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Resumen

La salinidad y la sequia afectan considerablemente la productividad de los cultivos a escala global. La
sefalizacion de estos fendmenos en las plantas, es un proceso complejo que involucra diferentes vias
y moléculas sefalizadoras. En el presente trabajo se describen algunos mecanismos de transduccion de
sefales de las plantas frente a estos tipos de estrés abidtico.
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Summary
Signalling pathway in plants affected by salinity and drought

Salinity and drought affects considerably the crop productivity at world level. The signalling of these
phenomena in plants, is a complex process that involucrate different pathways an signalling molecu-
les. Some mechanisms of plant signal transduction are described in this paper against these types of

abiotic stress.

Key words: signal transduction pathway, abiotic stress, CDPK, MAPK.

Introducciéon

La sequia y la salinidad son dos de las causas
fundamentales de las pérdidas de las cose-
chas a nivel mundial. Al igual que otros
organismos vivientes, las plantas han des-
arrollado maquinarias de sefializacion sofis-
ticadas para adaptar su metabolismo celular
al medio ambiente cambiante. De hecho,
debido a su ciclo de vida sésil, las plantas
pueden responder y protegerse a si mismas
de todas las formas de estrés abidtico. Se ha
demostrado la activacién de numerosas vias
de transduccion de sefales en respuesta al
estrés abidtico (Nakashima et al., 2009).

El estrés se percibe primero a través de los
receptores presentes en la membrana de las
células vegetales (Lorenzo et al., 2009). La
sefial es entonces transducida hacia el inte-
rior de la célula, y esto conduce a la genera-
cion de segundos mensajeros que incluyen
el calcio, las especies reactivas del oxigeno
(ROS) y el inositol fosfato. Estos segundos
mensajeros, posteriormente modulan los
niveles de calcio intracelular. Estas variacio-
nes en los niveles de calcio intracelular son
detectadas por proteinas que unen calcio,
también llamadas sensores de calcio. Estos
cambian su estructura de forma calcio de-
pendiente e inician una cascada de fosfori-
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laciéon y marcan los principales genes de res-
puesta al estrés o los factores de transcrip-
cién que controlan dichos genes (Klimecka y
Muszynska, 2007). Los productos de estos
genes conducen a la adaptacion de la planta
a condiciones desfavorables. Los cambios in-
ducidos por el estrés en la expresion genética
participan en la generacién de hormonas
tales como el ABA, el acido salicilico y el eti-
leno. Estas moléculas pueden amplificar la
sefal inicial e iniciar una segunda vuelta de
sefalizacién que pueden seguir la misma via
o utilizar diferentes componentes en la via
de sefalizacion. Ciertas moléculas, llamadas
también moléculas accesorias pueden no
participar directamente en la sefalizacién
sino en la modificacion o ensamblaje de otros
componentes. Estas proteinas incluyen, mo-
dificadores de proteinas, que pueden reali-
zar modificaciones postraducionales tales
como miristoilacién, glicosilaciéon, metilaciéon
y ubicuitinacion (Mahajan y Tuteja, 2005).

Se han descrito varias vias de transduccion de
sefales del estrés abiotico, y especificamente
la salinidad y la sequia, entre las que se des-
tacan la via SOS (salt over sensitive), la via de
las CDPKs (calcium dependent protein kina-
se), la via de las MAPKs (mitogen activated
protein kinase) (Zhou et al., 2007). También
se ha descrito la sefalizacion mediada por
fosfolipidos. El objetivo de este trabajo es
describir brevemente algunas vias de trans-
duccion de seiales en plantas afectadas por
la salinidad y la sequia, asi como hacer refe-
rencia al papel de calcio como segundo men-
sajero y la regulacién de los genes de res-
puesta al estrés por factores de transcripcion.

Papel del calcio en la respuesta de la planta
al estrés abiotico

El papel del i6n Ca%* en la respuesta de las
plantas a estrés abiotico resulta esencial,
por su papel sefalizador, su funcién estruc-

tural en la membrana y su efecto sobre la
actividad de algunos transportadores ioni-
cos (Klimecka y Muszynska, 2007). Es, ade-
mas, un segundo mensajero involucrado en
la transduccion de la sefial del ABA. La seia-
lizaciéon del calcio se modula por concentra-
ciones especificas del cation (por ejemplo,
patrones en la amplitud, duracién, localiza-
cion y frecuencia de los picos de calcio) en
respuesta a diferentes estimulos. Estos cam-
bios en los niveles de calcio son detectados
por diferentes sensores, para transducir la
sefial mediada por el catiéon en eventos pos-
teriores de la respuesta de la planta al estrés
(Zhu et al., 2007). Las plantas constan de
numerosas clases de proteinas sensoras de
Ca%*, incluyendo la calmodulina y las protei-
nas relacionadas, proteinas calcineurina B-
like (CBL) y proteinas quinasas dependien-
tes de Ca%* (CDPK).

