estadistica-
mente estas diferencias no siempre
resultan significativas, por lo que no

se puede aseverar la existencia de
una respuesta diferenciada de los di-
ferentes 6rganos al estrés por
salinidad. Mas recientemente, se ha
comprobado (21) el importante pa-
pel que las relaciones morfolégicas,
y mas concretamente la relacion
entre el vastago y la raiz, juegan en
la tolerancia de las plantas a la
salinidad.

Por otra parte, se han desarro-
llado diversos experimentos sobre
el cultivo de tejido in vitro usando
diferentes partes de las plantas
(floema, xilema, etc), que han reve-
lado la existencia de diferencias en
su tolerancia a la salinidad (27); no
obstante, a pesar de que en algu-
nos casos las diferencias son signi-
ficativas estadisticamente, los valo-
res no son tan contrastantes. En
caso contrario, en suelos salinizados
debian aparecer de vez en cuando
plantas morfoldgicamente deforma-
das, como consecuencia de la
descoordinacion del crecimiento de
los diferentes drganos, lo cual no
hemos observado en nuestras ex-
periencias, ni en la bibliografia con-
sultada.

Las afectaciones en el creci-
miento y la acumulacion de biomasa
en las plantas en condiciones sali-
nas se mantiene a través de todo
su ciclo vegetativo. Esto ha sido tra-
tado con gran amplitud en diferen-
tes bibliografias (28); sin embargo,
especial atencion requiere el perio-
do inicial de crecimiento, luego de
impuesto el estrés, el cual se carac-
teriza por las grandes variaciones
que ocurren en muchos procesos
del metabolismo de las plantas (18,
29, 30, 31). En este periodo ocurren
en las plantas mecanismos
adaptativos de defensa en el inter-
cambio de sustancias, que conlle-
van al paro temporal del crecimien-
to por la falta de materiales de cons-
titucion o de reserva, que al norma-
lizarse se restablece el funciona-
miento del organismo (incluidos los
procesos de crecimiento), pero aun
nivel menos intenso.

Como se sefial6 con anteriori-
dad, la intensidad de los procesos
de crecimiento, determinada por la
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velocidad de los procesos de divi-
sion y diferenciacion celular, depen-
de en primer lugar de la sintesis de
proteinas, los acidos nucleicos y la
cantidad de hormonas reguladoras
del crecimiento de las células vege-
tales, aspectos que son fuertemente
afectados en condiciones salinas (4).

Experimentos desarrollados por
estos autores han revelado que en
condiciones de estrés, en las plan-
tas disminuye la concentracion de
las sustancias estimuladoras y au-
mentan las inhibidoras, como con-
secuencia de lo cual la relacion
estimuladoras/inhibidoras disminuye
bruscamente y, como es conocido,
las sustancias estimuladoras del tipo
de las auxinas actuan sobre los
mecanismos de la division celular y
las del tipo giberélico sobre el alar-
gamiento o la diferenciacion, por lo
gue se deduce que las variaciones
en una sustancia reguladora del cre-
cimiento u otra conlleva a que se
afecten ambas fases del crecimien-
to (divisién y diferenciacion celular)
en condiciones de estrés.

Otros autores (4, 25, 32) han
sefialado que la absorcion y distri-
bucién del acido indolacético aplica-
do de forma exdgena no disminuye
en condiciones salinas, lo cual pue-
de ser considerado una medida in-
directa de que, en tales condiciones,
se inhibe precisamente la funcion de
nuevas hormonas enddgenas del
crecimiento y no su distribucién en-
tre los 6rganos de las plantas.

De esta forma, se puede afir-
mar con seguridad que una de las
causas fundamentales de las afec-
taciones del crecimiento de las plan-
tas en condiciones de salinidad, lo
constituyen las variaciones que se
producen en la concentracion y en
la relacion de las hormonas
endégenas estimuladoras e
inhibidoras del crecimiento. En tal
sentido, se ha destacado que el ba-
lance hormonal enddgeno juega un
importante papel regulador de la res-
puesta de las plantas a la salinidad,
controlando posiblemente la fotosin-
tesis y el crecimiento (33).

En varias plantas cultivadas, el
producto de utilidad que ofrecen lo
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constituyen sus érganos vegetati-vos:
raiz, tubérculos, hojas o toda la parte
vegetativa aérea. El efecto que la
salinidad ejerce en el rendimiento de
estos cultivos no se diferencia en nada
del observado en el crecimiento y la
acumulacion de biomasa anterior-
mente sefialados. En otras plantas,
gue constituyen la mayoria, lo esen-
cial que le brindan al hombre son los
frutos o las semillas o, en algunos
casos como las coles, una transfor-
macion de los érganos generativos.

