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PROLOGO.

En este trabajo, de entrada, se comentan los efectos generales de algunos de los
factores ambientales que alteran el desarrollo vy en dltima instancia, la sobrevivéncia de un
organismo vegetal manteniendolo en condicion de estrés. Ademads, se mencionan variabies
e indices utiles, de uso comun, para cuantificarlos. Una de esas variables es la salinidad del
medio, misma que ha aumentado y se ha extendido a nuevas édreas debido al desmedido
empleo de agroquimicos en el campo. Por esta razén, se dedicé un espacio, para realizar
una revisién critica del comportamiento de una planta en medio saline (halofitismo) que
incluye: grupos de plantas de acuerdo a su relacion con la salinidad, caracteristicas y
restricciones del medio salino, tacticas de regulacion y crecimiento (respuestas
morfoldgicas, anatdmicas y metabdlicas) en condiciones salinas, mediante un amplio
analisis de literatura relevante al tema. A continuacién, se detallan los objetivos y se
justifica la razén de la eleccion del sujeto experimental. También, se menciona una breve
informacidon de las caracteristicas e importancia histérico-cultural y econdmica de
Amaranthus hypocondriacus, especie seleccionada para cvaluar el efecto de sales que
cominmente alteran la vida de muchos vegetales, NaCl y KCl. El resto del trabajo describe
las estratégias y técnicas de trabajo empleadas y se bosquejan y comentan los resultados

obtenidos, y se finaliza relacionando la informacion experimental v a del marco tedrico.



Sintesis de la parte experimental

En el presente estudio, se evalud el efecto del estrés que producen las sales de NaCl v KCl
en tres distintos niveles (50, 100 y 200 mM) sobre algunas variables morfométricas,
fisioldgicas y de relaciones catidnicas en el amaranto (Amaranthus hypocondriacus L) a
nivel de semillas y de pléntula, durante un lapso de 40 dias. Cuando se expuso a las
semillas en las soluciones salinas, se observd una disminucidn de captacidn agua solo en
aquellas con el nivel de 200 mM de NaCl antes de las 48 hrs. No obstante lo anterior, se
detectaron tasas de germinacién diferencial entre los tratamientos v los tipos de sal. En
general, las semillas en el control germinaron casi el 100% en menos de 48 hs. Cuando se
les someti6 a los distintos tratamientos salinos, hubo una reduccién en el porcentaje de
germinacién. El menor porcentaje de germinacion, alrededor del 10%, se observé a los 200
mM de ambos tipos de sales. La relacion rajz-tallo también fue afectada significativamente
cuando las plantulas se crecieron en las soluciones nutritivas salinizadas durante 40 dias.
Esta relacién fue inversa en el control pero fue cambiando con el incremento salino del
medio. Como consecuencia de este hecho, las variables que fueron negativamente afectadas
de manera significativa fueron: la longitud promedio del tallo y de la raiz, el nimero de
hojas por plantula, el drea foliar y la cantidad de biomasa por individuo, siendo mas notable
el debido al cloruro de sodio desde las concentraciones de 100 y 200 mM y con periodos de
exposicion > de 20 dias. El dafio por KCl fue siempre menor, salvo a concentraciones de
200 mM y lapsos mayores de > 30 dias. En contenido i6nico en las plantas es dependiente
de la concentracion de K+ y de Na+ en la solucidén de cultivo. En medios salinizados con
NaCl se encontraron disminuciones en los niveles tisulares de K, Ca y Mg, mientras que
cuando el estrés salino dependié del KCl, el decremento fue de Na, Ca, y Mg. Estos dos
ultimos catidénes se encontraron siempre disminuidos en cantidad con respecto a las plantas
desarrolladas en ausencia de salinidad, y mostraron un patron variable a lo largo de los
distintos tratamientos y de la edad de la planta. Relaciones de K/Na < 1.0, Na/Ca > 9 y
Na/Mg > 11 se registraron en los individuos que mostraron los cambios morfoldgicos y
fisiologicos mas notables, incluida la sobrevivéncia, en solucién con NaCl en tanto que en
medios con KCl, el mayor dafio al vegetal se percibié en los valores de K/Ca> 13 y K/'Mg >
de 17. En conclusién, en este estudio se demostrd que niveles salinos tan pequefios como son
los de 50 mM de NaCl o de KCl pueden tener una influencia negativa en las respuestas
morfémetrica y de composicion idnica de Amaranthus hypocondriacus. La salinidad edafica
de NaCl o de KCl en niveles > a 100 mM puede afectar drasticamente la produccion de
amaranto en el campo.



1. INTRODUCCION
FACTORES AMBIENTALES QUE AFECTAN EL CRECIMIENTO VEGETAL

Las plantas superiores tiene un ciclo de vida en cual los estados de desarrollo inicial y
juvenil, puramente vegetativos, son seguidos de etapas reproductivas y eventualmente de
senectud y muerte. El ciclo también ilustra el principio de translocacion del recurso.
Durante mucho tiempo se creyd que las etapas reproductivas competian con las vegetativas
agotando el recurso necesario para el mantenimiento y el crecimiento de la planta. En la
actualidad, es un principio establecido la idea de que la reproduccidn, el crecimiento y la
defensa contra la herbivoria interacttan en el interior del organismo y compiten por
recursos escasos o limitados (Bazzaz ef al, 1987). En la utilizacion de un recurso, existen
variados intercambios entre las distintas funciones de una planta, para entenderlo, el
analisis de costo y beneficio ayuda a explicar los modelos de transiocacion a niveles tanto
fisiologicos como evolutivos. Por gjemplo, la reproduccidn tiene un costo demografico que
puede ser medido en poblaciones donde algunos individuos se reproducen y otros no
(Bazzaz ef al., Op cit.). El analisis costo-beneficio asegura valorar el costo de adquirir un
recurso en términos de expedir otro, y definir el beneficio en términos de efecto sobre el
crecimiento del vegetal (Chapin et al., 1987)

El crecimiento de una planta (definido como el incremento, en el tiempo, de ciertos
parametros caracteristicos como el tamafio o el peso) depende de numerosos procesos como el
consumo de agua, sales, desarrollo de organos, etc., todos intertelacionados entre si que
responden de formas variadas a factores ambientales, los cuales ejercen efectos complejos e
indirectos. Asi, grandes fluctuaciones estacionales en luz, humedad, temperatura y nutrientes
provocan, frecuentemente, estrés a niveles que son no apropiados funcionalmente para los
requerimientos del organismo (Chapin, 1991 a) y la planta enfrenta nuevas combinaciones de
tensiones del medio. Mas aun, el mismo autor sefiala que la mayoria de los medios naturales
son sistemas con recursos minimos respecto a uno ¢ mas parametros ambientales como la
disponibilidad de agua o nutrientes Bajo esas condiciones, las plantas suelen presentar
crecimiento lento y baja capacidad para adquirir recursos, entre otras caracteristicas. Es obvio
que el optimo ecoldgico y el fisioldgico raramente coinciden. Las condiciones extremas
colocan al vegetal en una amplia gama de formas de estrés fisioldgico o bioquimico. Ella debe
tolerarlos y la presion de seleccion debe de ser alta.

El estrés se define como todo factor que limita el desarrollo de un organismo o parte
de €l y su reproduccion por debajo del potencial del genotipo (Osmond er al., 1987). La
mayoria de las plantas sufre alguna forma de estrés durante los distintos estadios de sus
ciclos de vida, siendo por su intensidad agudo o créonico (Chapin, 1991a), y puede ser
provocado por agentes bidticos (competencia, parasitismo, herbivoria, etc) o abidticos
(elementes climaticos o edafologicos) (Bazzaz ¢f @/, op cit) En ambientes con mucha
restriccion, las plantas suclen mostrar dos tipos de comportamiento adaptativo: toferancia o
eludicion (Osmond ef af., Op ©it, . 1987) La tolerancia faculta al organismo a mantener una
alta actividad metabdlica en condiciones de estrés ligero, y a disminuirla de cara a
exposicion severa. Por su parte, el mecanismo de eludicion le permite a las plantas reducir
su actividad autotrdfica v devenir en latente cuande existe estres severo. Chapin (1991 a)
también distingue que existen dos grandes grupos de tipos de estrés: los que impiden
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alcanzar el maximo desarrollo y los que provocan dafio fisiologico directo a la planta por
perturbacion del metabolismo. Este Gltimo puede producir destruccion o remocidn de
estructuras del vegetal. Cualquier estrés que reduzca el crecimiento y/o la demanda
nutritiva de la planta, también reduce su consumo nutrimental (Chapin, 1991b). La mayoria
de las plantas requieren un balance similar de recursos (energia, agua y nutrientes
minerales) para mantener un crecimiento optimo (Chapin ez al.. lot cit. 1987).

Un postulado fundamental de la teoria del estrés es que los habitats de los
organismos tolerantes a la restriccion comparten contracciones, deficiencias crénicas en los
nutrientes minerales principales (Chapin, 1980, Grime, 1982). Cabe sefalar, sin embargo,
que puede haber estrés por baja fertilidad del medio o por acumulacion excesiva de
nutrientes minerales, o bien por ambos aspectos

Existen cuando menos tres mecanismos fisioldgicos que explican el bajo desarrollo
de plantas adaptadas a medios con escasez de recursos o no disponibles (Chapin, 1991a):

a) Con frecuencia son constantes en la proporcion raiz: véstago y translocan insuficiente
biomasa foliar en condiciones de cantidades altas de nutrimentos para adquirir fotosintatos
suficientes para un desarrollo rapido

b) Por diversificacion de los recursos para funciones de sobrevivéncia, almacenaje o
defensa por sobre de las de crecimiento.

c) Por producir menos hormonas de crecimiento ¢ ser menos sensibles a ellas.

Diferentes especies y atn los distintos genotipo pueden diferir en susceptibilidad a
formas particulares de restriccion. Ef analisis de dichas restricciones puede ser muy
complejo debido a que durante el curso de un afio, varias tensiones o fuerzas limitantes
pueden operar intermitentemente en el mismo medio.

Para adecuarse a dichas restricciones, las plantas suelen ajustarse osmotica y
fisiologicamente Lo primero suelen alcanzarlo incrementando su potencial para absorber
ciertos nutrientes o cambiando la cantidad y balance de enzimas fotosintéticas; en tanto que
lo segundo, cambiando sus balance hormonales {Chapin, 1991a).

La mayoria de los factores causales de estrés no son completamente expresados en
sistemas aislados ya que ocurren como una respuesta integrada en toda la planta. Esta,
puede arbitrariamente ser dividida principalmente en raiz, tallo y hojas. Muchos sistemas de
regulacion se localizan en éstas (Mitreva, 1989). Las hojas son los mejores sensores de
restriccion ambiental. Las principales son' el control del desarrollo morfo-anatomico del
vastago, el control de la translocacion carbonica, y la regulacion de los flujos de
transpiracion e indirectamente de los aportes ionicos (Dickinson y Isebrand, 1991).

Las hojas regulan la expansion del véastago, mediante la modulacion de su sistema
vascular primario y sccundario Este sistema (xilema y floema) conecta entre si, todos los
drganos de la planta, y transporta agua, nutrientes organicos ¢ morgéanicos, hormonas y
otros productos esenciales para ¢l vegetal Por estas razones, las hojas han sido
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tradicionalmente muy utilizadas para evaluar factores limitantes para el vegetal (Dickinson
y Isebrand op cit. 1991).

La funcioén reguladora de las hojas en la integracion morfo-funcional es evidente.
Hojas y raices estdn muy conectadas. Existen datos de que el desarrollo de ambos depende
de sus funciones complementarias: el carbon es necesario para el crecimiento de las raices,
y éstas regulan las funciones de las hojas mediante seflales(Zhang y Davies, 1989), aunque
dicho control por estructuras no e¢s muy evidente (Dickinson y Isebrand, 1991) ni comin en
la mayoria de las especies la mejor evidencia de influencia de la hoja en el desarrollo
vascular de las raices se observa en betabel, en el cual, cada anillo cambial de las raices esta
asociado con un verticilo foliar, si bien esto no es muy comin en otras especies

Dickinson y Isebrand (1991) sintetiza que el crecimiento de las raices principales
(no absorbentes) esta muy acoplado al desarrollo de las hojas. En contraste, el crecimiento
y recambio de las raicillas (absorbentes) parece muy independiente del desarrollo del
vastago y parece estar mas en relacion con el medio radical (Eissenstat y Caldwell (1988)
en Dickinson y Isebrand, 1991).

El vastago como unidad no responde al estrés en la mayoria de los casos. En la
actualidad, no hay duda de que la relacidén vastago-raiz esta fuertemente controlada por
multiples sistemas de retroalimentacion y que la comprension de las funciones
complementarias de ambos es un prerrequisito para entender el desarrollo de la planta como
un todo.

Para evaluar el costo de una restriccion, algunos indices han usado la cantidad de
biomasa que se acumula en érganos especificos, o dentro de drganos. La mayoria se ha
centrado en Organos reproductivos (flores, frutos, semillas) o vegetativos (hojas, tallos,
raiz) al final de un cierto ciclo (Bazzaz et al., 1987), o en médulos de la planta (vastago,
vastago-raiz) (Shalhevet ef al., 1995; Walters y Freeman, 1983 Estos ultimos en Wilson,
1988). También, se ha abordado la distribucion de recursos (nutrientes y energia)
contenidos en dichos sistemas u organos Estas evaluaciones a intervalos consecutivos
permiten distinguir comportamientos particulares que reflejan la adecuacion morfofuncional a
condicicnes ambientales especificas (Medina, 1977).

La mayoria dc las investigaciones sobre respuestas fisiologicas de las plantas a
restricciones ambientales se ha centrado en evaluar la respuesta del vegetal a estreses
especificos. Por ejemplo, el ajuste osmotico en respuesta a estrés hidrico o salino (Morgan,
1984) Asi. un acercamiento muy usual es medir la masa representada por el crecimiento
vegetativo, v evaluar esta inversion de la planta bajo condiciones salinas. Los habitats
salinos forman un grupo de medios extremos caracterizados por la presencia de altos
niveles de sal, que imponen multiples restricciones a las plantas que los ocupan.

La hipdtests planteada en este estudio es que una tensién salina ejerce efectos
negativos en caracteres morfoldgicos y funcionales en Amaranthus hypocondriacus, a nivel de
semilla y de desarrollo temprano de la especie



2. CONSIDERACIONES GENERALES DEL HALOFITISMO
En esta revision se cubren los siguientes aspectos organizados como sigue;

1) Halofitismo
a) plantas y su relacion con la salinidad
b) caracteristicas y grupos
i) halofila
i) glicofila
2) Condiciones salinas
a) caracteristicas y restricciones en el medto salino
1) componenies
it) consecuencias
(1) estrés hidrico o primario
(a) nutricion limitada
(b) interacciones idnicas
(1) sinergia
(i) antagonia
(2) estrés metabolico o secundario
(3) limitaciones del desarrollo
ii1) respuestas
b) rasgos para el consumo vy regulacion salina
i} transportacion
{1) apopléstica
(2) simplastica
il) consumo cationico alcalino dual
{1) sistema i
(2) sistema i
iil) tacticas reguladoras
(1) estructurales o fisicas
(a) suberizacion
{b) glandulas
(c) sucuiencia
(2) inducibles
{a) ajuste psmotico u osmorregulacidn
(b) compartamentalizacion
(1) ntracelular
1. vacuola
2 cloroplasto
3. apoplasto o espacio hidrico
(1) extracelular
1. transiocacion
2 distribucion discontinua
3. eliminacion organica por saturacion
iv) por selectividad membranal
(1) mecanismos relactonados con la selectividad
(a) sclectividad por composicion
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(b) selectividad por configuracidn
(2) pérdida de la selectividad
(a) por shock osmotico
{(b) por exceso salino
(¢c) por afectacion de la homeostésis del calcio
(d) por otras fuentes
(i) cambios en la fluidez
(i1) alteracion de bombas ATPasas
(iit) competencia 1onica
¢) mecanismos que potencian el flujo i6nico al vastago
Crecimiento en condictones salinas
a) factores que regulan el desarrollo
{) turgencia
il) fotosintests
(1) en periodo corto de exposicidn salina
(2) en periodo largo de exposicion salina
{ii) consumo 1dnico excesivo
b) primeras respuestas a restriccion salina
¢} modelo de desarrollo



HALOFITISMO
Plantas y su relacion con la salimdad.

En las plantas, se han reconocido varios mecamsmos de acuerdo con la regulacion de
Ia salinidad, de la suculencia inducida por iones de Na, y por la cantidad de éste ion en los
tejidos (Joshi et al., 1975). De forma general, y sobre la base de consumo, retencidn y
exclusion ionica salina, se pueden distinguir dos grupos: a). halofilas, que son organismos con
estrategias inclusoras, v b), y no halofilas, que son plantas exclusoras o elusivas (Yeo et al |
1991). El criterio es el requerimiento de una determinada sal para el crecimiento normal, su
habilidad para enfrentar y tolerar cantidades internas altas de sales, las diferencia (Rains, 1979,
Flowers et al., 1977, Wainwright, 1980; Flowers, 1985)

a) Las primeras, que toleran concentraciones relativamente altas, se les denomina "halofita".
De hecho, no solo soportan sino que crecen mejor en condiciones salinas. Estas especies son
en su mayoria exclusoras foliares y podrian acumular altos niveles de Na en raices y tallos
(Flowers ef al., 1977). Su problema principal no es la economia del agua, sino la economia
salina. Es decir, de qué modo el funcionamiento de la planta se desenvuelve en condiciones de
altas concentraciones de electrolitos. Entre ellos, normalmente predomina el NaCl pero podria
contener una amplia gama de otras sales como Na;SOs, MgSQ,, CaS0s, MgCly, KCl y
NaCQ; Las plantas Prosperan con su mejor desarrollo a varios niveles salinos del medio,
dependiendo de su tolerancia, aunque su crecimiento también se retarda a altas
concentraciones (Okusanya y Ungar, 1984). Su desarrollo optimo se ha analizado en
soluciones que caen dentro de un rango entre 20-500 mM. Ademas, su sobrevivéncia suele
acompafarse de altos contenidos 16nicos. (Flowers et al., 1977). Las halofita, suelen absorber
las sales v las almacenan en tallo y hojas. En ellas, la secuestracion de las sales del
citoplasma es el problema Muchas de estas especies son suculentas, (Salicornia, Suaeda),
probablemente por la acumulacidn de las sales en las grandes vacuolas del mesdfilo y otros
rasgos asoctados como la transpiracion reducida v la tolerancia a la sequia (Osmond, 1980;
Gorhan ef al., 1985). Otras espectes presentan glandulas excretoras en la superficie de la

hoja que eliminan grandes cantidades de las sales que de otra manera se acumulan en
valores altos (Rains, 1979, Kramer, 1984; Flowers, 1985).

b) Las que soportan solo cantidades bajas se denominan "glicofita”". Ellas responden a la
salinidad en gran medida, mediante exclusion 10nica. Estas especies poseen mecanismos que
aseguran que las sales lleguen a las partes de la raiz y las aéreas (vastago) solo en
cantidades pequehas, lo cual puede deberse a procesos de absorcion selectiva muy
eficientes,(Flowers, 1985, Gorhan e/ af., 1985) como en muchos pastos (Kramer, 1984).
Las plantas realizan un transporte restningido de sal, y mantienen un balance hidrico favorable
mediante la sintesis de solutos organicos (Lauchli y Epstein, 1990 en Rogers y Noble, 1992).
Del efecto salino sobre ellas, se sabe que, por lo general, alcanzan su maximo desarrolle en
condictones no salinas y que aquél se reduce en la medida que las cantidades de éstas se
incrementan.

Siempre s¢ distingue claramente entre ambos grupos, pero ¢n realidad exisie un
espectro continuo de tolerancia que oscila desde los organismos mas sensibles, afectables
aun por un décimo de salinidad marina (5¢ mM de NaCl), hasta aquellos capaces de
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completar sus ciclos vitales en salinidad marina (Gorhan er ¢/, 1985). los extremos son
toxicos por definicion; uno por su carencia (ninguna planta puede sobrevivir en ausencia de
sales) vy el otro por la salinidad excesiva (por el desajuste hidrico y metabdlico que
ocasiona). Intermedias enire ambos extremos, se considera que son condiciones propias
para las mesofita. Las mesofita podria pensarse que son halofita facuitativa para
Wainwright (1980), quien distingue dos categorias: el primero constituido de especies con
amplia distribucién que incluso podrian colonizar medios no salinos pero que han
desarrollado razas o ecotipos tolerantes a salinidad. Muchas de estas especies son
oportunistas. El segundo, conformado por especies con variados grados de sensibilidad
hacia las sales. Este grupo intermedio presenta entonces especimenes que podrian
comportarse como facultativas temporales hacia un extremo u otro.

Cabe mencionar que para cada organismo existen oOptimos de crecimiento en
condiciones de medios con sales particulares y que al parecer no existen diferencias
particulares entre ambos grupos de plantas (Krebs, 1974 en Medina 1977) sino una
variacidn gradual de la respuesta productiva, hecho que sefiala que la adaptacién salina
podria ser un proceso continuo. Esto explicaria porque algunas plantas se comportan como
“halofila facultativas” y otras como “obligadas”.

II. CONDICIONES SALINAS

A) Caracteristicas y restricciones en el medio. La caracteristica principal de los ambientes
salinos es un estado idnico desproporcionado. En particular |, la predominancia de nutrientes
no esenciales fisioldégicamente por sobre los que si lo son (Rains, 1979), por lo que es comin
detectar en ellos, cantidades de Na y Mg mayores que de Ky Ca (Shah et al.., 1986 en Bohra
y Doerfiling, 1993), con relaciones extremas de Na/Ca, No/K, Ca/Mg, y CI/NOs3, (Allen et al.,
1995: Grattan v Grieve, 1992; Greenway v Munns, 1980; Hadadd v Coudret, 1991, Jeschke vy
Nassary, 1981), que ocasionan baja actividad de ones nutrimentales. Por otra parte, Rengel,
(1992) sefiala que la relacién Ca/Na en el medio radical parece un mejor indicador del estrés
salino que la concentracion (actividad) del Na por si sola. Estos estados imponen ciertas
restricciones con variadas consecuencias. Todas las plantas las enfrentan, explotando diversas
estrategias tanto a nivel celular como de todo el individuo que les permiten sobreponerse a
dichas tensiones.

1. Componentes.

Las tensiones tienen dos componentes Uno es el estrés salino, que ocasiona sequia fisiologica
y toxicidad; debido principalmente a Na, Cl o Ca (Fitter y Hay, 1985, Lerner, 1985). Otro es el
desequilibrio idnico ¢ deficiencia nutrimental (Yeo, 1983). En el primero, las sales ejercen su
efecto per se¢ sobre la habilidad de la planta para adquirir recursos en presencia de grandes
cantidades de sales solubles. En el segundo, provocan desbalances ionicos y osmoticos,
afectando la habilidad para utilizar recursos (Fitter y Hay, op cit.). Estos Gltimos autores, los
consideran como estrés primario y secundario, respectivamente.

2. Consecuencias.

i) Estrés Primario o directo. Alto contenido idnico y bajo potencial hidrico son los mas
significativos problemas de las plantas en ambiente salino (Cavalieri y Huang, 1979, Gorhan
et al., 1985). csto favorece la toxicidad indirecta por carencia nutrimental (Fitter y Hay, op
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cit.). Un bajo potencial hidrico del suelo significa un déficit de agua y limitaria su consumo
(esencial para e} crecimiento vegetal). Esto implica que en la rizosfera existe una presion
hidrica suficientemente negativa para reducir la disponibilidad de agua para la transpiracion y
la expansién del crecimiento vegetal (Neumann, 1995), Grattan y Grieve (1992),
complementan ademas que la toxicidad podria reducir el crecimiento por la alteracion
nutricidnal, y que la salinidad desajusta la adquisicion de nutrientes minerales en dos formas:

I) Por la fuerza ionica del sustrato, no importando su composicion, ya que afecta el
consumo vy la translocacion. Existe evidencia de esto en plantas en las cuales la salinidad
indujo a consumo de POy

1) Por la reduccion de disponibilidad de nutrimentos por la competencia entre los
iones principales (K, Ca, Na, e, i} en el medio. Este es el mecanismo mas comun por el cual Ja
salinidad desequilibra las relaciones minerales. estas interacciones con frecuencia provocan

deficiencias de Ca y/o K inducidas por Na y las de Mg inducidas por Ca (Grattan y Grieve,
1992).

