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Resumen: Las plantas presentan una serie de mecanismos celulares que pueden estar participando en la tolerancia a elementos
potencialmente toxicos. Estos mecanismos consisten en la formacion de micorrizas, el secuestro del metal en la pared celular de la
planta, asi como la precipitacion con exudados radicales, la reduccién de la absorcién del metal por la membrana plasmdtica y la
quelacion del metal en el citosol por fitoquelatinas, metalotioneinas, histidina y prolina en forma libre. Asimismo, pueden involu-
crar el secuestro del metal en vacuolas mediante transportadores especificos localizados en el tonoplasto. Esta revision ofrece una
descripcién de la participacion de cada uno de los mecanismos de tolerancia en las plantas a metales potencialmente téxicos.
Palabras clave: contaminacidn, metales tdxicos, quelacion, tolerancia, toxicidad en plantas.

Abstract: Plants possess a wide array of potential cellular mechanisms that may be involved in the tolerance to potentially toxic
elements. These mechanisms include mycorrhizal associations, heavy metals binding to cell wall, precipitation by extracellular
exudates; reduction in uptake or efflux pumping of metals at the plasma membrane, chelation of metals in the cytosol by peptides
such as phytochelatins, metallothionein, histidina free, proline free, and the compartmentation of metals in the vacuole by tono-
plast-located transporters. This review provides a broad overview of the evidence of the involvement of each mechanism in plants’

tolerance to potentially toxic metals.

Key words: chelation, pollution, tolerance, toxic metals, toxicity in plants.

1 ambiente terrestre se encuentra en constante cambio

y esto contribuye a que las fuerzas naturales de selec-
cién produzcan modificaciones en los organismos (Pollard,
2000). En el caso de las plantas, estas modificaciones les
permiten adaptarse a las nuevas condiciones ambientales a
través de cambios genéticos en las poblaciones durante un
periodo de tiempo gobernado por la seleccién natural (Po-
Ilard, 2000). El proceso evolutivo puede ser analizado en
dos niveles: la microevolucién y la macroevolucion. La mi-
croevolucién consiste en cambios evolutivos producidos en
las especies en periodos de tiempo relativamente cortos de-
bido a la fuerza de la seleccidn natural, mientras que la ma-
croevolucién involucra cambios evolutivos entre especies
y se presenta generalmente después de largos periodos de
tiempo (Bondada y Ma, 2002). Un ejemplo de microevolu-

cidn en organismos vegetales es el desarrollo de tolerancia
a metales. En este proceso las actividades antropogénicas
actdan como la fuerza de seleccién que genera los cambios
evolutivos en los organismos, en periodos de tiempo rela-
tivamente cortos (cientos y décadas de afos) (Bondada y
Ma, 2002).

La tolerancia a elementos potencialmente toxicos (meta-
les esenciales y no esenciales) en los organismos vegetales
puede definirse como el resultado de un proceso evolutivo
que confiere a distintas especies de plantas la capacidad de
crecer y desarrollarse en ambientes con concentraciones
elevadas de elementos potencialmente toxicos (Linhart y
Grant 1996; Hall 2002). Los cambios evolutivos que han
dado origen a la tolerancia se deben al desarrollo de una se-
rie de mecanismos eficientes y especificos (procesos adapta-
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tivos) que permiten mantener la toma de elementos esencia-
les dentro de intervalos fisioldgicos permisibles, ademds de
proporcionar la capacidad de inactivar metabdlicamente los
elementos esenciales y no esenciales cuando representan un
riesgo para la integridad celular (Linhart y Grant, 1996; Cai
y Ma 2002).

Schat et al. (2000) clasificaron a la tolerancia en dos ti-
pos de acuerdo con el conjunto de mecanismos molecula-
res o bioquimicos que la conforman: (1) co-tolerancia, la
cual puede ser el resultado de un mecanismo especifico que
confiere una tolerancia a diversos metales; y (2) tolerancia
multiple, en la que la tolerancia es generada por una serie
de mecanismos independientes para cada metal o metales
que interactian de manera conjunta para evitar el dafio a
la planta. De estas dos ideas, las evidencias sugieren que la
tolerancia multiple es el tipo que se presenta en la mayoria
de las plantas (Macnair et al., 2000).