En condiciones de estrés salino,
el rendimiento y sus principales com-
ponentes en las plantas disminuye y
de forma méas marcada, con el au-
mento de los niveles de salinidad y
en dependencia del grado de toleran-
cia de la variedad (34, 35). Asi, en
tomate (5) y en pimiento (6, 36, 37),
se ha indicado que la salinidad re-
dujo el rendimiento en fruto y lo que
es mas importante la produccion de
frutos comerciales y atribuyeron tal
comportamiento a la aparicion de una
fisiopatia conocida como blossom-
end-rot (BER), cuando se utilizan
aguas de elevada conductividad
eléctrica, que provocan enormes
pérdidas en los frutos y los hace des-
preciables para el consumo. La apa-
ricion de esta fisiopatia pudiera ser
atribuida a la deficiencia de calcio que
se produce bajo estrés salino (38).

A diferencia del rendimiento y
sus componentes, la calidad inter-
na de los frutos se favorece en con-
diciones de estrés salino; asi, algu-
nos autores (5, 39) detectaron incre-
mentos significativos en la concen-
tracion de azucares, sdlidos solubles
y acidez, mientras que el pH dismi-
nuiay atribuian el incremento en los
sdlidos solubles a una disminucion
del contenido de agua de los frutos
y al aumento de la concentracion de
azlcares solubles.

ABSORCION
Y DISTRIBUCION
DE LOS IONES

El hecho de que las altas con-
centraciones de sales en el suelo
constituyen la causa primaria de los
dafios que ocurren en las plantas en

condiciones salinas, ha servido de
fundamento para el desarrollo de
diversas investigaciones encamina-
das a conocer las regularidades de
la acumulacién de iones en el orga-
nismo vegetal, asi como su
translocacion y localizacion en las
células vegetales.

En este sentido, se ha sefiala-
do que la acumulacion de iones en
las plantas esta regulada por dos
mecanismos: uno activo, que ocu-
rre a bajas concentraciones de sa-
les (hasta 10 meq.L?) y otro pasivo,
a altas concentraciones. A
150 meq.L*de sales en el sustrato,
el 70-80 % de los iones que absor-
be el sistema radical de las plantas
lo hace de forma pasiva (40). Ahora
bien, para convivir con la salinidad,
las plantas han desarrollado algunos
mecanismos gque van desde la acu-
mulacion de iones en las vacuolas,
hasta la activa exclusién de Na*y CI
por las células vegetales. En tal sen-
tido, se ha sefalado a nivel de es-
pecie una estrecharelacién entre la
tolerancia a la salinidad y la exclu-
sién de sales, asi como la habilidad
para restringir la absorcion de iones
salinos y su transportacion desde la
raiz al tallo (41).

Como se sabe, la célula puede
presentar numerosos lugares de
accion primaria de los agentes
estresantes. Las membranas y el
nucleo constituyen sin duda puntos
clave, aunque resultan de gran im-
portancia las interacciones de estos
sobre la estructura y las propieda-
des de la pared celular (42). Sobre
este aspecto, en condiciones sali-
nas, se ha observado un incremen-
to marcado en la permeabilidad de
las membranas y la penetrabilidad
del protoplasma, con una marcada
absorcion de Na'y desprendimien-
tos de Ca'y proteinas, por lo que se
ha sugerido que los cationes salinos
univalentes rompen el enlace del
Ca’ con las proteinas estructurales
y solubles en las células, lo que se
refleja en las propiedades del cito-
plasma (43).

De hecho, en el conocimiento
actual, la estructuray funcion de las
membranas (44) muestran una fina