La pertwbacién nutrimental entonces puede ser producio de; un aporte insuficiente
o limitado, y aquella debida a interacciones idnicas. La deficiencia por aporte inadecuado, no
es dafiina per se (Yeo, 1983). Este mismo autor distingue dos variantes; una es por cantidad y
la otra es debida a que la proporcidn de ciertos iones es inadecuada en relacidn a otros y/o a
sitios metabolicos especificos. Esta posibilidad se puede presentar por la selectividad
inapropiada de los transportadores y/o a la dominancia de iones no especificos e
independientes de transportador de membrana (Yeo, op cit). Una adecuada cantidad y
proporcion de K en las células de raices es necesario para un crecimiento continuo. El K se
requiere no solo para la turgencia celular, o para dirigir la expansion celular, sino también
como un cofactor para muchas enzimas ( Kramer, 1984).

INTERACCIONES IONICAS. El otro factor adicional, muy importante que afecta la cantidad
de los nutrimentos es la interaccion (sinérgica y antagénica) entre ellos mismos y que altera
sus respectivas absorciones, la cual muy raramente se ha trazado (Shannon, 1984). En la
accion sinérgica, la presencia de ciertos iones es estimulada por otros. El efecto del Ca en la
absorcién de K y Ci es un gjemplo (Sutcliffe y Baker, 1979). La absorcidn de estos catidénes es
estimulada por la presencia de Ca hasta una cierta cantidad, para disminuir mas tarde con
aumentos posteriores de éste ultimo. Estos mismos autores comentan que anidnes
metabolicamente importantes como fosfato y nitrato, a menudo estimulan la captacion de otros
iones, presumiblemente a través de efectos en el metabolismo Chapin (1980), al respecto
comenta que un aumento de N, en la concentracion en la planta, causa un incremento en la
capacidad de absorcion de fosfatos de hasta 10 veces, y a la inversa, Tendencia semejante
entre ¢l amonio y el fésforo fue observada por Shaviv y Hagin (1993) . Caso contrario sucede
con la antagénica. En ella, la absorcion de un elemento es posible por el desplazamiento de
otro. Es decir, la absorcion de uno disminuye al aumentar la cantidad dei otro (para mayores
detalles véase Competencia [onica).

Bajo éstas condiciones de nutricion limitada Se perciben tres patrones de movilizacion
elemental (Ericsson, 1995).
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a) Aportes limitados de N, P, 6 S, estimularon el desarrollo de la raiz.
b) Aportes deficientes de K, Mg o M, inhibieron el crecimiento de la raiz
¢) Limitacién en Ca, Fe, y Zn, casi no influyeron en la proporcidn vastago/raiz.

Aflade el mismo autor, que {a carencia de un nutrimento minera!l esencial afecta la
distribucion de la biomasa, interfiriendo, en mayor 0 menor cantidad, los procesos asociados
con la fijacion de carbono (K, Mg, Mn), o la formacion de nuevos tejido (N, P, S, Ca), o
ambos (Fe, B, Zn, Cu, Mo)

ii) Estrés Secundario o indirecto. Sus efectos, provocan desbalances idnicos y osméticos que
dan como consecuencia la toxicidad directa, afectando la habilidad para utilizar recursos,
inhibiendo la actividad enzimatica y la division celular, y provocando la pérdida de sustrato
respirable (anoxia) o deficiencias nutnmentales (Fitter y Hay, op cir. Galloway y Davison
1993). Esto induce a perturbaciones mefabolicas que ocasionan dafios severos, y podrian
colapsar el funcionamiento general

ii1) Limitacion del desarrollo

Para que exista crecimiento, debe haber determinadas cantidades y proporciones constantes y
de equilibrio, " concentracion y balance idnico, fijos. " . El contenido de iones en una planta es
dependiente de factores ambientales como el aporte nutritivo La tasa de absorcion de un
nutrimento depende frecuentemente de la cantidad en [a solucidn externa, asi que el estado
nutritivo de una planta disminuye en la medida que lo hace un nutrimento dado en la
superficie de la raiz. (Chapin, 1980). Cualquier hmitacion al respecto modifica la proporcion,
ya que si predomina una mayor cantidad de un elemento, aumenta su concentracion en el
vegetal, por lo general, y la de otros elementos disminuye (Rains y Epstein 1967 a v b;
Wainright, 1980; Howeler, 1983). dicha proporcion seria especifica, e incluso entre estructuras
u organos del vegetal por su selectividad diferencial (Jeschke y Nassery 1981). Bajo este
enfoque, cada organismo vegetal precisa en el medio radicular, de una solucidn que contenga
elementos esenciales en una combinacion y concentracion particular y que esto sea constante,
de forma tal que entonces la planta sea capaz de crecer apropiadamente. Otros aspectos que
influyen en esto es la edad del tejido, de la especie y la hora del dia (Howeler, 1983).

B) Rasgos para el consumo y regulacion salina. Respuesta.

Es claro que existe una amplia gama de rasgos fisioldgicos, anatdmicos y bioguimicos
involucrados en el control del balance y distribucion de agua y solutos a nivel de todas las
células o de tejidos. Ellos influyen en los potenciales hidricos y en la concentracion de solutos
a los cuales estin expuestas todas las células del vegetal, y que son necesarios para el
equilibrio metabdlico celular y del organismo (Homeostasis). Las opciones disponibles
observadas como respuesta a estas condiclones pueden ser a) tacticas para eludir la toxicidad
idnica y b) la estrategia osmotica (mediante la cual se puede disminuir el potencial hidrico ya
sea porque la especie lo regule o conforme), (Yeo, 1983). Estas estrategias son de umportancia
fundamental y le permiten a la célula o al individuo, balancear las concentraciones tonicas,
ademas de confernirle una tolerancia metabolica. Bl grado con que se logran estos fines con los
mismos medios dificre ampliamente entre especies (Fitter y Hay op cit, Gorhan e o/, 19853),
asi como entre célutas (Lerner, 1985) Obwviamente, entre mas efectivas sean estas funciones,
una especie puede tener mayor probabilidad de éxito en ambientes salinos,
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1) Transportacion.

El concepto contempordnec del proceso de consumo de elementos nutritivos
consiste de una secuencia de pasos muy estrechamente ligados (Mitreva, 1989; Rengel,
1993) que incluyen a) movimiento de los iones del medio hacia la superficie de la raiz. b)
Transporte de los iones a través de la superficie y membranas de las células epidérmicas de
la raiz. C) Transporte radial, centripeto de los tones hacia los vasos del dilema de laraiz y a
su interior D) Transporte acropétalo en el xilema de los iones y su distribucion a lo largo
de todas las partes aéreas del vastago (Esquema 1)

Diagroma gue rmueshia ios modulos que constituyen o una planta: Bl
moduto del vastago A que se desanolia en el medic atmosférnco v el
modulo de laraiz B, gue crece en el medio eddfico,

Ademds, se flustra el camino vy la analemia de la planta gue sigue tanto
el agua como elementos nulimentales disuetios en ella, desde =l
extencs
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Después de contactar la superficie de la raiz, los iones penetran al tejido vegetal. Su
incorporacion depende de muchas condiciones internas y externas que son normalmente
sintetizadas como permeabilidad, la cual se define como la tasa de entrada en una unidad
dada en un tiempo conocido, bajo condiciones de diferencia de actividad unitaria. Los
procesos que controlan la absorcion pueden seguir dos caminos. pasivo o no metabélico (via
apoplasto), y activo o metabdlico (a través del simplasto).

a) Via apoplasto. El pnmero es &l espacio externo de la membrana plasmatica de cada célula y
consiste de paredes celulares interconectadas vy de espacios intercelulares (Osmond et al,
1980). los iones son transportados al interior celular como resultado de diferencias de
potencial electroquimico, y el proceso es pasivo o de consumo no metabdlico (Waisel,
1972). Los iones inorgénicos pueden difundir con facilidad, via poros hidrofilicos de las
paredes celulares de la epidermis, de las paredes y los espacios intercelulares del tejido
cortical, hasta [a endodermis (Medina, 1977), ademas de las membranas Este movimiento
es complejo ya que su cinética no es por difusion simple sino de una difusion a través de
una superficie cargada. Lo anterior, se debe a que existen vias en las paredes celulares para el
movimiento de los iones disueltos en solucion (espacio libre hidrico) y rutas para intercambio
idnico en los polimeros organicos cargados (espacio libre de Donnan) (Medina, 1977). La
absorcidon comnienza con la entrada de los iones al espacio libre hidrico de una raiz. Las
paredes celulares son los componentes principales del mismo Estan cargadas
negativamente y adsorben cationes Los iones son adsorbidos y descargados a lo largo de la
pared en su parte interior (espacio de Donnan). La naturaleza de las superficies de
adsorcidn en tejido vegetal no esta muy claro, pero los pectatos son considerados como la
via principal (Sutcliffe y Baker, 1979). Tampoco esta definido st los iones son adsorbidos
en las paredes previo a su acumulacion, o si la adsorcidn no es un prerrequisito para el
consumo 16nico al espacio osmotico del simplasto. Winter (1961, en Waisel 1972), mostro
que el 96 % de la capacidad del tejido de Vallisneria para adsorber catidnes se concentraba
en las paredes celulares. Los sitios restantes de adsorcion estaban probablemente en la
membrana plasmatica Condiciones semejantes prevalecen también en las raices. En
algunas especies, la mayoria del consumo 10nico es por espacio libre. Las tasas de consumo
10nico por esta ruta estan estrechamente correlacionadas con las concentraciones idnicas
externas (Waisel, 1972).

El movimiento idnico en el apoplasto es limitado por bandas de Caspary, que son
procesos hidrofobicos de cutina y suberina (suberizacion) de las paredes celulares de la
endodermis, Gltimo corddn celular del tejido cortical de 1a raiz Las bandas forzan a los solutos
a que se muevan del cortex al estele (xilema-floema) a traves del plasmalemma y al interior
del simplasto. Este hecho, aisla el apoplasto del cortex de aquel del estele y del viastago
(Osmond et al., 1980} Gorhan e/ al., (1985) y Waisel (1972), sefalan que la permeabilidad
radial de las raices disminuye en la medida que la suberizacion de la endodermis aumenta vy la
frecuencia de células de paso decrece. Ocasionalmente, en algunas especies (Puccinellia
peosonis) se forma una segunda endodermis (Stelzer y Lauchli, 78 En Gorhan er af., 1983).
También Existen investigaciones anatomicas de tejidos de raiz que muestran anchura
disminuida del cortex por la salinidad (Greenway y Munns, 1980.), lo que podria significar
disminucion de gradiente de concentracion 10nica Mismo aspecto que puede pensarse por el
desarrollo de las bandas de Caspary, dentro de los 3 mm iniciales del apice de Suaeda
maritima, crecidas en salinidad y que es retrasado hasta los 15 mm en ausencia de NaCl Las
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bandas promedian 0.93 micrones en ¢l primer caso, en tanto que alcanzan 0.46 micrones en el
segundo. Al respecto, Bal y Dutt (1986), observaron que el arroz haldfilo silvestre (Oryza
coarctata Roxb.) presenta una medula muy esclerotizada. Algunos de los rasgos anteriores se

observaron también en células epidérmicas y corticales en relacion a la salinidad.
(Flowers,1985).

b) Simplasto. Es el citoplasma interconectado de células adyacentes en tejido delimitado por
membrana plasmatica en el lado externo y por el tonoplasto, en el interno. Los componentes
son los plasmodesma (conexiones citoplasmaticas a fravés de pequefios poros en la pared entre
células adyacentes) (Osmond et al., 1980). Este sistema de membranas, forma una barrera
contra la libre difusion idnica del apoplasto. Las membranas son selectivas y sus
propiedades determinan la cantidad v calidad de 1os i6nes desplazados. Su incorporacién es
por transporte activo y requiere energia metabdlica (ATP), y un aporte de oxigeno y
metabolitos (Medina, 1977, Waisel, 1972). por o general, En los plasmodesma, los iones
migran en contra de gradientes de concentracidn y electroguimicos al interior del espacio
osmatico del citoplasma y se mueven a lo largo del tejido cortical de la raiz por el
plasmalemma en el interior del citoplasma (esquema 1). El flujo es asimilado ¢ es mds tarde
compartamentalizado. Bajo ciertas condiciones, el plasmalemma puede ser limitante,
permitir ¢l paso ¢ la acumulacién solo de pequefias cantidades de lones. Es esperable
entonces, que cuanto menor sea la concentracion exterior de un ion dado, mayor serd la
importancia de las estrategias activas que las pasivas para la absorcion idnica.

El esquema 2 sintetiza las rutas y tipos de transporte dentro del apoplasto y
simplasto y distintos tejidos de la raiz.
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Modelo conceptual de transporte a aves de la raiz. Bl ransporte activo ol simplasto conduce auna
mayor selectividad de K sobre Na en la solucidn. Ofros procesos mantienen diferencias en la
selectividad v posible concentracién enfre las vacuolas v el citoplasmma. La endodermis es una
barrera al movimiento en el simpilasto (L. }. Dentio del estele la liberacion de los solutos al sistema de
vasos ocurre donde los iones son ransportados al vastago por transpiracién, ia cual guia et fivjo de
agua a fravés de la rafz. Los azucares son suministados a la raiz via floema v de ahi al
simplasto.{Fuente, Pitrnan, 1984),
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2.) CONSUMO CATIONICO ALCALINO DUAL

La osmorregulacion se puede lograr mediante el mecanismo de fransporte idnico al
interior celular a condicion de que dicha estrategia sea capaz de absorber grandes cantidades
de iones y transportar aquellos necesartos para reacciones fistoldgicas (Rains, 1979). Ya ha
sido descrito un mecanismo de transporte, altamente sefectivo (Epstein, 1966; Lutige v Laties,
1966; Rains y Epstein, a y b1967), que afecta la absorcién de cationes alcalinos de raices y
otros tejidos vegetales, y que se propone como parte infegral de las respuestas de la planta a la
salinidad. Es un modelo denominado mecanismo dual de transporte cationico univalente.
consiste de dos vias: la primera (sisterna 1) es que la absorcion de iones esenciales como €] K,
es selectiva, y puede operar en presencia de cantidades altas de iones quimicamente similares
como ¢l Na, a cuyas concentraciones influye (Jeschke, 1984) Asi el K puede aportarse en
cantidades fisiologicas necesarias (regulacion del contenido celular interno), v el proceso
puede realizarse en sistemas nutricionalmente muy desequilibrados (Rains, 1979). Cuando se
aumentan de manera sustancial los niveles salinos, se induce el funcionamiento de la segunda
via de absorcion (sistema II). La misma, muestra poca selectividad idnica pero es capaz de
transportar Na asi como K y acumular a altas velocidades sin tmportar que iones estén
presentes en el medio. Esta concentracion idnica celular interna, mejora también el influjo
osmotico de agua, reduciendo la posibilidad de sequia fisiologica (Rains, op cit.), pero ambos
iones pueden inhibir su consumo de manera reciproca (Jeschke, 1984). El flujo cationico al
interior de células de raiz, es por definicion por medios pasivos, en favor de gradientes de
potenciales electroquimicos. Ambos sistemas son paralelos y no son atribuibles Gnicamente a
plasmalemma o tonoplasto (Anderson, 1972). En las plantas en particular no se ha demostrado
ni el sistema II, ni los canales 10ntcos de Na en la membrana, por lo que se piensa que el flujo
de Na al interior ocurre ya sea mediante canales catidnicos no selectivos o de canales
selectivos de K (Tyerman y Schachman, 1992; Allen ef af,, 1995). El mecanismo de entrada
mas posible es el antiporte Na/H, el cual acopla el eflujo del Na al gradiente de pH de la
membrana plasmatica (Dupont, 1992 en Allen ef al., op cif;, Pantoja ef al., 1989). Ambos
sistemas aparecen caracteristicamente en el transporte de Na y la selectividad catidnica no es
afectable por la presencia o ausencia de Ca (Anderson 1972) Osmend y Laties, (1968. en
Anderson 1972), creen que el sistema 1 se locahza en el plasmalemma parenquimatico, en
tanto que el 11 se ubica en el tonoplasto. El modelo dual de consumo tdnico se ha estudiado en
tejido joven y envejecido, y se distingue que en el prunere no hay sistema de transporte para el
Na mismo que se desarrolla con el envejecimiento (Anderson, op ci).

MECANISMOS QUE POTENCIAN EL FLUJO IONICO AL VASTAGO.

Los mecanismos que potencian a los elementos nutritivos para penetrar a las células
de la raiz y su transporte subsecuente en el vastago, todavia tiene puntos obscuros. Sin
embargo, Mitreva (1989) detecto dos mecanismos metabolicos de captacién de nutrientes

del medic a tasas y proporciones especificas durante tascs individuales de desarrollo del
girasol (glicofita).
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E! primero fue localizado en las hojas representa posiblemente una bomba protonica
dependiente de auxina. El otro, funciona mediante la excrecion de aniones (OH, HCOs), y
se ubica en las raices. Trabaja reduciendo NO; en las células de las raices hasta la
formacion de las yemas pero mas tarde lo hace por el transporte negativo de formas
carboxiladas de las hojas (Mitreva, 1989).

La excrecion de H' o de OH es un proceso que las plantas realizan para mantener su

electroneutralidad cuando las cargas de catidnes y anidnes absorbidas no estin balanceadas
(Loss et al., 1993}

2). Tacticas regulatorias

Las tacticas son variadas ¢ incluyen y rasgos estructurales (fisicos) no inducibles, v
aspectos metabdlico-fistologicos inducibles

Estructurales o fisicos

Los estructurales, no inducibles, son caracteristicas morfo-anatomicas de elusion o
exclusion de sal que operan principaimente a nivel: de raiz, o de hoja pueden ser barreras
fisicas como procesos de suberizacidn: en la endodermis de todas las raices absorbentes, en
células epidérmicas, corticales de haces vasculares (Cheeseman, 1988; Gorhan er af., 1985),
estructuras de eliminacién como gléndulas secretoras especializadas, pelos salinos que
funcionan por periodos breves estallan y eliminan sales regulando ast su concentracion (Bal y
Dutt, 1986), y 1a suculencia {Jennings, 1968; Rains, 1979; Flowers, 1985),

A Nivel de Raiz

En la punta de la raiz, particularmente la zona pilifera, es el area de mayor absorcion
de agua y nutrientes Ahi, los mecanismos fisicos dependen en gran medida de la integridad
de su pared celular cuya selectividad descansa en sus propiedades reoldgicas (Flowers ef al,

1991) v no fisioldgicas (Yeo, 1983) los sitios precisos de transporte selectivo estén
determinados por barreras permeables extracelulares

A Nivel de Hoja

En una planta, existe un balance del transporte neto Si el transporte iénico neto a las
partes aéreas (vastago) excede la capacidad de crecinuento para mantener equilibrada la
concentracidn total, se acentua la actividad de otros mecanismos importantes, igualmente
complejos que actian a nivel de hoja (Gorhan ef al., 1985; Mitreva, 1989). A este nivel, los
atajos del movimiento del agua y solutos varfan, posiblemente, mas ampliamente de especie a
especie. Las estrategias para enfrentar excesos i0nicos mediante elementos fisicos,
principalmente, incluyen: glandulas secretoras |, suberizacion de las paredes de células de la

vaina(Gorhan e/ al, 1985), v la suculencia Todas cstas adaptaciones son particulares y
complementarias a fas metabdhicas



16

Glandulas. Una solucion alternativa a la acumulacion de sales en la hoja, es la
exportacion al exterior de la cuticula via glandulas salinas especializadas, existentes en varios
grupos de monocotiledoneas como gramineas (Sparting, Distichlis) y dicotiledoneas: mangles
(Avicenia, Laguncularia, Conocarpus,), y otras , (Limonium, Plumbaginaceae). Ello es un
rasgo de halofita. Relativamente pocas especies poseen mecanismos efectivos para excretar
sales por las hojas (Rains, 1979: Gorhan ef al., 1985). Bal y Dutt (1986) describen en el arroz
silvestre, Oriza coarctata Roxb, la concentracion salina en pelos epidérmicos mismos que al
saturarse, estallan y eliminan los excesos de sales.

SUCULENCIA

Esta, es un término morfologico que alude al grosor y la carnosidad de érganos
vegetales. Anatomicamente, el tejido suculento se distingue por sus células grandes,
normalmente 1sodiametricas. Las células poseen vacuoclas grandes v centrales v en ellas, el
citoplasma ocupa solo una parte muy reducida del volumen celular total (Luttge er al,
1984). Funcionalmente, la suculencia permite el almacenaje tanto de agua como de solutos
osmaéticamente activos como sales inorganicas, metabolitos organicos o ambos. En las
halofita, la suculencia como respuesta a incrementos salinos, se imferpreta como estrategias
para diluir los excesos salinos que ingresan a la planta, asi como para prevenir su
acumulacion (Jennings, 1968; Wainwright, 1980; Rains, 1979)

Todo lo mencionado permite controlar el flujo que entra, la cantidad 1dnica asi como la
especifica (calidad), cuando dichas estructuras y funciones no estan alteradas (Leopold v
Willing, 1984; Poljakof-Mayber, 1975). En el caso de alteracion de dichas estrategias, se
produce toxicidad interna {o que desequilibra el metabolismo celular y el cese del crecimiento.
La toxicidad es la seflal que desencadena los procesos inducibles (fitter v Hay 1985), v son
caracteres de tolerancia salina .

Inducibles

Los mecanismos inducibles para mantener en equilibric la concentracion total, son la
osmorregulacion, v la compartamentalizacion (tactica osmética) en organelas celulares
{(vactolas, principalmente y apoplasto), vy organos (hojas seniles). También se tiene la
distribucién discontinua, y la translocacion; estos ultimos son mecanismo de desvio o de
permeacidon operando via el apoplasto (Gorhan es al, 1985, Cheeseman, 1988) Ambos
procesos pueden requerir ta formacion de potenciales de soluto, via canales 16nicos. Estas son
respuestas rapidas y nccesarias ante aumentos salinos externos durante el crecimiento celular.
Ya alcanzadas deben perdurar para la vida celular (Yeo, 1983) A pesar que el soluto sea
compatible, la compartamentalizacion resulta necesarta.