La presencia de tolerancia multiple ha permitido que las
plantas desarrollen tres estrategias bdsicas para establecerse
en suelos con niveles toxicos de metales: (1) exclusion: esta
estrategia consiste en una limitada acumulacion de meta-
les en las partes aéreas de las plantas e involucra una acu-
mulacion preferente en el sistema radical; (2) indicadoras:
esta estrategia se caracteriza porque las plantas acumulan
metales en sus tejidos que generalmente reflejan los niveles
de metales presentes en el suelo; y (3) hiperacumulacion:
esta estrategia se caracteriza por la capacidad de la planta de
bioacumular altas concentraciones de metales en sus tejidos,
principalmente en las partes aéreas (Baker, 1981; Baker y
Walker, 1990; Vogel-Mikus et al., 2006). Considerando el
criterio de la presencia de tolerancia muiltiple en las plantas,
Hall (2002) divide los posibles mecanismos de tolerancia en
las siguientes formas: (1) mecanismos externos de tolerancia:
hongos micorrizégenos; y (2) mecanismos internos de tole-
rancia: (a) enlace a la pared celular y exudados radicales, (b)
quelacién de los metales por diversos ligandos en el citosol
(fitoquelatinas, metalotioneinas y aminodcidos), (c) presen-
cia de protefnas de estrés t€rmico, y (d) acumulacion en la
vacuola.

Mecanismos externos de tolerancia

Hongos micorricicos (HM). En las plantas el proceso de
adsorcion de metales puede estar influenciado por microorga-
nismos que estdn intimamente asociados con la raiz (comu-
nidad rizosférica). Entre estos microorganismos, los hongos
micorricicos (HM) constituyen uno de los componentes mds
importantes de la rizsfera, ya que forman asociaciones mu-
tualistas (micorrizas) con diversas especies de plantas. Los
HM pueden ser clasificados en dos grupos de acuerdo con el
tipo de colonizacidn de la planta hospedara: hongos mico-
rricicos arbusculares (HMA), los cuales se caracterizan por
colonizar intracelularmente el sistema radical de 80% de las
especies vegetales, y los hongos ectomicorricicos (HEM),
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que se caracterizan por colonizar la raiz extra-celularmente
de 3% de las especies vegetales (Shilev et al., 2001; Harri-
son, 2005). En el caso de los HEM, los mecanismos que se
pueden presentar son: (1) movilidad del metal en el apo-
plasto, en donde es retenido por la red de Hartig evitando la
entrada a la raiz; (2) reduccion de la movilidad del metal en
el apoplasto como resultado de la hidrofobicidad del hongo;
(3) secrecidn de sustancias quelantes como dcidos organicos
y otras sustancias producidas por el HEM; y (4) retencion
de los metales en el micelio externo del hongo (Jentschke y
Godbold, 2000; Adriaensen et al., 2004).

En el caso de HMA los mecanismos son: (1) inmovili-
zacion extracelular de los metales por la dcidos orgdnicos
(AO); (2) reduccion de la transferencia de iones del siste-
ma radical al tallo, por precipitacion intracelular del metal
por PO*; y (3) adsorcidn de los iones metdlicos en la pared
celular de diferentes estructuras del hongo (hifa, esporas,
micelio extra radical) y la retencién del metal en la mico-
rrizésfera por la produccion de proteinas especificas (p. e€j.
glomalina) (Zhu et al., 2001; Tullio et al., 2003; Gonzé-
lez-Chdvez et al., 2004). No obstante, existen factores que
pueden afectar la tolerancia a metales durante la asociacion
HM-planta. Entre estos factores encontramos a la especie de
planta y de hongo empleado, el tipo de metal y su disponibi-
lidad, las condiciones eddficas, las condiciones de cultivo de
la planta y la densidad del sistema radical (Guo et al., 1996;
del Val et al., 1999; Joner y Leyval, 2000). Esto se ha obser-
vado en plantas micorrizadas de Pinus sylvestris, en las que
se genera una reduccion de Zn en su sistema radical al ser
inoculados con Paxillus involutus; no obstante, al emplear
Thelephora terrestris (otra especie de HEM) se genera un
efecto contrario (Colpaert y Van Assche 1992). Ademds, en
otras especies de HEM, Suillus bovinus y T. terrestris, se ha
observado que ambos organismos protegen a su hospedador
del Cu, pero varfan en su capacidad de retencién del metal
(Van Tichelen et al., 2001).

