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RESUMEN

Se sefialan aspectos de 13 tolerancia de las plantas super iores a los am bientes salinas
y a las zonas aridas. La tolerancia a la sal y a la aridez se basa principalmente en
la absorci6n seJectiva de ioncs, la osmorregulacion, la com partirnentacion ce lu lar
y la sintesis de osmolitos.

SUMMARY

Some aspects of the tolerance of higher plants to salt environments and dry zones
are pointed out. Salt and drought tolerance arc mostly based on selective ion
absorption, osmoregulation, cell compartmentation and synthesis of osmotic
compounds.

Palabras claves: halof itas, Xerofitas, salinidad, ar idez, osmolitos, osrnorregulacion.

INTRODUCCION

A 10 largo de la evolucion se desarrollaron en numerosos grupos sisternaticos
dentro de las plantas superiores, independientemente unas de otr as, taxa toler antes
a la sal. En forma analoga evolucionaron especies vegetales capaces de sobrevivir
en lugares de aridez extrema. Los suelos salinos se cuentan entre los paisajes mas
inhospitos para las plantas, especialmente cuando la humedad es baja. La
combinacion de ambos Iactores de tension (sal - aridez) es justainente la regia en
las regiones ar idas y serniaridas de la Tierra, excepci6n hecha de las costas marinas.
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A continuaci6n se sefialaran algunos hecbos sobre el problema expuesto,
profundizados en tiernpos recientes por la investigaci6n e~ofisioI6gica,. y qu~ son
de importancia capital para la cornprension de las estrategias de supervivencia de
las plantas halofitas y de zonas secas.
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Fig. 1. Absorci6n de potasioen raices de Agropyrum elongatum en re1aci6n con la concentraci6n
de KCl; efecto de 10 mmor Ide sadie segun (EPSTEIN 1969).

A. Plantas de ambientes salin os (halofitas)

La toler ancia salina de las plantas superiores se basa, en general, en tres
propiedades fisiol6gicas:

1. Absorci6n selectiva de iones

A pesar del gran excedente de iones salinas t6xicos, sodio y cloro en el media, las
ratces de las plantas deben estar en disposici6n de absorber los iones nutritivos
escnciales (como por ejemplo, potasio, magnesio, nitrate, fosfato). Esto ocurre por
cfecto de sistemas de absorci6n i6nica altamcnte afines y selectivos, que se localizan
en el plasmalema de la corteza radicular. EI ejemplo de la fig. 1 muestra que aun
un exceso de 100 veces (y mas) de sodio reduce s610 en un 30% la capacidad de
absorcion del potasio por las raices de Agropyrum elongatum, un pasta halofilo,
Tenemos razones para suponer que las ratces de todas las halofitas reaeeionan de
manera similar (ef. EPSTEIN 1969).
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Fig.2. Concentraciones ionicas y carbohidratos solubles en jugos celulares de hidrohal6fitas en la region
del Gran Lago Salado en Utah (E.U.A.). Se resalta el oxalato por el remarcado de los bordes. Pruebas
de 6 sirios de muestreo; contenido de sal del suelo: Na+C1+S04~1= quenopodiacea, 2= poacea, 3=
ciperacea, 4= juncacea, 5= juncaginacea.
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Osmorregulacien

Los sue los salinas tienen una alta capacidad para retener agua, especialmente
cuando la parte de sedimentos finos (en particular de arcillas) es alta. Adicional-
mente se debe mencionar el bajo potencial en la soluci6n intersticial. En caso de
aridez del suelo, la sequedad fisica agudiza el problema de la planta para mantener
su cconom ia htdrica. La absorci6n del agua necesaria por las plantas es posible tan
s610 cuando el potencial osm6tico en el jugo celular de la planta supera el bajo
potencial hidrico total en el suelo. Tal como han demostrado numerosas
in vestigaciones, las halMitas utilizan particularmente la sal disponible en grandes
cantidadcs en c"1suelo para crear este potencial osm6tico en sus celulas; esta es
suministrada, cn parte pasivamente, con el flujo traspiratorio. Para las plantas seria
ener geticarnente mas COSt050 sintetizar las grandes cantidades de compuestos
organicos osrn6ticamente activos necesarias (principalmente azucares, acidos
organicos). No obstante hay grandes difercncias eo cantidad y cali dad de las sales
almacenadas: La mas llamativa es la diferencia entre familias tipicas de
dicotiled6neas, como las quenopodiaceas y las asteraceas, y las familias tipicas de
las monocotiledoneas, como las poaceas, La fig. 2 senala la diferencia entre ambos
grupos: en la misma zona las gramineas son capaces de excluir los iones salinos del
sue 10, mientras las quenopodiaceas son literalmente inundadas par estos. Los pastas
deben, por tanto, sintetizar cantidades considerables de azucares a fin de equilibrar
la [alta de iones salinos activos, y asi poder extraer agua al suelo. Tienen entonces
que depositar productos de la fotosintesis en el jugo celular, que de otra manera
serian urilizados en el crecimiento. En forma parecida a los pastas reaccionan
tam bien otras monocotiled6neas con estructura xeromorfa (cyperaceas, j uncaceas),