La osmorregulacion y la compartamentalizacidon permiten alcanzar una clerta
tolerancia metabdlica la cual significa mantener actividad adecuada (no necesariamente
especifica) en presencia de cantidades altas de iones en el citoplasma (Morgan, 1984,
Wainwright, 1980) , y que se alcanza por adaptaciones morfo-funcionales. La tolerancia
metabolica es un rasgo no totalmente aceptado, ya que la mayoria de los estudios realizados in
vitro con enzimas y osganclas extraidas de especies halofila y glicofila demuestran que ambas
son igualmente sensibles a la salinidad del medio (Greenway v Osmond, 1972, Horovits y
Waisel, 1970: Flowers, 1977; Flowers y Dalmond, 1992) Sin embargo, Hurkman (1992),
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sefiala a la tolerancia como un rasgo multigénico que capacita a las plantas para desarroltar y
mantener una produccién econdmica en medios muy salinos, fisioldgicamente nocivos, y
constantes, principalmente de NaCl En cambio, La compartamentalizacién vacuolar, esta muy
demostrada {Blumwald, 1987; Flowers et al, 1977; Flowers, 1985; Gorhan et al, 1985;
Jeschke, 1984; Pantoja et arf., 1989),

AJUSTE OSMOTICO u OSMORREGULACION

El término Ajuste osmotico u osmorregulactdn se aplica a la regulacion del sistema
osmdtico celular como respuesta a una disminucion del potencial hidrico del medio por un
incremento en la concentracton de soluto a nivel de la raiz. El proceso ocurre como
respuesta a estrés hidrico, incluso en algunas especies haldfita (Yeo y Flowers, 1980; Munns v
Wier. 1981; Shannon; 1984; Morgan, 1984; Wainwright, 1980). Son cambios de cantidad de
solutos que se observan después de recuperarse de un déficit hidrico. Hanson y Hitz (1982), lo
consideran como una respuesta adaptativa fundamental en plantas superiores. Establecer su
relacién con el crecimiento, de forma clara es muy dificl] ya que en los organismos superiores,
células individuales, tejidos u organos estan integrados en una estructuracidén compleja en la
cual, sus relaciones hidricas pueden influir o ser wnfluenciadas por células de otra parte de la
planta mediante aspectos fisicos o procesos metabodlicos (Morgan, 1984). En la practica, a
potenciales hidricos muy bajos, se interfiere la habihdad del organismo para extraer agua
del medio v mantener su turgencia Sin embarge, a potenciales hidricos mayores o
cantidades salinas moderadas o bajas, la célula vegetal puede osmorregular mediante la
acumulacion interna de osmolitos hasta niveles mayores que el medio externo , y mantener
un gradiente de potencial para el ingreso de agua (Shannon, 1984) La regulacién osmdtica
implica que pueda ser sostenido en un estado de balance (estacionario), o estar continuamente
siendo ajustado hasta un nuevo equilibric mediante la acumulacion adicional de osméticos
inorgénicos (sales) del medio externo (Queen, 1980), u otro tipo de osmolitos. Se observa por
lo comun, un control de la expansion del crecimiento seguido de una recuperacidn, lo cual se
gvidencia comunmente, después del periodo salino o su adecuacion al mismo (Yeo, 1983,
Munns, 1993, Shannon, 1984). Puede ser un ajuste pasivo y que lo permite la reologia
(propiedades) de la pared , o bien un ajuste osmdtico rapido con pérdida de la pared (lo que
provoca incapacidad selectiva, goteo y filtracion irrestricta (Fitter y Hay, 1985; Leopold y
Willing, 1984).

Es claro que sclo un numero limitado de solutos, cuyva acumulacién es regulada, es de
tmporiancia capital para ajustar la presion intracelular y mantener una turgencia requerida o
control de volumen para crecimiento mientras permite un ambiente celular 1dnico compatible
con reacciones metabdlicas (Wainwright, 1980, Yeo, 1983) Esta respuesta es diferente para
distintas células (LLerner, 1985).

Los posibles mecanismos sensores que inician cambios del potencial hidrico de las
células, son regulaciones osmoticas de turgencia o volumen que contrelan los flujos de agua
entre la célula y su ambiente (Jeffertes, 1981) Es distinto de otras formas de mantener la
turgencia, experimentales y tedricas (disminucion tanto del volumen como del contenido
celular, cambios en el modulus elastico de la pared celular ¢ incremento de conductividad
hidraulica del camino lidrico) que no requicren sclutos adicionales  significativos.
Normalmente s¢ pucde alcanzar halance osmatica por ones iNOrganicas o constituyentes
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organicos (Hellebust, 1985). En el primer caso, iones inorgénicos como el K, Na y el Cl se
pueden acurnular pasivamente para osmorregular y regular la turgencia y mantener
crecirniento atn bajo estas condiciones, aunque sea moderado (Shannon, 1985). La cantidad
idbnica no debe ser alta ya que puede ser inhibitoria v entonces deberd ser
compartamentalizada, en la vachola (Morgan, 1984; Wainwright, 1980; Flowers, 1985;
Flowers y Yeo, 1977, Gorhan e af.,1985) Conforme aumenta fa concentracion salina en la
célula, se inducen mecanismos regulatorios.

Alternativas inducibles pueden ser:

---Bombas 16nicas que regulan la salinidad y la podrian bombear al exterior celular (Lerner,
1985).

—--Incrementar la cantidad de enzimas que permitan eficiencia disminuida.

—inducir la aparicion de isoenzimas con tolerancia diferente (Flowers, 1976, en Yeo, 1983)
---Modificacion de efectos con altas cantidades de substratos. (Yeo, 1983)

En el segundo caso, mantener y mitigar el equilibrio osmoético -potencial hidrico- en
condiciones de hiperosmoticidad = mas de 0.9 MPa (Gorhan ef al., 1985) =, a través del
tonoplasto que es la membrana vacuolar, y en toda la célula, mas que solo en el citoplasma,
requiere la acumulacion en éste, de solutos organicos no tdxicos -solutos compatibles con
menores efectos deletéreos en el citoplasma que los iones minerales (Borowitzka y Brown,
1974 en Gorhan et al, 1985) . La composicion quimica varia entre los distintos grupos
taxondmicos, perc la mayoria son derivados de polialcoholes, carbohidratos solubles y
sustancias nitrogenadas (Cavalieri y Huang, 1979 ; Storey y Wyn Jones 1979; Wainwright,
1980; Larher et al., 1982; Jefferies y Rudmik, 1984; Veen y Kleinendorst, 1986 Sanada e/ al.,
1992). Ejemplos de dichas moléculas son amino acidos como la prolina, betaina, la
glicinbetaina, sorbitol, vy algunos azucares. Esto es muy comtn en hongos, microalgas y gran
cantidad de plantas terrestres superiores (particularmente monocotiledoneas), en respuesta a
déficits hidricos {Flowers, 1977; Jefferies y Rudmik, 1984), de ahi que Larher ef al., (op
cit.), las consideren indicadores de estrés Estas moléculas compatibles no estan muy
cargadas pero son polares, altamente solubles y tienen un mayor radio de hidratacion que
los iones inorgantcos (Bartels y Nelson, 1994). Son formadores fuertes de estructuras
hidricas que afectan la conformacién de las enzimas, estabilizando su forma activa y
protegiendolas asi, de perturbaciones conformacionales causadas por iones minerales. Este
mecanismo s hipotético, pero se ¢re€ que 10s osmolitos alteran el estado hidrico celular lo
cual moedificaria las interacciones agua-proteina (Paleg, 1981 en Lerner, 1985; Schober,
1977. en Wainwright, 1980). En cualquier instancia, esto contribuye a mantener el
crecimiento celular atn en presencia de altas cantidades 10nicas.

Entre las glicofita, 1a regulacion dei potencial osmotico se asegura por la acumulacion
de iones exdgenos K, Na, y Cl (Haddad y Coudret, 1991), pero el control de la turgencia
parece depender de la acumulacién de carbdxilatos (Cram, 1980), en contraposicion con las
halofita en las cuales [a turgencia se logra con la acumulacidn de iones del medio (Haddad v
Coudret, 1991).

En algunos casos, los cambios en la cantidad de solutos orgdnicos osmorreguladores
no son suficientes para alcanzar una adaptacion osmotica a salimdades crecientes; sugiriendo
que los lones inorganicos podrian tencr una parte mwpoertante en la osmorregulacion, en
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microalgas. De éstas, las que poseen grandes vacuolas, los jones inorganicos juegan papel
importante en el ajuste osmoético” (Hellebust, 1985). Algunos microorganismos presentan
tolerancia alta debido a que tienen la propiedad constitutiva de modificar proteinas con
requerimientos para ambienies con altas fuerzas idnicas (Lanyi, 1974, en Yeo, 1983)),

COMPARTAMENTALIZACION

La hipétesis de la compartamentalizacion intracelular de solutos es la base en los
modelos de los mecanismos que operan en las raices y hojas (Gorhan ef af, 1985). Se
distinguen cuando menos dos variantes' L.a primera, en la que el ajuste osmdtico se logra
mediante el ingreso de altas cantidades de Na y Cl a las partes aéreas (vastago),
complementado con la generacidn compartamentalizada en el citosol de solutos compatibles.
Esta combinacidén de estrategias permite altas tasas de desarrollo en términos de peso fresco
{comin en chenopodiaceas). La segunda, limita estrictamente la entrada de sales al véastago,
pero sufren reduccion del erecimiento en medios muy salinos. Una variacion extra se observa
en aquellas especies que poseen glandulas excretoras (Gorhan ef g/, op cit). Como se deduce,
la compartamentalizacion del exceso idnico en el citoplasma es contrabalanceando con solutos
organicos. Esta tactica permite separar las funciones osmoticas y metabdlicas (Yeo, 83). La
compartamentalizacion puede ser intracelular (en organelas v es la mas citada), intercelular
(entre tejidos), e interorganica (hojas), ademas de continua y discontinua o desfasada en los
reservorios sefialados. La compartamentalizacion puede ser importante, en algunos niveles,
para el computo para la sustitucion de Na/K. El beneficio puede, entonces derivarse de la
conservacion del suministro limitado de K para funciones metabdlicas, lo cual se permite

mediante [a sustitucion de Na por papeles menos especificos como ajuste osmotico vacuolar
{Yeo, 1983).

Intraceluiar

En la célula, existen varios compartimentos en los cuales se puede confinar, por un
medio u otro; vaciola e incluso en cloroplastos (Harvey y Thorpe, 1986, Gorhan et af., 1985,
Flowers 1985; Yeo, 1983, Flowers y Dalmond, 1992), Sin embargo, hace mas de 25 afios,
Oertli, (1968. en Flowers et al,, 1991) sefialo también el espacio libre hidrico que existe entre
la pared interna y la parte externa de la membrana (apoplasto).

FEn la vociola. La mayoria de las explicaciones se han centrado en la
compartamentalizacion entre vaciola y citoplasma En principio, la regulacion de la cantidad
idnica vacuolar, en estado estacionario de salinidad externa {células o plantas que crecen
expuestas a estas caracteristicas durante periodos de semanas 0 mds se consideran en estado
fijo o estacionario), contrario con aquellas expuestas solo horas o dias (flowers, 1985, Yeo,
1983). Puede lograrse balanceando Ja importacidn (via xilema), la exportacion (via floema) o
glandulas salinas,(cuando existen) y volumen de agua contenida (Flowers, 1985). Dicha 1dea
asume que existe un desbalance hidrico-osmotico entre vacuola y citoplasma, hecho que Fitter
y Hay (1985) liaman estrés secundario El proceso de compartamentalizacion idnica mineral
debe originar un gradiente iGnico a través del plasmalemma como del tonoplasto Ya se sabe
gue existen en estas membranas mecanismos para bombear los iones del citosol hacia los
espacios libres exterior celular (apoplasto) vy al intenior vacuolar. Tal transporte active seria
esperable que fuese secundario, usando la diferencia de potencial electroquimico de H', la
fuerza protonmeotriz (FPM) como fuente de encraia (Jeschke, 1983, Blumwald, 1987; Pantoja
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et al., 1989). Por razones osmoticas todos los iones (Na, K, Cl y NQO;) deben estar a altas
concentraciones vacuolares, y por ende, todos ellos, excepto posiblemente el K. y en algunos
casos , el Na para las glicofita, ser transportados activamente a la vactola (Gorhan ef ol
1985). Allen ef al, (1995) mencionan que la canalizacion del Na a la vaciola seria en
preferencia sobre el K, con lo que se mantendria una alta relacion K/Na en el citosol de células
del vastago. En dltima instancia, el control de la distribucion es por las propiedades del
transporte activo del plasmalemma y el tonoplasto, (Shannon, 1984), y ademas por cualquier
mecanismo de atajo O de goteo que opere por ef apoploasto (Gorhan et af., 1985)

En general, segun Pantoja e al, (1989), el potencial de membrana del tonoplasto es
més o menos de +20 mV (vactola positiva) v hay una diferencia de pH del orden de 2
unidades (vactola mas 4cida). La diferencia de potencial electrogénico para los protones es
generada por borbas protdnicas electrogénicas en el tonoplasto dirigidas por la hidrolisis de
ATP (Sze, 1985), v, tal vez, por la hidrolisis de pirofosfato La situacion para iones no
protones, es menos clara. Los resultados obtenidos en varios laboratorios han mostrado que el
tonoplasto posee, de manera abundante, dos enzimas (estructurales 7. una ATPasa, y una
pirofosfatasa insensibles al vanadio, (Leach et al., 1990). Estas dos moléculas se encargan de
transportar H' al interior vacuolar (Sze, 1985), generando asi un gradiente de pH v un
potencial de membrana a través del tonoplasto; juntos, estos dos factores constituyen la fuerza
protonmotriz (FPM), cuyo potencial energético se utiliza para realizar diversos procesos de
transporte a través de la membrana vacuolar. Dos de los sisiemas enzimaticos que realizan
estos procesos son los transportadores antiporte alcali-cation de Na'/H" v que podrian incluir
el de Ca'/H | mismos que acoplan el flujo de los dos catiénes metalicos, al flujo en direccion
opuesta de los protones {Schumaker y Sze, 1985). Estos mismos autores sugieren que dichos
sistemas pueden ser comunes en plantas. Las propiedades de estas enzimas son ampliamente
similares entre glicofita y halofita (Leach ef al, op cit) Uno de tales transportes activos
secundarios, el Na’/H" ya ha sido bien caracterizado en varias especies de los siguientes
aéneros En Beta (Marschner et al , 1981), en Atriplex (Braun ez al., 1988), en Plantago (Staal
etal, 1991). Asi, El Na+t podria ser transportado al exterior del citosol por el sistema antiporte
H'/Na® del plasmalemma vy del tonoplasto (Lerner, 1985). Ademas de permitir
simultaneamente la homeostasis del pH (Bartelson y Nelson, 1994). Cabe sefialar, que en €l
caso de la ATPasa de Na, « estimulacion se reprime ante exposiciones salinas de largo plazo
va que la sal induce a un combio conformacional del translocador del ion del complejo de la
ATPasa (Kuiper, 1984). En =s bacterias, antiportes Na'/H' proveen un mecanismo tanto para
la regulacion de! pH como de la extrusion del Na™ (Padan y Schuldiner, 1987 en Bartels y
Nelson 1994). También ha sido propuesto un mecanismo de intercambio Na'/K' (Jeschke,
1983) aunque existen reservas (Lerner, lof cif). Tampoco existe todavia informacion definitiva
acerca de un posible antiporte I'/H", y hasta el momento es un postulado solamente pensar en
portadores de aniénes como el ClI" y de NO; al interior vacuolar. Estos dltimos, de
considerable interés ya que serian fuertemente elecirogénicos serian intercambios A-H'
(Pantoja et al., 1989) Estos ristemas de intercambio son en principio responsables de evacuar
el citoplasma. E! aumento la actividad antiporte del tonoplasto ha sido observada por
tratamiento o adecuaciéna sl (Garbarino v Dupont, 1988) Ya para 1984, Jeschke proponia
el siguiente modelo, que se . wta a las ideas descritas:
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Sistema de intercambio protonico de K+ / Na+ en el plasmalemma. Ademas, los flujos que
conducen a la oclusion de Na v facilitan el intercambio de Na+ / K+ en tonoplasto.

{pared celular) ciloplasma vacuola
4 -
K>Na2 )
1
Jrae
vl = B K>Na
4 4,%
"'. Na* t
" tonoplasto
P R -
> Iin‘ ¥
; K>Na
4
plasmalema

Pie de figura.

1= Bomba proténica; 2= Captacion del K mediante el sistema 1 = transporte de difision
facilitada o uniporte, 3= Sis'ema de intercambio H+ / Na+ = antiporte; 4= sistema de
cotransporte Fl-anién o simpc te. Tomado de Jeschke (1984)

De esta forma, por la »hundancia de iones que entran al citosol son subsecuentemente
secuestrados en las vacuolas, -.or el sistema antiporte H/Na ubicado en el plasmalemma vy el
tonoplasto, (Lerner 1983), esie Gltimo segin Munns v Termaat, (1986) abastecido por su
propia diferencia de pii (disminucion de pH).

Existe la teoria que bajo condiciones salinas se sintetiza, posiblemente, una proteina integral
de tonoplasto, membrana vacuolar (idea ya propuesta para el alga roja, Porphyridium . Knoth
y Wiencke, 1984. En Velazco, 1994), en donde se detectd un incremento en el nimero de
particulas en la membrana durante la adaptacidn del alga a la salinidad. Se afiade que dichas
particulas son proteinas de transporte cuya funcion es regular la carga salina del citosol. Esto
se basa en observaciones en ! s que NaCl en el medio de crecimiento indujo la actividad del
intercambio Na/H en tonopla 1o de células de raiz de cebada (Garbarino y Dupont, 1988).
Parece que dicho intercambio solo se observa en especies halotolerantes (Munns y Termaat,
op cit). Cabe afiadir que recientemente, Ratajezak e/ af,, (1994), encontraton que la salinidad
indujo el aumento de la ATPasa H" de tonoplasto, la aparicion tanto de dos polipéptidos que
son parte de la haloenzima de dicha ATPasa, asi como de una enzima de envejecimiento.

Jennings (1968), sefiala que en halofita suculentas, el excese de Na cruza el
plasmalemma celular sin nccestdad de gasto energético Mas aim, todo el proceso de
transportacidon del Na hacia la vacuola, se argumenta que produce ATP mismo que se
utiliza para crecer, lo que explica el efecto estimulatorio del ion salino observado en ese
grupo de plantas.
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En hojas de Atriplex gmelini, ta cantidad de betaina citoplasmica para alcanzar un
gradiente de potencial hidrico de cero entre el citoplasma v la vactiola, es de aprox, 1 M
(Matoh ef al., 1988). Parece que la tolerancia del metabolismo de halofita por bajas cantidades
de K pueda incrementarse por la acumulacion de Betaina, segun estos autores.

En Puccinellia peisonis, el Na se acumula inicialmente y en gran medida, en las
vaciolas de las células de ia vaina (C4), inducida por ta suberizacién de las paredes de células
que circundan los manojos vasculares foliares. (Gorhan er al, op cit). El proceso de
compartamentalizar se puede realizar en gran cantidad en vactolas grandes (en Gorhan ef al,
op ¢it.), v que pueden ser capaces de alargarse en respuesta a incrementos salinos (Sanchez y
Gonzalez 1992), o de sequia (Berlin, ef al, 1982, en Luttge ef ol, 1984). La
compartamentalizacion intercelular de iones de Ca y Na es un factor que puede influenciar
bastante la respuesta primaria de las hojas a la salinidad (Rengel, 1992) . En los modelos de
compartamentalizacion se enfatiza que en el citoplasma se conserva su selectividad ibnica y su
concentracion, en tanto que en la vaciola se pueden reunir una gran cantidad de solutos con
variadas cantidades externas. Asi, ia selectividad citoplasmica contrasta con la promiscuidad
vacuolar (Gorhan et al, 1985).

Estrategia distinta a la compartamentalizacidn en sorgo, Hordeum vulgare, es el eflujo
i6nico por el plasmalemma, (Jeschke, 1984; Cramer et al,, 1985).

Cloraplastos. La evidencia de los efectos de la salinidad sobre el contenido idnico en
cloroplastos y la fotosintesis es todavia polémica No hay claridad de cuales podrian ser los
niveles internos, bioquimicamente inaceptables de algunos iones potencialmente téxicos como
Na (Harvey, 1983. En Harvey y Thorpe 1986, Flowers, 1985). Sin embargo, las
investigaciones de Binzel et a/ (1988, en Cheeseman 1988), mostraron concentraciones de
Na", aprox. de 100 mM en cloroplastos en células de tabaco adaptadas a salinidad. En Otros
trabajos, en cloroplastos de hojas de espinaca (Gorhan et al., 1985; Robinson ez al., 1983), y
de frijol (Seemann y Chritchley, 1985), se han observado que los niveles de Na variaron muy
poco respecto a fluctuaciones muy altas de concentracion foliar total. Por otra parte, tampoco
existe mucha diferencia en las cantidades de Na + Cl en algunas especies, en sus citoplasmas y
cloroplastos vs las cantidades observadas en las vaciolas de plantas crecidas en presencia de
salinidad externa de 150 mM de NaCl, aunque en este punto, el crecimiento del frijol se redujo
el 70 % (Velazeco, 1994).

Espacio Hidrico o apoplasto. hace mas de 25 afios, Oertli, (1968, en Flowers ef al,
1991) postulo éste espacio como potencialmente saturable de excesos 1dnicos. Sefialaba que
altas cantidades idnicas en las paredes celulares de las hojas afectarian las relactones hidricas
de células individuales, pero no el flujo transpiratorio del xilema a través de las paredes
celulares. Afiadid que la incapacidad de acumular iones en el protoplasto originaba la
formacion de un bajo potencial de soluto del apoplasto, un aumento de la presion osmdtica y
reduccion de la turgencia lo cual provocaba una deshidratacion cetular

Es dificil evidenciar la hipotesis de Qertli por razones practicas Las paredes celulares
ocupan solo aprox. el 3 % del volumen foliar (Flowers y Yeo, 1986 en Flowers et al,, 1991),
Sin embargo, el uso reciente de anahisis con rayos X de secciones delgadas, ta confirmo (Yeo
y Lee, 91,). Estos investigadores mostraron que las acumulaciones ionicas en el apoplasto eran
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mayores que aquellas en las vacuolas La concentracion idnica aumento dramaticamente hasta
valores de un orden de magnitud mayores que aquellos del medio externo. Aunque la cantidad
de sal externa sea baja, se requiere que se acumulen muy pocos iones en las paredes para tener
un efecto excesivo en las relaciones hidricas del vegetal, ya que el volumen del agua
disponible en el espacio es pequefio (Tomos,1988). La acumulacion ibnica ha sido postulada
como explicacion de la baja turgencia medida en las paredes celulares de hojas maduras de la
halofita, Swaeda maritima (Flowers, 85).

Esto se postula que ocurre como sintoma temprano de exposicion a bajas cantidades
salinas por periodos cortos. "Esto guia a la conclusion de que, en éste caso, la acumulacion
de sal en el exterior, es el factor primario en el dafio salino. Obviamente, se creé que las
células emplean en su conjunto, las tacticas osmoticas y de compartamentalizacion, si bien
con diferentes grados de eficiencia entre los tipos celulares y entre especies.

Extracelular: Existe también la opcion de la retranslocacion (de metabolitos Gtiles de
hojas senescentes a aquellos en desarrollo), la distribucion discontinua (Yeo, 1983, Pantoja et
al., 1989), y la canalizacién a hojas desprendibles (Joshi et al,, 1975). Yeo et al, (1977),
observaron que en las partes proximales de la raiz y de las inferiores del tallo de maiz, el Na
era removido del flujo xilematico v sustituido por K. Marschner y Rossemberg, (1976, en
kramer, 1984), detectaron que en Phaseolus, €l Na es retransferido del vastago a las partes
proximales de las raices y de alli, excretado al medio externo.

La discontinuidad puede ocurrir 2 uno o mas niveles- tejido, célula e intracelular. El
primero (de hoja a hoja) es muy comdn en halofita(Yeo, 1983). Leigh y Storey (1991)
encontraron que los iones de Ca son mas abundantes en la epidermis de la hoja, mientras
que los de Na estan principalmente confinados al mesofilo, en hojas de sorgo. Lo que se
observa es que existe una distribucion espacial elemental a o largo de la hoja mencionada
por Waisel (1972), y confirmada por Berstein ef al., (1995) En érganos , es bien conocida
Ja estrategia de algunas especies de mangles que canalizan los excesos salinos hacia hojas
seniles hasta saturarlas v después desprenderse de ellas (Joshi et al., 1975)

SELECTIVIDAD DE LA MEMBRANA

La selectividad para elementos como el K y Na varia ampliamente entre especies, entre
organos, tejidos y células lo mismo que en el plasmalemma y el tonoplasto (Jeschke y
Nassery, 1981; Jeschke, 1984),. Cabe afiadir, sin embargo, que existen resultados finales con
valores altos de relaciones iénicas (K-Na, por ejernplo) en citoplasmas de tejidos de raiz como
del vastago. La selectividad se percibe por.

a) Competencia K/Na durante el consumo, en el plasmalemma
b) Bombas (de K, para consumo, de Na para eflujo)
c) Sistema de reversa en el tonoplasto que transfiere Na del citoplasma hacia la vaciola,

mientras que K vacuolar cs intercambiado por Na citoplasmico (Jeschke y Nassery,
1981)

d) poros de muchas membranas (Tyerman y Schachtman, 1992)

La encrgia metabdlica esta directamente mvolucrada en los procesos de consumo,
pero ¢s también csencial para la habilidad celular, mantener un metabolismo 10nico
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selectivo. Los sitios selectivos se postula, se ubican en la membrana (para mantener su
selectividad © para operar el mecanismo de transporte metabdlico) o mas alla de la
membrana {controlar el mismo mecanismo de transporte 6 para crear potenciales eléctricos
celulares (Waisel, 1972; Pantoja et al., 1989; Cheeseman, 1988).