Mecanismos internos de tolerancia

Exudados radicales. Diversos estudios han demostrado que
los exudados radicales estdn formados principalmente por
dcidos orgdnicos de bajo peso molecular (AO), generados
principalmente a partir del ciclo de dcido tricarboxilicos
(Young et al., 1998). La importancia de los AO en la tolerancia
a metales en el sistema radical se debe a que éstos pueden
influir en la solubilidad de elementos esenciales y no esen-
ciales de manera directa mediante la acidificacidn, la quela-
cidn, la precipitacidn y procesos de oxido-reduccion en la
rizosfera, y de forma indirecta a través de efectos en la acti-
vidad microbiana, en las propiedades fisicas de la rizésfera'y
en la dindmica de crecimiento de la raiz (Marschner, 1995).
La participacion de los AO en la tolerancia a metales se ob-
serva principalmente en plantas expuestas al aluminio; as{
lo confirman los trabajos realizados por Zheng et al., (1998)
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quienes demostraron que al exponer plantas de Fagopyrum
esculentum al Al y La observaron que la mayor produccién
de acido oxalico estuvo asociada con la tolerancia al Al, al
evitar su entrada a la célula. Resultados semejantes fueron
indicados por Yang et al. (2005), quienes observaron un in-
cremento del flujo de dcido oxdlico al sistema radical de
Spinacia oleracea L. cv. Quanneng en plantas tratadas con
Al, pero no cuando fueron expuestas a una deficiencia de
fosforo y un exceso de La.

En cuanto a la participacion de los AO en la tolerancia
a otros metales, Salt ef al. (2000) observaron una acumula-
cién de citrato en los exudados radicales de plantas no hi-
peracumuladoras, lo que contribuye a una menor absorcién
de Ni durante una exposicion prolongada a este metal me-
diante la formacion y la precipitacion de complejos AO-Ni
en la rizdsfera. No obstante, en plantas hiperacumuladoras
de Cd (Thlaspi caerulescens) y Ni (Alyssum bertolonii) se
ha observado que existe una respuesta contraria. Debido a
la elevada presencia de dcidos citrico, mdlico y oxalico en
las raices laterales, se estimula la formacién de complejos
de AO-metal en la rizdsfera, facilitando la absorcién y la
retencion intracelular de los metales en el sistema radical,
asf como el transporte a vacuolas de los tejidos por medio
de proteinas de membrana del tonoplasto (Ma et al., 2005;
Callahan et al., 2006).

La produccién de AO en las plantas posiblemente se ge-
nera cuando el metal entra en contacto con el dpice de la
raiz, activando el flujo de AO, lo cual permite su ingreso a
la célula por diferentes rutas (Ryan y Dehlaize, 2001). Inde-
pendientemente de los pasos que siga el metal, se produce
una induccién del metabolismo de AO y se lleva a cabo la
protonizacién de los compuestos orgdnicos, los cuales son
enviados al citosol en donde forman complejos con los catio-
nes no esenciales. Ademds, el pH citosélico se mantiene es-
table mediante la funcién coordinada de los transportadores
de AO y los canales de K (Ryan y Dehlaize, 2001).