50

ordenacion molecular capaz de cap-
tar selectivamente unas sustancias
respecto a otras, de recibir, traducir
y amplificar sefiales, de regular
vectorialmente el flujo y la concen-
tracion de las diversas sustancias,
por medio de sistemas de bombas
y transportadores, de disponer de
canales ionicos especificos con
“puertas” de regulacion fisiologica de
flujo y de poseer una compleja or-
denacion de potenciales de mem-
branas, entre otras caracteristicas.
Cabe significar dentro de este
contexto, que muchos agentes
estresantes ocasionan similares
alteraciones estructurales, fisiologicas
e incluso bioquimicas, que conllevan
a fuertes implicaciones metabolicas
y ocasionan una reduccion del cre-
cimiento. Dentro de estas se distin-
guen los efectos primarios que mu-
chas de ellas producen sobre la pa-
red celular, laintegridad de las mem-
branas, la cadena de transporte
electronico y la actividad enzimatica.
En cuanto a la distribucion de
los iones en los diferentes érganos
de las plantas, se ha indicado (45)
en el cultivo de la soya una mayor
acumulacion de Cl'y K*en las ho-
jas, seguido del tallo y luego en laraiz,
mientras que el Na*se acumula mas
en el tallo, seguido de la raiz y luego
en las hojas, lo que coincide con va-
rios autores que plantean mayor acu-
mulacion de Na*en el tallo en rela-
cion con laraizy las hojas (41). En tal
sentido, se ha postulado una teoria
conocida como la teoria de
reabsorcién de sodio (46), sobre el
papel de las células del parénquima
del tallo en la absorcion de este ele-
mento y su posterior exclusion des-
de las hojas. Vale sefialar que la
mayor acumulacion de Na* se pro-
duce en las hojas mas viejas y fun-
damentalmente en las vacuolas, lo
gue es considerado un mecanismo
de tolerancia frente al estrés (3).
La gran diversidad de experimen-
tos realizados con diferentes especies
vegetales en Cuba (22, 25, 47), han
demostrado que en condiciones de
estrés salino aumenta la acumula-
cién de Na*, disminuye la acumula-
cién de K'y Ca'y la concentracion
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de Mg* no varia en las hojas de las
plantas. El antagonismo observado
entre elNa*y el K*, y el Na'y el Ca*
es asociado a competencias por un
mismo sitio de acumulacién en las
células vegetales (48). De aqui que
es légico que un posible efecto es-
pecifico del sodio sobre el conteni-
do de potasio y calcio en los dife-
rentes organos de las plantas, debe
ser considerado como la causa de
mayor peso de los perjuicios del cre-
cimiento y el rendimiento de los cul-
tivos, maxime si se tiene presente
que el K* ejerce una funcion positi-
va en el metabolismo energético y
en los hidratos de carbono e influye
notablemente en la sintesis de las
proteinas encargadas del crecimien-
to. Por otro lado, se ha planteado
que la disminucidn del potasio foliar
en las plantas cultivadas en condi-
ciones salinas puede afectar la fo-
tosintesis a través de las reacciones
de Hill, y la difusion y asimilacion del
CO, en el mesofilo (49).

El Ca* tiene la funcién de regu-
lar el metabolismo celular y proteger
las membranas del dafio inducido por
el estrés (41). Al Ca’ se le atribuye
ademas un papel fundamental como
segundo mensajero, en la respues-
ta de las plantas a estrés abioticos
(50), ya que puede unirse con algu-
nos compuestos como las calmodu-
linas y desencadenar una cascada
de eventos regulatorios.

Ahora bien, sobre la relacion en-
tre la absorciéon y acumulacion de
iones con la tolerancia varietal, los
resultados son contradictorios (33). De
aqui que algunos autores (4, 24, 40)
han sefalado que la tolerancia de
las plantas depende mas de la ca-
pacidad buffer de mantener a un
nivel normal el metabolismo duran-
te una alta acumulacion de iones en
las células, que de la posibilidad de
regular su acumulacion.

RELACIONES HIDRICAS

El hecho de que, en condicio-
nes salinas, la disponibilidad de
agua para las plantas disminuye y
éstas se vean obligadas a vivir en
condiciones de sequia fisiologica, ha

motivado el desarrollo de un nime-
ro de investigaciones importantes
encaminadas a dilucidar el efecto de
la salinidad en sus relaciones
hidricas.

Los resultados obtenidos en
esta direccion indican que las plan-
tas cultivadas en medio salino
muestran un menor contenido total
de agua, menor contenido relativo
de agua en las hojas y menor trans-
piracion que las cultivadas en con-
diciones normales (25), lo que se-
flala que en tales condiciones las
plantas no hacen una efectiva ab-
sorcion del agua.

En relacion con estas variables,
se ha observado una mayor afecta-
cion en la transpiracion con respec-
to al resto, lo cual pudiera ser inter-
pretado como un mecanismo de
defensa que usan las plantas para
compensar las pérdidas del agua ya
absorbida por las raices, debido al
incremento de la presién osmoética
del medio (31).

Algunos autores (23, 41) han
sefialado disminuciones significati-
vas en el contenido relativo de agua,
los potenciales hidrico y osmético,
en la conductancia estoméatica y la
transpiracion de las hojas, asi como
en la conductividad hidraulica de las
raices de plantas de tomate cultiva-
das bajo estrés salino.

