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ABSTRACT

Stress, both biotic and abiotic, negatively affects the growth of plants. Particularly, salinity stress decreases the productivity
of agricultural crops, and consequently the profitability of the affected production units. The excess of salinity causes ionic
and osmotic stress and there have been considerable advances in the understanding of the biochemical, physiological
and molecular processes that activate plants in the presence of salt. In this review, the response of plants to abiotic stress

caused by salts and the importance of tolerance is analyzed from an agronomic perspective.
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RESUMEN

Elestrés tanto de naturaleza biotica como abiodtica, afecta negativamente el crecimiento de las plantas. Particularmente, el
estres por salinidad disminuye la productividad de los cultivos agricolas, y en consecuencia la rentabilidad de las unidades
de produccion afectadas. El exceso de salinidad provoca estrés idonico y osmotico y ha habido avances considerables en
el entendimiento de los procesos bioquimicos, fisioldgicos y moleculares que activan las plantas en presencia de sal. En
esta revision, se analiza la respuesta de las plantas al estrés abiotico ocasionado por sales y la importancia de la tolerancia,

desde una perspectiva agronomica.
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INTRODUCCION
por factores bioticos y abio-

El eStréS ticos representa un desequi-

librio en la homeostasis de la planta (Lemoine et al,,
2013). Los factores abioticos que mas causan dafio en la
produccion de los cultivos son temperaturas extremas,
sequia y salinidad (Hoang et al., 2016), ya que afectan
el crecimiento de las plantas y disminuyen su produc-
tividad, ocasionando pérdidas de hasta un 50% en el
rendimiento (Rengasamy, 2010). Aunado a lo anterior,
la desertificacion y el cambio climatico exacerban los
problemas en la produccion de alimentos, sobre todo
en paises en desarrollo, ya que merman el rendimiento
y la calidad de los cultivos (Xu, 2016). Por lo que, para
garantizar la sequridad alimentaria mundial, es necesario
incrementar la tolerancia de las plantas al estrés abiotico
y reducir las pérdidas en la produccion de los cultivos
agricolas. Asimismo, para sobrevivir, e incluso producir
bajo condiciones adversas, las plantas han desarrollado
mecanismos morfologicos, fisioldgicos, bioquimicos y
genéeticos que les permitan resistir, evitar, y escapar a los
estimulos ambientales negativos o incluso permanecer
bajo un estado particular de estrés sin que su metabolis-
mo se vea afectado drasticamente (Bronwyn et al,, 2014).

LA SALINIDAD Y SU ORIGEN
La salinidad se refiere a la acumulacion de sales solubles
en agua y suelo (Bronwyn et al,, 2014; Mata-Fernandez
et al., 2014). De acuerdo con Ashraf (2009) y SEMAR-
NAT (2009), el problema se deriva de un conjunto de
factores, entre los que se encuentran: baja precipitacion,
alta evaporacion superfi-
cial, desgaste de las rocas
nativas, riego con agua
salina, suelos con drenaje
deficiente y malas practi- L

concentracion de sales.
Halofitas

Plantas que toleran altas
concentraciones de sodio.

Cuadro 1. Clasificacion de plantas de acuerdo con su respuesta a la

ocupan entre 7y 10% (8.97 millones de km?) de las tierras
alrededor del mundo, lo que engloba entre 20 y 30% de
las tierras irrigadas en la agricultura, y representa una su-
perficie mayor a los 60 millones de ha; ademas, la salini-
dad esta destruyendo al menos 3 ha cultivables cada mi-
nuto. Por los altos niveles de salinidad, se pierden al afio
aproximadamente 1.5 millones de ha de suelos irrigados,
lo que reduce aproximadamente 11 mil millones de do-
lares la productividad agricola (Munns y Tester; 2008;
Bronwyn et al.,, 2014). En México, la Secretaria de Medio
Ambiente y Recursos Naturales (SEMARNAT, 2009), se-
fala que se encuentran alrededor de 100 millones de ha
de suelos con problemas de salinidad y sodicidad, y 30%
del drea irrigada presenta problemas con altos niveles de
sales en el suelo o medio. Mata-Fernandez et al. (2014)
mencionan que la superficie afectada (en diferente gra-
do) es de 600 mil ha, de las cuales 300 mil producen
rendimientos deficientes (SEMARNAT, 2009).