Componentes de la pared celular. La idea de que los com-
ponentes de la pared celular como la celulosa y la lignina
pueden contribuir a la tolerancia a metales en las plantas
fue propuesta alrededor de 1970 (Thurman, 1981). A partir
de entonces se han realizado diversos estudios en los que se
propone que el arreglo estructural de la celulosa y la lignina
les permite formar enlaces covalentes a través de sus dtomos
de oxigeno con los metales, secuestrandolos en el apoplasto
(Carrier et al., 2003). Este proceso fue reportado por Crist
et al. (2002) y Marmiroli et al. (2005), quienes analizaron
por espectroscopia de rayos X el proceso de acumulacién de
Pb en raiz de Medicago sativa y Juglans regia, registrando
la formacion de enlaces del metal con complejos de ligni-
na y celulosa, respectivamente. Por otra parte, Ederli et al.
(2004) y Wojcik y Tukiendorf, (2005) observaron que el se-
cuestro de metales como Zn, Cu, y Cd en la pared celular de
la raiz de Phragmites australi y Zea mays estd relacionado

con una mayor lignificacion de las células radicales. Los au-
tores atribuyen este efecto al incremento de la actividad de
la peroxidasa que estimula la biosintesis de la lignina en
respuesta al estrés causado por estos metales.

No obstante estos resultados, la participacion de la pa-
red celular como un mecanismo de tolerancia a metales en
las plantas es motivo de controversia. Por ejemplo, Ernst
et al. (1992) y Hall (2002) mencionan que atin cuando la
pared celular estd directamente en contacto con los metales
presentes en el suelo, la absorcién del metal por ésta pue-
de ser limitada. Sin embargo, esto no parece ser aplicable
a las a algas, ya que para estos organismos diversos autores
opinan que la retencién de los metales por la pared celular
parece ser uno de los mecanismos principales de tolerancia
(Yun y Volesky, 2003; Padilla et al., 2005). Esta diferencia
se debe a que la pared celular de las algas estd conformada
por numerosas capas microfibrilares de celulosa y alginatos
(polimero rico en grupos sulfatos que constituye entre 20 y
40% de la biomasa) en forma de geles, lo cual le confiere
una alta capacidad de bioadsorcién de metales (Lodeiro et
al., 2005).

Quelacion de los metales en el citosol por diversos ligan-
dos

La quelacion se puede definir como la capacidad de una mo-
lécula para formar un complejo con un metal y asi formar un
nuevo compuesto con propiedades quimicas diferentes del
original. La quelacion es un proceso homeostdtico en el que
participan dos tipos de moléculas: (1) moléculas transporta-
doras, encargadas de transferir iones especificos de metales
a organelos particulares como las vacuolas, los cloroplastos
y las mitocondrias que los requieran; y (2) los ligandos de
alta afinidad como las fitoquelatinas, las metalotioneinas,
los dcidos orgdnicos, las proteinas de estrés térmico y los
aminodcidos, los cuales contribuyen a la desintoxicacion a
la vez que mantienen estable la concentracion de iones de
metales en el citosol (Clemens, 2001; Hall, 2002).

Fitoquelatinas (FQS). Los ligandos de alta afinidad mejor
caracterizados en las células de las plantas son las fitoquela-
tinas (FQS) y las metalotioneinas (MTs) (Zenk, 1996). Las
FQS han sido identificadas en una amplia variedad de plan-
tas, en ciertos microorganismos y en hongos (Rauser, 1995;
Cobbet y Goldsbrough, 2002). En las plantas, las fitoquela-
tinas son péptidos con la férmula general (y-Glu-Cys) -Gly
(n=2-11), en donde las estructuras (y-Glu-Cys), -Gly (FQ,)
y (y-Glu-Cys).-Gly (FQ,) son las mds comunes (Cobbett y
Goldsbrough, 2002). Las FQS fueron detectadas en primera
instancia por el grupo de Hayashi, quienes observaron la
formacidn de complejos de péptidos con iones de cadmio en
la levadura Schizosaccharomyces pompe, a las cuales deno-
minaron ‘cadistinas’ (Murasugi et al., 1981). Por otro lado,
Grill et al. (1986) observaron la presencia de los péptidos
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con alto grado de polimerizacién en varios cultivos celu-
lares de plantas expuestas a iones de cadmio, a los cuales
denominaron ‘fitoquelatinas’.