Conjuntamente con la disminu-
cion de la transpiracion, se han ob-
servado disminuciones significativas
en la productividad del proceso de
transpiracion y el uso eficiente del
agua (29), lo que puede estar con-
dicionado por una disminucién en el
nivel de los procesos de sintesis en
el metabolismo y una menor efecti-
vidad del agua transpirada para la
formacion de nuevas sustancias or-
ganicas.

Por otra parte, las relaciones
hidricas y sus variaciones en las
plantas guardan estrecha relacion
con las propiedades osmoticas de las
células. Al mismo tiempo, la
osmorregulacion es la propiedad que
mantiene en un nivel metaestable el
equilibrio en el medio interior celu-
lar, necesario para el metabolismo
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y el normal funcionamiento del or-
ganismo.

Diversos autores en Cuba (7, 23)
y en el extranjero (3) han sefialado
gue la salinidad reduce el potencial
hidrico, aunque la acumulacion foliar
de los distintos iones hace descen-
der de forma paralela el potencial
osmoético, produciéndose un reajus-
te osmético que mantiene la turgen-
cia foliar. En tal sentido, se ha suge-
rido (41, 51) que la salinidad provo-
c6 incrementos en la concentracion
de prolina y en los azuUcares
reductores y totales en plantas, lo
que favoreci6 el ajuste osmoético y
la estabilizacion celular, permitién-
dole evitar la deshidratacién y man-
tener un crecimiento adecuado.

FOTOSINTESIS

El proceso fotosintético de las
plantas es la principal y Unica fuen-
te de transformacion de las sustan-
cias orgénicas a partir de los pro-
ductos inorganicos, y su estudio bajo
estrés salino ha recibido una espe-
cial atencién por diferentes investi-
gadores en el mundo (4, 29, 52).

El &rea foliar y la tasa de asimi-
lacion neta, que constituyen los prin-
cipales indicadores que determinan
la productividad de los cultivos, por
su protagonismo en la realizacion de
la fotosintesis se ven fuertemente
afectados en las plantas cultivadas
en presencia de salinidad y en estre-
cha relacion con el grado de toleran-
cia de las especies y variedades (29).
El primero como consecuencia de
las afectaciones que se producen en
el crecimiento de las plantas y el
segundo debido a variaciones en la
relacion entre la intensidad de la fo-
tosintesis y la intensidad respirato-
ria en tales condiciones.

Ahora bien, los cambios que
produce la salinidad en el mecanis-
mo de apertura y cierre de los
estomas es otra de las causas que
pueden afectar la fotosintesis en ta-
les condiciones. Al respecto se ha
sefialado (53) en la especie
Phaseolus vulgaris, que a pesar de
mostrar una alta turgencia foliar, la
fotosintesis se redujo en un 30 % a
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70 mol.m™ de NaCl, debido al cierre
de los estomas.

Por otra parte, la fotosintesis se
realiza en las plantas a través del
funcionamiento de la clorofila, que
es el pigmento que forma un com-
plejo lipo-proteinico con los
estromas de los cloroplastos.

Varios autores (4, 49, 54) han
planteado que una de las causas de
la disminucion de la intensidad de
la fotosintesis bajo estrés salino, lo
constituye la disminucion de la con-
centraciéon de pigmentos en las ho-
jas de las plantas. En un experimen-
to en el cultivo del arroz se sefiala-
ron afectaciones marcadas en la
concentracién de pigmentos por
efecto de la salinidad y atribuyeron
tales afectaciones a la destruccion
de la estructura de las membranas
de los cloroplastos donde se locali-
za la clorofila, a variaciones en la
actividad de la enzima clorofilasa y
a perjuicios en la sintesis de las
enzimas que intervienen en su
biosintesis (31).

Otra de las causas que pueden
afectar la actividad fotosintetica pue-
de ser la inhibicion de la moviliza-
cién metabdlica y el transporte de
los productos primarios (acidos or-
ganicos, azlcar y aminoacidos) de
la fotosintesis y relacionado con esto
el suplemento a las células
asimilativas de dichos productos. En
condiciones salinas, se ha observa-
do un incremento notable de la con-
centracion de azlcares, conjunta-
mente con una disminucion de la
concentracién de almidones y un
aumento de los acidos organicos
(41, 49).