Un proceso celular mediado por el CaZ*en el
citoplasma o en el nucleo, comienza con la
generacién senal especifica de la variacion
en su concentracién, por una actividad sin-
cronizada de canales, bombas y transporta-
dores. Los cambios en el nivel citosélico de
Ca?* libre son detectados por un conjunto
especifico de proteinas sensoras de Ca?*. La
primera clase de sensores sin ningun dominio
de respuesta (por ejemplo, la calmodulina y
las proteinas semejantes a la calcineurina B),
se une al calcio y logra cambios conformacio-
nales que, en cambio, regulan la actividad y la
funcién de disimiles proteinas blanco o regu-
lan la expresién de determinados genes. Tales
sensores se denominan sensores relay. Los
sensores de un segundo grupo se llaman
“responders”, pues presentan dominios efec-
tores (por ejemplo las proteinas quinasas) a
través de los cuales ellos activan sus blancos
(Reddy y Reddy, 2004). El motivo estructural
EF-hand es el sensor predominante de calcio.
Este es altamente conservado y cuenta con
29 aminoacidos y una estructura hélice-lazo-
hélice, la que asemeja a una mano. El lazo
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consta de 12 residuos conservados que unen
al ion Ca%, lo que provoca cambios confor-
macionales que conllevan a la exposicion de
paquetes hidrofébicos, los que, en cambio,
facilitan la interaccién de la proteina con
otras proteinas. La presencia del motivo EF-
hand en las proteinas incrementa su estabili-
dad y su afinidad por el ion calcio (Klimecka y
Muszynska, 2007).

Se han informado la participacion del calcio en
numerosos eventos de respuesta de la planta al
estrés abiotico por ejemplo, la presencia de
Ca?* puede reducir la magnitud del efecto
negativo de la salinidad en el crecimiento,
fendmeno que se ha atribuido al efecto estabi-
lizador de la membrana y al mantenimiento de
su capacidad selectiva (Marschner, 1995). El
Ca2* extracelular podia reducir la pérdida de K*
inhibiendo los canales de salida KORC (Murata
et al., 2000), y disminuir la entrada de Na*
mediante la inhibicion de canales KIRCy sobre
todo VIC (Maathuis y Amtmann, 1999). Por
otra parte, el Ca?* intracelular tendria un
papel no menos esencial en la absorcion de K*
y la selectividad K*/Na* en condiciones salinas
mediante la modulacién de otros transporta-
dores iénicos como SOS1 (Zhu, 2000). La expre-
sion del gen SOS7 es dependiente del complejo
S0S2/S0S3, donde SOS2 es una proteina quina-
say SOS3 es una proteina sensora de Ca?* (Hus-
sain et al., 2008). Este aspecto sera analizado
mas detalladamente en un epigrafe posterior.
Se conoce que el papel del Ca** es complejo, ya
que actua como intermediario en la cascada de
sefales que conducen a la transcripcion de
numerosos genes involucrados en la respuesta
adaptativa (Chinnusamy et al., 2005).

Mecanismos de transduccion de seiales
en plantas

Via SOS

La regulacién de la homeostasis idnica celu-
lar durante el estrés salino es crucial para la

tolerancia de las plantas a la salinidad. Como
se plantea anteriormente una de las res-
puestas de las plantas frente a la salinidad y
la sequia, es un incremento transitorio del
Ca?* citosélico y la consiguiente activacion
de la expresidon y/o actividad de proteinas
sensoras de Ca’*. La identificacion de la via
SOS en Arabidopsis thaliana revelé compo-
nentes y mecanismos involucrados en la res-
puesta de la planta al estrés i6nico. Analisis
moleculares diferentes de mutantes sos de
Arabidopsis condujeron a la identificaciéon
de componentes (SOS1, SOS2 y SOS3) de la
via que transduce una sefial de estrés induci-
da por Ca?* para restablecer la homeostasis
ionica celular (Bargmann et al., 2009).

El componente SOS3 es un sensor de Ca%*
esencial para transducir la sefal de estrés
inducida por Ca?*y para la tolerancia a la sali-
nidad de Arabidopsis. SOS3 codifica una pro-
teina que une CaZ* con un motivo estructural
de N-miristoilacién y tres dominios EF-hand
que unen Ca?*. La secuencia aminoacidica de
SOS3 mostré una semejanza significativa con
la subunidad reguladora de la calcineurina
de levaduras y sensores de Ca?* neuronales.
Una mutacién que reduce la capacidad de
S0S3 de fijar Ca%*, rinde mutantes hipersensi-
bles a la salinidad; este defecto pudo ser par-
cialmente salvado por la adicién de elevados
niveles de Ca%* al medio de crecimiento. La
afinidad con que SOS3 une Ca?* es menor
comparada con otras proteinas que unen
Ca?* tales como la caltractina y la calmoduli-
na (Ishitani, et al., 2000).

