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ASPECTOS DE INTERES SOBRE LAS ACUAPORINAS

EN LAS PLANTAS

Review
Interest aspects about aquaporines in plants

Licet Chavez Suarez=, Alexander Alvarez Fonseca

y Ramiro Ramirez Fernandez

ABSTRACT. Aquaporine are proteins that regulated
the water’s movement across the cellular membranes.
It is comprobated the participation of this transporters
participation on plant response against the abiotic stress. It is
purpose of this article to resume essential aspects about the
aquaporines such as: structure and function, regulation and
their participation on plant response against abiotic stress.

Key words: aquaporine, structure, function, regulation,

RESUMEN. Las acuaporinas son proteinas que regulan el
movimiento de agua a través de las membranas celulares. Se
ha comprobado la participacion de estos transportadores en
la respuesta de las plantas ante estrés abidtico. Es proposito
de este trabajo resefiar aspectos fundamentales sobre las
acuaporinas tales como: estructura y funcion, regulacion y su
participacion en la respuesta de la planta ante el estrés abiotico.

Palabras clave: acuaporinas, estructura, funcion,

abiotic stress

INTRODUCCION

Las acuaporinas (AQPs) son
proteinas formadoras de canales
que regulan la entrada y salida de
agua en la célula. Estas proteinas
se encuentran presentes en todos
los organismos y tienen pesos
moleculares de entre 26 y 35 kDa (1).

Los estudios sobre las
acuaporinas han conducido a la
comunidad cientifica a descubrir
otras funciones de las mismas,
mas alla del transporte de agua
a través de las membranas. El
transporte de solutos de gran
significado fisiolégico, tales como
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regulacion, estrés abidtico

el CO,, H,0,, boro, o acido silicico,
permite relacionar las acuaporinas
con muchas funciones, que incluyen
el metabolismo del carbono, la
respuesta ante el estrés oxidativo, y
la nutriciéon mineral de la planta (2).

Cuando las plantas detectan
cambios en la disponibilidad
de agua en el medio que las
rodea, sufren una alteracion en el
potencial osmético; para balancear
este cambio, las células vegetales
regulan la expresion de sus AQPs.
Se ha demostrado que estimulos
ambientales como sequia y
salinidad, asi como incrementos
en la sintesis del acido abscisico,
traen como consecuencia cambios
en la regulacion de los niveles de
expresion de AQP (3).

Es objetivo del presente
trabajo resefiar brevemente
aspectos fundamentales sobre
las acuaporinas tales como su
estructura, funcion y regulacion,
asi como su actividad en la planta
en condiciones de estrés abidtico.
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DESCUBRIMIENTO
DE LAS ACUAPORINAS

El transporte de agua
a través de las membranas
bioldgicas, proceso fundamental
de los organismos vivos, fue
motivo de estudio y debate por
largas décadas. Inicialmente, se
penso6 que el agua atravesaba la
membrana celular exclusivamente
difundiendo entre sus moléculas
lipidicas. Una via ciertamente
restringida que no concordaba
con observaciones biofisicas en
células con alta permeabilidad
al agua, tal como el eritrocito
de mamifero. Asi, tempranos
estudios biofisicos condujeron a
predecir la existencia de canales
de membrana que facilitaran el
paso del agua (3).

Aunque las bases biofisicas
del transporte de agua a través de
las membranas biolégicas habian
sido anunciadas tan temprano
como en la década de los 50, es el
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descubrimiento de las acuaporinas
en 1992, el que popularizé el
concepto de canales de agua de
membrana (4).

En el ano 2003, Peter Agre,
investigador de la Universidad
Johns Hopkins (Baltimore, USA),
recibio el Premio Nobel de
Quimica por haber identificado
una proteina que permitia el
paso selectivo de agua a través
de la membrana celular, a la
cual denomind “acuaporina”. Los
trabajos habian comenzado hacia
mas de una década, cuando en
los hematies se descubrié una
proteina inicialmente llamada
CHIP-28 (channel-like integral
protein-proteina integral semejante
a canal de 28 kD ), que explicaba
la elevada permeabilidad al agua
en las membranas que la poseian.
Posteriormente a su clonacion y
secuenciacion, se sugirié el nombre
de acuaporina-1 (AQP1) para esta
proteina, el cual fue adoptado
oficialmente por la Organizacion
del Genoma Humano en 1997 (5).