METABOLISMO
DEL NITROGENO

El metabolismo de los com-
puestos nitrogenados y, en primer
lugar, de las proteinas juega un im-
portante papel en el intercambio de
sustancias y en gran medida deter-
mina la productividad de las plan-
tas. Al mismo tiempo, sobre el ca-
racter y la intensidad del metabolis-
mo de este grupo de compuestos,
los factores adversos del medio, in-

cluida la salinidad, ejercen una in-
fluencia marcada (15, 55, 56).

En condiciones salinas, en pri-
mer lugar, disminuye la absorcion
del nitr6geno en los estadios inicia-
les del desarrollo de las plantas, pero
con el transcurso del ciclo, las dife-
rencias con respecto a las plantas
controles desaparecen y al final es-
tas muestran los mayores conteni-
dos del elemento (34, 57, 58). Asi
mismo, este autor sefiald que la acu-
mulacion de nitrdgeno aumenta mas
rapido en la raiz que en las hojas y
gue la relacién en la concentracion
de nitrégeno hoja/raiz es menor bajo
estrés salino. Este hecho, a nuestro
criterio, puede ser una medida indi-
recta de la disminucion del transpor-
te del elemento absorbido desde la
raiz a los érganos aéreos.

Asi mismo, diversos autores
han sefialado que la salinidad frena
la reduccién del nitrato y aumenta
su acumulacion en las raices, como
consecuencia de la disminucion que
se produce en la actividad de la en-
zima nitrato-reductasa (15, 54, 59),
a diferencia de otras enzimas
involucradas en el metabolismo del
nitrégeno, especificamente con la
asimilacién del amonio, como la
glutamina sintetasa (GS) y la
glutamata sintasa (GOGAT) que se
incrementan. En tal sentido, se se-
fiald (60) que la capacidad de incor-
porar amonio en tales condiciones,
puede representar un mecanismo
homeostatico importante frente al
estrés.

Sobre la acumulacién de los
compuestos nitrogenados, diversos
autores (15, 55, 61) coinciden en
afirmar que bajo estrés de salinidad
aumenta la concentracion de
aminoacidos libres, especificamente
la alanina, arginina, prolina y
putrescina; los aminoacidos no
proteicos (citrulina y ornitina), las
amidas (glutamina y asparagina),
diaminas (agmatina, putrescinay N-
carbamoylputrescina) y poliaminas
(espermidina y espermina) (54, 56,
60, 62).

Ahora bien, sobre las funciones
de estos compuestos en las plantas
cultivadas en condiciones salinas,
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los conocimientos existentes son
aun limitados, aunque existen evi-
dencias del papel de la putrescina
en el mantenimiento del balance
ionico de las células de la prolina y
la betaina en la osmorregulacion del
potencial hidrico celular, en la pro-
teccidn contra la desnaturalizacion
de las enzimas, en el secuestro de
los radicales libres y conjuntamente
con la arginina y amidas, como re-
servas de carbono y nitrégeno para
el crecimiento de las plantas en con-
diciones adversas (54, 56, 59, 60).

A pesar de que la concentracion
de proteinas solubles aumenta en
condiciones de estrés salino (63, 64),
su sintesis, como eslabon funda-
mental de la cadena de reacciones
sintéticas en el metabolismo del ni-
trégeno, se debilita (65), siendo
mas inhibida la sintesis en laraiz en
relacion con el tallo. Dichos autores
coinciden en afirmar que tal compor-
tamiento puede ser atribuido a una
disminucién de la incorporacion de
los aminoacidos en las proteinas, o
de los niveles polirribosomales en
ellas. Otros autores han planteado
lo contrario, de que la sintesis
proteica en tales condiciones se
incrementa (59, 64).

En tal sentido, se ha sugerido
gue las plantas (66) parecen expre-
sar clases de proteinas especificas
al tipo de estrés a que estan some-
tidas. Asi segun estos autores, la
aparente diferencia en la respuesta
de las plantas a los distintos facto-
res estresantes, puede reflejar la
necesidad que estas tienen, como
organismos no movibles, de man-
tener una respuesta altamente refi-
nada ante cada una de la amplia
gama de estrés, a las cuales estas
se encuentran rutinariamente ex-
puestas. Ahora bien, ya se cuenta
con evidencias de la sintesis de este
tipo de proteina por efecto del estrés
salino en diversas especies vege-
tales y que son conocidas como
“osmotinas”; estas parecen ser muy
similares a las sintetizadas por cho-
gues térmicos (proteinas heat
shock) (67). Asi, algunos investiga-
dores (66, 68), incluso mas recien-
temente (69) se han encontrado pro-
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teinas de 26 y 22 KDa, respectiva-
mente asociadas a la respuesta al
estrés por salinidad en células de
citricos, tomate y rabano.