La busqueda de determinantes para la tole-
rancia a la salinidad también condujo a la
identificacion del locus SOS2 que codifica
una serin-treonin-protein quinasa, con un
dominio quinasa catalitico N-terminal simi-
lar al SNF1/AMPK y un Unico dominio c-ter-
minal regulador. En condiciones celulares
normales, ambos dominios interactian uno
con otro, probablemente impidiendo la fos-
forilacion del sustrato, bloqueando la entra-



160 L. Chavez Sudrez y R. Ramirez Fernandez ITEA (2010), Vol. 106 (3), 157-169

da del mismo al centro activo. En presencia
de Ca?*, SOS3 activa la quinasa SOS2. El
motivo estructural FISL en el dominio regu-
lador de SOS2 es necesario y suficiente para
la interaccion con SOS3 y la deleccién de
este motivo activa constitutivamente la qui-
nasa SOS2. El cambio de la treonina 168 en
el dominio quinasa, por el acido aspartico
también condujo a la produccidon de una
quinasa SOS2 constitutivamente activa. La
sobreexpresion de la forma activa de SOS2
bajo el control del promotor CaMV35S, res-
cata el fenotipo sensible a la salinidad tanto
de SOS2 y SOS3, sosteniendo la idea de que
ambas funcionan en la misma via sefaliza-
dora de Ca?* durante el estrés salino (Chin-
nusamy et. al., 2004).

El primer blanco de la via SOS3-SOS2 se iden-
tifico mediante analisis genético molecular
de los mutantes sos1 en Arabidopsis. Al igual
que sos2 y sos3, el sos1 es hipersensible a la
salinidad y los tres mutantes acumulan ma-
yores niveles de sodio que los encontrados
en las plantas nativas. Se concluyé que SOS1
codifica un intercambiador (antiporter) Na*/
H* de la membrana plasmatica, con una por-
cion citoplasmatica bien larga. El complejo
quinasa SOS3-SOS2 parece que controla tan-
to la expresion como la actividad de SOS1.
Durante el estrés salino los niveles de trans-
criptos de SOS1 disminuyen en mutantes sos3
y sos2. Se ha demostrado que el complejo
quinasa SOS3-S0S2 fosforila directamente a
SOS1 (Vijayan et al., 2009).

La miristoilacion de SOS3 es crucial para la
tolerancia a la salinidad, pues cuando esta
regién sufre una mutacion (G2A) se produ-
ce una hipersensibilidad a la salinidad. Esto
se debe posiblemente a que la miristolia-
cion constitutiva de SOS3 permite reclutar a
SOS2 hacia la membrana plasmatica, acer-
candolo a su blanco SOS1. Otros estudios en
los cuales la via SOS fue funcionalmente
reconstituida en Sacharomyces cerevisiae,
demuestran también que la sefal del estrés

salino inducida por calcio se transduce por
el complejo quinana SOS3-SOS2 para activar
SOS1 y reestablecer la homeostasis i6nica.
También se sugiere que el eflujo de Na* que
experimentan las células de la raiz durante
el estrés salino puede mejorar por la activa-
cion de SOS1 por el complejo SOS3-S0S2 y
que SOS1 probablemente también recupera
el Na* a partir del xilema, por lo que evitan
el exceso de este mineral en el tallo (Chin-
nusamy et. al., 2004).

Se han encontrado otros blancos de la via
SOS. Por ejemplo, en Arabidopsis la entrada
de Na* dentro de las células de la raiz durante
el estrés salino ocurre mediada por AtHKT1,
un transportador de Na* de baja afinidad. La
mutacion atkt1 suprime la mutacién sos3, lo
que sugiere que el complejo quinasa SOS3-
SOS2 puede prevenir el influjo de Na*, inacti-
vando la proteina HKT1 o inhibiendo la
expresion del gen HKT1 durante el estrés sali-
no. Ademas la actividad del antiporter vacuo-
lar Na*/H* pudiera ser activada por la via
SOS3-50S2. Las evidencias disponibles sugie-
ren que la via SOS es especifica para la home-
ostasis idnica bajo el estrés salino.

Via de las CDPKs

La subfamilia CDPKs son proteinas mono-
méricas con una masa molecular de 40 a
90kDa. Las CDPKs constan de cinco domi-
nios: un dominio N-terminal variable, el do-
minio quinasa, el dominio autoinhibitorio,
el dominio autorregulatorio (semejante a la
calmodulina) y un dominio C- terminal de
longitud variable (Harmon, 2003).

Entre las 5 isoformas de CDPKs, los extremos
N y C terminal son variables. Ninguna isofo-
forma es una proteina integral de membra-
na, aunque un significativo porcentaje de
las mismas, tienen sitios potenciales de
miristoilacion en el inicio de su dominio N
terminal altamente variable, lo que se aso-
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cia con la unién a la membrana de las
CDPKs. Ademas se ha localizado la secuen-
cia PEST en el extremo amino terminal de
algunas CDPKs (la secuencia PEST es una
regiéon rica en prolina, glutamina, serina y
treonina, la cual se encuentra en proteinas
que sufriran degradacion proteolitica). El
dominio quinasa conservado es tipico de las
serin-treonin quinasas y el lazo de activa-
cion (entre los subdominios VIl 'y VIII) contie-
ne residuos acidos por lo que no es necesa-
rio fosforilar el lazo para activar la quinasa.
Adyacente al dominio catalitico estd el
dominio autoinhibitorio que contiene una
secuencia seudosustrato que puede interac-
tuar con el sitio activo e inhibir su actividad.
El dominio regulatorio semejante a la cal-
modulina, que contiene 4 dominios EF-hand
y es capaz de unir cuatro moles de Ca?* por
mol de enzima. El dominio C-terminal rela-
tivamente corto sigue al dominio regulato-
rio (Klimecka y Munszynska, 2007).