La seleccion ionica durante su entrada a la raiz y al resto de la plamnta, se logra
mediante tres membranas.(Jeschke, 1984) ; el plasmalemma de las células corticales de la
raiz, el tonoplasto de celulas de ratz v el vastago, v ¢l plasmalemma del parénquima.
xitematico (esquema 1.). De estos sitios, se distinguen 5 posibles mecanismos relacionadas
con la selectividad de K/Na : a) selectividad durante el flujo al interior. b) Intercambio
K'/Na" en el plasmalemma cortical de la raiz. ¢) Selectividad por canalizacion de Na a la
vacuola e intercambio Na™-K' a lo largo del tonoplasto. d) Selectividad durante la
liberacién de K™ y Na' a los vasos xilematicos, y e} Reabsorcion selectiva del Na* de la
savia xilematica. (Jeschke, 1984). La relacion preferencial entre K'/Na” ya ha sido revisada
por Rains, (1972), Flowers ef al,, (1977), y Greenway y Munns (1980). En la medida que el
medio presenta concentraciones mayores de Na y Mg que de K y Ca, altos valores idnicos
pueden desajustar la selectividad de las membranas de la raiz, lo cual puede provocar una
acumulacidn pasiva de Na no solo en la raiz sino también en el vastago (Kramer, 1977. en
Bohra y Doerffling, 1993). La selectividad se ha mencionado en relacién a la frecuencia y
tamafio de los poros pasajercs, (Hall.Baker, 1977: en, Yeo. 1983 ) y a su estructura fisica
(lipidos y acidos grasos}), y configuracidn de las membranas

Canales ionicos por poros.

En equiltbrio, el flujo de cada ion al interior iguala el eflujo, el cual para todos los
iones distintos al H', se esperaria fuese via canales iénicos de la membrana (Pantoja, ef al,
1989). Este es un transporte idnico pasivo e independiente de movimientos ya sea de H' o de
K" Actualmente se reconoce que existen dichos canales i0nicos en las membranas vegetales y
transportan agua, ademas de ser esencialmente impermeables a iones, Esto se deduce ya que
ios flujos de iones Na al intertor y exterior de las raices, no responden a modificaciones de
hombas de H' del plasmalemma, a niveles de energizacion, o a transporte activo de DCCA y
FCCP (Cheeseman 1982, en Cheeseman, 1988). Se asume correctamente que tal propiedad es
basica para prevenir excesos del gradiente protonico necesarto para la osmorregulacion y su
transporte tlimitado opera como buffer durante la equilibractdon con el apoplasto, Su induccion
durante etapas tempranas de salinidad complementa la canalizacidn y concentracion de
osmolitos a la wvactola y por ende a la osmorregulacion (Bartels y Nelson, 1994).
Adicionalmente, presentan vanados grados de especificidad y son ubicuos. Los canales
actuan, obviamente, como goteos, y afectan de forma evidente los resultados de los sistemas
de transporte activo (Pantoja ef af, op cif), ya que en ultima instancia, los gradientes
electroquimicos que gobiernan tales flujos pasivos, son establecidos por bombas (Bartels y
Nelson, op cif).

Blatt y Thiel (1993) refieren que ¢l control de los canales es hormonal, particularmente
por el actdo abscisico (ABA), y que el mejor ¢jempio se observa en la accion de esta sustancia
en las células guarda de tos estomas de las plantas superiores Estos mismos autores, citando a
Raschke (1987), indican que ¢ste ha enfatizado la interaccidn de ABA con ATPasas - H'
Agregan que esta hormona contrela los flujos de jones cuando menos a través de cuatro tipos



25

de canales i6nicos y el control de la ATPasa - H' es solo un fragmento de un proceso general
en el que son evidentes dos sefiales de cascada: una por la concentracion interna de Ca, y la
segunda mediante un intermediario de pH citoplasmico, y que ambas sefiales deben tener un
antecedente comun. Existe evidencia de que ABA actia desde el exterior celular (Hartung,
1983, en Blatt y Thiel, 1993), posiblemente unide a una proteina integral de membrana, o
mediante un centro de control membranal en el cual los canales idnicos sensibles al calcio
serian claves (Pickard y Ding, 1993). Estos canales -mecanosensibles- sirven no solo para
detectar tensiones mecanicas si no también, variados estimulos eléctricos, térmicos, y
quimicos (Pickard y Ding, 1993).

Observaciones recientes de ABA apuntan hacia la regulacion de la ATPasa — H'.
mediante indicios de cascada por una fosfolipasa tipo A, produccion de lisofosfolipidos , v su
efecto en la actividad de una protein cinasa de membrana (Yre y Scherer, 1991. en Blatt y
Thiel, 1993).

Los canales funcionan en tres formas fisiologicas (Tyerman y Schachtman, 1992) ; a)
para acomodar osméticamente flujos importantes en periodos cortos, b) para propagar sefiales
a lo largo 6 a través de la membrana, y ¢) para controlar los potenciales de membrana, tal vez
para mantener gradientes electroquimicos constantes (Pantoja et al, 1989; Tyerman vy
Schachtman 1992). Una propiedad funcional de dichos canales e importante para la nutricién
mineral vegetal, es la selectividad, de comin, anidnica o cationica. En la selectividad se han
detectado variaciones en el grado de dicha capacidad entre especies Algunos canales tienen
altas selectividades por iones similares {catidnes monovalentes, Schachtman ef al., 1989 en
Tyerman y Schachtman, op cif); amonica (Terry ef al., 1991, Tyerman vy Findlay, 1989), o no
tener selectividad 16nica (Stoeckel y Takeda, 1989 en Tyerman y Schachtman, op cit.).

Ademas, se sabe que se localizan externa e internamente a la membrana y que
presentan cuando menos dos tipos de canales de voltaje activados por K. aquellos con
rectificacion externa (O.R), y los de rectificacion interna (I R}, (Tyerman y Schachtman, op
cit.). Los canales O.R,, presentes en la mrvoria de las células vegetales, se caracterizan por
activarse a un Vm despolarizado bajo cuyas circunstancias se produce un flujo catidnico al
exterior (normalmente de K) celular (Fairly, ef af, 1991). En células corticales de raiz,
existen de varios tipos, de acuerdo a su selectividad catidnica y se piensa puedan ser
también atajos moleculares para la entrada de Na a la célula en condiciones salinas
(Tyerman y Schachtman, op cif).

Los canales I.R,, se han reportado para muchas células de plantas. Conducen catidnes
al interior celular y son activados por Vm negativos del potencial reverso del canal en
presencia de bajas concentraciones de Ca (Schroeder y Hagiwara, 1989) Este sistema
funciona, se hipotetiza, en el consumo de K cuando el potencial de membrana esta
hiperpolarizado por el funcionamiento de una bomba de protones. Hurkman (1992), sefiala
que ya se ha determinado las propiedades funcionales como selectividad, propiedades
cinéticas, vy sensibilidad a inhibidores de voltaje en cuando menos una clase de proteinas de
canales ionicos. Blumwald (1987), postula que en halofita, una baja conductancia de los
canales a potenciales positivos prevendria una perdida significativa del Na acumulado en la
vacuola por la operacion de antiportes Na'/H'
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Selectividad por configuracién

Se piensa que la configuracion debe estar relacionada con la resistencia salina de las
plantas, ya que el micostatin (sustancia que reacciona con esteroles), induce eflujos de K de
hojas de frijol, organismo sensible a la sal, pero no de betabel, saltolerante (Kuiper, 1984).
Por cualquier alteracion de la membrana, principalmente en su configuracion, se produciran
cambios en su permeabifidad y mucho goteo pasivo con lo que la entrada de iones al
vegetal excederd las necesidades del ajuste osmotico y habra toxicidad directa por
interferencia metabodlica y afectacion del desarroflo. En cambio, si la membrana presenta
permeabilidad suficiente y sin goteo, el ajuste osmotico dependeré de sintesis organica o de
transportacion 16nica con influencia metabolica y muy ligado a tasas de crecimiento (Yeo,
1983). .

Pérdida de la selectividad de la membrana.

La funcién selectiva se puede alterar por shock osmoético del exceso salino, por
interacciones 1onicas, y por alteracion de la homeostésis del Ca. Su modificacién produce
flujo no regulado y alto, existe indiferencia i6nica en ambos aspectos, y se interfiere con el
balance de solutos (Shannon, 1984).

Exceso salino

Se ha establecido que la sal causa lesiones que provocan goteo en las membranas, y
que existe una especificidad salina en el dafio a la membrana (Leopold y Willing, 1984).
Los datos sefialan que sales de iones monovalentes y divalentes pueden causar tal averia.
Por gjemplo, se observd que el mayor goteo lo produjo 1a exposicion a NH4Cl, con dafios
menores por cloruros de Na, K y Lt Entre los iones divalentes, el MgCly indujo solo un
ligero goteo en tanto que el CaCly practicamente no causo nada. La comparacion entre
cloruros y sulfatos (NaSQs, y MgSQy) indica que los primeros son mas dafiinos que los
segundos Comeo conclusidn se esgrime que existe una pequefia pero significativa diferencia
entre las tasas de goteo provocadas por iones monovalentes y muy acentuada entre estos y
los divalentes, asi como entre anidnes también

COMPETENCIA IONICA,

La absorcion de un ion particular puede verse afectada por la presencia de otro en el
medio. Existe un cierto nimero de casos en los que se presenta competicion entre iones
similares tales como Na, K Ya hay suficiente informacién que muestra que el Na interfiere
con el flujo def K al interior de la raiz (Rains y Epstein 1967, Lynch y Lauchli, 1984, Jeschke,
1983; Berezi ef al, 1982), disminuye su concentracién en la savia xilematica {(Munns y
Termaat, 1986), en las partes aéreas (Jeschke y Wolf, 1985), en el crecimiento de la lamina
foliar (Yeo et al., 1991), y tejidas con crecimiento muy activo (Rogers y Noble, 1992}, El K es
esenctal para el crecimiento vegetal caso contrario con el Na Sin embargo, se sabe de su
influencia benéfica de este (ltimo para algunas especies hatofilas y de fotosintesis Ca, y puede
reemplazar en cierta meduia al K (Jennings, 1968, Tarik ¢ af, op cit | Reimann y Breckle,
1993) También se conoce que la concentracion relativamente alta de fosforo disminuye el
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contenido de calcio y magnesio {(Howeler, 1983) La presencia de NaCl en la solucién inhibe
la absorcion de K, Ca, Pi, NO; y el crecimiento (Klobus et al., 1988; Munns y Termaat
1986), el aluminio interfiere el consumo de NO; en maiz (Durieux ef al., 1993) y con el
consumo de calcio en protoplastos de Amaranthus (Rengel y Elliot, 1992). El antagonismo
entre sodio y calcio también ya ha sido documentado. Stassar er a/, (1981), reportan que el
Na disminuyo la adsorcion del Ca mediante competencia directa por los mismos sitios de
unidn en células aisladas de raices, mientras que Devitt ef /., (1984) describen el efecto del
antagonismo por dichos catidnes sobre el crecimiento de sorgo. Otras Investigaciones sobre
esta competencia han sido las de Greenway y Munns, (1980) y Cramer er al., (1985}, Cramer
et al, 1986 v de Cramer ef a/l, 1987. Sutcliffe y Baker (1979) refieren el efecto del calcio
sobre la absorcidn del sod'o y el potasio; la absorcion de estos iones se facilita en presencia de
cantidades crecientes de calcio, hasta una cierta concentracion, pero decrece si el nivel de
calcio es excesivo. Se acey ta, por lo general, que mucha de la competencia idnica que existe
se realiza en los sitios de absorcion y transportacion de la planta (en Chapin, 1980) y que la
interferencia esta influenciado por su relacion de tiempo y concentracion (Tarik v Ouda,
1972).

LaHaye y Epstein (1969. en Cramer et al., 1985), Jeschke y Nassery (1981) postularon
que las interacciones de algunos iones como Ca”'/Na’ se realizan en el plasmalemma;
sugiriendo, ademas, que ¢l Na™ debilitaba la membrana al desplazar en uno o més puentes
divalentes al Ca™ u otro i. n divalente, hecho que aumentaba la permeabilidad de la membrana
y las concentraciones int. celulares de Na'. El desplazamiento serfa en sitios que requieren
iones en estado hidrata. °, moléculas cargadas negativamente como fosfolipidos u otros
grupos. Ademas, la repuciia es especifica para Na y puede estar ocurriendo en principio en la
superficie externa del piasmalemma o apoplasto la sustitucion del Ca de! plasmalemma,
ocasiona una pérdida de la iniegridad de la membrana y un eflujo de K citosdlico (Cramer ef
al., 1985). La alta relacion de Na/Ca de 10nes adsorbidos al lado apopléstico de la membrana
plasmatica podrian desaj.viar las interacciones idnicas entre los constituyentes de la pared
celular como la pectina v .xtensina y cambiaria instantaneamente la estructura, funcién y
fisiologia de la membi: .« (Rengel, 1992) vy afectaria la homeostasis celular del Ca.
Particularmente, el dese. ‘fibrio de la homeostdsis del Ca, se sugiere dispara una gama de
efectos relacionados co:.  sadintdad: e ol jitomate (Pantoja et al,, 1989, Cramer y Bowman,

1991) induce cambios €.. rosidticos ne- alivos en la membrana plasmaética, causandoe valores
mas negativos en los po.. iales de la «oerficie (Subayda ef a/,, 1990. En Cramer y Bowman

1991} y cuya consecueiic « €5 una mencr atraccion de catidnes por la membrana plasmatica.
Mantener una buena rela 1dn de selectividad ionica entre elementos es fundamental para la
tolerancia a la salinidad La de Na / K va ha sido mostrada en el algoddn (Cramer ef ai.,
1986}, En relacidn con . - . tema podcmos referirnos también al efecto de las variaciones de
pH sobre la absorcion y «  centracién idnica en el tejido vegetal

Homeostsis del Ca

Se sabe que el cfec o voenve 4 NaCl a ta membrana puede ser mitigado por el Ca
(Leopold v Willing, oy ¢ir 1.acw” © Tnigadora puede deberse, parcialmente, a mantener la
funcidn e integridad ¢ ici.as smatica en raices y vastagos (Lauchlt y Schubert,
1989). A pH bajos, la .. .o de Ca o e afectos beneficos sobre la tolerancia a la sal por

parte de muchas planta cov Flows | T98S5) Mejora sustanciaimente tanto el crecimiento



28

como el consumo iénico, sugiriendo que el Ca podria mitigar los efectos nocivos del H™
(Zsuldos y Erdei, 1981). Sin embargo, este beneficio no se observa en todas (Yeo y Flowers,
1985).

Se ha demostrado que el Ca"" es esencial para la selectividad de K'/Na", (y por ende
su proporcion} de la membrana y de su integridad (Epstein, 1961. En Cramer et al., 1985).
Concentraciones altas de Ca™” en la solucién de cultivo, mitigaron los efectos adversos de
NaCl en plantas de frijol por inhibicién de consumo de Na~ (Greenway v Munns, 1980;
Cramer ef al, 1985), en algoddén (Cramer ef af, 1986), v la reduccidén de la fuga de la
membrana (Leopold v Willing, 1984; Pritchard ef al, 1991) La homeostésis celular del Ca se
puede afectar por:

a) Cambios en Ja fluidez de la membrana plasmética, en general

b) Por afectacion de los canales de translocacion del Ca

c¢) Por alteracion de las bombas de ATPasas de Ca

d) Por efecto directo de interaccion de Na y Ca en los sitios intracelulares por un consumo
muy acelerado de Na a través de la membrana plasmatica (Lynch y Lauchli, 1988 y Lynch
et al., 1988b). Estos mismos autores, le dan mas apoyo a la posibilidad de los efectos
directos del Na sobre el sistema de transporte del Ca tanto en la membrana plasmatica
como de las endomembranas.

CRECIMIENTO EN CONDICIONES SALINAS

Las conseccuencias de la salinidad del medio sobre el ¢crecimiento, son bien conocidas
Lo que es menos conocido es la causa de cualquier efecto en el desarrollo, y todavia menos
conocidos son los eventos iniciales de la eventual patologia. Se sabe que a altas salinidades, el
crecimiento es limitado posiblemente no por un simple factor sino por una serie de vanables
(Shannon, 1984, Flowers, 1985). Mucha de la investigacidn al respecto, se ha concentrado en
aspectos de: relaciones hidricas, fotosintesis, o la acumulacion de un metabohto particular,
suponiendo que uno o mas de estos procesos limitaria el crecimiento en tales condiciones.
Proposiciones sintetizadas son que el crecimiento vegetal es limitado por turgencia reducida,
reduccion de fotosintesis, o el cambio de tasa de otro proceso metabodlico importante (Munns,
1993).

De acuerdo con Ingestad y Agren (1995), todas las variables limitantes, mencionadas
en tales investigaciones, pueden ser agrupadas como factores del flujo de masa (tasas de
consumo, adicion relativa de carbon o nutrientes minerales, en relacién al tamafio y
requerimientos del individuo), que influencian la tasa relativa de crecimiento; o bien por
factores que interfieren el flujo de masa (genoma, recursos no elementales como el agua o la
luz, ademas de la temperatura). Adicionalmente, Rastetter y Shaver (1992 en Ingestad y
Agren, 1995), distinguen de los recursos elementales, los de reaporte limitado y los de
concentracidn limitada, En los primeros, la disponibilidad de la fuente depende de la tasa a la
cual se esta creando su disponibilidad, en tanto que los segundos, su accesibilidad se relaciona
con la capacidad de la planta para contactarse con la fuente,
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Factores reguladores del crecimiento
Turgencia

Conviene subrayar que el crecimiento celular longitudinal, la base de la extension
radical, se piensa que es gobernado por la presion de turgencia (P), reclogia de la pared (la
produccion umbral, y la extensibilidad o elasticidad de la pared), v la conductividad hidraulica
del camino del agua a la célula en crecimienio (Cosgrove, 1987, Pritchard er al, 1991;
Neumann ef af., 1994; Neumann, 1995). Por otra parte, Se sabe que, el estrés osmdtico reduce
la tasa de crecimiento de la raiz y altera los perfiles tanto de la tasa de crecimiento como la
presion de turgencia a lo largo de la zona de crecimiento.(Berstein ef al, 1995). También,
existe la creencia de que, en medios con bajos potenciales hidricos, la turgencia regula la
conductancia estomatal y la expanston celular, v en consecuencia, el desarrollo de la planta
(Robinson, et al., 1983; Seemann y Critchley, 1985). Sanchez y Gonzdlez (1992), piensan que
los cambios fisio-morfologicos inducidos por la sal a nivel de la vactola, deben de
considerarse en relacion al crecimiento celular ya que esta organela celular es responsable de
cualquier aumento de volumen celular. En su estudio, encontraron que hubo cambios en el
tamafio, no solo de la célula sino también de la vacliola a concentraciones altas de NaCl, si
bien, el niumero de vaciiolas no cambio.

Yeo et al, (1991), sefialan que el ajuste osmotico restauraria el gradiente de potencial
hidrico entre las vactolas de las células de la zona en crecimiento y el medio externo, ast que
la turgencia de nuevo excede el umbral de produccion y se retoma el crecimiento. Para la
regulacion de apertura-cierre estomatico. el flujo de K esta muy invelucrado Sin embargo, en
Aster tripolium, se observd que existe una supresion del la apertura estomatal en respuesta a
aumentos de NaCl (Perera ef al, 1994). 4. fripolium no posee glandulas salinas u ofro
mecanismo excretor, por 10 que estos autores sugleren que cuando la capacidad de
acumulacidn de las vacuolas se excede, la concentracion de NaCl en el apoplasto alrededor de
las células guarda comienza a crecer, lo cual provoca el cierre parcial del estoma, reduce la
transpiracidn, e incrementa la eficiencia del uso del agua Asi, el flujo salino a las hojas
disminuye pero el crecimiento, y la formacién de los nuevos fotosintatos necesartos puede
continuar,

Cabe afiadir que en dichas observaciones, la reduccidn del crecimiento stempre fue
mayor que la fotosintesis. Hasta el momento, no existe evidencia concluyente de que el ajuste
osmotico tenga algin efecto en estos procesos Més bien, los cambios de frecuencia estomatal
son una consecuencia del aumento de la suculencia. Ya hay evidencia de esto. (Kemp y
Cunningham, 1981, en Flowers, 1985)

Mas aun, la turgencia en hojas expandidas de plantas salinizadas no siempre es
reducida. A veces, es mas disminuida que aquellas de las control (Munns 1993), pero
frecuentemente, la turgencia es semejante o superior a las Gltimas. Adicionalmente, el
desarrollo foliar de plantas en salinizacion es reducido mucho antes de que las sales se
acumulen hasta niveles toxicos (Munns y Sharp. 1993}, ademas, la turgencia de hojas de
variedades halosensibles es generalmente mayor que sus parientes halotolerantes Esto se
debe, presumiblemente, a las poco eficientes tasas de exclusién de sales en las raices de las



30

primeras ya que la concentracion de sales en ellas siempre es mayor que ia de las tolerantes
(Munns, 1993).

Cabe resaltar que en ciertas investigaciones se detecta que se presentan cambios
instantdneos y dramaticos en la expansion foliar como respuesta a variaciones repentinas en la
turgencia si bien parece existen, los que son producto de modificaciones repentinas en los
potenciales hidricos del medio radicular a) y los debidos a alteraciones de humedad
atmosférica en el vastago, b) (Munns, 1993).

a) El primer tipo, induce dos tipos de respuesta en la turgencia de la raiz y de la lamina foliar,
dependiendo de si se expone a las raices del organismo a soluciones con NaCl u osméticas no
idnicas, 6 cuando lo son a soluciones con altos potenciales hidricos. En la primera, el esquema
de hojas en estrés salino bajo se caracteriza por un cese abrupto en la elongacidon del
crecimiento, una etapa de cero crecimiento, una abrupta recuperacién del crecimiento a una
tasa estacionaria reducida, y una recuperacion gradual de la velocidad de elongacion original
(Yeo et al, 1991). La variacidon es grande y pasajera ya que se completa entre 15-20 min.
(Cramer v Bowman, 1991; Thiel, ef al,, 1988; Yeo er al, 1991). Estos Gltimos, encontraron
que el decremento en la velocidad de crecimiento, en hojas de cebada, fue proporcional a la
concentraciéon externa de NaCl en el rango de 40-120 mm y que la recuperacion fue gradual
mas que abrupta. Esto sugiere, segin ellos, que {a elasticidad de la pared celular en la cebada,
es muy importante al respecto.

Ocurre lo contrario en las plantas que tienen contacto con soluciones con altos
potenciales hidricos. En ellas se da un aumento enorme y efimero en la tasa de expansion la
cual retorna a una nueva velocidad estacionaria (Munns, 1993),

b) Los cambios debidos a alteraciones de humedad producen una modificacion brusca en la
expansion con un retomo a la velocidad original, en tanto que la turgencia permanece en su
nueva tasa. Este comportamiento también se observa cuando se presuriza las raices (Passioura
y Fry, 1992). La modificacioén es en la turgencia de la hoja pero no de las raices (Munns,
1993). parece ser que el efecto pasajero en el crecimiento foliar se debe a una modificacion en
la turgencia de la hoja, v la velocidad estacionaria de crectmienta es independiente de aquella.
Dicha velocidad es alterada solo por tratamientos que modifican el estado hidrico del sustrato.