La sintesis de las FQS en las plantas se realiza via enzimati-
ca a partir de la y-glutamilcisteina dipeptidil transpeptidasa,
comuinmente denominada fitoquelatina sintetasa, la cual se
expresa constitutivamente pero también puede ser regula-
da a nivel de transcripcién y postranscripcion (Heiss et al.,
2003). La FQS tiene como sustrato al glutatién (GSH), cuya
sintesis puede ser afectada por el estrés oxidativo y es pro-
ducido por dos reacciones catalizadas por la y-glutamilcis-
tina sintetasa (EC 6.3.2.2) y la GSH sintetasa (EC 6.3.2.3)
a partir de la glutamina (Glu), la cisteina (Cys) y la glicina
(Gly) (Inouhe, 2005).

El mecanismo de accion de las FQS en las plantas con-
siste en la formacion de complejos no téxicos con iones de
metales mediante la interaccion con los grupos tioles de cis-
tefna (Cys), formando un complejo FQ-metal de bajo peso
molecular (CBPM), el cual posteriormente se une a iones
sulfuro (S*) en el citosol, estabilizando al CBPM, y forma
moléculas complejas de alto peso molecular (CAPM) (Hira-
ta et al., 2005). Posteriormente, estas moléculas atraviesan
el tonoplasto, posiblemente usando transportadores ABC;
una vez dentro de la vacuola, los dcidos orgdnicos presentes
(malato, citrato, oxalato) retienen a los iones de los metales
y disocian el complejo FQ-metal (Salt y Rauser,1995). To-
davia no estd claro qué le ocurre a las FQS una vez separada
del metal; sin embargo, Gadapati y Macfie (2006) sugieren
que posiblemente las FQS pueden ser degradadas en la va-
cuola o bien retornadas al citoplasma para formar nuevos
complejos con los iones de los metales.

En organismos vegetales acudticos y terrestres, existe
evidencia que muestra que las FQS desempefian una im-
portante funcion en la desintoxicacidn de diferentes metales
(Cobbett y Goldsbrough, 2000), debido a que las concen-
traciones elevadas de distintos iones pueden estimular su
sintesis; las FQS secuestran a los metales (esenciales y no
esenciales) y los distribuyen preferentemente a la vacuola de
los distintos tejidos (Mishra et al., 2006; Perales-Vela et al.,
2006). No obstante, su papel en la tolerancia no estd claro
y puede variar entre las especies de organismos vegetales
y el tipo de metal, de acuerdo con los trabajos de Schat et
al. (2002) y Ebbs et al.(2002), quienes encontraron que al
inhibir la actividad de la enzima FQsintasa (clave para la
sintesis de FQ) en plantas tolerantes a Co, Ni, Cu y Zn, no
se observaron variaciones en su capacidad de tolerancia, lo
cual hace suponer la participacion de otros mecanismos en el
proceso de regulacion homeostdtica. Por otra parte, Tsuji et
al. (2002) han sugerido que las FQS no s6lo desempefian un
papel importante en la destoxificacion de metales, sino que
ademds participan en la mitigacién del estrés oxidativo. Por
ejemplo, al experimentar con extractos celulares de Phaeo-
dactylum tricornutum y Allium sativum, respectivamente,
Morelli y Scarano (2004) y Zhang et al. (2005) observaron
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que la exposicion a Cu estimul6 la presencia de FQS libres
de metales. Por esta razén, estos autores suponen que las
FQS pueden estar en forma oxidada y por lo tanto participar
en la disminucidn de especies reactivas de oxigeno.

Metalotioneinas. Las metalotioneinas (MTS) son proteinas
de bajo peso molecular (4-8 kDa), generadas transcripcio-
nalmente y con capacidad de ligar iones metdlicos (por su
alto contenido en residuos de cisteina, 30% del total de la
proteina) para evitar asi una intoxicacidén por metales. Su
descubrimiento tiene alrededor de 40 afios y se describieron
por primera vez como un tipo de proteina quelatante del Cd
en el higado de caballo. Los genes que codifican para las
MTS han sido detectados en animales (vertebrados e inver-
tebrados), plantas y algunos procariontes (Cobbett y Golds-
brough, 2002). Las MTS se clasifican en dos clases, consi-
derando las secuencias de aminodcidos que las conforman.
La clase MT1 incluye Unicamente a las MTs de mamiferos
(Klassen et al., 1999), mientras que la clase MT2 incluye a
las MTs de hongos, invertebrados y plantas (Robinson et al.,
1993). Para comprender la regulacion de las MTs se ha estu-
diado en algunas plantas la expresion de sus genes mediante
el uso de técnicas de biologia molecular (Guo et al., 2003).