Luego se describieron varias
proteinas del mismo tipo, las
cuales han recibido el mismo
nombre seguido de un numero
secuencial en relacion con la
cronologia de su descubrimiento.
A partir de ahi la investigacion
alrededor de estas proteinas se ha
incrementado notablemente y en
la actualidad se han determinado
gran parte de sus caracteristicas
moleculares y funcionales y se
han descubierto varios miembros
adicionales de esta familia (2).

ESTRUCTURA DE LAS
ACUAPORINAS

Las AQPs son proteinas
transmembranosas que delimitan
un canal de 2 nm de largo por
0,3 nm de ancho (Figura 1), su
diametro es de aproximadamente
0,28 nm.

Se calcula que las AQP son
capaces de transportar 3 mil
millones de moléculas de agua
por segundo. Asi, una porcion

de membrana de 10 cm? filtraria
un litro de agua en unos siete
segundos (3).

Todas las AQPs presentan
una similitud estructural bastante
notable (Figura 1). Tienen sus
segmentos amino y carboxilo
terminal intracelulares. Estan
conformadas por dos dominios
muy semejantes entre si, unidas
por el lazo C (6). Exhiben seis
hélices transmembrana (7) y
los lazos B y E son esenciales
para la permeabilidad al agua del
canal, es decir, son vitales en la
formacién del poro (8). Todas son
tetraméricas (9), aunque algunas
pueden formar oligdmeros mas
pequefios, como AQP4.

El canal es hidrofébico, por
lo cual las moléculas de agua
formarian una fila estableciendo
puentes de hidrégeno con
aminoacidos polares especificos
dispuestos a lo largo del camino
de permeabilidad. En el centro del
canal, el diametro es ligeramente
mayor al de una molécula de
agua. Aunque la longitud de
esta restriccion es solo la de un
aminoacido, ello bastaria para
bloquear el paso de iones y otros
solutos mas grandes, ya que no

existe la estructura necesaria
para despojarlos de sus capas de
hidratacion.

La barrera para el paso de
protones esta constituida por un
fuerte dipolo formado por dos
segmentos proteicos que contienen
la secuencia asparagina-prolina-
alanina (NPA), que reorienta las
moléculas de agua interrumpiendo
las interacciones entre una
molécula y la siguiente, lo cual
elimina la posibilidad del transporte
simultaneo de protones (10).
Las dos asparaginas del triplete
NPA contienen residuos polares
para la formacion de puentes
de hidrégeno y producen una
reorientacion transitoria del dipolo
de la molécula de agua. Asi, las
moléculas de agua que penetran
en el poro disponen sus oxigenos
hacia abajo, pero al interactuar
con ambas asparaginas giran y
contintian su paso con el oxigeno
mirando hacia arriba (Figura 2).
En la zona mas estrecha del canal
existe una cisteina cuyo grupo
sulfhidrilo determina la sensibilidad
a los iones mercurio (3).

LEC

LIiC

Figura 1. Estructura molecular del monémero de AQP1. Las
flechas indican el sentido del paso del agua por el poro
acuoso, hacia los liquidos extra e intracelular (LEC, LIC).
(Tomado de Coppo, 2008)

46



Cultivos Tropicales, 2014, vol. 35, no. 3, pp. 45-54

julio-septiembre

Figura 2. Moléculas de agua (A) atravesando una acuaporina. Nétese
el estrecho poro axial (B) que se ensancha (como reloj de
arena) en las superficies externa (C) e interna (D) de la
membrana (Tomado de Coppo, 2008)

LAS ACUAPORINAS
EN LAS PLANTAS

Los estudios acerca de
las acuporinas proporcionan
perspectivas unicas, en multiples
aspectos de la biologia vegetal.
Primeramente las acuaporinas
despertaron un interés considerable
debido a la actividad como canal
de agua. Este descubrimiento era
inesperado en plantas y cambio el
conocimiento sobre el transporte
de agua a través de la membrana
(11, 12), lo que condujo a los
investigadores a revisar muchos
aspectos de las relaciones hidricas
de las plantas y a relacionar
esos aspectos con el nuevo
contexto fisioldégico. Actualmente
se ha comprobado que estas
proteinas son mas que canales
de agua (13), pues transportan,
ademas, sustratos de gran
significado fisiolégico. Estudios
de expresion en ovocitos de
Xenopus laevis también muestran
que, similar a como ocurre en
acuagliceroporinas en bacterias
y animales, algunas isoformas de
acuaporinas vegetales pueden
transportar pequefios solutos
neutros tales como glicerol (14),
urea (15), formamida, acetamida
(16), metilamonio (17), acido

bérico (18), acido silicico (19), o
acido lactico (20). El transporte
de amoniaco (NH,), amonio (NH,*)
y CO,, también se ha detectado
(17, 21).