Sin embargo, a pesar de la posi-
ble abundancia de las osmoproteinas
de bajo peso molecular en las plan-
tas, no se cuenta hasta el momento
con un modelo suficientemente fuer-
te que explique la funcidn bioldgica
de ellas, aunque se presupone que
ellas pueden tener una funcion es-
tructural en las células estresadas.
De hecho, se ha planteado por los
autores ya citados, que estas se
encuentran asociadas con algunos
compartimentos celulares durante la
respuesta al shock salino (nucleo,
ribosoma, reticulo endoplasmatico,
mitocondrias, etc.); asi se le atribu-
yen ademas otras funciones, den-
tro de las cuales se haindicado que
estas pudieran estar implicadas en
las interacciones proteicas que pro-
tegen a las proteinas precursoras
y(0) mantienen las estructuras des-
plegadas en forma correcta, hasta
gue estas alcancen el sitio de inser-
cién en la membrana, llaméandosele
a esta funcion general como
“chaperonas”, ya que asegura que
se produzca correctamente el ple-
gamiento de ciertas cadenas
polipeptidicas y su reunién en es-
tructuras oligoméricas.

Estudios detallados al respec-
to han indicado que estas proteinas
forman agregados citoplasmaticos
durante la respuesta al estrés sali-
no, que se concentran en la region
perinuclear y que estan asociados
a los ARN mensajeros, con lo cual
estos ejercen una funcion protecto-
ra (70, 71).

De cualquier forma, tanto los
procesos de induccién como de re-
cuperacion en la respuesta al estrés
salino pueden ser en algunos casos
rapidos y jugar un rol importante en
la supervivencia de las plantas en
tales condiciones. Es por ello que si
(42, 71) la respuesta en la sintesis
de estas proteinas en diversos or-
ganismos es homeostética y tiene
como objetivo corregir o proteger
de anormalidades en los procesos
celulares, muestren una alta esta-

bilidad como sistema genético en
el curso evolutivo.

No obstante lo planteado, ain
permanecen muchas cuestiones por
dilucidar entorno a estas fosfoproteinas,
por lo cual se impone continuar los
esfuerzos encaminados a lograr
mayores progresos en el entendi-
miento de estos fendmenos a nivel
celular en particular y en general de
la respuesta de las plantas a nivel de
organismo, como una via para la uti-
lizacién de la ingenieria genética en
la solucidn de los serios efectos que
provoca la salinidad en la produccion
alimentaria.

Ahora bien, se han observado
adem@s variaciones en las fraccio-
nes proteicas en las células, obser-
vandose una mayor abundancia de
las fracciones solubles en agua y
alcohol, a las cuales se les atribu-
yen importantes funciones en la pro-
teccion de las células. Asi, se ha in-
dicado que las fracciones proteicas
solubles en agua incrementan la re-
sistencia del protoplasmayy la capa-
cidad de retencion de agua por la
célula (72) y que las solubles en al-
cohol protegen al ADN (69).

Una de las propiedades funda-
mentales de muchas de las protei-
nas es su actividad enzimatica. En
tal sentido, en condiciones de estrés
salino, se ha observado que al de-
bilitarse la actividad de algunas
enzimas, frecuentemente las reac-
ciones son catalizadas por otras
derivadas, lo que sugiere que mu-
chos de estos cambios de la activi-
dad enzimatica constituyen respues-
tas adaptativas, que favorecen una
proteccion inespecifica de los dafios
celulares causados por la toxicidad
de los iones (18, 73).

METABOLISMO
DEL FOSFORO

Al estudio del metabolismo del
fésforo en plantas cultivadas en con-
diciones de salinidad, se le atribuye
una importancia capital, dado que
constituye el centro de intercambio
metabdlico del organismo, por su
participacion en la transformacion de
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todas las sustancias organicas y en
el intercambio energético.

Asi, se ha sefialado que en con-
diciones de estrés salino, su absor-
cién por las plantas varia a través
del ciclo de cultivo, de forma similar
al nitrégeno. Al inicio del desarrollo
de las plantas disminuye, luego las
diferencias con respecto a las plan-
tas controles desaparecen y al final
la concentracién es mayor en las
plantas cultivadas bajo estrés
(58,74). Tal comportamiento dinami-
co pudiera estar relacionado con las
afectaciones que ocurren en el cre-
cimiento y desarrollo de las plantas,
en la restructuracion del metabolis-
mo y en su capacidad de adapta-
cién al estrés.