CLASIFICACION DE LAS PLANTAS POR SU
CAPACIDAD PARA CRECER EN AMBIENTES
SALINOS

Mata-Fernandez et al. (2014) y Munns y Gilllham (2015)
sefialan que las plantas, de acuerdo con su reaccion con
la salinidad, se dividen en dos grupos (Cuadro 1).

EFECTO DE LAS SALES DE CLORURO DE
SODIO EN LOS CULTIVOS

La salinidad provoca valores altos en la presion osmotica
del suelo, lo que repercute negativamente en los rendi-
mientos de una amplia variedad de cultivos, como fruta-
les; tales como aguacate,
ciruelo, almendro, peral,
y citricos (Flowers, 2004;
Munns y Tester, 2008);
y hortalizas;, entre ellas

Glicofitas
1. Plantas que no toleran altas
concentraciones de sodio.

cas culturales.

Suelos salinos en el

mundo y en México

Actualmente, mas de
74% de los suelos dedi-
cados a la agricultura a
nivel mundial muestran
problemas de salinidad
(Argentel et al., 2017). Del
mismo modo, Schroeder
et al. (2013) y Qadir et al.
(2014) mencionan que los
suelos afectados por sales
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Se desarrollan en habitats
salinos.

Presion osmotica elevada en
el citoplasma celular.
Grupos diferentes de plantas
halofitas:

Euhalofitas: acumulan sales
en sus tejidos (mas toleran-
tes a las sales).
Crinohalofitas: tienen glan-
dulas excretoras que elimi-
nan sales.

Glicohalofitas: raices selecti-
vas a sales.

Locahalofitas: localizan las
sales en estructuras especia-
les (tejidos senescentes).

2. Se desarrollan en habitats no
salinos.

3. Presentan menor concentra-
cion de Na* en las hojas que
en la solucion  externa (ex-
clusion del ion).

4. La sensibilidad a las sales por:

a) Incapacidad en la osmorre-
gulacion: insuficiente absor-
cion de iones o carencia de
sintesis de solutos organicos.

b) Daflos por iones inorganicos:
absorbidos por la célula y no
compartimentalizados en or-
ganulos celulares.

tomate, pimiento y pepi-
no (Bergougnoux, 2014;
Munns y Gilliham, 2015;
Penella et al, 2016). La
sensibilidad de la planta
estd determinada por la
composicion de las sales
y No tanto por su concen-
tracion (Lopez-Climent et
al, 2008). Alrededor del
50% de los suelos afec-
tados por sales, son so-
dicos, una condicidon en
donde el Na™ contribuye



al menos con 15% de la capacidad de intercambio catio-
nico (Rozema y Flowers 2008).

Cuando las raices de las plantas estan expuestas a las
altas concentraciones de sales, éstas causan tanto es-
trés osmotico como ionico (Munns y Gilliham, 2015). El
mayor dafio se asocia a la alta toxicidad del Na* y Cl~,
ya que afectan negativamente los procesos fisiologicos
de las plantas, principalmente la absorcion de agua y nu-
trientes, asi como la fotosintesis (Munns y Tester, 2008;
Hasegawa, 2013; Dekoum et al,, 2017). Ademas, las altas
concentraciones externas de Na* reducen la absorcion
de KTy estimulan su salida, lo que conduce a una insufi-
ciencia de K*, nutrimento necesario para las reacciones
enzimaticas y los ajustes osmoticos dentro de la célula
(Hasegawa, 2013; Dekoum et al.,, 2017). Sin embargo, las
plantas han desarrollado mecanismos para prevenir el
dafio por la acumulacion de Na* citosdlico, lo que inclu-
ve la regulacion de la concentracion intracelular de Na*t
y K*. Este proceso es considerado un mecanismo clave
en la tolerancia al estrés salino de los cultivos (Roy et
al., 2014; Dekoum et al., 2017), ya que se puede presen-
tar una reduccion de Na*t en la parte aérea de la planta
(Munns y Gilliham, 2015).