Durante los ultimos afos
se han caracterizado AQP en
mas de 30 especies vegetales,
incluyendo mono y dicotiled6neas.
Como en los animales, presentan
una estructura tetramérica y
cada mondmero posee un poro
funcional individual; algunas
se inhiben por mercuriales. Su
gran abundancia en plantas,
comparada con las de los animales,
sugiere varias posibilidades.
Una de ellas es que las AQP
en plantas se puedan encontrar
distribuidas en membranas de
los diferentes compartimentos
celulares (mitocondria, cloroplasto,
peroxisoma, reticulo endoplasmico,
complejo de Golgi y diferentes
tipos de vacuolas y vesiculas). La
presencia de AQP en los diferentes
compartimentos pudiera ser el
mecanismo que las células utilizan
para regular los cambios en el
potencial osmoético que sufren
durante los diferentes tipos de
estrés alos que las plantas se ven
continuamente sometidas. Una
segunda posibilidad seria que la
expresion de algunas AQP puede
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depender, ya sea del estado de
desarrollo de la planta, o de las
condiciones ambientales a las que
esta expuesta (22).

Se ha encontrado que las
acuaporinas en las plantas
exhiben una marcada multiplicidad
de isoformas, lo que confirma
lo planteado anteriormente.
La secuenciaciéon del genoma
establecié que el nimero de genes
de acuaporinas en Arabidopsis
es 35 (23, 24) y 33 en arroz
(Oryza sativa) (25). Ademas se han
identificado 36 isoformas en maiz
(Zea mays L.) (26) y 37 en tomate
(Solanum lycopersicum L.) (27).

Teniendo en cuenta la
homologia en la secuencia, las
acuaporinas de las plantas se
pueden subdividir en cuatro
subgrupos que se corresponden
con las diferentes localizaciones
celulares (28). Las proteinas
intrinsecas del tonoplasto (PIT)
y las proteinas intrinsecas de
la membrana plasmatica (PIP)
corresponden a acuaporinas que
se expresan de forma abundante
en la membrana vacuolar y
plasmatica, respectivamente.
Las PIP se subdividen en dos
subgrupos filogenéticos PIP1 vy
PIP2. Debido a su abundancia,
las PIPs y las PITs representan
vias centrales para el transporte
de agua transcelular e intracelular
(29). Untercer grupo comprende las
proteinas intrinsecas de membrana
semejantes a Nodulina26 (PIN)
por ejemplo, que presentan
homologia con GmNod26, una
acuaporina abundante en la
membrana peribacteroide de
los nddulos simbidticos fijadores
de nitrégeno de raices de soya
(Glycine max Merr.) (30). Las PINs
estan presentes en plantas no
leguminosas, donde se localizan
en la membranas plasmatica
e intracelulares (31). El cuarto
grupo de acuaporinas vegetales
esta integrado por las proteinas
pequefias intrinsecas basicas
(SIP: small basic intrinsic proteins),
(32) y se localizan en su mayoria
en el reticulo endoplasmatico (33).
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Aunque las cuatro clases de
acuaporinas se conservan entre
las especies de plantas, esta
familia genética muestra signos
de reciente y rapida evolucion
(25). Ademas algunas especies de
plantas han adquirido adicionales
y nuevos tipos de acuaporinas.
Por ejemplo, un homélogo del
GipF (bacterial glicerol facilitator)
ha sido adquirido, mediante
transferencia horizontal de genes
(34), por el musgo Physcomitrella
patens, y el genoma de este
organismo y el de algunas plantas
superiores codifican una quinta
clase de acuaporinas, que estan
estrechamente relacionadas, pero
claramente diferente a las PIPs.

Los estudios sobre la funcion
integral de las acuaporinas en
plantas se han visto limitados
de alguna manera, por la
elevada diversidad genética en
estos organismos, la carencia
de inhibidores especificos y
dificultades metodoldgicas para
medir el transporte de agua.
Sin embargo existen evidencias
sustanciales, basadas en la
alteracion de las funciones de las
acuaporinas por el mercurio o la
genética reversa, que muestran
que las acuaporinas contribuyen
significativamente al transporte de
agua en las raices (35) y en tejidos
internos de hojas que transpiran
(36).