Se denomina adaptaci6n osrnotica - "osmotic adaptation" - ala capacidad de las
plantas de regular el potencial osm6tico interno por medio de la absor cion
incrementada de iones salines, asi como la sintesis de osmolitos propios. S610 de
este modo es posible la absorcion de agua aun cuando la salinidad del suelo
aumente. En la fig. 3 se han resumido algunos ejemplos de una zona salina en
Austria (Zwingendorf, Baja Austria): el contenido de sal de la planta aumenta
proporcionalmente con el contenido de sal del suelo.

3. Tolerancia salina sobre la base de compartimentaci6n de los iones salinos en
la celula y la sintesis de osmolitos citoplasmliticos

Hemos acabado de exponer que cierta acurnulacion de sales es de importancia vital
por razones osmoticas, Numerosas investigaciones llegaron, sin embargo, a un
resultado, en primera instancia sorprendente. Las enzimas de halof'itas extremada-
mente ficas en sales (principalmente quenopodiaces) reaccionaban tan sensible-
meote a los iones salinos como las enzimas de plantas DO halof'itas. La fig. 4
ejemplifica el comportamiento descrito por medio de los experimentos clasicos de
GREENWAY Y OSMOND (1972).

Resulta evidente que preparados enzimaticos de tejidos ani males y vegetales, de
hal6fitas, asf como de la planta sensible a la sal, Phaseo/us vulgaris, son inhibidos
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in vitro de igual manera por incrementos en las concentraciones salinas. Las
concentraciones de sal medidas en los tejidos de estas halof'itas alcanzaron
aproximadamente los 1000 mMol. par litro: si esta alta concentraci6n salina se
rcpartiera homogeueamente en 13 celula, es decir, tanto en la vacuola como en el
citoplasma y sus organelos, ila mayor parte de 13 enzima estarta practicarnente
neutralizada! Varios autores (FLOWERS et al. 1977, STOREY Y WYN JONES
1977), basados en estos y otros indicios sabre la sensibilidad general de las enzimas
de plantas superiores a la sal, desarrollaron la hipotesis de la compartimentaci6n
inlracelular de los iones t6xicos salinas: mientras sodio y cloro son almacenados
principalmente en la vauola, el potasio se acumula en el citoplasma. EI ejemplo de
una halofita austriaca debe explicar 10 dicho (tab. 1). A continuaci6n se
encontraron relaciones similares en numerosas especies de hal6fitas investigadas
(cf. JEFFERIES 1973, HARVEY et al. 1976, JESHKE Y STELTER 1976,
FLOWERS et al. 1977, revisi6n en ALBERT 1982).

Tab. 1. Concentraciones de K+ y Na+ en el citoplasma y en la vacuola de
Scorzonera parvi jlor a (de BEIGL 1980).

Potasio
(mMol.-l
124
12.0

citoplasma
vacuola

Sodio KINa
agua de saturaci6n)
57.5 2.2
230 0.052

EI problema derivado de la reparticion desigual de los iones salinas es de
naturaleza osm6tica: iel potencial osm6tico del citoplasma, el cual esta separado de
la vacuola s610 por los tonoplastos semipermeables, debe ser tan alto como el de
la vacuola! Como hipotesis adicional se asurn io que la planta fabrica compuestos
osm6ticamente activos que deben ser acumulados principalmente en el citoplasma.
Estos compuestos, conjuntamente can el potasio, realizan el equilibria osm6tico
respecto de la vacuola rica en sales. De hecho fue encontrado un am plio espectro
de compuestos de bajo peso molecular en todas las halofitas posibles (ver
corn posicion en la fig. 5). Dado que se demostr6 que aun en presencia de
concentraciones extremadamente altas de estas sustancias no habra disrninucion
alguns de las actividades enzimaticas, se adopt6 para ellas el terrnino "compatible
solutes" - es decir, sustancias compatibles con el metaboJismo -. Otro nornbre, el
de "osmoticos citoplasm at icos'', realza su importante funci6n osmorregulatoria. EI
otro ter mino utilizado "stress metabolite" indica que estos compuestos tam bien son
sintetizados en otr as situaciones de tension (especialmente aridez).