Las CDPKs pertenecen a una familia multi-
génica, por ejemplo, en Arabidopsis thalia-
na existen 34 genes para las CDPKs. En otras
plantas también se ha detectado esta fami-
lia multigénica por ejemplo soya (Glycine
max), tomate (Lycopersicon esculentum),
arroz (Oryza sativa) y maiz (Zea mays). Las
isoformas de CDPKs de soya (o, B, v) difieren
en sus patrones de expresiéon del ARN y en
sus propiedades cineticas y bioquimicas,
incluyendo su capacidad para unir el calcio.
Esto sostiene la hipotesis de que las CDPKs,
a pesar de ser miembro de una sola familia,
juegan diferentes papeles mediando las res-
puestas a varias sefiales de Ca?* (Klimecka y
Munszynska, 2007).

Como se ha dicho anteriormente, en res-
puesta a la sequia y la salinidad, las plantas
exhiben elevaciones del nivel de calcio cito-
plasmatico descifrado por las CDPKs (Knigth
y Knight, 2001). La elevacion en los niveles
transcripcionales, asi como un incremento de
la actividad de las CDPKs, se observé como

respuesta a diferentes estreses. En raices y
tallos de plantulas de arroz de 10 dias, des-
pués del tratamiento con salinidad se incre-
mento el nivel de transcriptos de OsCDPK. La
sobreexpresion de OsCDPK en lineas transgé-
nicas de arroz, permitié obtener plantas mas
tolerantes a la sequia y la salinidad, por
tanto la OsCDPK parece jugar un papel
importante en la tolerancia del arroz a dife-
rentes tipos de estreses (Saijo et al., 2000).

En hojas de tabaco el gen NtCDPK1, se regu-
la transcripcionalmente por el NaCl y otros
tipos de estrés. Los niveles de ARNm se
incrementan después de 1-2 horas de trata-
miento (Yoon et al., 1999). Los transcriptos
de otra CDPK de tabaco, NtCDPK4, se indu-
jeron por el tratamiento con Nacl. Los nive-
les maximos de transcriptos después de 30
minutos de tratamiento con NaCl y retorno
a los niveles basales en 2 horas (Zhang et al.,
2005). El anélisis Nothern Blot del ARN, ais-
lado de plantas de Arabidopsis, indico que
el ARNm correspondiente al AtCDPK1 y
AtCDPK2 se indujeron rapidamente induci-
dos por la sequia y por la salinidad, no asi
por las bajas o altas temperaturas. Estos
hechos sugieren que un cambio en el poten-
cial osmotico del ambiente dispara la induc-
cion de AtCDPK y AtCDPK4 (Urao et al.,
1994). Un incremento en la actividad de una
CDPK de 51 kDa se observo en plantas de
arroz sometidas a estrés por salinidad, frioy
sequia (Li y Komatsu, 2000).

Se han mostrado las funciones de las CDPKs
en la transduccion de la sefal del ABA, pero
se carece de evidencias genéticas molecula-
res que relacionen determinados genes que
codifican para las CDPKs con las funciones
biologicas a nivel de la planta completa.
Zhu y colaboradores (2007) informaron que
el ABA estimulé dos CDPKs homologas en
Arabidopsis thaliana, CPK4 y CPK11. Las mu-
taciones en estos genes condujeron a feno-
tipos insensibles al ABA en cuanto a la ger-
minacion de la semilla, el crecimiento de la
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plantula, el movimiento estomatico y dismi-
nucién de la tolerancia al estrés salino. Las
quinasas CPK4 y CPK11 fosforilan in vitro
dos factores de transcripcién activados por
el ABA, ABF1 y ABF4, lo que sugiere que
estas quinasas pudieran regular la sefaliza-
cion del ABA a través de estos FT.

Via de las MAPKs

En plantas, las cascadas MAPK participan en
la transduccién de las sefales de auxinas y
citoquininas, se implican en la respuesta a
las heridas y a los patdgenos, asi como en la
transduccion de sefiales de estrés ambiental
(Xiong y Zhu, 2001). La via MAPK se activa
por receptores/sensores tales como protei-
nas tirosina quinasas, receptores acoplados
a proteinas G y dos componentes tirosina
quinasas, en respuesta al estrés osmoético y
es responsable de la produccién de osmoli-
tos importantes en el ajuste osmético y/o la
respuesta a la detoxificacion (Rodriguez et
al., 2005). Estas cascadas estan altamente
conservadas en eucariotas y constan de tres
proteinas quinasas (Beckers et al., 2009). El
nucleo de las cascadas MAPK consiste en
tres quinasas que se activan secuencialmen-
te por una quinasa upstream. La MAP qui-
nasa quinasa quinasa (MAPKKK), después
de su activacién, fosforila la MAP quinasa
quinasa (MAPKK) en residuos de treoninay
serina (Ning et al.,, 2008). Esta MAPKK,
doblemente especifica, fosforila en cambio
a la MAP quinasa (MAPK) en residuos con-
servados de treoninay serina. La MAPK acti-
vada puede, tanto migrar al nucleo para
activar los factores de transcripcion directa-
mente, o activar otros componentes de la
sefial para regular la expresiéon de genes,
proteinas asociadas al citoesqueleto y activi-
dades enzimaticas determinadas, o marcar
ciertas proteinas marcadas para su degrada-
cién (Rodriguez et al., 2005).