El transporte de agua mediado
por las acuaporinas es también
crucial durante el movimiento de
la hoja y de los pétalos (37), la
reproduccién (38), la elongacion
celular (39) y la germinacién
de la semillas (40). También se
ha propuesto el papel de las
acuaporinas intracelulares en la
osmorregulacion de las células
vegetales (41). Se ha informado
que las acuaporinas participan en
el balance y la eficiencia en el uso
del agua en las plantas (42, 28).

REGULACION DE LA
FUNCION DE LAS
ACUAPORINAS

Las modificaciones post-
traduccionales son fundamentales
en la regulacion de la estructura
y funcién de las proteinas, y por
tanto para modular y controlar
la actividad de las mismas, su
localizacion subcelular, su
estabilidad y su interaccion con
otras proteinas. Se ha identificado
residuos de serina en los extremos
N terminal y C terminal, de varias
acuaporinas de las plantas (43).
En particular, se identificaron dos
sitios de fosforilacién en el extremo
C terminal de las acuaporinas
de Arabidopsis AtPIP2;1 (44) y
At-PIP2;6 (45) y de espinaca
Spinacea oleracea SoPIP2;1 (46).
Ademas, todas las AfPIPs muestran
un sitio conservado de fosforilacion
en el lazo B (47). Basado en el
andlisis funcional en Xenopus laevis
se propuso que la fosforilacion
de SoPIP2;1 en este sitio y en la
Ser262 (en el extremo C terminal)
fue capaz de regular su actividad de
transporte de agua (47).

La espectrometria de masa
y otros adelantos recientes en la
protedmica de membrana se han
utilizado en la descripcion de los
patrones de modificacion co- y
post-traduccional en acuaporinas
(28). Dichos estudios confirman
que las acuaporinas de membrana
plasmatica en Arabidopsis pueden
ser fosforiladas en multiples sitios
del extremo C-terminal. También
se reveld que el extremo N-terminal
de PIP2s pueden ser metilados en
sitios adyacentes. En particular, la
Lys3y el Glu6 en AtPIP2 llevan una
dimetilacion y una monometilacion,
respectivamente (48). Este es el
primer informe de proteinas de
membrana metiladas en plantas.

Estudios de marcaje in vivo
e in vitro, experimentos con
anticuerpos antifosfopéptido y
andlisis de espectrometria de masa
han proporcionado evidencias
directas de la fosforilacién también
de residuos de Ser en los extremos
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Ny C terminal de las acuaporinas
de Phaseolus vulgaris PvTIP3;1
y GmNOD26 (43, 49). Se han
purificado proteinas quinasas
dependientes de calcio que
actuan sobre las acuaporinas
(50, 51). Aunque la mayoria de
las acuaporinas de las plantas no
muestran glicosilacién, este tipo
de modificacion se observo en
GmNOD26 (52).

La actividad de las acuaporinas
puede ser afectada por el estado
oligomérico de la proteina. Estas se
encuentran generalmente de forma
tetramérica, tanto in vitro como
in vivo. La tetramerizacion involucra
interacciones entre los monémeros
vecinos, a través de las a-helices
y los lazos extramembrana,
los cuales contribuyen a la
estabilidad del tetramero (53).
Algunos experimentos muestran
que varias acuaporinas forman
homotetrameros estables (54,
55, 56). Sin embargo, varias
isoformas de las plantas forman
heterotetrameros (53).