En relacion con los compues-
tos organofosforados, existen evi-
dencias que en condiciones salinas
disminuye la concentraciéon de
hexofosfatos y la intensidad de utili-
zacion del fosforo en la formacion
de tales compuestos (64, 75); de
forma similar se ha observado una
disminucién marcada en la concen-
tracion de los lipidos y la existencia
de interacciones hidrofébicas en la
estructura celular de las membra-
nas, con asociaciones marcadas
entre estos y las proteinas (76).

Asi mismo, este autor ha plan-
teado que no se han observado va-
riaciones sustanciales en tales con-
diciones, en la concentracion de
nucledtidos libres, que son los prin-
cipales acumuladores de energia
guimica en el organismo vegetal;
aunque la relacion ATP/ADP varia
a favor de la disminucion de la can-
tidad de trifosfato e incremento del
di- y el monofosfato. Al mismo tiem-
po, se incrementa la actividad de la
enzima ATP-asa, encargada de la
hidrolisis de estos compuestos y del
fosfato libre.

Ademas, en tal sentido se ha
sefialado (61) que la salinidad afec-
tdé la actividad de las enzimas:
fosfatasa é&cida y alcalina,
pirofosfatasa y fitasa, disminuyen-
do la disponibilidad de fosfato y ener-
gia para la respiracion.

Dado que el funcionamiento de
los &cidos nucleicos facilita el con-
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trol genético y la regulacion de los
procesos metabolicos en las plan-
tas, su estudio en condiciones de
estrés salino ha llamado la atencion
a diversos investigadores en el mun-
do. La mayoria de las referencias
consultadas sefialan que en tales
condiciones disminuye la concentra-
ciény la actividad funcional del ARN
y el ADN (77). De acuerdo con este
y otros autores (64, 76), la disminu-
cion del ADN pudiera ser una con-
secuencia de su estabilizacién por
las proteinas. De hecho, existen
evidencias del fortalecimiento de los
enlaces entre los histones y el ADN
nuclear y un incremento en la canti-
dad de proteinas de los histones en
las células, que actiian como un ter-
moémetro celular, regulando su es-
tabilidad y sintesis.

Las variaciones anteriormente
mencionadas que ocurren en el
complejo cromatidico del ndcleo de
la célula, por una parte, incrementan
la resistencia estructural del ADN
frente al estrés y, por otra, disminu-
yen su actividad funcional, como
regulador del metabolismo (64, 71,
76, 77). Conjuntamente con esto, se
ha observado una disminucién de la
inclusion de la adenina marcada con
“Cenel ARNYyenlarelacion ARN/
ADN (77), lo que indica una dismi-
nucién de la actividad funcional del
ADN en la sintesis matricial del ARN.

Finalmente, la salinidad inhibe
la actividad proteolitica del ARN, en
estrecha relacion con un incremen-
to en la actividad de la enzima ARN-
asa (55).

RESPIRACION

La energia de los enlaces qui-
micos necesaria para que las plan-
tas realicen todas sus reacciones de
sintesis, se realiza en las plantas a
través del proceso de fosforilacion.
El peso fundamental dentro de este
proceso le corresponde a la oxida-
cion de los sustratos organicos, o
sea, alarespiracién. Es por ello que
para caracterizar el balance energé-
tico de las plantas, es importante
considerar la intensidad respiratoria
y su efectividad energética.

Sobre este aspecto la bibliogra-
fia es abundante y practicamente
coincidente en afirmar que la
salinidad inhibe la respiracion y su
efectividad energética en las plan-
tas (31), debido fundamentalmente
a una alta concentracion de radica-
les libres en las células y a dafios
en el transporte de electrones por
una alta concentracion de iones toxi-
cos en ellas. La disminucién obser-
vada en la efectividad energética de
la respiracion, pudiera ser otra de las
causas de la baja intensidad de los
procesos de sintesis del metabolis-
mo Yy las afectaciones que ocurren
en la acumulacién de sustancias
organicas. Un papel fundamental en
esto Ultimo lo juega la mayor utiliza-
cién de estas sustancias en calidad
de sustrato, para la oxidacion duran-
te la respiracion de las plantas en
condiciones de estrés salino.