El genoma de Arabidopsis codifica aproxima-
damente 60 MAPKKKs, 10 MAPKKs y 20
MAPKs (Chisunnamy, 2004). Los miembros de
la cascada MAPK se activan por mas de un
tipo de estrés, lo que sugiere que las cascada
MAPK actian como punto de convergencia
en la sefalizacion del estrés abidtico. Se des-
cubrié la cascada MAPK de Arabidopsis que
consta de AtMEKK1, AtMEK1/AtMKK2 vy
AtMPK4. El estrés salino indujo la expresion
y actividad de AtMEKK1 la cual activa la
AtMPK4 in vitro. La AtMPK4 se activa por el
frio, la sequia y el estrés osmoético. Aunque
las entradas y salidas de la via AtMPK4
AtMPK4 no se han definido, un analisis de
microarreglo de mpk1 indicé que los niveles
de transcriptos de un antiporter Na*/H*
(AT4623700) se regula negativamente por la
AtMPK1 (Chisunnamy, 2004).

En alfalfa una MAPK se activa después de
diez minutos de tratamiento con frio, con
sequia y estrés mecanico, pero no cuando
son sometidas a calor, estrés salino o ABA
exogeno (Jonak et al., 1996), lo que sugiere
que esta MAPK media la sefalizaciéon del
estrés por frio y por sequia, mediante una
via independiente de ABA.

Otros componentes de la cascada MAPK se
han identificado en arroz, maiz, tabaco y to-
mate, en base a la conservacién de su secuen-
cia, aunque se plantea que sus funciones
fisiologicas especificas en plantas son en su
mayoria desconocidas (Ning et al., 2008).

La NPK1 (nicotiana protein kinase) se en-
cuentra de forma natural en tabaco y se activa
en la presencia de peréxidos. Bajo condicio-
nes de estrés abidtico, esta proteina quinasa
inicia una cascada metabdlica de MAPKs, que
puede inducir la expresion de HSP (heat shock
protein) (Assem et al., 2009).

Tres MAPKs, (ANP1, ANP2, ANP3) en Arabi-
dopsis comparten una gran similitud con el
NPK1 de tabaco, el cual fue la primera
MAPKKK aislada en plantas (Kovtun et al.,
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2000). Se ha informado el papel de algunos
miembros de la familia de genes de NPK1,
en respuesta a estimulos ambientales en
plantas. EL ANP1, que inicia una cascada de
fosforilacién de dos MAPKs del estrés,
AtMPK3 y AtMPK®6, participa en las vias de
sefalizacion del estrés oxidativo.

Krysan y colaboradores (2002) observaron
que la activacion de numerosos genes rela-
cionados con el estrés en doble mutantes
anp2anp3, lo que sugiere que el ANP en
plantas silvestres funciona normalmente
para regular la respuesta al estrés. Por otro
lado, plantas transgénicas de tabaco que
sobreexpresan el NPK1 muestran incremen-
tos en su tolerancia a la salinidad.

Ning y colaboradores (2008) informaron la
evolucion, estructura y perfiles de expresion
de 21 genes similares a NPK1 en el genoma
de arroz. Especialmente interesante resulté
que todos los genes en cluster se inducen
por la sequia y la salinidad.

Las cascadas MAPK son importantes en la
sefalizacion de los ROS. Numerosos estudios
muestran que las vias MAPK de sefalizacion,
no son solamente inducidos por los ROS sino
también que regulan la produccion de ROS.
Particularmente MPK3 y MPK6 muestran
efectos pleitropicos en varios procesos con-
trolados por los ROS, particularmente la
apertura estomatica (Pitzschke y Hirt, 2009).

Seializacion mediada por fosfolipidos

La membrana plasmatica percibe y transmi-
te sefiales ambientales. El estrés osmético
conduce frecuentemente a alteraciones en
la fluidez de la membrana y se sabe que los
cambios en los fosfolipidos son eventos
importantes que median las sefales del es-
trés osmotico en plantas. La hipotesis mas
comun es que los fosfolipidos son escindi-
dos por fosfolipasas, las cuales producen

segundos mensajeros derivados de fosfolipi-
dos (Munnik y Testerink, 2009). Los fosfoli-
pidos de membrana constituyen un sistema
dindmico que genera una multitud de mo-
léculas sefalizadoras tales como: inositol
1,4,5-trifosfato (IP3), diacilglicerol (DAG),
acido fosfatidico (PA). En plantas, asi como
en otros organismos, se distinguen cuatro
tipos de fosfolipasas en dependencia de su
sitio de ruptura: fosfolipasa D (PLD), fosfoli-
pasa C (PLC) y fosfolipasa A1y A2 (PLA1y
PLA2). La sefalizacién mediada por fosfoli-
pidos puede ser regulada a través de prote-
inas G y puede estar relacionada con el cal-
cio (Mahajan y Tuteja, 2005).