Estas observaciones indican que [a turgencia no controla el crecimiento. Obviamente,
la turgencia es esencial para el crecimiento; sin ella, no habria fuerza de expansion de la pared
celular y no creceria. Pero, la tasa de expansion de la pared es controlada por las propiedades
reoldgicas de la misma pared (Cosgrove, 1987), ya descrito como procesos de
"reblandamiento de la pared" y "endurecimiento excesivo ¢ deformacion por endurecimiento”
(Green ef al., 1971 en Munns, 1993; Neuman ef al., 1994), y no directamente por la turgencia.
De acuerdo con Neumann (1995), el endurectmiento ocurre en raices , tallo y tejido foliar en
expansion de una amplia variedad de plantas superiores en respuesta a déficits hidricos,
ademas de, al parecer, contribuir a mantener una produccién mas duradera de la turgencia de
células maduras mas pequenas. Concluye sefialando que el endurecimiento puede actuar como
mecanismo de adaptacion que prolonga la sobrevivencia de plantas individuales limitando el
aumento de area foliar, y en consccuencia, la pérdida de agua transpiracional en ambientes y
momentos terminales de sequia o déficit hidrico
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Es comunmente aceptado, que el crecimiento de la raiz a bajos potenciales hidricos es
ventajoso para la planta (O’ Toole y Bland, 1988, en Pritchard et al., 1991). Varios reportes
sefialan que las propiedades de la pared celular de raices podrian cambiar en respuesta a un
estrés hidrico tanto en el frijol mungo como en la lenteja, € incluso han sugerido, (Hsiao v
Jing, 1987) que los cambios en las propiedades reolégicas de la pared pueden ser responsables
del modelo longitudinal de la tasa de crecimiento, v que deben de variar a lo largo de la zona
de crecimiento después de unm estrés osmético. La elasticidad de las células tiene
consecuencias importantes para el ajuste osmético pasivo en la hoja. Lynch et al, {(1988b),
reportan que 1a inbibicion de la expansion foliar inducida por el estiés salino es regulada por
una disminucién de la reversibilidad en la extensibilhidad de la pared celular. Esto como
consecuencia, probablemente, de una alta relacidn Na/Ca por desajuste en el flujo del Ca de
las raices , aunque, también se han reportado reducciones en la expansidon foliar sin
disminucion de la extensibilidad de la pared celular (Rengel, 1992),

Algunos estudios (Pritchard ef af, 1991) han detectado una pérdida de la pared celular
de raices después de un estrés osmoético rapido, caso que no sucede si el estrés es mantenido
durante periodos largos. La pérdida de pared celular (ruptura de aporte de Ca a los sitios de
unién) como consecuencia de la acidificacion, es un prerrequisito para el aumento de la
extensibilidad de la pared, y por lo tanto, de la elongaciéon celular (Cleland, 1987) Sin
embargo, para Pritchard ef al., (1991), no hubo evidencia de perdida de la pared en la porcidn
apical de la zona del crecimiento, solo hubo endurecimiento de la pared celular en la region
proximal de las raices, la cual se asocié con una disminucion en la extension de la célula
madura. Esta parece una respuesta inhibitoria importante a salinizacion por large plazo en
raices ast como en hojas (Neumann ef al, 1994). Shannon (1984), sefiala que bajo
circunstancias muy salinas, aumenta la cantidad de trabajo idnico y osmético necesario para
un mantenimiento celular normal, como consecuencia, existe una menor energia para las
necesidades de crecimiento. Gale y Zeroni (1985), complementan que los recursos
energéticos que puede gastar un vegetal son agua, minerales y fotosintatos asimilables

Richards (1992), teoriza que los factores que podrian aumentan la eficiencia en el uso
del agua en medios salinos son la declinacion de la conductancia estomatica sin el
correspondiente descenso en la capacidad de asimilacion, la canalizacion de los excesos
salinos a hojas vigjas, un menor crecimiento de la raiz en los tratamientos salinizados que en el
control ademas de un mayor crecimiento de la parte aérea (vastago) Por su parte, Cheeseman
(1988), piensa que los efectos salinos dependen claramente de factores externos que incluyen
tanto respuestas estomaticas como no estomaticas. Observaciones de Meyer y Boyer.(1981)
sugieren que las respuestas de crecimiento de las plantas con déficits hidricos son regulados
internamente mas que ser solo una consecuencia de cambios en el estado hidrico del medio

Para la segunda propuesta, los argumentos mostrados tienden hacia dos lineas; a) la salinidad
afecta el proceso fotosintético por cambios de otros procesos interactuantes, o b). por dafio a
las estructuras u organelas que lo realizan, o muerte celular.

a) El primer aspecto se relaciona con cambios en los aportes (escasos o excesivos) que
produciran desequilibrio en la fotosintesis, globalmente, o en ctapas particulares A altas
salinidades s¢ ha sugerido que la inhibicion del crecimiento ¢s detudo a una disminucidn en la
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fotosintesis. Esta creencia se fundamenta en observaciones de plantas salinizadas en las cuales
se redujo la fotosintesis. Al respecto, Schwarz y Gale (1981), detectaron reduccién de la
fotosintesis por resistencia estomatica y argumentaron que la fijacion fotosintética reducida
fue la causa mayor de la disminucién de la tasa neta de asimilacion del cardo, Xanthium sp
(Compositae). Por otra parte, Suaeda sp (Chenopodiaceae), especie halofila, mostré cambios
muy ligeros en su resistencia estomatal y de hecho aumento su fotosintesis ante ciertos
aumentos de salinidad (Abdulrahman y Williams, 1981, en Yeo, 1983) Las diferencias
pueden deberse a las distintas habilidades para mantener las relaciones hidricas y que esto
influya al cambiar el balance y adquisicidn del carbono vy afecte, reduciendo el crecimiento.
Cabe sefialar sin embargo, que en tales estudios, el crecimiento se afectd antes que la
fotosintesis (Munns, 1993). Contrariamente a la reduccion, Pearcy y Ustin, (1984)
demostraron que a salinidades moderadas, un grupo de halofita del area de la bahia de San
Francisco aumentaban su capacidad fotosintética, con poco o minimo cambio de la fijacién
neta. Las respuestas de crecimiento general, no obstante, fueron muy diferentes, oscilando
desde estimulacion hasta reduccion severa, reflejo del grado de translocacién del carbon de
partes de crecimiento aéreas a zonas de desarrollo de raiz.

Si bien los efectos de la salinidad sobre la fotosintesis son muy complejos, se creé que
la reduccién de la fotosintesis en plantas en estrés salino resulta de una combinacién de
factores que incluyen resistencia estomatal y del mesofilo asi como disminucién del 4rea foliar
total, y reduccion de la tasa de respiracidén (Robinson ef al., 1983). El transporte floematico es
importante en relacion a la salinidad en dos momentos de desarrollo de la hoja: para el
suministro de solutos a tejido joven y en crecimiento (nutricidbn a meristemos), y para la
retranslocacion de metabolitos Gtiles de hojas senescentes a aquellos en desarrollo. Esto ha
dado margen a hipotetizar que en condiciones salinas, el crecimiento y el balance energético
general de la planta se podria afectar por factores que acenttan la cantidad de carbohidratos
demandada como, aumento en la contribucidn de flujos desviados en la membrana por
concentraciones salinas externas altas, transportadores funcionando a tasas de saturacion; y
ajuste osmotico vacliolar con solutos organicos que antagonizan con el crecimiento por
suministro de carbohidratos (Yeo, 1983)

Todos estos aspectos (pueden estar operando simultaneamente) son exacerbados por
una tasa de crecimiento restringido. Los dos primeros puntos se pueden presentar por la
selectividad inapropiada de los transportadores y/o a la dominancia de iones no especificos e
independientes de transportador, En tanto que, el ajuste osmatico bajo tales circunstancias
sucederia si las vacuolas se ajustaran con solutos organicos pero a una demanda menor en el
caso de citosolutos compatibles (Yeo, 1983). Lo que mas comunmente se ha observado es que
las concentraciones de azicar (y reservas dc polisacaridos) siempre se elevan, después de que
las plantas son expuestas a salinidad, en tejidos en crecimiento y en maduros (Doddema ef al,
1986; Munns ¢f al., 1982, en Munns, 1993) o en callos adaptados a salinidad (Olmos y Hellin,
1996). A primera vista, pareceria que fales organismos no estan carentes de carbohidratos y
que el aporte de carbon no es hmitanic para su desarrolio, &1 bien se sabe que el
enriquectmiento con CO, puede mejorar las tasas de crecimiento (Schwarz v Gale, 1984). Al
respecto, Galloway y Davison (1993), comentan que csto significa problemas con el uso mas
que con ¢l suministro, y afiaden que la misma respuesta se observa en condiciones de hipoxia.
Ellos concluyen que estos efectos son similarcs para glicofita, aunque en éstas ocurren a altas
salinidades.
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Munns y Termaat, (1986), esgrimen que el crecimiento del vastago no fue inhibido por
la ausencia de sustrato. Neumann ef al, (1994). al respecto creen que ios carbohidratos no
estaban metabdlicamente disponibles para la sintesis de polimeros de la pared y su extension.
Todo lo anterior es consistente con un bloqueo en la utilizacién de azicar en los tejidos en
desarrollo y una subsiguiente reconcentracion en el resto de la planta (Munns, 1993). La
paradoja, de acuerdo con este autor podria explicarse st la inhibicion del uso del aziicar fuera
de alguna forma contrarrestada, impulsando las altas cantidades inhibitorias de azicar a los
tejidos en desarrollo (alta cantidad de CQO, contrarrestaria la inhibicion, por retroalimentacién
de mucha sacarosa, en la tasa de fotosintesis, el aumento en la velocidad de aporte de sacarosa
al tejido en crecimiento, y asi, el aumento de la concentracidn alli) Es necesario puntualizar,
que ¢l desarrollo y su conexion con la fotosintesis se han relacionado con periodos; cortos, o,
periodos largos de exposicton salina .

Las plantas expuestas a periodos breves no parecen sufrir mucha reduccidén de la
fotosintesis, a juzgar por la acumulacion de los fotosintatos en la planta (Doddema et al. Op
cit; Munns, 1993). Situacion distinta se presenta después de periodos prolongados de
exposicion a la salinidad. Entonces, los niveles de reserva de carbohidratos pueden llegar a ser
bajos, particularmente en vastagos de especies perennes (Howie y Lloyd, 89. en Munns,
1993). Esto produce una muy clara distincion entre efectos iniciales por baja salinizacién de
lapsos salinos cortos que son reversibles, y aquellos por periodos largos que resultan de la
acumulacién de sal en hojas expandidas, los cuales son catastroficos (Yeo ez al., 1991). Se
argumenta que los efectos iniciales se deben a un suministro menor de agua a la zona de
crecimiento, en tanto que los de largo plazo son consecuencia de un consumo 16nico excesivo
(Yeo et al., 1991). Al respecto, Hurkman (1992) afiade que las respuestas dependen no solo de
la concentracion de sal y tiempo de exposicidn sino también de tipo de sal, presencia de otros
iones, v condiciones ambientales como fuz y temperatura. Ademas, las repuestas estan
también en funcion de la edad de desarrollo del individuo, del balance hormonal y ritmos
diarios. Haddad v Coudret (1991); sefialan que el grado de tolerancia varia entre los genotipos,
y que el régimen hidrico de plantas tolerantes al NaCl no seria modificado como el de las
plantas sensibles.

Por otra parte, los efectos a largo plazo de toxicidad salina por acumulacion excesiva
de sal en hojas en expansion (Flowers ¢/ al, 1991, Yeo ef al., 1991), pueden no ser efectos
toxicos directos de iones de Na per sc, 3ino mas bien causados por la reduccidon de la
disponibilidad de Ca en la superficie celular por Na{Lynch et al | 1987}

Estudios recientes {Yeo ef o/, 1991) muestran que el crecimiento disminuye antes que
la fotosintesis, 1o que indica que la salinidad afecta la asimilacion del carbdn por planta via
una menor area foliar mas que una rcauccion en la tasa de fotosintesis por lo que se deduce
que la salinidad afecta la asimilacidn del carbon de la planta. El drea foliar de esas plantas es
posiblemente muy baja por el dafio salino (Yeo y Flowers, 1986; Flowers e al., 1991). Por lo
tanto, no es sorprendente que la alta concentracion de CO, mejore el crecimiento de los
organismos por grandes periodos de salinidad (Munns 1993).

b} No parece haber suficiente evidener que sugicra una disminucion en la fotosintesis por si
misma como la causa de la inhibicion del crecimiento a altas salinidades  Sin embargo,
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Leopold y Willing (1984), mostraron que la salinidad dafia las membranas y que esto debe
afectar una funcidon de membrana organizada como lo es fotosintesis, con consecuencias
evidentes en el desarrollo. Sugieren que el NaCl altera, particularmente, el componente
fotofosforilador del proceso el cual se ubica en la membrana del tilacoide. De manera analoga,
la alteracion al sistema respiratorio por condiciones salinas puede ser debido a la modificacion
de las membranas mitocondriales.

Cabe afiadir, sin embargo, que existe informacion reciente que muestra degradacion de
DNA vy nuclear de células meristematicas de raiz de cebada como respuesta a estrés salino
(Katsuhara y kawasaki, 1996), lo cual originaria muerte celular e inhibicion de crecimiento.

La tercer proposicion subraya que el consumo excesivo de sales al interior celular
afecta directamente la produccion de metabolitos particulares, como polipéptidos y sustancias
de crecimiento, lo que altera el desarrollo. Son solo hipdtesis va que no hay certeza de qué
molécula(s) se trate (n), si es una enzima que controla sintesis, o si se localiza(n) en tejido en
desarrollo o maduro, lo que implica considerar los distintos estadios de desarrolio, ademas, de
establecer la correlacion entre concentracion salina v tasa de expansion foliar (Yeo, 1983).

Polpéptidos

Estudios de Flowers y Dalmond, (1992); Hurkman, (1992); Sanada et «i, (1992); y Velazco,
{1994), demuestran que la salinidad regula Jos niveles de algunos polipéptidos y RNAm en
células de cultivo adaptadas y organismos expuestos a alta salinidad, en varias glicofita
facuitativas. Dichas biomoleculas aparecen y desaparecen con }0s tratamientos salinos.
Particularmente, se distingue un polipéptido de aproximadamente, 26 kd muy asociado a
células de tabaco vy jitomate adecuadas a 171 mM de salinidad. Se le bautizd como Osmotina
en razOn de que se sintetiza y acumula en células que sufren ajuste osmético gradual, pero no
en aquellas expuestas a shock salino. Osmotina se sintetiza inducida no solo por la restriccién
salina, sino también por déficits hidricos y tratamientos con ABA (Hurkman, 1992). Velazco
(op cit), en su estudio con el frijol mungo (¥Vigna radiata) sefiala que la presencia de 100 mM
de NaCl en el medio de crecimiento indujo la aparicion de tres proteinas foliares y una de raiz,
ademas de un aumento general del amino acido prolina. También en el frijol mungo y algunas
especies halofila, Friedman ef af., (1989), detectaron cambios en la biosintesis y contenido de
poliaminas como respuesta a estrés salino

Sustancias de crecimiento

Existe poca evidencia definitiva delt papel de cualquier hormona en la regulacion del
crecimiento de ta raiz o el vastago en medios con bajos potenciales (Munns y Sharp, 1993). La
influencia de las auxinas en el crecimiento y el desarrollo abarca una amplia variacién de
procesos fisioldgicos en plantas superiores que incluyen iniciacion de la raiz (enrraizamiento),
expansién y division celular, dominancia apical, fototropismo y geotropismo (Blatt y Thiel,
1993).
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En particular, se hipotetiza que ABA parece tener un papel dual y parcial en la
respuesta de crecimiento de plantulas de maiz expuestas a bajos potenciales hidricos. sirve
para inhibir el crecimiento y la conductancia estomatica (lo cual no afectd la turgencia foliar.
Cramer v Bowman, 1991), el desarrolio del véstago y mantener el crecimiento de la raiz
(Murns y Sharp, 1993), para alterar la extensibilidad de la pared celular, sin necesariamente
modificar la presion de turgencia (Bensen ef al, 1988), v de cambiar la selectividad
membranal en favor del Na aumentando su cantidad e inhibiendo el consumo de K| y
provocar crecimiento foliar reducido (Quarrie y Jones, 1977, en Bensen et al, op cit).
También controla la conductividad hidrica de la raiz y de la planta, regulando la transpiracion
(Ludewig, 1988. en Velazco, 1994) ya que es un potente inhibidor de la apertura estomatal
(Kefu et al., 1991), aunque este efecto se dispara por déficits hidricos de hoja y raiz (Munns et
al., 1995). Por su parte, Perera ef al, (1994), encontraron que se acurulaba en epidermis foliar
de Aster tripolium, expuesto a salinidad, y que ello ocasionaba un cierre parcial estomatico,
pero que el acido indolacético (IAA), contrarrestaba dicho efecto. Los autores concluyen
sefialando que parece poco probable que el cierre estomético originado por la salinidad
pudiera haber sido atribuido a la formacion de ABA.

Adicionalmente, se ha observado que plantas individuales responden a tensiones
ambientales, cambiando sus balances hormonales, produciendo frecuentemente més ABA y
menos citocininas (Chapin, 1991a). El mismo autor sugiere que estos cambios son los
disparadores que producen directamente crecimiento reducido en respuesta a dichas
restricciones. Ademas, segin Kefu ef al, (1991), existe el razonamiento de que ABA esta
involucrado en la regulacién de la apertura estomatica en plantas expuestas a déficits hidricos.
La exposicion a la salinidad también reduce dicha apertura v provoca la acumulacion de ABA.
Por otra parte, se ha observado que la tasa de adaptacién de células de tabaco se acelera con
ABA, misma que induce la sintesis, aunque la acumulacion es dependiente de la presencia de
NAC!H (Hurkman, 1992). Singh ef af., (1985, en Hurkman, 1992), encontré que la aplicacion
exogena de ABA estimulé mds sintesis de osmotina en el tallo, que en la raiz u hojas. Los
niveles de 4cido abscisico en renuevos doblaron su concentracion en periodos cortos cuando
se incremento la salinidad. Weaver (1982), menciona que ABA, en estés hidrico, regula la
expresion y tipo de proteinas de la pared celular vegetal. Mas atin, [a auxina induce el aumento
de Ca citoplasmico libre y de H+ (Irving ef al., 1992, en Blatt y Thiel, 1993), o bien reduce las
actividades de Ca citosélico en raices de Arabidopsis thaliana en presencia de estrés osmético
(Cramer y Jones, 1996), lo que podria presuponer un efecto secundario en la regulacion idnica
de los canales de membrana. Al respecto cabe sefialar que las hormonas tienen un papel muy
evidente en ordenar, longitudinal y transversalmente los microtubulos de las paredes
celulares; auxinas y giberelinas promueven su arreglo transversal (Shibaoka, 1991. en
Pickard y Ding 1993). Sin embargo, ABA tiene un funcionamiento mas complejo A
concentraciones altas tiende a actuar de forma contraria a estas hormonas en el control de la
expansion va que estimula la dilatacion y apertura de canales no sensibles al Ca en el
plasmalemma de algunas células epidermales (Pickard y Ding, 1993). Pero a niveles bajos,
se postula que promoveria una apertura limitada de los canales activados por hormonas,
elevando los valores de Ca citosdlico Jo suficiente para inducir un eflujo auxinico y de H' |
y en virtud de esto, causar expansion celular (Pickard y Ding, 1993)
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También, ABA promueve el recambio lipidico del inosito! en células guarda (Parmat,
1991. en Blatt y Thiel, 1993), y cuando se libera al citoplasma como 3-fosfomnositol (IP3) ,
induce un aumento inmediato de la concentracidén de Ca libre en el citosol e inactiva al
rectificador interno de K (Blatt y Thiel, 1993).

Igualmente, se tienen evidencias que indican que el ABA interfiere vy regula {lujos
de sales, en el frjol mungo (Velazco, 1994), y de iones en rodajas de betabel. Munns y
Sharp (1993), acotan que la mayoria de tales observaciones provienen de experimentos de
corta duracion y cuyos resuitados sugieren que ABA ejerce su efecto principal en la
expansion mas que en la produccion celular. Sin embargo, en ensayos de larga duracidn en
condiciones de bajos potenciales hidricos, esta claro que la expansion celular por si sola no
puede explicar la reduccion foliar en medios salinos (Munns y Termaat, 1986). Por otra
parte, Bensen et al., (1988) basados en sus resultados, indican que el contenido de ABA no
es el unico factor para mantener inhibidas las tasas de crecimiento que resultan de déficits
hidricos. Afiaden, que existen cambios a otros elementos, postblemente otros reguladores
de crecimiento. Estos, pueden potencialmente actuar afectando la presion de turgencia 6 la
extensibilidad de la pared celular promoviendo un crecimiento aumentado o disminuido. De
hecho, las auxinas, las giberelinas, citocininas, etileno v ABA, todos han mostrado ser
capaces de afectar la extensibilidad de la pared celular (Cleland, 1986, en Bensen er af.,
1988).

Acerca de ofras hormonas, se tiene informacidn de los cambios que sufren las
citicininas en restriccién hidrica y salina. Por ejemplo, Bano er a/., (1993), observaron
disminucion de Zeatina en la savia xilemadtica de arrez durante el estrés hidrico. Mientras
tanto, Kuiper (1990}, encontro alteracion del crecimiento por estrés salino, mediante la
reduccion de biosintesis de citicininas. Aftade, que el estrés redujo la biosintesis de citicininas,
mientras que plantas fratadas con cinetina antes del estrés salino, menguaron la inhibicion del
crecimiento relactonado con la salimdad. La concentracion de estas hormonas es importante
ya que eilas son las encargadas de provocar la division celular, estimulan la sintesis de
proteinas y retrasan el envejecimiento de las hojas (Weaver, 1982).

Concentracion

Es poco probable que un solo factor nutricional pueda ser la causa exclusiva de
reduccion del crecimiento, por restriceion salina La distribucion espacial de la disminucidn,
pucde ser un bien integrado resultado de varios factores actuando uniforme o no
uniformemente a lo largo del perfil de desarrollo (Berstein ef ., 1995), y de la afectacidn del
meristemo apical (Katsuhara y kawasaki, 1996). Bajo condiciones salinas, ¢l decremento
proviene de una tasa menor de transpiracion, acoplada con consumo idnico reducido por las
raices, o carga xilematica disminuida, , resultando en un aporte pobre por la via xilematica. Es
factible, por lo tanto, que un aporte inadecuado de iones a la zona en expansion, pueda limitar
la divisién celular y/o en expansion cuando se expone a las plantas a altos miveles de NaCl. La
salinidad de hecho, se ha demostrado que perturba la concentracion nutrimental de K (Jeschke
y Wolf, 1985), y el Ca (Lazof y Lauchii, 1991), entre otros Dichas obscrvaciones muestran
que las concentraciones de K disminuyen hasta casi la mitad de los valores del control
crecidas en salinidad (Berstein 7 af., 1995). Los autores confirman que la tasa de depositacion
del K| es notablemente disminuida en ¢l arca de clongacion, lo que sugicre una inhibicion por
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disminucion progresiva de K. Complementan que K, Ca, Mg, y Na muestran patrones de
distribucion espacial muy distintivos en la zona de crecimiento foliar que cambian por
exposicion al estrés salino. También observan que los mayores contenidos de Ca y Mg en la
hoja son cerca del punto axilar y declinan drasticamente con la distancia, en tanto que el Na es
retenido basalmente y excluido del tejido mas maduro. Segin ellos, su trabajo confirma la
sugerencia de que los modeios de distribucion espacial de nutrientes en esas zonas son
alterados en condiciones salinas y esto es de importancia en la inhibicién del crecimiento.