Las MTs de clase II presentes en las plantas se agrupan
en cuatro tipos (Mtl, Mt2, Mt3, Mt4) de acuerdo con el
ordenamiento de los residuos de cistefna en la proteina, y
fueron identificadas por primera vez en embriones maduros
de trigo como una proteina ‘quelatante’ del Zn (Cobbett y
Goldsbrough, 2002). Desde el descubrimiento de las MTS
en las plantas, su estudio se ha enfocado en evaluar la ex-
presion de genes en diferentes etapas del desarrollo de las
plantas terrestres, principalmente en angiospermas, grupo en
el que se ha encontrado que la expresion de las MTS pue-
de estar restringida en diferentes tejidos de las plantas. Por
ejemplo, la presencia de Mt4 fue identificada en semillas
de maiz como un posible mecanismo para proporcionar los
micronutrientes requeridos durante la germinacion (White y
Rivin, 1995).

En el caso de la MT1, se observé una mayor induccion
del ARN mensajero (ARNm) en raices de Arabidopsis tha-
liana (Zhou y Goldsbrough, 1995), mientras que la expre-
sién del gen MT2 en la misma planta presenté una mayor
induccién del ARNm en el tallo y en las hojas que en raices
(Guo et al., 2003). Para el caso del gen de la MT3, se obser-
VO que existié una sobreexpresion en las hojas de las plan-
tas como Arabidopsis thaliana y en plantas como el guineo
(pldtano, banano), el kiwi y la manzana (Ledger y Gardner,
1994; Guo et al., 2003).

El mecanismo de accion de las MTs en la regulacion ho-
meostdtica y la tolerancia a los metales en las plantas no estd
completamente establecido. Sin embargo, se ha reconocido
su participacion en la tolerancia a metales en diferentes es-
pecies de plantas, como es el caso de Oryza sativa 'y Arabi-
dopsis thaliana al ser tratadas con Cu, Cd y Zn, especies en
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las que se observé una mayor expresion de ARNm de MT en
las plantas tratadas con Cu (Hsieh ez al., 1996).

No obstante, al exponer a Brassica juncea 'y Vicia faba a
Cu y Zn, la expresion del gen de la Mtl en el tallo de estas
plantas fue inhibida con el tratamiento de Cu (Foley et al.,
1997; Schafer et al., 1997). Asimismo, se demostré que la
expresion del gen Mt2 tuvo una asociacién positiva con la
supervivencia de plantas de Arabidopsis y Silene vulgaris
expuestas a Cu (Murphy y Taiz, 1995; van Hoof Nalm et al.,
2001). Ademds, se ha descrito la participacidn de los genes
de las MTs en la senescencia de las hojas, proceso en el que
se ha observado que los niveles de ARNm de Mt2 se in-
crementan en las hojas senescentes de arroz y Arabidopsis,
lo cual ha sido relacionado con la proteccién de las células
contra el estrés oxidativo (Hsieh er al., 1995; Garcia-Her-
nandez et al., 1998).

Histidina. La histidina (Hi) es un aminodcido libre que des-
empefia una funcién importante en la tolerancia a metales en
plantas hiperacumuladoras, ya que puede secuestrar al metal
mediante enlaces con sus grupos carboxilato, amino e ima-
dazol (Kramer et al., 1996). La formacion de complejos de
Hi-metal ha sido observada en raices de plantas hiperacumu-
ladoras como Alyssum lesbiacum expuestas principalmente
a Ni; en este caso, la Hi puede actuar quelando al metal,
facilitando asf el transporte del metal de la raiz al tallo via
xilema y su posterior acumulacién en vacuola por los AO
(Kerkeb y Kramer, 2003). La regulacion de la biosintesis de
la Hi en plantas hiperacumuladoras no estd completamente
comprendida, pero diversos autores han encontrado que las
concentraciones de Hi en raices de plantas hiperacumula-
doras de Ni (e.g. Alyssum lesbiacum) son mayores que en
las plantas no-hiperacumuladoras (e.g. Brassica juncea)
(Kerkeb y Kridmer, 2003). Resultados similares han sido
indicados por Persans ef al. (2001) en las raices de Thlas-
pi goesingense (planta hiperacumuladora de Ni), las cuales
muestran concentraciones de Hi hasta 17 veces mayores las
de T. arvense (planta no-hiperacumuladora).