La fosfolipasa C (PLC) cataliza la hidrolisis del
fosfatidil inositol 4,5-bifosfato (PIP3) en IP3y
DAG, los cuales actan como segundos men-
sajeros. EL IP3 libera el calcio de los depositos
internos, a través de canales de calcio de
unién a ligando, mientras que el DAG per-
manece en la membrana donde recluta y
activa miembros de la familia de proteina
quinasa C (Munnik y Testerink, 2009).

Numerosos estudios muestran en varias espe-
cies de plantas que los niveles de IP3 se incre-
mentan rapidamente en respuesta al estrés
osmotico (Dewald et al., 2001). Los niveles de
IP3 también se incrementaron después del
tratamiento con ABA administrado de forma
exogena en protoplastos de Vicia faba (Lee
et al.,, 1996) y en plantulas de Arabidopsis
(Xiong et al., 2001). Un gen de Arabidopsis
que codifica para una PLC, AtPLC, se induce
también por el estrés salino y la sequia. En
células acompanantes, el IP3 indujo el incre-
mento de calcio citoplasmatico que condujo
al cierre estomatico y asi a la retencién del
agua en la célula (Sanders et al., 1999).

La fosfolipasa D cataliza la hidrolisis de fos-
folipidos estructurales tales como la fosfati-
dilcolina. En el genoma de Arabidopsis exis-
ten 12 genes que codifican fosfolipasas D,
mientras que en animales se encuentran
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solo 2y 1 en levadura. La familia fosfolipasa
D en plantas se divide en 6 clases en depen-
dencia de la homologia en su secuencia y
sus propiedades bioquimicas (Wang, 2005).
Se ha sugerido que la fosfolipasa D participa
en numerosos procesos tales como: transpor-
te vesicular, degradacién de membranas y
sefalizacion intracelular. Se ha informado
que la fosfolipasa D participa en eventos de
sefalizacién que ocurren en respuesta a una
multitud de estimulos: la congelaciéon, las
heridas, la interaccion planta-patdgeno, la
deshidratacion y el estrés salino (Bargmann
y Munnik, 2006). Se cree que al acido fosfa-
tidico generado por la accion de la fosfoli-
pasa D actua como segundo mensajero en
la sefalizacién de estos eventos; donde se
genera de forma rapida y transiente duran-
te la respuesta al estrés y participa en las
cascadas de sefalizacién reclutando las pro-
teinas hacia las membranas celulares y/o
influenciando su actividad (Wang, 2005).

Se ha relacionado las foslipasa D con la salini-
dad y el estrés hiperosmético en numerosos
estudios. En suspensiones celulares de tomate
tratadas con NaCl se increment6 la expresiéon
del gen LePLD o 1 (Laxalt et al., 2001). Tam-
bién se indujo la expresion del gen AtPLD 6,
mediante el tratamiento salino y por deshi-
dratacion en plantas de Arabidopsis (Mane et
al., 2007). La expresion “antisense” de AtPLD
a 1 en Arabidopsis condujo a un incremento
en su sensibilidad al estrés por sequia (Mane
et al., 2007). Adicionalmente mutantes kcnock-
out pld_3 son hipersensibles al estrés salino,
asi como al estrés hiperosmético, mientras
que las plantas que sobreexpresan este gen
resultaron mas resistentes a estos tipos de
estreses (Hong et al., 2008).

Bargmann y colaboradores (2009) examina-
ron la funcién del gen PLDa y & en la res-
puesta de suspensiones celulares de tomate
y plantas a la salinidad asi como el déficit
hidrico. También emplearon simple y dobles
mutantes de Arabidopsis pldal y P.D. De-

mostraron que ambas clases de fosfolipasa
D se activan por diferentes tipos de estreses
y que la carencia de estos genes en Arabi-
dopsis disminuye la tolerancia a los medios
salinos e hiperosmético. De forma significa-
tiva los dobles mutantes son mas sensibles
que los mutantes simples.

La fosfolipasa A cataliza la hidrdlisis de los
fosfolipidos en lisofosfolipidos y acidos gra-
sos libres, tanto en la posicion 1 del esquele-
to del glicerol (PLA1) o en la posiciéon 2
(PLA2) (Munnik y Testerink, 2009). Las plan-
tas contienen numerosas PLA. En Arabidop-
sis se distinguen tres familias de fosfolipasas
diferentes, aunque en su mayoria no esta
claro cuales son sus sustratos y cual posicion
hidrolizan; algunas exhiben actividades acil-
transferasa o acilhidrolasa. Como tal, no esta
claro si sus efectos se reflejan en el metabo-
lismo lipidico en general o en la sefaliza-
cion. No obstante se incrementan las eviden-
cias de que las PLA estan involucradas en la
resistencia a enfermedades, las auxinas y la
luz (Yang et al., 2007). Por otro lado, se plan-
tea que los lisofosfolipidos participan en la
sefializacion celular. En particular la lisosfati-
dilcolina, que se ha sugerido como activador
de un antiporte vacuolar H*/Na*, que regula
el pH citosdlico en respuesta a elicitores
patégenos (Viehweger, et al., 2006).