También se ha informado la
regulacion de la permeabilidad de
las acuaporinas PIPs por el calcio y
elpH (57, 58, 59). La permeabilidad
de la membrana plasmatica al
agua, en suspensiones celulares
de Arabidopsis, o en células de la
raiz, se reduce en presencia de
Ca? y bajo pH (57). La acidosis
citosdlica se observa durante
la falta de oxigeno o anoxia
resultante del anegamiento del
suelo y se asocia a la reduccion
de la permeabilidad al agua de
las células de la raiz (58). Resulta
interesante que en Xenopus laevis
las acuaporinas de Arabidopsis
AtPIP2;1, At-PIP2;2, AtPIP2;3
y AtPIP1;2, se cierran después
de un cambio del pH citosdlico
de siete a seis. Se plantea que
el residuo responsable de este
tipo de regulacién en el cierre de
AtPIP2;2 es la His 197, que se
localiza en el lazo D intracelular.
La sustitucion de la His 197 por
un residuo de Ala, reduce el efecto
de la acidificacion citosolica (58).
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Por otro lado, las acuaporinas
en las plantas son destinadas
especificamente a ciertas
membranas. Estudios
de inmunocitoquimica e
inmunodeteccién han permitido
determinar que la mayoria de
las acuaporinas estan localizadas
tanto en la membrana plasmatica, la
membrana vacuolar o la membrana
peribacteroide de los nddulos
fijladores de nitrogeno de la raiz.
Para arribar a este destino, las
acuaporinas deben ser transportadas
a través de vias secretoras que
incluyen el reticulo endoplasmatico,
el complejo de Golgi y dentro de
diferentes tipos de vesiculas, de
acuerdo a la membrana blanco.
La regulacion del trafico de las
acuaporinas entre membranas,
por tanto pudiera representar un
mecanismo basico para modular la
permeabilidad de las membranas
al agua en respuesta a diferentes
condiciones ambientales y de
disponibilidad de agua (53).

Otro mecanismo de regulacién
de la actividad de las acuaporinas,
pudiera ser las fuerzas de cohesién
/ tensién en presencia de altas
concentraciones de solutos
osmoticos (60). Acorde a este
modelo, los osmolitos excluidos
del canal pudieran causar tensién
(presiones negativas) dentro del
poro e inducir una deformacioén de la
proteina y eventualmente su cierre.

En conjunto, estos estudios
muestran que en cada acuaporina
de las plantas pueden ocurrir
diversas modificaciones, lo que
refleja posiblemente los complejos
mecanismos que participan en
la regulacion de su actividad.
Aunque se han hecho significativos
progresos, se requiere un mejor
conocimiento de la expresion de
las mismas en compartimentos
subcelulares especificos y en los
diferentes tipos celulares (28).

PAPEL DE LAS
ACUAPORINAS EN LA
RESPUESTA DE LA
PLANTA AL ESTRES
ABIOTICO

Las plantas necesitan
continuamente ajustar su
estatus acuoso en respuesta a
las condiciones cambiantes del
medio y las acuaporinas juegan
un papel importante en estos
procesos (61, 62). En particular,
estudios genéticos vy fisioldgicos,
han proporcionado evidencias del
papel de las acuaporinas en la
regulacion, en respuesta al estrés
abidtico, del transporte de agua
de la raiz y de la conductividad
hidraulica de la misma (Lpr) (62,
63). Por ejemplo la exposicion
de plantas de Arabidopsis a la
salinidad (100 mM NacCl) indujo
una rapida (tiempo promedio de 45
minutos) y significativa disminucion
(-70 %) enlaLpr, que fue mantenida
al menos 24 horas (64). Mientras
que el efecto a largo plazo del
estrés por NaCl se explica por una
completa inhibicién transcripcional
de las acuaporinas, el mecanismo
molecular involucrado en la
temprana disminucion de la Lpr
por el NaCl no se ha explicado
todavia completamente. Estos
mecanismos involucran un ligero
decrecimiento en la cantidad
total de las proteinas AtPIP1, a
los 30 minutos después de la
exposicion al NaCl, y un transporte
de isoformas AtPIP1 y AtPIP2
entre la membrana plasmatica
y los compartimentos celulares,
que pudiera contribuir a reducir
la abundancia de AtPIPs en la
membrana plasmatica y por tanto
de la conductividad hidraulica de
las células de la raiz estresada por
salinidad (65).

La congelacion es otro tipo de
estrés abidtico que inhibe la Lpr,
y en este contexto se establecio
la relacion entre la regulacién de
las acuaporinas y las especies
reactivas del oxigeno (66). En
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pepino (Cucumis sativus L.), por
ejemplo, el peréxido de hidrogeno
(H,0,) acumulado en respuesta a
la congelacion y el tratamiento de
las raices con H,O, inhibe la Lpren
igual magnitud que la congelacion.
En Arabidopsis también se observo
una disminucion rapida en la Lpr
en respuestaa 2 mMde H,O, (28).
Debido a su extension (> 70 %) y
rapidez (tiempo medio alrededor
de ocho minutos), esta disminucién
se debe indudablemente a la
inhibicion de las acauporinas de
las raices.