Munns ef al., 1988 (en Munns, 1993), en cebada crecida a dos niveles de salinidad en
estudios de larga duracion mostraron valores de Na y Cl muy similares en ambos ensayos en
el tejido en crecimiento a velocidades de crecimiento muy distintas. Esto significa que no
existe correlacion entre la tasa de expansion foliar y la concentracion de sal en el tejido en
crecimiento. comportamiento también asi observable en arroz (Yeo er al, 1991). Yeo (1983),
sefiala que el estado estacionario del contenido de Na y Cl de las hojas de varias especies,
expresado por umdad de peso, parece ser telativamente constante sobre concentraciones
externas de NaCl mayores. Rogers y Noble (1992), en variedades de trébol, Trifolium repens,
observaron que las concentraciones de Cl fueron menores en tejido en desarrollo v maduro
que en tejido viejo y peciolo de 1a hoja. También detectaron que si bien no hubo diferencias
significativas en las tasas fotosinteticas enire las lineas, la produccion del vastago vy las
velocidades relativas de expansion foliar fueron mayores en las poblaciones con menor
contenido de C! en el medio. Concluyen sefialando que la exclusion de Na y Cl del tejido en
crecimiento activo, es un mecanismo de resistencia salina muy comiln en especies
halosensibles. También, es necesario afiadir que la concentracion salina afecta notablemente
actividades de enzimas dependientes de distintos compuestos de nitrdégeno (Lamaze et al,,
1987; Ohta et al., 1988, Krishna y Gnanam, 1990; Leidi et al., 1991), elemento de importancia
capital en la nutricidn del vegetal

En general, enzimas y procesos metabolicos como la sintesis proteica (en glicofita y
halofita), tienen un rango relativamente estrecho de composicion y concentracién idnica para
los cuales muestran, - in vitro-, actividad optima (Flowers, et «f., 1977, Greenway v Munns,
1980; Horovits y Waisel, 1970). Las primeras, por definicion, satisfacen estos requerimientos
a bajas concentraciones ionicas (Yeo, 1983). Lynch ef a/., (1988b), creen que la inhibicion de
la expansién foliar inducida por el estrés salino se encuentra que es regulada por una
disminucion en la extensibilidad irreversible de la pared celular de la hoja probablemente
como consecuencia de una alta relacton Na/Ca por el desajuste en el transporte del Ca de las
raices.

PANORAMA

Como se observa, la reduccion del desarrollo puede resultar no por un simple factor
sino de la combinacion de una serie de variables que incluyen incapacidad de transporte,
desbalance en el consumo de nutrientes (K, Pi etc.), limitaciones en la translocacion de K
hacia los dpices en crecimiento, y excesiva acumulacion idnica en las paredes de las hojas, 1o
cual reduce la turgencia y por ende el crecimiento (Flowers, 1985) Asi, tan pronto como las
raices se encuentran con sales, son enviadas por todo el vastago, y s¢ comienzan a concentrar
en las hojas (es mas probable que se alcancen cantidades toxicas en hojas maduras). Las sales
son canalizadas a vacliolas y eslo €5 un rasgo importanie de tolerancia salina. Saturada la
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vacliola, y st 1a hoja contintia transpirando, entonces las sales se acumulan en el citoplasma o
en la pared celular. Qertli (1968, en Flowers ef af., 1991), seftalo que es muy posible que el
NaCl se pueda acumular basta cantidades significativas en la pared. Su idea, mas tarde
desarrollada por otros, sefiala que las sales xilemdticas que arriban a la hoia, se mueven por el
mesofilo via el apoplasto, y que cuando se llenan las vaciiolas celulares del mesofilo, el
consumo a través del plasmalemma se satura, y que las sales que arriban posteriormente se
juntan en las paredes de las células. Ya existe evidencia experimental reciente de la hipotesis
Oertli. por estos autores, Sin embargo, Canny (1990), complementa que el flujo
transpiracional y de solutos no es continuo en el apoplasto del mesofilo y el simplasto (fluye
restringido por las lamelas suberizadas en las paredes de las ceélulas que rodean los manojos
vasculares lo cual previene el flujo de agua por el apoplasto y crean un tipo de endodermis).
En tal caso, la sal puede todavia aumentar en ias paredes mas que en el citoplasma cuando se
Hlenan las vaciiolas, ya que el exceso salino puede ser revertido al exterior. Las consecuencias
del tal acumulacion serian catastréficas. Conforme la cantidad comienza a awmentar, la
turgencia caera y la célula se contraerd, la cantidad salina en el interior crece y alguna serd
revertida al exterior junto con la sal enviada por las raices. La concentracion salina en la pared
escala rapidamente lo cual produce una deshidratacion veloz (Munns, 1993). S{ las sales no
aumentan en las paredes cuando la vacliola se sature, entonces se deben concentrar en el
citoplasma, lo cual es igualmente desastroso. Asi, la célula muere por toxicidad de la sal o por
deshidratacion, dependiendo de si aquella se concentra en el citoplasma o en la pared celular.
En cualquier caso, la muerte ocurrird en pocos dias después que la vactola cesa de consumir
las sales que arriban. Esta senescencia acelerada se presenta primero en la hoja més vieja o en
la que este transpirando més sal. El incremento salino seré tan rapido que es probable que
afecte todas las enzimas simultaneamente. Existen unas enzimas mas sensibles que otras, pero
habria cuando mucho un dia de diferencia entre la mas sensible v la més tolerante a la
toxicidad salina (Munns, 1993).

Primeros sintomas por estrés salino

Existen todavia muchas lagunas sobre si el sensor de exceso saiino se localiza en raices
o en otra estructura vegetal. Se ha postulado que los efectos pasajeros sobre 1a turgencia son
neutralizados por sefiales regulatorias que deben provenir de las raices. Las primeras
respuestas son sefiales hormonales o bidraulicas (Munns y termaat, 1986; Zhang and Davies,
1990; Davies and Zhang, 1991). Ellos sugieren que en la respuesta a corto plazo de todo el
vegetal a la salinidad, el estado hidrico de la raiz regulaba el crecimiento del vastago mediante
un sistema de mensajeros que posiblemente incluia sustancias de crecimiento. Candidatos
posibles para esta sefial hormonal serian ABA que suele acumularse en la savia de plantas
creciendo en condiciones salinas (Munns y king, 1988, Kefu ef o, 1991, Bensen ef of., 1988;
Bano ef ¢l., 1993), la reduccion de 1a la biosintesis de citocininas (Kuiper, 1990}, aunque otros
antitranspirantes no pueden ser excluidos (Munns y Sharp, 1993). Yeo & al., (1991), por su
parte, argumentan que el suministro hidrico a Jas raices es el lnico factor que puede ser
percibido, transmitido y trasladado a una cesacidn de crecimiento foliar que puede ser
detectado, solo un minuto después

Ya se ha reconocido al Ca como trasductor de sefiales hormonales y del ambiente a los
elementos de respuesta del metabolismo celular. Por cjemplo, frialdad excesiva (Evans ef al.,
1991), toxicidad por alurminio (Durieux er ¢/, 1993; Huang et al,, 1993), v salintdad (Cramer
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et af., 1985), entre otros. Cambios en la actividad citosélica del Ca disparan la cadena de
eventos que apagan/encienden los procesos de fosforilacion, y que afectan en ultima instancia,
una gran cantidad de reacciones bioquimicas (Rengel, 1992). Estos, son elementos como los
preceden a una disminucién de la tasa de crecimiento v de adquisicidon de nutrimentos
mediados hormonalmente, v que son rasgos comunes de plantas creciendo en ambientes
suboptimos (Chapin, 1991a). Por estas razones, Rengel (1992) postula que la priter respuesta
es el desajuste de la homeostésis celular del Ca en la raiz, lo cual afecta €l metabolismo
celular.

Mas atin, como mensajero ¢l calcio a su vez origina cambios mecanicos, eléctricos y
quimicos en canales iénicos, mismos que inician procesos de retroalimentacion regulatorios
{Pickard y Ding 1993). Debido a que todos los estimulos resultan en una salida comtin en
los canales, se piensa que un cambio en las concentraciones de calcio como segundo
mensajero, sirven como sefial integradora (Pickard vy Ding 1993). De acuerdo con Rengel
(1992), 1a sefial es percibida por las raices y trasladada a un cambio casi inmediato, del
ambiente celular de la hoja, al menos juntos si no es que preceden a los cambios osméticos. El
mismo autor, parafraseando a Sanders (1990}, afiade que la promocion de la division de
células de raiz por citocininas, es mediada-regulada con el Ca como segundo mensajero,
resultado que apunta a los cambios de la homeostasis celular del Ca como mas fundamentales
y de orden primario, por sobre los cambios en la biosintesis de citocininas. Esta perturbacion
de la homeostasis puede también cambiar la biosintesis de ABA (Hetherinton vy Quatrano,
1991, en Munns, 1993). Kefu et a/, (1991) encontraron que el aumento en los niveles de ABA
en las células de hojas, no fueron disparados por el déficit hidrico de ia hoja, sino por la
respuesta de la raiz a la salinidad, Argumentan que las raices pueden ser la fuente de cuando
menos parte del ABA en las hojas de algunas especies en estrés salino. De acuerdo con
(Cornish y Zeevart, 1985, en Kefu et al., 1991), 1a hormona puede sintetizarse en las raices y
ser transportada por el xilema. Actualmente, ya se ha documentado que ABA es sintetizada
tanto en hojas como en raices y puede actuar como sefial raiz-véstago en la regulacion de
transpiracion estomatal (Bano et al., 1993). Ademas, Munns y King (1988), agregan que ABA
no es el dnico inhibidor estomatal del flyjo transpiracional en plantas de frigo. Otras
posibilidades adicionales son: a) formas quimicas complejas de ABA {Bano et af., 1993). b)
compuestos no quimicamente relacionados con ABA, pere que afecten su concentracidn o su
metabolizacion en las hojas (Cornish y Zeevart, 1988, en Munns y Sharp, 1993). ¢) que el
compuesto tenga efecto independiente. Al respecto, ya se han observado variaciones de
citocininas que correlacionan con Ja conductancia estomatica (Bano ef af., 1993) pero no es
una relacion muy concluyente. En cualquier instancia, sus niveles aumentados en las hojas
originarian una multiplicidad de respuestas que conducirian a el aumento del potencial hidrico
de las mismas (Munns y Termaat, 1986).

En oposicton con la creencia de que las raices son los sensores primanos de toxicidad
salina, Cramer v Bowman (1991), mostraron que la elongaciéon fohar del maiz en pertodo
corto, es independiente de la raiz. Alternativamente, se ha postulado que la nutricién del
meristemo apical del véistago podria perturbarse en los momentos iniciales de estrés salino y
que el meristemo apical seria la fuente de seflales para las hojas en expansion (Lazof y
Lauchii, 1991).
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Flowers et al, (1991);, Yeo y Flowers (1986), Yeo er al, {1991), creen que una
inhibicion de crecimiento del vastago, como respuesta a largo plazo (semanas o meses), seria
gobernada por efectos osmoticos e idnicos. Los primeros como causa de una excesiva
acumulacién de sal en las hojas (altas acumulaciones de sal en el apoplasto de la hoja
causarian un gran déficit hidrico en el simplasto si el consumo y la compartamentalizacion de
la sal no fuera tan rapido como ¢l aporte de sales de la raiz). Los segundos, por el excesivo
consumo de sales a ciertos compartimentos del simplasto podrian ejercer efectos tdxicos per
se. Ambos parecen ser importantes en la respuesta a largo plazo a la salinidad puesto que el
volumen del apoplasto de células de la hoja es muy pequefio (Tomos, 1888), v se requiere solo
una pequefia cantidad de 1ones para producir un aumento significativo de concentracion en el
apoplasto, y afectar severamente por lo tanto, las relaciones hidricas de células de la hoja. Esto

contabiliza para la toxicidad por periodo largo, ¢ ain para bajas salinidades externas (Yeo er
al., 1991).

Mbodeio de desarrollo

Estas observaciones permiten estructurar la siguiente propuesta de un modelo bifasico
(Munns y Termaat, 1986; Munns, 1993):

El crecimiento es reducido primero por la disminucidn del potencial hidrico del suelo;
esta fase de reduccion de desarrollo es por un efecto de estrés hidrico y es regulado por sefiales
inhibitorias de las raices (la escala de tiempo para esto es de semanas por o que las respuestas
pasajeras carecen de importancia). La tasa de expansion foliar responde mas rapidamente que
la velocidad de concentracion ionica en las células en expansién. Ademds, la reduccion del
desarrollo foliar puede inducirse de manera semejante por otras sales con la misma presion
osmdtica (Termaat y Munns, 1986} v osmdticos no idnicos (Cramer y Bowman, 1991; Yeo et
al., 1991), por lo cual, es muy poco probable que este efecto sea especifico de sal. Por lo tanto,
esta primera fase de disminucion del crecimiento es por un efecto de sal externa a la planta
mas que en el interior de ella.

En una segunda fase, posterior, ta acumulacién de sal hasta niveles criticos en hojas
maduras provoca dafio en ellas. Las hojas mueren una vez que las sales que arriban con el
flujo transprratorio, ya no pueden ser canalizadas a las vactolas. Cuando éstas se saturan, las
sales se concentran rapidamente en la pared celular o en el citoplasma vy las hojas mueren por
deshidratacidn o toxicidad salina, respectivamente (Munns er af., 1995). La pérdida de algunas
laminas no afecta el crecimiento de toda la planta, pero si la velocidad de muerte foliar se
acerca a la de produccién de hojas nuevas, entonces, eventualmente se presenta una calda
significativa en el suministro de asimilados a las hojas en crecimiento, o un cambio en el
aporte o la sintesis de reguladores de crecimiento y el desarrollo es posteriormente reducido de
forma dramatica (Munns, 1993; Munns ef al., 1995).

Yeo et al., (1991); Cramer y Bowman, (1991), también creen en un proceso de dos
pasos en la respuesta det crecimiento en salinidad, y han propuesto una clara division entre
efectos salinos por exposicion por periodos cortos o periodos largos. Sin embargo, la duracion
de su “periodo corto” es de minutos hasta varios dias, v los efectos en un caso fueron
reversibies (Yeo et «f., 1991). Este periodo corto es descrito como pasajero. Los mismos
autores asignan algiin control hormonal al “periedo largo”. Lo comin entre ambos modelos es
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que los efectos por la acumulacion de sal en el crecimiento, no se manifiestan por si solos en el
periodo corto.

Finalmente, existen todavia numerosos enigmas en el estudio del consumo de sales con
Na y la respuesta del organismo. Ejemplos pueden ser las interacciones de Na, Ca, K las
propiedades de la superficie de la membrana, desarrollo celular de la raiz, v el crecimiento
{Cheeserman 1988). .

Por otra parte, en las dos Gltimas decadas, ha habido un aumento sustancial de estudios
con especies del genero Amaramthus (Lehmann, 1991; Shufen, et al, 1991; Sumar, 1991; Yue,
1991). El interes se debe a las potencialidades que tiene de predominio y posible sustitucidn,
en algunas regiones, de cultivos de cereales existentes e incluso se pronostica que seran cultivo
de importancia mundial en el siglo 21 (Shufen, 1991). Su expansién como cultivo sobre todo
hacia areas temporaleras de sistemas aridos y semiaridos se favorece por su resistencia a la
sequia v salinidad (Trejo Calzada et al., 1991) que son dos de los factores adversos de dichos
sitios vy al tipo de fotosintesis, C4 de varias de las especies del genero. Una especie muy
popular en México, es Amaranthus hypocondriacus, la cual ha tenido una importancia muy
notable en nuestra cultura desde tiempos precolombinos, y en mesoamerica, su cultivo estuvo
muy extendido (Rojas, 1983). Esta especie en la actualidad es un producto en auge en varias
partes de la republica mexicana. Sin embargo, hasta el momento, no existen muchos trabajos
que documenten sus respuestas en medios salinos. Por estas razones, por la importancia
econdmica que reviste su culttivo, es que se le escogid para estudiar su desarrollo v
comportamiento bajo condiciones salinas a distintos niveles y tipos, a nivel de laboratorio.
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3. OBJETIVOS

Obyjetivo general
Evaluar el efecto de distintos niveles salinos de NaCl y KC1 sobre algunos pardmetros
morfolégicos, fisioldgicos y bromatologicos en Amaranthus hypocondriacus L., en desarrollo

temprano bajo condiciones controladas.

Objetrvos particulares

»  Valorar la respuesta a distintos tratamientos salinos mediante la relacion raiz-tatlo, mimero
de hojas, v area foliar de Amaranthus hypocondriacus L.

» Registrar el efecto del estrés salino en procesos de imbibicion, germinacidn, sobrevivéncia
y acumulacton de biomasa.

¢ Determinar la influencia del estrés salino en la composicion, contenido v proporcion de
cationes.



43

4. ALGUNAS CARACTERISTICAS DE LA ESPECIE ELEGIDA (AMARANTHUS
HYPOCONDRIACUS L.)

La familia Amaranthaceae se compone de unos 65 géneros y alrededor de 850 especies
de zonas templadas y tropicales. Algunas son malezas, otras se usan como ornamentales o
comestibles. Cerca de 60 especies son nativas de América y las restantes provienen de Europa,
Africa (Rzedoswky v Rzedoswky, 1979).

Amaranthus hypochondriacus L. (sinon. 4 leucocarpus), es una especie de dicha
familia y cuyo género comprende un grupo de plantas herbaceas anuales de crecimiento
rapido, de 1.5 a 2.0 m. més o menos erectas, con hojas simples, alternas, enteras y largamente
pecioladas y ovadas que miden aproximadamente 15 om de largo por 10 de ancho.
Generalmente estan matizadas con un pigmento rojizo llamado amarantina, y algunas formas
cuitivadas son fuertemente coloreadas. El tallo, esta ramificado desde la base y presenta estrias
longitudinales. Es una hierba con inflorescencias unisexuales, mondica, en paniculas
terminales o axilares muy ramificadas de aproximadamente 50 cm de largo. Las unidades
bésicas de la inflorescencia son los lamados "gloménulos"; cada uno consiste de varias flores
pistiladas v alguna estaminada. Las flores son rojas o ptirpuras de 4 a S mm El fruto es una
capsula dehiscente, circuncisil, pequefia, algo globosa que se abre transversalmente y contiene
una sola semilla, lenticular, blanca, lisa y brillante, algo aplanada vy del tamafio de un grano de
mostaza. Su peso varia entre 0.06 a 0.09 g/100 semillas (Feine, 1979. En Alejandre v Gomez,
1986).

El cultivo del amaranto en México se realiza desde tiempos prehispanicos. En
particuiar, en el NO del pais, los Yaquis, de Sonora y los Pericues, de Baja California Sur,
manejaron hoja y grano en su alimentacidn. En el Centro, los Aztecas lo convirtieron en uno
de sus cultivos basicos junto con el malz, frijol y chia (Mapes, 1985; Rojas, 1983), mismos
que recibian como tributo y por tanto, eran parte fundamental de su dieta A principios del
siglo XVII, el dulce hecho de amaranto reventado recibid el nombre espafiol de "alegria”.
También se le conocid como "bledo”.

A. wypocondriacys, conocida en tiempos prehistoricos como " huahtli ”; como alegria,
bledo y armaranto ya en tiempos mas recientes, se cultiva en clima que varia de arido a himedo
semitropical. Sin embargo, el ambiente templado seco es lo mas comiin {Alejandre y Gomez,
op cit.) donde produce mayores cantidades de semilla que otros cereales convencionales. Es
una planta tolerante a {a sequia, a la alta temperatura y a una buena cantidad de plagas en estos
habitat (Barba ef ol . 1992b). Presenta una amplia facilidad de adaptacion a medios ambientes
alterados por el hombre, ademés de otras caracteristicas tales como habilidad para hibridizar,
gran plasticidad, elevado rendimiento anual en parte debida a su via fotosintética C4 (Lopez,
1984).

En ta cuenca del Valle de México se cuitivan dos vanedades de la especie: la morada y
la blanca Las espigas de la primera son rojas o purpuras y el borde de la lamina es ligeramente
rosado; en la blanca las inflorescencias son de color verde clara y sus hojas presentan color
untforme,
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En el Estado de México, existen tres variedades, botanicamente no bien definidas,
conocidas como cacahuacentli, * ojo de pajaro " y cuitlacoche, respectivamente. Las semillas
de la primera son blancas y de buena calidad. De la segunda, sus semillas son café pardas
mezcladas con blanca y de inferior calidad, en tanto que el cuitlacoche produce semillas de
tamafio chico y negras o cual afecta su estima.

El uso de los amarantos se relaciona con el color de sus semillas Los de granos negros
son apreciadas como omamentales, para la obtencion de colorantes y como hierbas que se
comen a manera de verdura (quelites). Las plantas que producen granos blancos provienen de
especies desarrolladas y domesticadas para pseudocereales, granos ricos en proteinas y
carbohidratos que pueden aportar, por si mismos, elementos esenciales para la dieta humana.

En nuestros dias, entre los tarahumaras, tepehuanes y totonacas, asi como entre los
pobladores de areas rurales sobre todo de Tlaxcala, Puebla, Morelos, D.F., Michoacan y
QOaxaca, entre otros, las hojas son consumidas crudas a manera de ensalada, hervidas o fritas y
se les conoce genéricamente como "quelites o quintoniles” (Reyna, 1995). También, los
mismos totonacas consumen las hojas capeadas con huevo y agregadas a los frijoles. Para los
seris de Sonora, la harina de las semillas tostadas mezclada con aceite de tortuga, son un plato
muy apreciado v guisan asi mismo los tallos y hojas con el mismo aceite.

La bromatologia proximal de la semilla contiene valores altos de carbohidratos
asimilables (50.6 %6); de lipidos, principalmente dcidos grasos poliinsaturados, linoléico -43.9
%-, oleico -29.3 %- y palmitico -18.1 %-, el primero de los cuales es “esencial" y no puede ser
sintetizado por el organismo humano (Casillas, 1983), v proteinas -14.9 %-. En el apalisis de
los amino 4cidos se observa una proporcidn equilibrada de éstos, siendo los mas abundantes el
4cido glutamico, la prolina, lising, triptofano, leucina v arginina, vitaminas A y C, y minerales
Fe v Ca. En su comparacidn proximal, este autor, sefiala que la dieta seguida por los Aztecas,
rebasaba las recomendadas por la FAO / OMS. Estas caracteristicas proximales hacen de la
semilla del amaranto un alimento con alto potencial para mejorar la dieta de la poblacion en el
futuro (Betschart ef al,, 1981; Konishi et al., 1985; Correa ef al., 1986; Gonistein ef al., 1991).

Las semillas tienen también propiedades emulsificantes y gelificantes que pueden ser
aprovechadas, agregados, en la elaboracidn de productos como el yoghurt, en Jas sopas tipo
cremas por la industria alimentaria (Reyna, 1995). Otros usos indicados son como forraje
animal, medicipal y ritual {Alejandre y Gomez, 1986).
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5. MATERIAL Y METODOS

OBTENCION DEL MATERIAL VEGETAL:

La semilla de amaranto se obtuvo directamente de productores del drea de Xochimilco,
D.F., y aproximadamente de menos de 6 meses de haber sido cosechada. De ellas, suficientes
semillas se desinfectaron en soluctdén Alcohdlica al 20 % agitidndolas durante 5 min., e
inmediatamente se les paso a otra de hipoclorito (comercial Cloralex) dituido al 25 % y
agitacion durante 1 min. Inmediatamente se enjuagaron varias veces con agua destilada.
Posteriormente se les dejo germinar y desarrollar las plantulas durante 8 dias. Después, se
selecciono lotes de plantas que tuvieran tamaflos semejantes y raices mas 0 menos iguales, y
sobre todo que lucieran sanas (ausencia de clorosis), mismos que fueron trasplantados a
pequefias macetas de 12 cm de didmetro v 10 de profundidad, con sustrato de vermiculita. La
vermiculita, previo a su uso, se lave con solucion diluida (20 %) de cloro para eliminar posible
contaminacion fimgica o bacterniana u otro tipo de contaminantes. Las macetas a su vez se
mantuvieron en charolas en lotes de 12 por cada una y flotando en solucién nutritiva Hoagland
de fuerza total (Manual de Fisiologia ENEP Iztacala UNAM. 1992.) y colocadas en cAmara de
crecimiento.

Las condiciones de la camara de crecimiento fueron de termoperiodo luz-obscuridad
de 12-12 h, y 28+3°C. La luz fue Growthlux con una intensidad de aproximadamente 2000.
Lux en la superficie del cultivo. Al inicio éste periodo, se les aplico los tratamientos salinos de
0.0 {(control}, 50, 100 y 200 mM tanto de NaCl como de KCJ respectivamente, los cuales se
hicieron por dilucién serial y se afiadieron sobre la solucidon nutnitiva. Se les dejo desarroliar
durante 40 dias, en cada uno de los tratamientos v se tomaron muestras de cuando menos 15
plantulas de cada uno de ellos en tiempos preestablecidos de cada 10 dias. La solucién de
cultivo se reemplazo totalmente con nueva solucién nutritiva y la salinidad seleccionada cada
cuatro dias, pero cada tercer dia se le afiadio la cantidad de agua destilada necesaria para
compensar la perdida debida a evaporacion y fransprracion.