Regulacion de la expresion de genes
por factores de transcripcion

Los diferentes genes de respuesta al estrés
pueden ser categorizados en genes de in-
duccién temprana y genes de induccion tar-
dia. Los primeros son inducidos dentro de
minutos de la percepciéon de la seial del es-
trés y con frecuencia se expresan de forma
transiente. Varios factores de transcripcion
se incluyen entre este tipo de genes, pues su
induccién no requiere la sintesis de nuevas
proteinas. En contraste, la mayoria de los
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genes activados por el estrés se activan len-
tamente y su expresién es frecuentemente
sostenida (Mahajan y Tuteja, 2005).

Los FT se consideran esenciales para los pa-
trones de expresion espacial y temporal de
numerosos genes. Estas proteinas se caracte-
rizan por su capacidad para unirse a secuen-
cias reguladoras particulares en los genes
que controlan para activar o desactivar su
expresion. Poseen un motivo estructural ca-
racteristico, el dominio de unién al ADN, el
que participa en el reconocimiento a una pe-
quefa secuencia de ADN (usualmente entre
4-8 pb). En base a la estructura del dominio
de unidn al ADN, los FT en plantas, se clasifi-
can entre 50 y 60 familias, y constituyen
entre un 5y un 7% de los genes que codifi-
can proteinas (Gray, et al., 2009). En el geno-
ma de Arabidopsis, por ejemplo, alrededor
del 5,9% codifica para mas de 1500 FT. En
este epigrafe se hace referencia a algunos FT
que regulan la respuesta de la planta frente
al estrés a la sequia la salinidad.

Se han identificado los principales regulo-
nes que se activan en respuesta al estrés
abiotico en Arabidopsis. Por ejemplo, los
DREB (dehydration responsive element bin-
ding protein) y CBF (C-repeat binding fac-
tor), funcionan en la expresién de los genes
independientes de ABA. Mientras que los
ABRE (ABA-responsive element) y ABF (ABA
binding factor), funcionan de forma depen-
diente del ABA. Ademas de estas vias princi-
pales, otros regulones tales como el NACy
el MYB/MYC, participan en la expresién de
los genes de respuesta al estrés abidtico.
Numerosos estudios indican que los regulo-
nes DREB1/CBF, DREB2, AREB/ABF, y NAC tie-
nen importantes funciones en la respuesta
de la planta frente al estrés abiotico (Nakas-
hima et al., 2009).

El conocimiento de la regulaciéon de los ge-
nes, es particularmente importante en el caso
de rasgos multigénicos tales como la toleran-

cia a la sequia debido a que vias reguladoras
diferentes determinan la expresién de un
conjunto completo de genes. En genes regu-
lados por el ABA y el estrés osmotico, uno o
mas ABREs (ABA response elements), juegan
un importante papel en la actividad del pro-
motor. Los ABREs tienen un nucleo ACGT. Las
proteinas que se unen a estos ABREs contie-
nen una regién basica con motivos zipper de
leucina. Los promotores ABREs y DRE (dehy-
dration response element) juegan un impor-
tante papel en la regulacién de la expresion
de los genes en respuesta al estrés por
sequia. El DRE también participa en la expre-
sion de genes que responden a la salinidad y
las bajas temperaturas.

Los factores de transcripcion inducibles por el
estrés incluyen miembros de la familia DREB
(DRE binding protein), la familia ERF (ethyle-
ne-responsive element binding factor), la
familia de “dedos de zinc”, la familia bHLH
(basic helix-loop-helix), la familia bZIP (basic
domain leucin zipper) y la familia de los fac-
tores de transcripcion “homeodomain”. Es-
tos factores de transcripcion pudieran regu-
lar varios genes inducibles por el estrés,
cooperativamente o de forma separada. El
factor de transcripcion DREB1A interactua
especificamente con el promotor DRE e
induce la expresién de genes de tolerancia
al estrés. La sobreexpresion del ADN com-
plementario que codifica para DREB1A en
plantas transgénicas de Arabidopsis, activa-
ron la expresion de genes de tolerancia al
estrés bajo condiciones normales de creci-
miento y resulté en una mejoria de la tole-
rancia a la sequia y la salinidad. El analisis
funcional de estos factores de transcripcion
inducibles por el estrés proporciona mas
informacion acerca de la compleja red regu-
ladora de genes involucrados en la respues-
ta a la sequia y la salinidad. EI ABRE es el
principal elemento que actua en cis en la
expresion de genes en respuesta al ABA. FT
similares, DREB2A y DREB2B se activan por
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el estrés osmotico y pueden inducir la ex-
presion de genes en respuesta a este tipo de
estrés. Las proteinas de unién a estos com-
plejos de respuesta al ABA contienen domi-
nios bZIP, por ejemplo, la EmBP1 de trigo,
TAF1 de tabaco, OSBZ8 y OSZD1 de arroz.
Algunos de estos TF son inducidos ellos mis-
mos a niveles transcripcionales por el ABA o
tratamiento de estrés.

Zhen y colaboradores (2009) caracterizaron
funcionalmente el gen NAC, que codifica el
factor de transcripcion ONACO045, conside-
rando su papel en la tolerancia al estrés
abidtico. Los analisis de expresion revelaron
que el ANACO045 se induce por la sequia y la
salinidad y el tratamiento con ABA en hojas
y raices de plantas de arroz. Ensayos de acti-
vacion transcripcional en levadura indicaron
que el ONACO045 funciona como activador
transcripcional. Plantas transgénicas de
arroz que sobreexpresan el ONAC045 mos-
traron mayor tolerancia a la sequia y la sali-
nidad. Estos resultados sugieren que este FT
responde al estrés y pudiera ser un blanco
de la ingenieria genética para obtener plan-
tas tolerantes a la salinidad.