iHasta donde se ha probado crtticamente, no existe ninguna especie 0 familia de
halMitas que no contenga par 10 menos una de las clases de compuestos
mencionados en la fig. 5 ! En muchos casos se han encontrado representantes de
dos, en otros pocos hasta de tres clases de compuestos diferentes: en la fig. 6 puede
leerse que la glicinbetaina aparece en cantidades considerables en las poaceas, y
que su sintesis se incrementa con un contenido creciente de electrolitos totales en
los tejidos. Como particularidad de los pastos halotolerantes se hace enf'asis en los
bajos contenidos de sodio. La glicinbetaina sirve, par tanto, al balance osm6tico
respecto de las alias concentraciones de cloro (y potasio) en las vacuolas.
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No obstante, merecen menci6n especial las quenopodiaceas como familia de la
glicinbetaina: es altamente probable que los contenidos en extremo altos de
glicinbetaina aqui presentandos sean responsables del e xito de esta familia en
regiones salinas asi como en regiones aridas (d. tab. 2).

Tab. 2. Glicinbetaina y prolina en quenopcdiaceas en estepas salinas en Utah
(E.U.A.). Analisis no publicados de F. LARHER Y R. ALBERT. Es notable que
alii donde la sintesis de glicinbetaina es pequeiia, aparece considerablemente la
prolina.

Atriplex confertifolia
A. [alcata
A. hymenelytra
A. has/ala
Ceratoi des lanai a
Kochia americana
Sarcobatus vermiculatus
Halogeton glomeratus
Bassia Hyssipifolia
Suaeda occidentalis
Salicornia rubra

glicinbetaina
(u Moleg-T masa seca)

129
89
74
61
75

122
8.0
105
106
83
146

prolina

0.7
1.4
0.2
0.6
0.3
1.9
51
4.3
0.6
1.3
29

Las fig. 7 Y 8 pretenden finalmente mostrar que algunas plantas han ganado la
capacidad de sintetizar "osm6litos citoplasmaticos" a partir de diversas partes del
metabolismo: asimismo es notable que en ambos casos s610 hay contenidos
mencionados del arn inoacido pralina en la primavera. Muy probablemente se
re laciona este hecho con que s610 al principio del periodo vegetativo hay excedentes
de n itrogeno disponibles provenientes de los 6rganos de reserva in vernal. Mas tarde
otros productos Iotosinteticos (inositoles asi como hexitoles) adquieren eI papel de
"corn patible solutes".

Las br asicaceas halMitas contienen principalmente prolina; las cariof'ilaceas el
ciclitol pinitol y las plantagiriaceas el hexitol sorbitol (POPP y ALBERT 1980,
KONIGSHOFER Y KINZEL 1986). En los mangles, segun la familia, aparecen en
tanto como "compatible solutes", algunos carbohidratos (hexitoles y ciclitoles), el
aminoacido prolina asf como algunas betatnas (POPP et al. 1984, POPP 1984,
POLANIA 1990)

B. Plantas de zonas aridas

La adaptaci6n osm6tica es de importancia vital para las plantas de habitats aridos,
es decir, para plantas deserticas, al igual que para las plantas de zonas salinas. La
scquedad fisica del sustrato es, en tales zonas, el factor ecol6gico decisivo. De
cualquier manera las plantas deserticas se ven obligadas a desarrollar un potencial
suficientemente negativo para mantener la economia hidrica de sus tejidos. Tal
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como las hal6fitas, las plantas resistentes a la aridez utilizan, en primera linea, iones
y s610 en segundo terrnino, compuestos organicos de bajo peso molecular
producidos por elias mismas. Si se almacenan iones inorganicos, podemos suponer
- tal como cn las halof itas -, especialmente en la vacuola. De esta rnanera, se haee
necesaria la sfntesis de compuestos propios que establezcan el balance osm6tico en
el citoplasma y posean , por supuesto, el caracter de "compatible solutes".