Previo al inicio de los tratamientos, para conocer la morfometria de ia semilla, se
determino su tamafio. Para ello, a una poblacion de 300 semillas, se les estimo e} largo y ancho
de cada una de ellas con la ayuda de una camara lucida, conectada al microscopio optico y
bajo magnificacion de 10x10. Después, el tamafio de la semilla se estimo con micrometro
estandar (Stage micrometer) para estandarizar las dimensiones de la semilla. Posteriormente,
se evaluo el volumen de la semilla, mediante la siguiente formula

4 22 (a’brabd)

Volumen = - X — X
3 7 16

donde a v b son dos radios del elipsoide.

seghin criterio de Hale (1965). Se hicieron grupos en relacidn a tamafios y se grafico su
comportamiento.
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ASPECTOS MORFOLOGICOS
CARACTERIZACION MORFOMETRICA

De la plantula

Cada 10 dies, se retiraron 3 macetas de cada charola y se colectaron cuando menos 15
individuos, se enjuagaron dos veces con agua destilada y se secaron con papel secante. De
cada uno de ellos se midié 1a longitud de su raiz con cinta métrica (distancia desde la base del
vastago (cuello de la raiz) hasta el punto més distante del apice radical en crecimiento y de su
tallo (distancia desde el cuello de la raiz hasta la parte mas alta del 4pice de crecimiento
foliar), segin Devitt er @f., (1984), v asi obtener la relacton raiz-tallo. Se contd el nlmero de
hojas y se mudié su 4rea foliar (largo/ancho) y su peso en fresco. Acto seguido se
deshidrataron en la estufa de secado a una temperatura entre 60-70 °C hasta peso constante, y
Se 1egisiro su peso en Seco en mg.

FISIOLOGICOS

TASA DE IMBIBICION

Para observar este proceso, se emplearon 3 g de semilla las cuales se humedecieron y
se les elimino el exceso de humedad con papel secante e inmediatamente fueron pesadas en la
balanza analitica para establecer su peso inicial en himedo hasta mg. Posteriormente, se les
coloco en cajas petri con las mismas soluciones salinas de los tratamientos y el control. La tasa
de imbibicion se registro cada 12 hs., pesandolas para detectar posibles aumentos de captacion
de agua hasta 48 horas. Cada tratamiento fue por triplicado.

TASA DE GERMINACION

La tasa de germinacién (se consideraron germinadas aquellas semillas con emergencia
de radicula) se evaldo utilizando lotes de 100 semillas mismas que se colocaron en cajas petri.
Todas las semillas se esterilizaron previo a su uso de la manera ya descrita. A cada caja se le
afiadi suficiente solucion de las concentracion salinas del disefio experimental. El control fue
con solucidn nutritiva. La tasa de germinacion se registro cada 24 hs., y cada tratamiento fue
por triplicado. Los experimentos terminaron después de la 48 horas cuando ya habia
germinado mas del 95% en el control.

RELACIONES IONICAS
COMPOSICION IONICA DEL VEGETAL

El matenal deshidratado se fragmento hasta material fino y se almaceno en tubos
viales en desecadores hasta poco antes de su andlisis. De ahi se tomaron muestras de 100 mg
de material seco las cuales se digirieron en una mezcla de agua deionizada y acidos fuertes
concentrados (HNO; y HF) con relacidén 2:5:1 mi respectivamente con calentamiento en
equipe CEM modelo MDS 2100. hasta que la solucién parecid translicida. De ahi, se
diluyeron hasta un volumen de 25 ml. Alicuotas con dilucion conveniente se sometieron al
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analisis de jones. Los catibnes Ca y Mg se determinaron mediante espectrofotometria de
absorcion atdmica en tanto que K y Na por emision de flama (SpectrAA-800) Cada
tratamiento fue por duplicado.

El diagrama siguiente Justra el disefio experimental:
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ANALISIS ESTADISTICO DE LOS RESULTADOS

Para evaluar la relacion entre la concentracion salina (50, 100. y 200 mM para ambos tipos de
sales) v las respuestas morfolégicas v el estadio de desarrollo vegetal (niimero de hojas/planta,
drea foliar/planta v relacion raiz/tallo), se realizaron analisis de varianza y donde se encontrd
significancia entre los niveles, se empled la prueba de Tukey (Sokal y Rohlf, 1985), para
detectar entre que niveles ocurria.. Para los parametros fisioldgicos (imbibicidn, germinacion,
sobrevivencia y acumulacién de biomasa) asi como para las relaciones 16nicas, se graficaron
los datos con sus medias y errores estandar v se interpreté visualmente.

6. RESULTADOS
Morfometria de semillas

La distribucion patural del tamafio de las semillas cae dentro de un rango de 0.3185 a
1.1906 mm’. El tamafio de la poblacién seleccionada signié una curva de distribucién normal
(gausiana), (fig. 1; Sokal y Rohif, 1985). Sin embargo, es necesario sefialar que la mayoria
(>65%) de las semillas tiene un rango de dimensiones medias de 0.812 + 0.170 mm® , con una
longitud minima y maxima de 0427-1.00 mm’, respectivamente v de 0.615 + 0.064 la
promedio. Los valores minimos méximos y promedios, respectivamente, del ancho de la
semilla son 0.214, 0.352 y 0.305 £ 0.023 mm’, y un peso promedio de 0.964 mg/semilla (Fig
2).

De la plantula
a) Naumero de hojas

En los organismos crecidos en los tratamientos control, el nimero de hojas por
planta aumento a través del tiempo (F = 778,12 p < 0.001). Inicialmente cada plantula (de
10 dias de desarrollo) presentaba dos hojas, nimero que aumento a 7+1 cuando las plantas
tenian 40 dias de desarrollo. En las plantas con tratamiento salino, hubo en general una
reduccion significativa en la tasa de formacion del niimero de hojas en comparacion con el
control, v esto es independiente del tipo de sal usado, De las dos sales ensayadas, la debida a
NaCl afecto el nimero de hojas por plantula no solo entre los tratamientos sino a lo largo
del tiempo, siendo mas dramatico su efecto a niveles altos (F= 23.06, p<0.001) y desde los
30 dias de exposicion salina (F= 4.01, p<0.05) (fig. 3), Respecto al KCI, esta sal tuvo un
efecto acumulativo de reducir el nimero de hojas solo evidente y significativo a las mas
altas salinidades (F=3.33, p<0.05) y por exposicidn a ellas por mas de un mes (F=2.77, p<
0.05) (fig. 4). Existe una diferencia clara y significativa entre el efecto que ejercen ambas
sales, siempre es mayor el debide a NaCl (Tabla 1)
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b) Area foliar

El drea foliar del amaranto incremento conforme aumento la edad de la planta. Sin
embargo, la magnitud de la tasa dependié del tratamiento salino. Dicho incremento no es
uniforme en los tratamientos. Puede decirse que a salinidades altas de NaCl practicamente no
hubo desarrolio desde en principio (Fig. 5) aunque también en los tratamientos con niveles
salinos bajos y medios se percibe claramente el efecto nocivo (Tabla 1) v es significativo
desde salinidades medias y un periodo de exposicién a esta sal durante un mes (F =54.18 p <
0.001).

En cambio el KCI ejerce un efecto inhibitorio ligero y acumulativo sobre la velocidad de
incremento de area foliar y llega a ser evidente y significativo (F = 122,06 p < 0.001) solo a
niveles altos, y lapsos minimos de estrés salino de un mes (fig. 6).

Relacion raiz:tallo

Las observaciones sobre esta proporcion indican que existe siempre un desarrollo
mayor del tallo que de la raiz cuando los mdividuos son crecidos en ausencia del estrés salino .
y que dicha proporcion también cambia con el tiempo. Sin embargo, este crecimiento
alométrico cambia en los individuos expuestos a las tensiones salinas. Con NaCl, tiende a
reducirse v devenir en un desarrollo mas equitativo entre ambos Organos conforme aumenta el
nivel salino y el tiempo en las plantas expuestas, si bien a distintas tasas aunque dicha accidon
no tiene significancia estadistica. Esto en otras palabras significa que la plantula, de inicio,
como sespuesta al ambiente salino generd mas raiz. Respecto al efecto por KCl, dicha
proporcién cambia casi de inmediato y de forma significativa por todos los tratamientos
siendo mayor su efecto al nivel mas salino (F =9.94 p <0.001), seglin se observaenlafig. 7y
numericamente en la tabla 1. Adicionalmente, el comportamiento de la relacion es variable
entre los niveles salinos, aunque en esencia, indujo mayor cantidad de tallo que de raiz, salvo a
la molaridad de 200 mM y en lapsos de exposicion mayores de 30 dias. Hay que sefialar que
los valores extremos (minimo y maximo respectivamente) observados tanto para el tallo como
para la raiz fueron de 2.1 a 14.6 ¢cm para el primero, y de 1.0 2 8.3 cm para la segunda.

Observado el desarrollo por drganos independientes, la raiz de las plantas en cloruro de
sodio en todos los niveles salino sufrieron una leve estimulacion para posteriormente
disminuir de manera constante con el tiempo. Este patrdn es un tanto distinto en las raices
crecidas en KCl. La raiz sufre una contraccion, con respecto al control, pero mas tarde alcanza
con el tiempo, desarrollos mayores que la raiz de solucidn no salinizada, hasta una
concentracidn tope, aquella de méxima concentracion salina. En lo relativo al tallo, aqui se
percibe un coroportamiento de mayor crecimiento de este organo en individuos de los
tratamientos salinizados que de los crecidos en ausencia de estrés, pero solo durante un
periodo de exposicion de 10 dias. Después de este lapso, solo se detecta menor tasa de
crecimiento del érgano en las plantas expuestas al estrés salino que de las desarrolladas en
solucidn nutritiva, v [a inhibicidn, en generai, depende de la concentracion salina. El efecto
siempre es mayor por la sal de sodio.
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TRATAMIENTOS SALINOS
Tiempo | Control | S0 mM | 100 mM | 200 mM | Control | S0 mM [ 100 mM | 200 mM
(dias) NaCl | NaCl | NaCl KCl KCl KCl
|10 120£0.0]NS NS NS 120+0.0|NS NS NS
! 20 [227+ {214+ [216+ 1201+ [227+ |NS NS iNS
0.455a |0.272a [0278a 10.055b |0.455e
30 [4278+ [3.921+ [3.563+ |2.473 4278 + |4.115 J3.873i 3787 +
0414a |0.632bh | 0.715¢ |+0513d |0414e |£0352¢ (0350€ (0454 ¢
40 !6.515:& 5276+ (490+ 2863+ 16515+ |5.553+ 15.590:: 4571+ |
L 0.545a |0.711b 10.736¢ |0596d [0545e [0.715f [0610f |0.507 ¢
AREA FOLIAR (mm’ / INDIVIDUO)
" Tiempo | Control [ 50 mM | 100 mM | 200 mM Control} 50 mM | 100 mM | 200 mM]
(dias) NaCl NaCl | NaCl KCi KCl KCl1
10 18933+ |NS NS NS 8933+ 1241649366+ [11.733 =+
3.030 | 3.030e |5.773f 14944e |4.606f
20 |35.526+141.120 +(30.706 £|23.623 + 135526 +|31.260 +134.902 + |30.275 |
10.899a(12.77b |9.670a |8.663¢ 1089 ¢ |11.84 e [19.717e |12.091 e
30 1201422 1134.70+ [84.444 +144302 + [201.422 |208.633 [118.845+ (94.178 +
|+5302a [48.98b 143.66¢ [14.038d |%753e |+6549¢]31.045€ 131.8741
40 1664 86+1359.46 +1239.11 £154.718 + | 664.86 +|508.19 +(509.777 +1229.12 +
i 18457211255 [99.60 ¢ [20.900d |184.57 €|198.37f(179.75 ¢ 191_32 g
RELACION RAIZ / TALLO
LTiempo Control | 50 mM | 160 mM | 200 mM}ControlT 50 mM 1100 mM} 200 mM
(dias) | NaCi | NaCl | NaCl KC} KCl KCl
10 10746+ 10601+ 10621+ 10580+ |0.746+ [0.557 = 10.681 = |0.640 +
0144a [0.185b [0.203b 10.159¢ 10.144¢ [0.037f [0.i168g [0.164 g
20 {0475+ 10642+ [0.629+ [0.651+ 0475+ [044d+ 0642+ 0485
0.106a |0.146b [0.176b |0.123b  [0.106¢ 0.194¢ |0.135f 10.101 ¢
30 10503+ |0.504+ (0.610+ [0.631% 10503+ [0.621% [0.585+ [0.619
00662 [0.086a [0.090b |0.109b [0066¢ |0.145f [0.109f 10.110f
40 10452+ 10477+ 10571+ [0.609+ |0452+ |0.518+ 10.597+ 10.594 +
0.065a [0.101 a mo_zslhjmslh 0.065¢ 10.084f 0151 g |0.089¢ |

Tabla 1. De acuerdo a la prueba de Tukey, las medias con la misma letra resultaron
estadisticamente iguales. Para comparar Jos tratamientos de NaCl se utilizaron {as letras a.
b, ¢, v d. Para los correspondientes a KCL las letras fucron e, fL gy ho NS = No
sipnificative
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Cabe aqui mencionar la sintomatologia que presentaron las plantulas en los
tratamientos salinos. Los individuos presentaron algunos tintes parpuras, desarrollos
incompletos o malformaciones de la lamina foliar, necrosamiento y enrrollamiento,
principalmente de apice, en distintos grados. Un sintoma adicional es el acame progresivo
(doblamiento paulatino de la planta). Esta sintomatologia es distinguible desde los 26 dias v a
todos los niveles salinos de NaCl, st bien [a diferencia entre los tratamientos es el niimero de
individuos que la presentan; es mayor con el incremento salino. Estas evidencias visuales son
similares a las que produjo la exposicidn a KCl, solo que esta sal lo indujo en aquellas
plantulas crecidas en salinidades > 100 mM y periodos = de un mes.

FISIOLOGICOS

Imbibicion

Para valorar este proceso de captacion de agua por las semillas de amaranto, se
considero solo el tiempo que requieren para alcanzar el % de germinacion maés alto para el
amaranto, es decir, 48 hs En esencia, los tratamientos salinizados indujeron una mayor tasa de
imbibicion en relacidén al tratamiento control durante todo el tiempo experimental. No
obstante, cabe sefialar que la variacién nunca fue mayor al 12 %. En los individuos expuestos
2 medio con NaCl, la captacién fue inversamente proporcional al nivel salino. En cambio, en
aquellos con medio salinizado con KCl, la captacién aumento con la salinidad La figura 8
ustra los valores de las distintas tasas. Otra observacidn importante es que las plantas en
estrés por cloruro de sodio alcanzan su méxima tasa de captacidn a las 36 hs para
posteriormente disminuirla. Esto no sucede en los individuos en medios con cloruro de potasio
mismos que siguen captando agua, cuando menos hasta las 48 hs.

Germinacidn

La grafica 9 muestra el comportamiento de germinacion tanto del control como de
los tratamientos. En ella se aprecia que en general, aproximadamente mas de un tercio del
total de las semillas germino dentro de las primeras 24 hs y al final de las 48 hs, 9 de cada
10 lo realizo. Como en los casos anteriores, la salinidad, independiente del tipo, tuvo una
influencia negativa en el patrdn de germinacion, En particular el NaCl indujo a una
reduccién muy evidente en todos los tratamientos siendo practicamente inhibitoria en los
niveles de concentracidn de 200 mM. mds salinos mientras gque la exposicidn de las
semillas a salinidad por KCI, afecto su tasa de germinacidn fuertemente solo a
concentraciones ajias (200 mM); efecto muy parecido al de la otra sal, en esta
concentracion (fig. 9),

Sobrevivéncia de la plantula

El porcentaje de sobrevivéncia se determino a partir de la segunda decena de las cuatro que
comprendio el estudio, va que en la primera no se detecto mortalidad en ninguno de los
tratamientos, salvo algunos individuos con micios de marchitez en el nivel mas alto de NaCl
A lo largo del periodo de ensayo, se observa que el estrés salino promovid la mortalidad. La
misma, cs dependiente de la cancentracion salina sin importar de gue sal se trate aunque la
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tasa de sobrevivéncia si depende del tipo. La minima sobrevivéncia (< del 20 %) se
encontrd en la concentracion de 200 mM y un periodo de exposicion de 40 dias. Los datos
muestran también que, con excepcidn del control, todos los tratamientos ejercen efectos
acumulativos con el tiempo y que la mortalidad inducida por NaCl siempre es mayor que la
debida a KCl entre niveles salinos como a lo largo del tiempo (Fig. 10).

Biomasa (peso seca)

Los valores de biomasa en el control variaron de 196.5 mg/por lote de planiulas en &l
décimo dia, hasta £ 3298 mg cuando éste alcanzo los 40 dias de desarrollo, o que significo
aproximadamente 16 veces mas ¢l peso de biomasa vegetal. En los tratamientos salinos, existe
una accion inhibitoria de biomasa acumulada tanto en base fresco (no se muestra) como en
seco, sl bien existen diferencias entre ambas sales. Ante exposicidn a NaCl, la tasa de
acumulacion de biomasa es efectada por todas las concentraciones usadas, siendo
particularmente evidentes desde Jos niveles medio y de méxima salinizacion (Fig. 11).
Ademas, su efecto es acumulativo y evidente después del mes de exposicién del amaranto. En
presencia de salinidades ligeras (50 mM) no hubo diferencia detectable entre tratamientos. Por
otra parte, el efecto por la sal de sodio, siempre es aproximadamente el doble del observado
para la sal de potasio, especificamente después de los 30 dias de exposicion.

RELACIONES IONICAS

Contenido catidnico

Al respecto, se encontrd que la salinidad, por ambos tipos de sales, afectd a la
planta, cambiando los consumos nutrimentales en log distintos tratamientos salinos. Estos
cambios se producen también a través de las etapas de desarrollo, v pueden ser desde muy
ligeros hasta muy notables. La relacidn K/Na, cuando las plantulas se expusieron al medio
salinizado con NaCl, siempre disminuyo con respecto al control entre las concentraciones
salinas. Por ejemplo, esia variacién oscild entre el 12-40 % a los 40 dias de estrés salino
aunque cabe sefialar que deniro de este rango de porcentaje cayeron todas las precedentes

(Fig. 12).

En cambio, en los individuos crecidos en solucién nutritiva salinizada con clorure
de potasio, [a relacion disminuyo inicialmente (rango, 2-21 %) y al final del periodo salino
aumento hasta mas de un 50 %. En sintesis, se observa que en esta relacidn, existe una
concentracion en el tejido de la planta que es dependiente de la concentracidn del elemento
en el medio de cultivo.

Los valores de proporcidon de K/Ca cast siempre aumentaron en la planta en todas las
condiciones salinas El aumento puede ser poco evidente (< (.5 %) o muy notable (alrededor
del 80 %), en los vegetales con sustrato salinizado por cloruro de sodio, sobre todo a niveles
bajos y medios, en tanto que dicho rango aumenta mas alld del 140 % para los sujetos al
ambiente con clorurc de potasio y salinidades altas (Fig. 13). En términos reales, se detecta
que la captacién de potasio siempre fue mayor que fa de calcio y que dicho consumo se
acentita cuando aquel elemento predomina en et medio
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De la relacion K/Mg, el comportamiento fue muy variable en las distintas etapas de
desarrollo de las plantas, principalmente en medios con NaCl, En las planta expuestas a
solucidn con KCl, se detectd una tendencia al aumento en la tasa de concentracion interna de
K y disminucidn de Mg. Dicha tendencia es evidente entre tratamientos asi como a lo largo del
tiempo, aunque siempre es mayor a salinidades de 200 mM (Fig. 14).

Relativo al cociente Na/Ca en el tejido de los vegetales, se registro que este siempre
fue mayor en todos los tratamientos salinos, en relacién a los desarrollados en la solucién
nutritiva sin ningtn tipo salino. La tendencia es semejante para ambas sales, v aumento en
general, con las etapas de crecimiento consideradas y con la concentracion de sal (Fig. 15)
También se notd que la proporcidn, en las distintas condiciones tiende a ser menos astmétrica
en referencia al control con el tiempo.

Las observaciones acerca de la relacton Na/Mg, muestran que la misma aumenta en
todos las plantas en medios salinizados, y esto ocurre en un lapso mensual. En este periodo, la
variacién minima observada inicialmente en medios con NaCl fue alrededor del 13 % v la
méaxima mayor del 100 %, en tante que lz ejercida por KCl oscild entre el 60-70 %,
respectivamente. Posteriormente, el coctente tendid a ser parecido con el tiempo y entre las
diferentes sales (Fig. 16).

7. DISCUSION
Respuestas morfologicas

Las respuestas morfoldgicas de las plantulas en contacto con la salinidad son rapidas y
cuantitativas. Estas repuestas son sencillas, baratas y faciles de medir, La estimacién de dichas
respuestas permite realizar evaluaciones continuas en un periodo de tiempo a diferencia de la
respuestas bioquimicas que son puntuales v demandan el sacrificio de las plantas, Las
respuestas morfoldgicas de 4. Hypocondriacus a la salinidad mostron cambios notables en el
namero de hojas, area foliar y relacidn raiz/tallo (figs. 3-7), generalmente relacionados con la
concentracion v el tipo de sal Al respecto, Waisel (1972), Greenway v Munns (1980) v
Cheeseman (1988), entre otros, encontraron estas mismas respuestas vegetales a la salinidad
Las plantas pueden variar su morfologia v su anatomia como respuesta a cambios ambientales
(Seliskar, 1985; Sanchez y Gonzalez, 1992). De estos cambios, el area foliar v [a proporcidn
raiz-parte aérea son de suma importancia. Una reduccion en la cantidad de hoja tiene
consecuencias muy detrimentales para la planta ya que iterfiere con su desarrollo (Waisel,
1972), afectando la asimilacion del carbdn (Yeo et al |, 1991, Flowers et al, 1991) En estrés
salino, la reduccidn foliar puede ser ripida y pasajera en cebada como consecuencia de una
reduccion de su turgencia (Thiel er af., 1988), que no es nuestro caso, pero en el plazo largo
(dias o semanas) dicha reduccién no esta refacionada con la salinidad que afecta la raiz
{Cramer y Bowman, 1991). El crecimiento en esta circunstancia es consecuencia del deficit
hidrico y caida del potencial osmético provocado por la alta concentracion salina del medio
(Haddad y Coudret, 1992), v por dafio salino a las zonas de crecimiento (Katsuhara y
Kawasaki, 1996). Trejo Calzada et al, (1991) cn células en cultivo de A Aypocondriacus,
confirmaron que existe ajuste osmotico de esta especie como respuesta al medios salino.
Registraron que el potencial osmdtico en condiciones salinas de NaCl, disminuyo casi en
forma paralela hasta [a concentracion de 400 mM v que ¢l potencial de turgencia se mantuvo
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positivo a presiones osmoticas cercanas a 2.0 MPa. También, dichos autores estimaron el
potencial osmdtico mediante la plasmolisis incipiente y encontraron un valor de - 2.3 MPa,
ambos, este y el anterior, son valores mayores a una condicion de sequia.

El KCI tambien debe inducir en el amaranto dicho ajuste por lo parecido de la
respuesta de esta variable, y la diferencia en la cantidad del efecto podria ser a que ambas
sales ocasionan en el medio potenciales esmoticos diferentes (Yokoishi v Tanimoto, 1994), lo
que explica la diferencia en cantidad de érea foliar en los distintos tratamientos.