La haldfita Mesembryanthemum
crystallinum se ha tomado como
modelo de estudio, para conocer
el papel de las AQP’s durante
la exposicion de las plantas a la
salinidad y el estrés osmatico.
De las cuatro AQPs que se han
estudiado hasta el momento
(McPIP1;4, McPIP1;2, McTIP1;2y
McPIP2;1), se observé que una de
ellas, McPIP2;1, sblo se expresa
en la raiz, especificamente, en
la epidermis y en la endodermis.
Ademas, se constaté un aumento
en los niveles de proteina de esta
acuaporina en respuesta al estrés
salino. Estos resultados sugieren
que McPIP2;1 tiene un papel
importante en el transporte de agua
en las raices y por consiguiente en
la adaptacion de la planta a la
salinidad. Para comprender mejor
la participacion de la acuaporina
McPIP2;1 en la adaptacion de la
planta a la salinidad esta AQP se
ha estudiado con mayor detalle
desde el punto de vista funcional,
de distribucion y de regulacion”.

Numerosos estudios se han
dirigido a comprender los factores
que participan en la regulacion
de la actividad y expresion de las
TIP. La actividad de las TIP se

A Amezcua-Romero, J. C.; Pantoja O.
y Vera-Estrella, R. La acuaporina McPIP2;
1 de Mesembryanthemum crystallinum actia
como un canal de agua y se distribuye en
compartimientos subcelulares en respuesta
a salinidad. Memorias del XIV Congreso de
Bioenergética y Biomembranas. Sociedad
Mexicana de Bioquimica A.C.13 al 18
noviembre 2005; Oaxaca, Oaxaca.
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regula por sefiales del desarrollo
asi como ambientales, tanto a
nivel transcripcional como post-
transcripcional. Otros estudios
han mostrado que la expresién de
las TIP se regula por la salinidad
(67). Analisis sistematicos de la
expresion de las TIP, en respuesta
al estrés abidtico se han llevado
a cabo en Arabidopsis y maiz (Z.
mays) (68, 69). Los resultados
indican que la mayoria de las TIP
fueron reprimidas por la salinidad
y la sequia en ambos cultivos. En
arroz (Oryza sativa L.) la expresion
de OsTIP1;1 se incrementd bajo
estrés salino (70). La correlacion
entre los niveles de ARNm de
las TIP y el volumen de savia
circulante sugiere una relacion
entre la toma de agua por las raices
y la expresion de las TIP (25).

Se ha informado sobre la
caracterizacion de la acuaporina
TaNIP (Triticum asetivum L. nodulin
26-like intrinsic protein) (71). Este
gen se identificd en el mutante
de trigo tolerante a la salinidad
RH8706-49 sometido a estrés
salino. La sobreexpresién de este
gen en Arabidopsis permitio una
mayor tolerancia a la salinidad que
las plantas silvestres. Las plantas
transgénicas acumularon mayor
cantidad de K*, Ca**y prolinay menor
contenido de Na* en comparacién
con el fenotipo silvestre. También
en las plantas transformadas se
observé la activacion de la expresion
de otros genes asociados al estrés.
Se demostré que la acuaporina
TaNIP se expresa en la membrana
plasmatica.

La mayoria del transporte
simplastico de agua en las plantas
ocurre via acuaporinas pero
no se conoce hasta qué punto
contribuyen al estatus acuoso de la
planta bajo condiciones favorables
y bajo estrés abidtico. Debido
a ello se ha sobreexpresado
la acuaporina de membrana
plasmatica de Arabidopsis
PIP1b, en plantas de tabaco
transgénicas (72). En condiciones
favorables de crecimiento, la
sobreexpresion de PIP1b

incrementd de forma significativa
la tasa de crecimiento de las
plantas, la tasa de transpiracion, la
densidad estomatica y la eficiencia
fotosintética. Por el contrario, la
sobreexpresion de PIP1b no tuvo
un efecto beneficioso bajo estrés
salino. Estos autores sugieren que
el transporte de agua através de la
via simplastica de las acuaporinas
representa un factor limitante
para el crecimiento y vigor de las
plantas en condiciones favorables,
mientras que el incremento de este
tipo de transporte, no tiene un efecto
beneficioso bajo estrés salino.