MECANISMOS DE RESPUESTA DE LA PLANTA
A LA SALINIDAD

De acuerdo con lo sefialado por Taiz y Zeiger (2010),
en las plantas existen dos mecanismos generales para
resistir a las sales; la evasion y la tolerancia. La evasion
consiste en evitar la acumulacion de sales y la tolerancia
consiste en la aptitud de las plantas en no perder su ca-
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pacidad productiva a un nivel de salinidad determinado
(Cuadro 2).

La tolerancia al estrés abidtico en la planta entera es
muy compleja, y en los niveles celulares (Ashraf, 2009)
se debe, en parte, a las interacciones entre los facto-
res de estrés y diversos fenomenos moleculares, bio-
quimicos vy fisiologicos que afectan el crecimiento vy
desarrollo de las plantas (Zhu, 2002). Actualmente, no
existen medios tecnologicos econdmicamente viables
para facilitar la produccion de cultivos en condiciones
de estrés salino. Sin embargo, el desarrollo de plantas
cultivadas tolerantes a las tensiones ambientales se
considera un enfoque prometedor, que puede ayudar
a satisfacer las crecientes demandas de alimentos (As-
hraf, 2009; Zhu et al.,, 2015).

ESTRES SALINO EN EL CRECIMIENTO
MORFOLOGICO DE LAS PLANTAS

El estrés por salinidad, disminuye la division celular epi-
dérmica de la raiz y la tasa de alargamiento, reduciendo
el crecimiento de raices primarias e inhibiendo la inicia-
cion lateral (Jung y McCouch, 2013). Las raices presen-
tan halotropismo negativo, es decir crecen lejos de la sal.
Esta respuesta de crecimiento asimétrica se inicia por un
gradiente positivo de auxinas, el cual se redistribuye acti-
vamente al lado de la raiz frente a la sal (Galvan-Ampudia
et al, 2013; Rogers y Benfey, 2015). Por lo tanto, los sis-
temas radiculares son clave para mejorar la tolerancia
a las sales, ya que incrementan la absorcion del agua
y nutrimentos, y limitan la adquisicion de sales (Jung y
McCouch, 2013).

Cuadro 2. Mecanismos de respuesta de las plantas a la salinidad (Levitt, 1980; Mahajan y Tuteja, 2005; Hasegawa, 2013; Shabala, 2013; Almeida

et al., 2014; Flowers et al., 2015).
Evasion

1) Reabsorcion por el xilema y la retranslocacion. El transporte via xi-
lema es determinado por la transpiracion, por lo que es necesario
reqular la selectividad, para evitar la entrada de Na* y Cl™ a las rai-
ces o su liberacion en el xilema y evitar su exceso en la parte aérea.

2) Compartamentalizacion dentro de la planta. Los iones toxicos (Na™
y Cl7) son retenidos principalmente en vacuolas corticales, los io-
nes que fluyen hacia el xilema, son reabsorbidos en la planta.

3) Exclusion. Se inhibe la absorcidn de iones monovalentes, Naty CL™
a nivel plasmalema, y se absorbe de manera preferencial de ca’t,

4) Extrusion. Es el "bombeo” de sales desde los drganos aéreos, lo que
evita el estrés primario por Na*, v, el secundario por la deficiencia
de K*.

5) Suculencia. Es el engrosamiento de los 6rganos de la planta, lo cual
se logra por el aumento en el volumen de almacenamiento me-
diante el desarrollo de estructuras gruesas, carnosas y suculentas.
La suculencia es principalmente el resultado de las vacuolas de las
células del mesofilo que se llenan de agua y aumentan de tamafio.

Tolerancia

1) Osmoregulacion. La tolerancia al estrés por dsmosis puede ser
de dos tipos: 1) Impedir la deshidratacion, al compartimentar en
hojas adultas los iones salinos, o que permite la rehidratacion de
las células, devolviendo la turgencia a las mismas y reiniciando el
crecimiento celular y; 2) Tolerar la deshidratacion, lo que permite
a las plantas sobrevivir a niveles de turgencia muy bajos, pero
mantiene a las células en un estado de no crecimiento.

2) Acumulacion de iones. Compartimentalizar la mayor parte del Na*
y Cl™ en las vacuolas de la hoja para mantener sus concentraciones
por debajo de los valores toxicos en citosol y en organulos, y utilizar
osmolitos (K*) para equilibrar la presién osmotica en la célula.