En general, hay mucha menos literatura disponible sobre economia i6nica y
osmorregulaci6n en plantas deserticas y de zonas aridas que sobre hal6fitas. En el
Instituto de Fisiologia Vegetal de la Universidad de Viena se han desarrollado este
tipo de investigaciones sobre plantas deserticas, Asi, ha sido posible mostrar que
las leguminosas, un grupo vegetal que domina particularmente en zonas aridas (par
ejemplo los generos Acacia, Prosopi s, Astragalus), presentan niveles extraordi-
nariamente altos de pinito!. De igual forma juegan los ciclitoles un papel decisivo
en el generoArtemisia, el cual codomina en numerosas y amplias zonas climaticas
sern iar idas (yen parte frias). La tab. 3 aporta algunos ejemplos sobre cantidades
y calidades de ciclitoles en este genero,

CH,
I
+CH,- N - CHz- CODH

I

CH:3 glicinbetoino dimet ilsulfonioocetato

CHz-

13- olaninbetaina

CH,

" +5 - CH2- CHz- CDOH
/

CH, d imett!s ulfonio propionato

~~N+A
N CODH
I

CH, trigonelina

HC---CHZ

I I
CHz CH
'N+/
/\

CH3 CH3 betonicino
(- )4-hidroxiprolinbetoino

Fig: 9: Formulas.estructura~es de las bet ainas que aparecen como "met abolitos de tension" en plantas
desertlca~ nora~fl('anas; el dlmelilsulfonioacetato no aparece en la naturaleza, si no que rue adicionado
como estandar mterno a las pruebas para la determinacion de las betainas par media de cromatograffa
liquida de alta resolucion (HPLC).
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Tab. 3. Espectro de ciclitolcs en algunas especies de Artemisia; pin= pinitol que=
quebrachitol, qui= quiroinositol, sci= sci loinositol, mio= mioinositol.

pm (% masa seca)
A. santolini jolia 0.51 1.30 + 0.19
A. ch amaernelif oli a 1.50 0.94 + 0.37
A. santoni cum 0.91 + 0.17 0.28
A. vallesiaca 0.16 0.12 0.56 + 0.23
A. austriaca 0.74 0.15 0.02 0.21
A. pontica 1.60 0.04 0.04 0.64
A. alba 2.75 + 0.28
A. gmelini 6.75 0.24 0.27 0.17
A. keiskeana + 0.81 0.46 0.30
A. gorgonum 1.86 0.03 0.07 0.11

Las boraginaceas, una importante familia en regiones aridas del Me diterraneo, asi
como de los semidesiertos de regiones vecinas al sur y al este, se caraclerizan por
prese ntar, en proporciones variadas, tres compuestos difercntes que ejecutan
funciones osmorregulativas: (1) fructanos 0 polisacaridos compuestos por unidades
de fructosa, (2) el ciditol bornesitol y (3) pcctinas hidrosolubles, es decir, acido
poligalactur6nico. Pudimos mostrar que el contenido total de estos compuestos en
especies de boraginaccas adaptadas a dimas particularmente ar idos son mas altos
que en especies de zonas menos aridas 0 francamente hurnedas (cf. POLLA K Y
ALBERT 1990).

Como grupo de interes especial se ha destacado recienlemente e l de las betafnas:
casi cad a una de las familias de plantas investigadas provenientes de desiertos y
zonas saladas del norte afr icano y de la cercana Asia, cont iene por 10 menos un
representante de esta clase de compuestos. En la fig. 9 se representan las [orm u las
de las principales betainas que aparecen en plantas, y en la fig. 10 se sefialan los
contenidos en algunas especies vegetales escogidas. Se hace en Iasis en los
contenidos extraordinariamente altos de glicinbetafna en representantes de las
quenopodiaceas.

Nuestros analisis mostraron tam bien que las brasicaceas resistentes a 1a ar idez
contienen grandes cantidades del am inoacido prolina. Hasta donde es posible
sostener una vision de conjunto, las plantas de dimas secas almacenan, junto a
osmolitos organicos, gran des cantidades de iones inorganicos, Se estahlecen asf
paralelos entre plantas de habitats ar idos y halofitas.

En zonas ar idas de Colombia, particularmente de la peninsula de La Guaj ira, hemos
recolectado 52 especies pertenecientes a 23 familias. Entre cstas se encuentran
algunas representantes de familias que tam bien crecen en desiertos del viejo
Mundo. Nucstra inten cicn es descubrir si hay diferencias entre las sustancias
osrn6ticas de est as estir pes cercanas, y c6mo reaccionan a la tensi6n ar ida aquellas
familias (cactaceas, bignoniaceas, etc.) que no crecen en desiertos del Viejo Mundo.
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Fig. 10. Contenidos de berafnas en plantas deserticas y hal6fitas del norte de Africa
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