En una investigacion reciente en donde se utiliz6 una
enzima clave en la biosintesis de Hi, la fosforibosiltransfe-
rasa-ATP (ATP-PRT), Ingle et al. (2005) encontraron que el
incremento en la abundancia de transcriptos de la ATP-PRT
en plantas de A. serpyllifolium y A. lesbiacum estimulaban
una mayor concentracion de Hi y una mayor acumulacién
de Ni en los diferentes tejidos de la planta. Estos resultados
sugieren que la expresion del gen ATP-PRT desempeiia una
funcién importante en la regulacién de la Hi libre, contribu-
yendo asi a la tolerancia al Ni en las especies de Alyssum 'y
posiblemente en otras especies tolerantes a este metal.

Prolina. La prolina es un aminodcido que en su forma libre
participa en la destoxificacion de metales en la planta (Me-
hta y Gaur, 1999). Algunos autores han sugerido que puede
actuar como osmoprotector o como inhibidor de la lipo-pe-

roxidacidn, actuando en el secuestro de especies reactivas
de oxigeno (Alia et al., 2001). Estudios recientes realizados
por distintos grupos de investigacién han confirmado que el
aporte de la prolina a la tolerancia a metales en las plantas
se lleva a cabo mediante su participacion como agente an-
tioxidante.

Por ejemplo, Siripornadulsil et al. (2002) observaron que
la prolina libre puede actuar como antioxidante en células
de Chlamydomonas reinhardtii (microalga) tratadas con Cd,
evitando que las especies reactivas de oxigeno reaccionaran
con el glutatidn; esto permite mantener estables los niveles
de glutatién en el citoplasma, facilitando la sintesis de fi-
toquelatinas, las cuales incrementaron la tolerancia de este
organismos al metal. Esto fue confirmado por Yonamine et
al. (2004) en cultivos celulares de Nicotiana tabacum, en
donde al estimular la induccién temporal del gen NtHAL3a
se generd una mayor biosintesis de prolina libre, que dismi-
nuyo la presencia de especies reactivas de oxigeno, reflejando-
se en un incremento en la tolerancia de las células al Li.

Proteinas de estrés térmico. En las plantas, las protefnas de
estrés térmico (HSPs) se localizan en diferentes comparti-
mentos celulares y se clasifican en seis clases diferentes de
acuerdo con su localizacién: en el citosol y el nicleo (clase
1,2y 3), en los cloroplastos, en la mitocondria o asociados
con el reticulo endoplasmdtico (Sun et al., 2002; Leone et
al., 2003). La funcion de las HSPs in vivo no ha sido com-
prendida por completo, pero se piensa que las HSPs del cito-
sol pueden actuar protegiendo a las células del efecto toxico
o letal del calor, impidiendo la desnaturalizacion de la pro-
tefna durante el estrés y facilitando su reactivacion posterior
(Lee et al., 1997). No obstante, también se ha demostrado su
funcién como chaperonas en experimentos in vivo e in vitro
(Low et al., 2000; Scharf et al., 2001).