Por otro lado la expresion
de algunos genes que codifican
acuaporinas de la membrana
plasmatica, tales como el gen
RD28 de Arabidopsis y NeMip2
y NeMip3 de Nicotiana excelsior,
se estimulan bajo estrés por
sequia (73, 74). En contraste
la expresiéon del gen MIPA, que
codifica para una acuaporina
de la membrana plasmatica en
Mesembryanthemum crystallinum
es reprimida bajo estrés por
salinidad (74), mientras que
la expresion del gen PIP1b de
Arabidopsis no se altera de
forma significativa en condiciones
estresantes (75). La reduccion de
los niveles de expresion del gen
PIP1a en Arabidopsis por medio
de una construccion antisentido
bajo un promotor 35S, resulté
en un cambio significativo en
la morfologia de la raiz y un
incremento en la masa de la misma
(76); sin embargo, no se afectd el
potencial hidrico ni el peso de la
planta. En otras investigaciones
se redujeron los niveles de
expresion de un homodlogo de
PIP1b en tabaco (NtAQP1) (35),
por un método similar a los autores
anteriores. Esto resulté en una
mayor sensibilidad al polietilénglicol,
menor conductividad hidraulica
de la raiz y disminucion en la tasa
de transpiracion, que en aquellas
plantas que nofueron transformadas,
bajo estrés por sequia.

Durante el estrés osmético
se han informado aumentos de la
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expresion de AQP en diferentes
tejidos y especies vegetales, como
plantulas y partes aéreas de A.
thaliana, tallos de tomate, anteras
e inflorescencia del coliflor, raices
y partes aéreas del arroz y hojas
y raices de girasol. En contraste,
se ha observado que el estrés
osmético causa una disminucion
de la expresion de AQP en hojas,
raices y tallos de Nicotiana glauca
y hojas de Mesembryanthemum
crystallinum. Trabajos recientes
apoyan el papel de algunas AQP
en la tolerancia al estrés hidrico.
Se ha observado que la represion
de la expresion de AQP resulta
en cambios en la conductividad
hidraulica de las raices, velocidad
de transpiracion, permeabilidad
osmotica y capacidad de las
plantas para recuperarse en suelos
deficientes en agua (22).

En la haléfita M. crystallinum
se ha observado que existe una
regulacion diferencial en los niveles
de expresion de las diferentes AQP
por estrés salino y por estrés
osmoético. Durante el estrés salino
se reduce la expresion de AQP en
hojas, mientras que se incrementa
en la raiz. El estrés osmético
causa un aumento de AQP en
hojas y raices, que contrasta
con la disminucion causada por
el estrés salino. Estos hallazgos
sugieren que la planta es capaz de
discriminar exactamente entre el
estrés idnico y el estrés osmético,
posiblemente a través de diferentes
mecanismos de transduccion
de sefiales involucrados en la
adaptacion a estos tipos de estrés
(3, 22).

Otros autores evaluaron los
niveles de ARNm de la acuaporina
HtPIP2;4, ademéas de algunos
indicadores fisiolégicos (77),
en condiciones de salinidad, en
dos lineas de cebada (Hordeum
vulgare L.), una tolerante y otra
resistente. Obtuvieron que el
tratamiento salino disminuyé mas
la transpiracion y la conductividad
hidraulica, en la linea sensible
que en la tolerante. Este efecto
fue paralelo a la mas rapida
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y persistente inhibicién de la
acuaporina, en el cultivar sensible
que en el tolerante, por lo que
concluyeron que los cambios en
los niveles de expresion de las
acuaporinas estan implicados
en el control de la conductividad
hidraulica de la planta completa y
en la regulacién de las relaciones
hidricas en el tallo.

A nivel de la planta completa
el principal efecto de la sequia es
la reduccion de la transpiracién a
través del cierre estomatico. No
obstante, en condiciones extremas,
la elevada tension en el xilema
puede conducir a la oclusién por
embolizaciéon. Algunos autores
propusieron que las acuaporinas
tienen una funciéon especifica
en el relleno del embolismo y la
recuperacion de la conductancia
axial del tallo después de la sequia,
en experimentos de inhibicién con
mercurio, en Vitis vinifera L. (78)
Resultados similares se obtuvieron
en la especie Populus trichocarpa (79).

Por otro lado, en Juglans

nigra L., una especie maderable,
los transcriptos y las proteinas
correspondientes a dos homélogos
de las PIP2, mostraron variaciones
estacionales y se acumularon
en el parénquima xilematico
durante las bajas temperaturas del
invierno, lo que sugiere también
una funciéon especifica de las
acuaporinas en la reparacion del
embolismo; teniendo en cuenta
que esta se lleva a cabo por la
hidrélisis del almidén en las células
parenquimaticas adyacentes y
la exudacion de los azucares
resultantes dentro de la vesicula.
El influjo de agua concomitante
trae consigo que se rompa la
burbuja de aire y se repare el
embolismo (80).