3) Acumulacion de solutos organicos. En condiciones de estrés
salino, las plantas sintetizan y almacenan sustancias organicas en
el citoplasma (glicerol, glicinabetaina, prolina, sacarosa, trehalosa y
alcoholes, como el sorbitol).
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Un efecto reconocible del estrés por la salinidad es la
reduccion en el crecimiento de los brotes, que, a su vez,
puede cambiar la asignacion de la biomasa entre éstos
y las raices (Almeida et al., 2014), y afectar la expansion
celular de hojas jovenes, lo que causa una disminucion
en la altura y en el area foliar (Munns y Tester, 2008); y
finalmente repercute negativamente en la produccion.

DIVERSIDAD GENETICA A LA TOLERANCIA A
SALES EN PLANTAS

Segun Dale y Henry (2003), los genes implicados en la
tolerancia a la salinidad incluyen los que controlan los
siguientes procesos: 1) La capacidad de la raiz de excluir
la absorcion de Na* y Cl™ por medios activos (canales
idnicos) o pasivos (permeabilidad de la membrana), pero
manteniendo la absorcion selectiva de iones importan-
tes para el crecimiento; 2) Habilidad de compartamenta-
lizar el Na* y Cl™ dentro de la vacuola, o en tejidos se-
nescentes, manteniendo bajos niveles citoplasmicos de
estos iones toxicos para las hojas en crecimiento activo;
3) Sintesis de osmoprotectantes que ayudan a la plan-
ta a conservar la turgencia de las células, a mantener el
agua y la absorcion de nutrimentos contra un gradiente
osmotico creado por la sal en el suelo; y 4) Respuestas
secundarias al estrés que eliminan radicales libres de alta
energia para prevenir dafios en la célula.

Se han identificado y caracterizado genes involucrados
en la tolerancia al estrés ionico y osmotico que abren la
posibilidad en la ingenieria de cultivos al incrementar la
tolerancia a la sal en plantas. A continuacion, se resumen
algunos hallazgos sobre de genes que confieren a las
plantas incremento a la tolerancia a salinidad:

== NtHAL3a. La expresion de estos genes se relaciona
con la acumulacion de osmolitos o solutos com-
patibles y/o el transporte de iones toxicos como el
sodio (Espinosa-Ruiz et al,, 1999). Kupke et al. (2001)
sugieren que la proteina AtHAL3a funciona en la ruta
biosintética de la coenzima A de las plantas.

== AtNHX1. Gen que media el transporte de sodio y po-
tasio con afinidades similares (osmorregulacion) (Ve-
nema et al.,, 2002).

== P5CS y OsTPS1. Genes implicados en el incremento
en la concentracion de prolina y en los niveles de tre-
halosa (Nayakama et al.,, 2004).

== Enalp. Expresion del gen que codifica para la bom-
ba de eflujo de sodio; exporta Na* citosolico durante
los eventos de estrés por salinidad (Nayakama et al.,
2004).
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== OsHKTs. Genes que codifican para los transportado-
res de potasio de alta afinidad en arroz, explicando el
mecanismo de homeostasis del Na* y K (Suzuki et
al., 2016).

== QTLs. Muchos genes de los loci de rasgos cuantitati-
VOS sON asociados a la adaptacion al estrés salino en
el arroz. Se detectd que estan relacionados con el
tiempo de supervivencia bajo este tipo de estres, en la
etapa de plantula, crecimiento vegetativo y reproduc-
tivo (Kumar et al,, 2015; Liang et al., 2015; Wang et al.,
2017).

== Genes de eliminacién de especies reactivas de
oxigeno (ERO). La sobreexpresion de los genes im-
plicados en la eliminacion de ERO produce menor
dafo celular, por lo tanto, mantiene la energia fo-
tosintética, y mejora el crecimiento de las raices y
brotes bajo condiciones salinas (Dong et al., 2013;
Roy et al., 2014).