En relacién con el comporta-
miento varietal, es necesario desta-
car que en condiciones salinas las
variedades susceptibles se caracte-
rizan por mantener una mayor ab-
sorcion de oxigeno que las toleran-
tes, dado por la velocidad conque
estas degradan sus compuestos de
reserva en el proceso de aclimata-
cion a las condiciones adversas, uti-
lizando toda su energia en el mante-
nimiento de su metabolismo (31, 78).

CONSIDERACIONES
FINALES

En general, la bibliografia con-
sultada sefiala que la salinidad pue-
de provocar en las plantas pertur-
baciones metabdlicas y lesiones
bioquimicas, que conllevan ala acu-
mulacién de compuestos toxicos y
deficiencias de metabolitos esencia-
les, cambios en la permeabilidad de
las membranas, afectar la fotosinte-
Sis y respiracion, asi como necrosis
parciales, defoliaciones e incluso
causar su muerte.

En resumen, de lo consultado
se deduce que la respuesta de las
plantas a la salinidad parece presen-
tar dos fases: una respuesta inicial,
relativamente intensa y transitoria,
gue debe ser atribuida principalmen-
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te al componente osmotico y una
segunda fase, probablemente sola-
pada por la anterior, que depende
en mayor medida de la acumulacion
de iones tdxicos. La exposicion de
las plantas a condiciones adversas
provoca en primer lugar la inhibicién
del crecimiento vegetal, como con-
secuencia del descenso en el poten-
cial hidrico del suelo. Durante este
periodo el estrés originado se debe
fundamentalmente a la presencia de
sal en el exterior de las plantas y no
en su interior. En esta primera fase,
la reduccion del crecimiento parece
estar regulada por sefales
inhibitorias, como la acumulacidn
rapida de hormonas vegetales que
se originarian principalmente en las
raices. En estas condiciones, las
distintas sefiales podrian transpor-
tarse hasta las hojas, induciendo
respuestas generales de adaptacion
al estrés, como son el cierre esto-
matico o la acumulacion de
osmolitos compatibles como la
prolina. Estas respuestas frenan el
metabolismo pero permiten a la
planta seguir creciendo. Cuando la
concentracion de iones toxicos al-
canza niveles elevados en las ho-
jas se producen respuestas drasti-
cas, como la absicion de hojas que
parecen relacionarse en mayor me-
dida con los efectos especificos de
la acumulacion de sal en el interior
de las hojas. La regulacién hormo-
nal de estas respuestas fisioldgicas
esta siendo objeto de estudio en la
actualidad por diferentes grupos de
investigacion en el mundo.

A nuestro criterio, unido al de
varios autores (64, 71), para el futu-
ro existen dos areas de investiga-
cién, en las que se debera trabajar
con mayor atencién: como los iones
de Na'y ClI*acumulados en las ho-
jas viejas afectan la formacion de
las nuevas y como las propiedades
de la membrana controlan el trans-
porte de dichos iones a través del
plasmalema y los tonoplastos. La
primera podria hacer avanzar en el
conocimiento béasico de los meca-
nismos que controlan la divisiéon y
expansioén celular, y guiar a los
genetistas y mejoradores en desa-
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rrollar técnicas rapidas de screening,
gue pueden ser particularmente Uti-
les en especies perennes, donde la
respuesta en crecimiento no es fa-
cil de medir en periodos cortos de
tiempo. La segunda area de investi-
gacion abriria las posibilidades a la
aplicacion de la ingenieria genética,
para incrementar la tolerancia de las
plantas al estrés. La biologia
molecular sera mas productiva si se
dirige a las proteinas de las mem-
branas que afectan el transporte de
sales hacia la raiz, al mismo tiempo
hacia las células que discriminan
entre las moléculas de agua o
ionicas en la solucién del suelo, o a
las células que modifican la compo-
sicidn de la savia xileméatica que flu-
ye a través de las hojas. Los proxi-
mos avances en los estudios de la
respuestas de las plantas al estrés
salino (71, 79), se lograran cuando
se pueda manipular a nivel
molecular la expresién y estructura
de dichas proteinas, mas que en el
control del transporte de sales a tra-
vés de las membranas.

En base atodo lo planteado, se
impone continuar los esfuerzos en-
caminados a lograr mayores progre-
sos en el entendimiento de los pro-
cesos fisioldgicos de las plantas
cultivadas en condiciones de estrés
salino, con el propdsito de comple-
tar los métodos agrondémicos de
evaluacion y seleccion de varieda-
des tolerantes al estrés, contribuir a
un mejor manejo de los cultivos en
las areas afectadas y de hecho au-
mentar sus rendimientos hasta ni-
veles econémicamente viables.
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