En cuanto a la participacién de estas proteinas en la
tolerancia a metales, Heckathorn et al. (2004) observaron
que el efecto del Pb y el Ni en cloroplastos aislados de dos
variedades de Agrostis stolonifera produjeron un mayor
contenido de proteina HSP en cloroplastos de la variedad
tolerante, generando una mayor proteccion del sistema foto-
sintético. Segun el autor, estos resultados muestran una fun-
cién especifica de proteccién por las HSPs al estrés causado
por metales en esta planta. Por otra parte, Gulli ez al. (2005)
encontraron que al exponer plantas de Hordeum vulgare y
Zea mays a Cd se generaba una mayor induccién del gen
Hvhspl7, localizado en el citoplasma, lo cual fue relacio-
nado con la proteccion y reparacién de proteinas durante la
exposicion al metal.

En cuanto a la sintesis de proteinas HSPs en plantas ex-
puestas a metales, se ha propuesto que puede ser causado
por el estrés oxidativo generado por los metales, debido a
que existe una relacién entre el calor y la presencia de es-
pecies reactivas (Larkindale y Knight, 2002; Gulen y Eris,
2003). Esto ha sido confirmado por Dat et al. (2000), quie-
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nes observaron que especies reactivas de oxigeno inducian
termo-tolerancia en las plantas, pero es el trabajo de Valle-
lian-Bindschedler et al. (1998) donde se confirma esta idea,
al demostrar que la generacion de especies reactivas de oxi-
geno en el organismo producen pulsos de calor que estimu-
lan la produccidn de las proteinas HSPs en las células.

Almacenamiento de metales en vacuola. La vacuola ha sido
descrita como un componente celular que ocupa cerca de
80% del volumen de la célula, aunque también puede ha-
ber vacuolas de menor tamafio, las cuales pueden distinguir-
se por el contenido de protefnas solubles y por su proteina de
membrana (acuaporinas) (Martinoia et al., 2000). Las vacuolas
sirven como reservorio de metabolitos y nutrientes, y parti-
cipan en el proceso de regulacién homeostdtica del citosol
(Martinoia et al., 2000). La importancia de la vacuola en la
tolerancia a metales ha sido demostrada en diversos trabajos
(ver revision de De, 2000). Por ejemplo, Davies et al. (1991)
observaron que existe una correlacion entre la tolerancia y
una mayor vacuolizacion de las células del meristemo de
la rafz en plantas de Festuca rubra al ser expuestas a Zn.
Posteriormente, en estudios de absorcion de metales usan-
do Zn®% en el tejido foliar de plantas de Hordeum vulgare,
Brune et al. (1994) sugirieron que el almacenamiento rdpido
del Zn en la vacuola es un mecanismo importante para evi-
tar el dafio en el tejido por concentraciones altas del metal.
También se ha demostrado que el tonoplasto es un factor
clave en la tolerancia a metales, como lo confirman los tra-
bajos de Verkleij et al. (1998), quienes al exponer al Zn, los
tonoplastos aislados de plantas tolerantes y no tolerantes al
metal observaron que el transporte a través del tonoplasto
por proteinas de membrana a la vacuola fue 2.5 veces mayor
en las plantas tolerantes, confirmando la importancia de la
vacuola en la tolerancia a metales en las plantas.

Conclusiones

El incremento de residuos con elementos potencialmen-
te toxicos en el ambiente es un factor importante que ha
ocasionado que las plantas desarrollen de una forma mads
rdpida una amplia gama de mecanismos para poder crecer
en ambientes con elevadas concentraciones de elementos
esenciales y no esenciales. La prevalencia de un mecanismo
u otro en la planta ain no estd del todo comprendido. Por lo
tanto, es necesario que en el futuro se lleven a cabo estudios
que involucren la aplicacién de herramientas moleculares y
bioquimicas, asi como de plantas modelo como Arabidopsis
o Thlaspi caeroleus, con el fin de entender con mayor clari-
dad el modo de accién de los mecanismos de tolerancia en el
mantenimiento homeostatico de la célula vegetal.

En esta revision se muestra la importancia de conocer
las bases bioquimicas y moleculares de los diferentes meca-
nismos de tolerancia que las plantas han desarrollado para
sobrevivir en ambientes con elevadas concentraciones de
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elementos potencialmente toxicos. Este tipo de conocimien-
to permitird proponer soluciones a los problemas de la con-
taminacion y la posibilidad de recuperacion de los diferen-
tes ecosistemas impactados por metales.
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