Los efectos adversos del estrés salino en el vastago se obscrvan también por la
reduccion en el nimero de hojas (fig. 7) v Ia reduccion en el contenido de agua de las plantas
{(no se muestran resultados). Observaciones similares para otras especies son reportadas por
Munns y Termaat (1986), Richards (1992), Rogers y Noble (1993), Shalhavet ef af., (1995) v
Lépez y Satti (1996), de cuyos resultados se deduce, que el efecto negativo de la alta salinidad
sobre el crecimiento de la raiz es casi siempre menos severo que el efecto sobre las partes
aéreas (tallo, hojas, frutos etc.) por lo que la relacidn raiz/tallo generalmente aumenta. Esto es
un rasgo distinto al que produce la sequia en el amaranto. Al respecto, De la Cruz y Frias
(1991), reportan constancia de la proporcion como respuesta a sequia.

Wilson (1988) sintetiza la informacién y concluye que el crecimiento de la raiz
depende de los residuos de asimilados disponibles después que el vastago ha tomado sus
necesidades. También que es la relacion C/N el factor que regula dicho mecanismo
Anteriormente otros (gjemplo, Brouwe, 1962) puntualizo que el crecimiento es controlado por
carbohidratos y nitrégeno. De acuerdo a esto, ante una deficiencia de nitrdgeno, la mayor parte
de N consumido es usado por la raiz para su desarrolio, por ende disminuyendo la relacion
T/R. Ericsson (1993) explica que la disminucion de dicha relacién existe cuando minerales
muy asociados con la fijacion de carbono (K, Mg y Mn) se encuentran en cantidades bajas en
el medio. Sucede lo contrario cuando minerales involucrados fuertemente con la sintesis de
tejidos nuevos (N, P y S) limitan el desarrollo. Por otra parte, Yeo ef al, (1991) v Flowers et
al, (1991) creen que la inhibictén del crecimiento del vastago como una respuesta a largo
plazo de exposicion salina (semanas o meses) estaria gobernada por una acumulacion excesiva
de sal {endurecimiento) en las hojas, pero deberian ser las hojas jovenes que son las que estan
en crecimiento ya que se ha detectado esto como respuesta a salinizacidn excesiva o cronica
(exposicldn a largo plazo) en todas las areas con células en expansién permanente (Neumann,
1995). Por esto mismo, la inhibicion de la tasa de crecumiento es comun a los apices de
crecimiento de la raiz como del tallo. La inhibicion altera, posiblemente, los insumos
metabolicos que regulan la sintesis de los polimeros de la pared y/o su extensibilidad, esto
dltimo ya demostrado en el maiz (Neumann et al, 1994). En este contexto, en mis
observaciones encontré que las raices de las plantas en los tratamientos salinos tenian una
apariencia mas adelgadazada y quebradiza que aquellas de las plantas en condiciones control.
Asi, retomando y aplicando a mis propios registros lag ideas esbozadas en las Gltimas cuatro
investigaciones aqui citadas, la raiz y el tallo ihiben su desarrollo por endurecimiento
{mineralizacién excesiva de ambos drganos) y tienen sertos problemas metabdlicos a niveles
safinos de 200 mM por ambos tipos de sales aunque suceden mas rapidamente cuando es
cloruro de sodio la sal (fig. 7). Esta explicacidn permite razonar que las plantas crecidas en los
tratamientos mas salinos tenian las mavyores concentraciones de eclementos en dichas
estnucturas
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Respuestas fisiologicas

De acuerdo con las observaciones al respecto, se percibe que existe tanto reduccion de
la germinacion como retraso del proceso y que a salinidades altas lo hace de forma drastica y
abrupta. También dicho pairdn se presenta en ambos tipos de sales si bien es mas evidente en
una de elias (fig. 9) Estas respuestas son algo ya reportado. Por ejemplo, la germinacién es
afectada por: a) una salinidad mas alla del limite de tolerancia de una especie o b) retrasando
la germinacion de la semilla por niveles salinos que le causan estrés pero no evitan su
germinacion (Marcar, 1986; Howes y Ungar, 1997). En condiciones extremas también existe
{a posibilidad de inhibicidn total de germinacidén o muerte de las semillas,

En el primer punto se puede dafiar el embridn por exceso de ciertos jones tOxicos v los
altos valores de potencial osmotico del medio lo que origina déficit hidrico, en tanto que en el
segundo, se interfiere con la 1mbibicidn {consumo de agua) def embrién pero no la impiden
totalmente, al menos no en todas las semllas, solo se retarda su consumo. Por su parte,
Poljakoff-Mayber ef al., (1994) esgrimen que el efecto de la salinidad sobre la imbibicion
es en gran medida osmotico, pero la germinacion es inhibida aparentemente por la
combinacion de efectos osmdticos e iénicos. Shannon (1985) comenta que los efectos salinos
pueden variar dependiendo el estado de desarrollo al momento del estrés. De hecho, la
tolerancia salina durante la germinacion no esta relacionada consistentemente a la tolerancia
durante la emergencia, o al tamafio o volumen Esto tltimo lo muestran nuestras
observaciones va que hubo germinaciones altas a pesar de la variacidn en las dimensiones de
la semilla (fig. 1). De acuerdo con Howes v Ungar (1997), en todas pero sobre todo en las
situaciones mas extremas, el estrés salino tiende a desarrollarse con el tiempo y paralelo con el
estrés hidrico y afecta mas al adulto que a las plantulas. Sucede lo contrario por el estrés
hidrico. Ademés, se sabe que sales de NaCl producen potenciales osmoticos mas altos que
aquellos producidos por KCl (Yokoishi y Tanimoto, 19%4). A este respecto, Badger v Ungar
(1991) creen que la germinacion no es un estado del ciclo vital de Hordeun jubatum que limite
su distribucion a lo largo de un gradiente salino De hecho, la germinacion de varias especies
se acelera con un preacondicionamiento osmotico come el de imbibir las semillas en
soluciones salinas. Incluso, se han observado que ciertos niveles de salinidad en el medio
indujeron aumentos de betaina en la semilla de Suaeda japonica y esto parecid asegurar la
germinacion aun bajo estrés salino (Howes y Ungar, 1997) Todo lo anterior explicaria por
que existe una tasa diferencial de unbibicion y germinacion de la semilla de amaranto entre log
tratamientos salinos v entre los tipos de sales en estos resultados. También permite entender
porque existid germinacion (aunque minima) en niveles muy salinos, , acaso debido a algin
sustancia come la betaina? )

Por otra parte, si la exposicién a los potenciales osmoticos altos es a largo plazo (dias,
semanas), entonces la falta de agua y concomitantemente de suministro apropiado de
nutrimentos, conlieva a mortatidades altas. A este respecto, el porcentaje de mortalidad puede
esperarse relacionado con los potenciales osmoticos (fuerza ionica) de los tratamientos. A lo
largo del estudio, ia sobrevivéncia fue significativamente menor a altas concentraciones de
NaCl y KCI que con respecto a salinidades mintmas e inexistentes (Fig 10). Estas
observaciones son consistentes con otras investigaciones previas (Rogers y Noble, 1993).
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Aqui cabe comentar que en las que sobreviven, van cargando y acumulando una serie
de cambios morfolégicos muy importantes, que son limitantes en el crecimiento global de la
planta, reduccién de mimero de hojas y por ende de area foliar y también con el tiempo, un
mayor relacion raiz/tallo (fig. 7), esto es mayor cantidad de raiz que de véastago. Tollenaar
(1989 citado por Richner ef al, 1996) sefialan que tan acusade desarrollo de la raiz no es
ventajoso durante el crecimiento vegetativo ya que el aurnento del area foliar tiene un impacto
directo y positivo en la tasa de materia seca (biomasa) ya que consume asimilados que
alternativamente podrian invertirse en éarea foliar fotosintéticamente activa (Russel, 1977. en
Richner ef al, 1996). La acumulacion de biomasa en ellas, es lenta o minima dependiendo de
ia cantidad de sal y tiempo de exposicidn, que es mi caso, y €l de Rogers y Noble (1993), v de
Haddad y Coudret (1991). En sintesis se puede afirmar que la reduccion de la biomasa, como
respuesta a la salinidad, estuvo asociada con una reduccion de todas la variables morfologicas,
tendencia ya descrita en otros reportes (Sinha et al,, 1986)

Relaciones cationicas.

En estos resultados, las relaciones idnicas y el crecimiento de amaranto en NaCl y KCl estan
muy influenciadas por la cantidad y proporcidén en el medio de crecimiento de algunos
catidnes. En general, las concentraciones de K aumentaron con los niveles crecientes aplicados
de KCl mientras que se detectaron tendencias inversas en las concentraciones de Na, Ca y Mg.
Cuando el medio fue NaCl, el sodio predomino y aumento su concentracion en el tejido
conforme lo hizo el medio, con una disminucidn paralela de K, Ca, y Mg. Dos aspectos es
necesario resaltar; el primero ejemplifica antagonismos muy evidentes entre varios iones, y el

segundo denota concentraciones y proporciones particulares con efectos muy dafiinos sobre la
planta.

Los antagonismos mas notables son entre K/Na, Na/Ca y K/Mg, en menor evidencia el
de K/Ca mientras que para Na/Mg no hubo patron constante de antagonismo solo decremento
temporal y variable entre los tratamientos salinos ast como entre las sales (figs. 13 y 15). Dela
competencia entre K/Na poco se puede afiadir solo se ratifica que existe tambien para ¢l
amaranto. Existe ya todo un historial bien documentado al respecto (véase Competencia
Ionica, en el marco historico). Baste solo comentar en este momento que la causa primaria de
dafio salino en la célula, es un aumento en ia permeabilidad de la membrana debido a la aita
relacion de dichos catidnes (Greenway y Munns, 1980; Berezi et al, 1982), valores que son
comunes en las plantas de amaranto crecidos en salinidades > 100 mM.

Acerca de la relacién sodio-calcio, Rengel (1992) menciona que las altas
concentraciones de NaCl en los medios de crecimiento de los vegetales reducen la
concentracion promedio de Cat+ en los Organos vegetales en la mayoria de las plantas.
Cramer vy Jones (1996) encuentran que el cloruro de sodio causo un rapido decremento de
calcio en los tejidos de Arabidopsis thaliana (Cruciferae) v la respuesta fue proporcional a la
concentracidn externa de csta sal. El efecto se debe, posiblemente, a una capacidad reducida
de transporte de Ca++ en células en estrés salino (Cramer y lones, op ¢if) aunque Cramer ef
al., (1985) confirmaron cn ¢l algoddn, la hipotesis de que sodio desplazaba al calcio de la
superficie de la membrana celular, con eflujos celulares, de catidnes de K. La sustitucién
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afecta la integridad de la membrana, particularmente del plasmalemma y en consecuencia la
capacidad de selectividad K/Na. Ademas, Lynch ef al., (1987), complementaron que el efecto
del cloruro de sodio no dependia del presente e¢n el apoplasto, Posteriores estudios en
protoplastos de maiz (Lynch y Lauchli, 1988) confirmaron la teoria del desplazamiento del
calcio intramembranal. Estos mismos autores sugieren, el Cat+ es desplazado mediante la
activacion del sistema fosfoinositol v por agotamiento de las reservas intracelulares de este
elemento, Rengel (1993), afiade a lo anterior, que el sodio ademéis de reducir la fijacion de
calcio promoveria su eflujo y agotamiento de las reservas célcicas de las endomembranas.
Colateralmente, se reduciria instantaneamente la cantidad de Ca++ transferido a las células
foliares, la actividad del mismo descenderia y aumentaria la del sodio en el apoplasto de las
células de la hoja. Ya que el Na desplaza al Ca de la membrana plasmatica, la proporcién de
Na/Ca ligada al lado apoplastico de la membrana y cambiaria instantaneamente la fisiologia y
funcion de [a misma (Lauchli, 1990), afectando la homeostésis del calcio (Rengel, 1992},

El contro] de la permeabilidad de las membranas esta relacionada con los componentes
lipidicos de la matriz (Kuiper, 1984) y el primer sintoma de estrés salino es la alteracion
funcional v estructural de dichas membranas. Surjus v Durand (1996) afaden, de sus
experiencias con soya, que la pérdida de los acidos grasos de fosfolipidos es correlativa con
una saturacidn incrementada del total de los acidos. Estos mismos investigadores, citando z
Kasamo (1990), refieren que los 4cidos grasos alteran las propiedades de las membranas,
cambiando su fluidez, permeabilidad o actividad enzimatica de ATPasas, epzimas que son
cruciales en los procesos de captacién y selecciéon de iones nutrimentales, ademas de
desbalance en el consumo de nutrientes (Flowers, 1985) Las mas conocidas son las ATPasas
dependientes de Na/K y la dependiente de Na. Esta ultima, en particular, es suprimida
cuando se expone a las plantas a salinidad (Erdei et al., 1980), indicando que la exposicidén
de la planta a salinidad por NaCl a largo plazo, induce a cambios conformacionales del
translocador de Nat del complejo de la ATPasa. También, la actividad més general de la
ATPasa estimulada por Ca/Mg, se deprime en especies de Plantago cuando se les crecid en
estreses salinos extremos (Kuiper, 1984).

La competencia entre X/Mg se ha reportade que inhibe el crecimiento de biomasa en
trigo (Berezt e7 al, 1982), el arroz (Borha y Doerffling, 1993), v el sorgo (Ologunde vy
Sorensen, 1982). Estos Ultimos sumarizan este antagonismo también en maiz, frijol v alfalfa.
Ademas, el K en concentraciones altas promueve activamente los eflujos celulares de Na®,
Ca™ y de Mg, iones que habian ingresado pasivamente (Reinbot y Blevins, 1991). En mis
observaciones este comportamiento puede explicar porque el K, en niveles de 200 mM en las
soluciones de crecimiento, tuvo efectos notorios en la disminucidn en el consumo sobre todo
de, calcio y magnesic en el amaranto (figs. 13 y 15). Las cantidades de calcio y magnesio no
mantuvieron una tendencia constante en los medios salinos (fig. 13 y 15} sino que fueron
muy variables entre {os tratamientos y a lo largo del tiempo Al respecto, Reinbott y
Blevins (1991) sefialan que el consumo y translocacion de Mg y Ca en las plantas, es
sensible al antagonismo por otros catiénes, y su concentracion en el sorgo es dependiente
del momento de desarrollo (Jacques et al., 1975), lo que se ajusta bastante bien mis
observaciones con las plantulas.
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De la relacion K/Ca, esta casi siempre es mayor en los individuos de los tratamientos
salinos que cuando se observa en las plantas de la solucién control ademas de variable incluso
a lo largo del tiempo (fig. 13). Esto significa que en general siempre se consume mas K que
Ca sin distincién del tipo y medio salino. Nordstrom (1982) en su trabajo menciona que en la
teoria de la capacidad de intercambio cationico (CIC) de la raiz, el contenido de calcio de una
planta disminuye y e} de potasio aumenta en la medida que la CIC de la raiz declina (;cuando
ya perdio su capacidad incluso selectiva por el endurecimiento ?) con un aumento de la
relacion K/Ca como consecuencia. Mis datos y observaciones, aunque no los puedo considerar
concluyentes, concuerdan de forma global con dicha teorfa Este mismo investigador
encuentra relaciones K/Ca < 3.0 para alguna leguminosas, v = 4.5 para ciertas ciertas especies
de gramineas. De acuerdo con esto, 4 Aypocondriacus cae dentro de este Gltimo grupo, a nivel
de varios pastos considerados como especies halofilas.

Por ofra parte, mis registros en el tejido de amaranto detectan concentraciones y
proporciones catidnicas con efectos severos sobre la planta (Fig. 17). Todas las variaciones
morfolégicas y fisioldgicas fueron méximas en las concentraciones mas salinas, para ambas
sales. En este punto, las plantas crecidas en medios salimzados con NaCl, mostraron
cantidades altas de Na+ y disminucidén de las de K+, Cat y de Mg, en relacién 2 las
registradas en los individuos en condictones control (figs 13-14), ademas de relaciones (K/Na
< 1.0, Na/Ca > 9.0 y Na/Mg > 11), que varian enun 63 %, 40 % v + del 4 % respectivamente
en consideracion a las no estresadas . Estos hechos son patrones similares a los reportados para
plantulas de maiz (Johanson v Cheeseman, 1983), la cebada (Pitman, 1984), el trigo v girasol
(Richards, 1992), el maiz (Jakobsen, 1993} y el jitomate (Lopez y Satti, 1996). Mis registros
muestran la concentracidon de Na, al igual que Sinha et al., {(1986), como el mejor indicador de
estrés en al amaranto, pero contrastan con los mencionados por Kang et al., {1998) quienes
arguyen que la sensibilidad salina de Arabidgpsis no depende del contenido celular de Na,
hipétesis que también comparten Cramer et al,, (1994) por sus estudios en hibridos del maiz.
De las cantidades vy relaciones elementales encontradas en amaranto desarroliado en medios
con KCl, el mayor dafio al vegetal se percibid en los valores de K/Ca > 13 y K/Mg > de 17
que significan valores mayores de hasta 56.7 % y 21.4 % siempre con respecto al control. En
sintesis se puede seflalar en primer termino, que la salinidad de cloruro de sodio provoca
consumos inapropiados de iones, unos por su toxicidad per se y otros cuya limitacion tendrd
efectos importantes en procesos fotosintéiicos y de crecimiento (Cat+ y Mg+). En segundo,
que en el estrés provocado por KCl, el potasto no ejerce toxicidad por si solo, sino por sus
efectos antagdnicos con el calcio y el magnesio, elementos de necesidad fundamental para
cualquier planta. Aqui cabe afiadir que las relaciones 16nicas en el amaranto no son constantes
(estaticas) sino que cambian con la edad; algunas aumentan y otras disminuyen y otras més
oscilan. En las que esta involucrado el potasio parecen disminuir (al menos durante el periodo
considerado), mientras que las de sodio actian de forma contraria (figs, 12-16). Este rasgo
podria implicar que a etapas de mayor desarrollo, ,la alegria es mas tolerante a sales de
sodio?. Esto es algo que debe establecerse en investigaciones futuras, ademas de evaluar el
impacto que pueda tener sobre la produccion de semutlia v sus caracteristicas bromatdgicas.
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Del efecto catidnico sobre estructuras, se ha reportado (Devitt ef al, 1984) que la
concentracion muy salinas en el medio externo disminuyo la elongacién de raiz de sorgo
(Sorghum bicolor) y provoco la caida de los niveles de Ca++ en ] tejido, mientras que el trigo
(Triticum eastivum) siguié una tendencia coniraria. Jakobsen (1993) también encontrd
afectacion de la funciones de la raiz de maiz, v eflujos activos de Cat++ y Mg++ Aportes
insuficientes de estos elementos macronutrientes y del potasio pueden conducir a un
decremento o estancamiento general del crecimiento de la planta. Por ejemplo, se sabe que el
potasio realiza funciones importantes en los procesos de ajuste osmético y beneficia a la planta
incrementando la fuerza de consumo hidrico. Ya se ha encontrado que un decremento de este
elemento en la raiz, induce una disminucién en la eficiencia fotosintética. No menos
importantes son la funciones del calcio; involucrado en la elongacion y division celular,
componente de los pectatos de las paredes celulares, ayuda a mantener la estructura y
permeabilidad (selectividad) de las membranas celulares (Bennet, 1993; Leopold y Willing,
1984 ). Esto explicaria las reducciones de éarea foliar y nimero de hojas respectivamente en
este estudio y que son respuestas también ya observadas recientemente (Lopez y Satti, 1996).
Estos hechos resaltan la importancia de la nutricién del potasio y calcio por el amaranto en
condiciones salinas sobre todo en lugares con escasa disponibilidad de los mismos como son
los suelos salino-sbdicos {(con exceso de sodio) o jos de origen igneo con escasa disponibilidad
o ausencia de potasio y calcio entre otros nutrientes de importancia para un desarrollo dptimo.

Evidencias adicionales de consumo inapropiado sobre todo de calcio son los sintomas
presentados por las plantulas. Jacobsen (1993) asegura gue los enrrollamientos de las hojas de
maiz son deficiencias seguras de calcio en la planta y que los tintes parpuras indican
suministro nsuficiente de fosforo. Como se observa, estos mismos sintomas presentaron las
plantulas de amaranto en algunos tratamientos salinos por ambas sales El significado entonces
es que, el amaranto sufrid también concomitantes disminuciones en el suministro de fésforo.

Los resultados aqui presentados resaltan la importancia del conocimiento de la
nutricién del amaranto en medios salinos. También, se puede pensar que la salinidad tiene
un efecto regulatorio sobre el crecimiento aumentando la mortalidad, decrementando el
consumo hidrico y de nutrientes irnportantes para funciones metabdlicas y de acumulacién
de iones toxicos. Ademas, las observaciones anteriores permiten distinguir detalles de planta
halofita (facultativa) en A4 hypocondriacus, ya que tolera algunos niveles salinos y
concentraciones y proporciones iénicas que para otras plantas serian detrimentales

Al final de todo, se puede sintetizar un panorama con los hechos de la siguiente
manera; el amaranto, a nivel de semilla, expuesto al ambiente salino sufre problemas iniciales
de restriccidn hidrica, posiblemente por la fuerza ionica de la solucidn de crecimiento
salinizada, que sin embargo no impiden la germinacidn sino solo a concentraciones de 200
mM. Ya en desarrollo, el medio salino ocasiona cambios morfoldgicos, anatémicos (y
logicamente debe haber también funcionales el ajuste osmotico hasta valores mayores a
situacion de sequia) de la raiz. Lo anterior significaria un crecimiento general global pero mas
de la masa radicular que, en niveles mayores de 100 mM o de exposicién a largo plazo,
consumiria una mayor cantidad de energia que la asignada a la parte agrea (vastago) y
paralelamente un dafio por sustitucion gradual de calcio de la estructura membranal de las
células de la raiz (endurecimiento que e permite al vegetal tolerar el estrés salino durante un
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tiempo mas), hecho que provocaria seleccion y tasas inapropiadas de captacion de catidnes
{consumo excesivo de Nat y eflujos celulares activos de K+ y principalmente de Cat+ y
Mg++). El suministro inadecuado a las zonas de crecimiento de elementos promotores de
elongacién y divisidén celular asi como de area fotosintéticamente activa, son hechos que
inhiben a la larga el crecimiento global del amaranto como, reduccidn de cantidad de lamina
foliar, del tallo, e incluso de la raiz, y por ende en la cantidad total de biomasa. Con el tiempo
(dependiendo de la concentracion y tipo de sal), elementos como el Na+ y en menor medida el
K+ se concentran internamente en la planta a niveles toxicos (las plantas se tornan mas
“pesadas”, Richards, 1992), necrosando é4pices y laminas foliares y doblando al vegetal por
ausencia de Cat+, Mg++ vy P, impidiendo cualquier suministro hidrico o nutrimental y
provocando la muerte del individuo. Esta fase final seria relativamente répida, cuestion de
dias. Esta descripcion es muy parecida para ambos tipos salinos (NaCl y KCi), v la diferencia
entre ambas sales parece ser solo de intensidad y de tiempo: es més intensa y rapida la debida
al NaCl.
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8. CONCLUSIONES

Las evidencias indican que el crecimiento de la alegria es regulado por factores tanto
externos como internos que se van acumulando cuando es expuesta a gradientes salinos

Se observaron diferencias significativas en las caracteristicas morfologicas y
fisiologicas como respuesta al estrés salino de dmaranthus hypocondriacus. a nivel de semilla
y de plantula.

Las concentraciones de 200 mM por ambas sales siempre ejercieron efectos
detrimentales al amaranto aunque concentraciones de 100 mM, particularmente las debidas a y
NaCl, con el tiempo mostraron efectos tan notables como las de 200 mM.

Niveles altos de K y Na en las soluciones de crecimiento indujeron consumos altos de
ellos en el amaranto con disminuciones paralelas de Ca y Mg, v causaron proporciones
catidnicas que causan dafios en el corto plazo y en largo plazo.

Proporciones cationicas de K/Na < 1.0, de Na/Ca > 9.0 y de N/Mg > 11 causaron los
mayores dafios por el estrés salino.

Las relaciones 16nicas en el amaranto cambian con la edad; algunas aumentan y otras
disminuyen.

Su cultivo en areas con suelos salino sédicos es posible a condicidn de exista
potasio y calcio que permitan alcanzar proporcidnes como las que se alcanzan cuando
existe en el medio < 100 mM de NaCl y hasta 100 de KC1
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