El anegamiento de los suelos
conlleva a una aguda falta de
oxigeno de lasraices de las plantas,
lo que impone un fuerte estrés a las
mismas. Otros autores delinearon
las bases celulares de este
proceso en raices de Arabidopsis
como se mostrd en el capitulo
sobre la regulaciéon de la funcion

de las acuaporinas (58). Se ha
planteado ademas, que este tipo de
regulacion puede evitar la excesiva
dilucion de la savia xilematica
después de la inundacion o en
periodos posteriores favorecer la
acumulacion del etileno, lo que en
cambio induce la diferenciacion del
aerénquima (81). En Arabidopsis,
ocurre una represiéon general de
los genes de las PIP y las TIP
en respuesta a la hipoxia. Por el
contrario, la expresion de AtNIP2;1
se induce marcadamente después
de la inundacion y la hipoxia (82).
La acuaporina AtNIP2;1, transporta
acido lactico y puede, por tanto, ser
una via para la liberacion de los
productos de la fermentacién de las
células radicales para contribuira la
regulacién del pH y la adaptacion
metabdlica a la hipoxia por un
periodo prolongado (20).

Es ampliamente conocida la
funcién del acido abscisico (ABA)
en larespuesta de la planta frente a
la sequia en lainduccion del cierre
estomatico y otros mecanismos de
defensa de la planta (83). Se ha
sugerido que esta hormona influye
en la conductancia hidraulica de
la planta, regulando la actividad
y la expresién de las acuaporinas
(isoformas PIPs) en lineas
transgénicas de maiz, por lo que
contribuye a mantener el estatus
hidrico de la planta en condiciones
de sequia (84).

Por otro lado se informé que la
expresion de AtPIP2;2, AtPIP2;4,
AtPIP2;5, y AtPIP2;7, que son
permeables al H,O, en células
de levaduras, fueron moduladas
diferencialmente por los diferentes
tipos de estrés abidtico (85).
En particular, la expresiéon de
AtPIP2;2, AtPIP2;4 y AtPIP2;7,
fue inhibida por la aplicaciéon de
H,O, y por la sequia. Los autores
concluyeron que la regulacién
concomitante en la expresion de
ciertos miembros de la familia
de acuaporinas puede jugar un
papel importante en la respuesta
de la planta mediada por el H,0,,
frente a condiciones ambientales
cambiantes. Mientras que otros
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autores también relacionaron el
efecto del H,O,, con la regulacion
de las acuaporinas y el control de
las propiedades hidraulicas de la

raiz en Phaseolus vulgaris (86).

CONSIDERACIONES
FINALES

Las acuaporinas son
los Unicos transportadores
moleculares de agua en las
plantas y su estudio ha mejorado
significativamente el conocimiento
sobre los mecanismos integrados
de transporte de agua, en las
raices, en particular. Sin embargo,
en vistas de los complejos
mecanismos de expresion y
regulacion de las acuaporinas,
su papel en la regulacion del
transporte de agua y en muchos
otros procesos fisiolégicos, que
incluyen la germinacién de las
semillas, regulacién de los estomas
y el transporte de agua en las hojas,
merecen investigaciones futuras.

Otro desafio futuro es
comprender como las acuaporinas
pueden ser especificamente
situadas en subdominios
especificos de las membranas en
las células vegetales y como esto
contribuira a su especializacion
funcional. EI mecanismo celular
que determina el transporte de las
acuaporinas y su relocalizacion
celular enrespuesta alos diferentes
estimulos sera, sin lugar a dudas,
objeto de intensas investigaciones
en los proximos afios.

Por ultimo, las funciones
de las acuaporinas deben ser
integradas a la fisiologia de la
planta como un todo. Esto requiere
una mejor comprension de como
las varias actividades de transporte
de las acuaporinas se acoplan
con aquellas de otras proteinas
transportadoras. También debe ser
esclarecida la cadena de eventos
que conllevan al control de las
funciones de las acuaporinas
mediante sefales locales o a larga
distancia, durante el desarrollo o
en respuesta a senales de estrés
biético y abidtico.
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