Se han informado algunos factores de trans-
cripcion tales como CBF1/DREB1B (Jaglo-
Ottosen et al., 1998), OsbZIP72 (Lu et al.,
2008) y AtMYB44 (Jung et al., 2008), que
estan involucrados en la respuesta de la
planta al estrés abiotico. Las plantas trans-
génicas que sobreexpresan estos genes pu-
dieran incrementar su tolerancia a varios
tipos de estrés abiodtico (Zhang et al., 2008).

El FT OsbZIP23es un miembro de la familia
de factores de transcripcion bZIP y su expre-
sion se induce fuertemente por condiciones
abidticas estresantes tales como la salinidad
y la sequia, asi como por el ABA. Xiang y cola-
boradores (2009) obtuvieron que mas de 30
genes son posibles blanco de este FT, por lo
que plantean que es un FT de amplio espec-
tro. Proponen, ademas que el OsbZIP23 es el

principal FT de esta familia en arroz y confie-
re tolerancia a la salinidad y la sequia.

Hasta la fecha se ha descrito varios genes
myb que se activan en la planta como res-
puesta a la sequia. Por ejemplo en Arabidop-
sis se induce el FT AtMYB2 por la deshidrata-
ciéon, y actia como activador transcripcional
de los genes que se inducen en la presencia
del ABA durante la sequia. Ademas, el FT
BcMYBT1 aislado de Boea crassifolia se indu-
ce fuertemente también por la sequia (Du
et al., 2009).

Consideraciones finales

El conocimiento de las vias de transduccion
de sefiales en plantas es bastante limitado,
en comparacién con el existente sobre las
vias de transduccién de sefiales en animales
y microorganismos.

Las plantas deben ser capaces de soportar un
medio ambiente adverso, sin poder cambiar
su habitat como es el caso de los animales, es
por ello que deben desarrollar mecanismos
que le permitan percibir las variaciones en
el medio, trasladar esa informacién al inte-
rior de sus células y elaborar una respuesta
que le permita adaptarse. En este sentido,
es necesario dirigir algunas investigaciones
a la determinacion de las estructuras que le
permiten a las plantas detectar los cambios
en el medio ambiente.

Numerosos estudios genéticos y molecula-
res han revelado que las vias de transduc-
cion de sefales en plantas frente a la sequia
y la salinidad, involucran numerosos compo-
nentes. La multiplicidad de informacién
contenida en el estrés por sequia y por sali-
nidad (entiéndase estrés osmotico, estrés
oxidativo, toxicidad i6nica) fundamenta la
complejidad de la sefializacion de este feno-
meno, pues la respuesta al mismo no es una
via lineal, sino un complejo circuito integra-
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do que involucra multiples rutas y comparti-
mientos celulares especificos, tejidos y la
interaccion de moléculas sefializadoras para
coordinar una respuesta especifica a un esti-
mulo dado. Por ejemplo, se ha descrito la via
SOS que involucra una proteina de unién al
calcio, que activa una quinasa, que a su vez
es capaz de fosforilar determinadas protei-
nas involucradas en la respuesta al estrés por
salinidad y sequia, especificamente para res-
tablecer la homeostasis idonica. Hasta la
fecha se han descrito algunas, pero pueden
existir otras cuya existencia y posible funcion
se desconocen y seria importante continuar
las investigaciones en este sentido.

Asimismo, seria util profundizar en el cono-
cimiento acerca de los diferentes compo-
nentes de la cascada MAPK y sus funciones
especificas en la tolerancia de las plantas a
la salinidad y la sequia.

Ademas la tolerancia a la sequia y la salini-
dad son rasgos multigénicos, por lo que su
regulacion genética resulta en extremo
compleja. Se han caracterizado un gran nu-
mero de factores de transcripcion, pero el
conocimiento de su interaccion con otras
moléculas dentro de la via de sefalizacién
es, en su mayoria, escaso. Por tanto, se debe
continuar profundizando el conocimiento
acerca de los factores de transcripciéon que
regulan la expresion de los genes de res-
puesta al estrés, asi como su interaccién con
promotores, con enzimas (ARN polimerasa 'y
otras) y con otros factores de transcripcién.

Otras lineas de investigacion en este campo
involucran el estudio de la interconexién de
estas vias de sefalizacion, asi como su rela-
cion con las vias de respuesta a otros tipos
de estrés abiotico y bidtico. También seria
interesante conocer como estan dispuestos
en la membrana celular los componentes de
las vias de transduccién de sefales que se
asocian a esta estructura, ;se agregan cuan-
do se percibe la sefal del estrés, o forman

empaquetamientos en la membrana que le
permiten una interaccién mas eficiente? Sin
dudas son muchas las interrogantes y los
retos, que con los nuevos adelantos de la
protedmica funcional y la metabolémica, se
iran solucionando en el futuro.
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