FISIOLOGIA DE LA TOLERANCIA AL ESTRES
EN LAS PLANTAS

Los estomas controlan el intercambio de vapor de agua
y COy entre el interior de la hoja y la atmdsfera, y sir-
ven para que se lleve el proceso de transpiracion en las
plantas (Lawson y Blatt, 2014). La apertura estomatica
esta influenciada tanto por la planta como por su entor-
no (Hetherington y Woodward, 2003), bajo condiciones
salinas, las células vegetales pierden agua y reducen el
alargamiento celular para el ajuste osmotico a corto pla-
zo y posteriormente acumulan NaCl celular durante un
periodo mas largo (Zhu, 2002; Munns y Tester, 2008).
La acumulacion de NaCl en las células vegetales (pro-
teccion estomatica) afecta su funcion, el cierre estoma-
tico es una respuesta inmediata a la salinidad, y es cru-
cial para minimizar la pérdida de agua de la planta en
condiciones hiperosmoticas en su rizosfera (Shabala y
Pottosin, 2014).

La reduccion de la densidad estomatica es otra forma
de optimizar el equilibrio entre la pérdida de agua de
las hojas y la asimilacion de CO». Las especies halofitas,
son capaces de reducir la densidad estomatica cuando
se cultivan en condiciones de hipersalinidad (Shabala,
2013). Liu et al. (2014) indican que la conductancia es-
tomatica, la tasa de transpiracion y la concentracion de
CO»y en las células disminuyen bajo estrés salino.

Khazaei et al. (2010) y Aminian et al. (2011), mencionan
que los parametros estomaticos y fotosintéticos, como:
tamafo vy frecuencia de los estomas, conductancia



estomatica, asimilacion del carbono, tasa de transpira-
cion y eficiencia del uso del agua, afectan los rendi-
mientos de los cultivos en cualquier condicion (estrés
0 no). Sin embargo, la capacidad que tienen las plan-
tas para mantener la velocidad normal de transpiracion
bajo condiciones salinas es un indicador importante de
la tolerancia a la sal, particularmente, porque se relacio-
na con la absorcion de CO» para la fotosintesis (Harris
etal., 2010).

Otro rasgo importante para la funcion de la planta es
la capacidad de mantener el contenido de agua en los
tejidos en niveles Optimos frente al estrés ambiental. El
contenido relativo de agua se utiliza ampliamente para
determinar el estado hidrico, bajo condiciones salinas las
plantas ajustan su potencial osmotico para mantener la
presion de turgencia (Boyer et al., 2008). La fraccion de
agua (FA) es el contenido de agua del brote como una
parte de la masa fresca de éste. Una planta con una FA
mas alta es capaz de mantener su contenido de agua
bajo estrés salino (Negrdo et al., 2017).

La presencia de sales en el suelo exige "mayor esfuer-
70" por parte de la planta, para absorber el agua; cuanto
mas elevada es la concentracion salina, mayor sera la
presion que ejercen; por lo que parte de la energia de
origen metabodlico se dirige a tal proceso, disminuyendo
en otros importantes como crecimiento, floracion, fruc-
tificacion, etc. La mayor parte de la energia adquirida por
la fotosintesis se utiliza por las plantas en mantenimiento
general (Jacoby et al., 2011), sélo una pequefia propor-
cion (10-40%) se destina para acumulacion de biomasa.
En consecuencia, el estrés salino se puede definir en tér-
Minos de costos energéticos; si se considera que la can-
tidad de energia adquirida por la planta se reduce y/o se
redistribuye para la defensa ante esta condicion (Almeida
etal, 2014).

CONCLUSION
provoca efectos no-

La Sa ll n | d a civos  (disminucion

en el rendimiento) en los cultivos agricolas, por lo que
SuUS mecanismos de respuesta al estreés salino son com-
plejos e influyen diversos factores, tanto inherentes al
genotipo, como a la morfologia y fisiologia de la planta
para tolerar estas condiciones adversas. Sin embargo,
el rendimiento de los cultivos sometidos a este tipo de
estres es el resultado de equilibrar la asignacion de re-
cursos (fotosinteticos) entre el crecimiento y la defensa
contra el estres.
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PERSPECTIVAS

La salinidad es un factor abiotico, que afecta severamen-
te la condicion hidrica de la planta, lo cual influye en el
rendimiento de los cultivos, ya sean de indole horticola,
fruticola, ornamental, y otros. Sin embargo, existen estra-
tegias agronomicas sostenible para mitigar o tolerar esta
condicion adversa (estrés) para la productividad de los
cultivos, como son el uso de los injertos, la aplicacion de
bioestimulantes entre los que se encuentran los elemen-
tos benéficos, entre otras.
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