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Resumen.- Este trabajo recopila informacion sobre la expresion de los genes y proteinas de
choque térmico en respuesta a los cambios de temperatura. Estd enfocado en las especies méas
representativas de los érdenes de insectos mas estudiados, a través de las cuales se compara la
variacion de la expresion de los genes Hsp y proteinas Hsp entre los érdenes y poblaciones de
insectos y se expone su posible vinculo con la adaptacion ambiental.
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Abstract.- This work compiles information on the expression of heat shock genes and proteins
in response to temperature changes. It is focused on the most representative species of the
most-studied insect orders, through which the variation in the expression of Hsp genes and
Hsp proteins among insect orders and populations is compared and their possible link to
environmental adaptation is presented.
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Descubrimiento y clasificacion de las proteinas de choque térmico

Las proteinas de choque térmico, también denominadas proteinas anti-estrés, fueron
identificadas por Tissieres y sus colaboradores en 1974. Esta identificacion fue facilitada por la
descripcion de Ferruco Ritossa, quien en 1962 notd que el incremento de temperatura provocod
la presencia de abultamientos (puffs) en los cromosomas de las glandulas salivales de las larvas
de Drosophila melanogaster. Posteriormente, estos fueron estudiados por Tissieres (Puerta et al.
2007; Seddigh 2019).

Estas protefnas se encuentran en todos los organismos vivos (Zhao and Jones 2012; Wronska
and Bogu$ 2020) y han sido clasificadas en 6 subfamilias (segun la homologfa de sus secuencias
y el peso molecular de sus subunidades): las Hsp pequefias (sHsp), las Hsp 40, Hsp 60, Hsp 70,
Hsp 90y las Hsp 100 (Bhole et al. 2004; J. Zhang et al. 2015; Yi et al. 2018; Seddigh 2019).

Las Hsps tienen pesos desde 12 hasta 43 kDa (Kubota, 2007). La gran importancia de estas
proteinas radica en que son la primera respuesta ante factores estresantes como: cambios de
temperatura, déficit de agua, radiacién, exposicion a metales pesados, salinidad, entre otros
(Richter et al. 2010; Yi et al. 2018).

Funcién de las proteinas Hsp como proteinas chaperonas

Las proteinas sHsps actdan ante factores estresantes mediante su actividad chaperona (Hendrick
and Hartl 1993; Vi et al. 2018). Los genes que codifican estas proteinas incrementan los niveles
de transcripcion como respuesta ante estrés fisiologico (Wang et al. 2019). La sobreexpresién de
las Hsps termina cuando el organismo recupera su fisiologia normal (Morrow et al. 2006; Cui et
al. 2010;Yi et al. 2018).
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AuUn no estan identificadas las regiones de las sHsps que participan en la funcién chaperona,
sin embargo, se ha postulado que esta actividad estd relacionada con diferentes regiones
hidrofobas que se encuentran en todos los dominios proteicos presentes en las Hsps (Sun and
MacRae 2005; Basha et al. 2012; Bai et al. 2019).

Las chaperonas moleculares tienen dos estados de afinidad respecto a las proteinas
desnaturalizadas. Las sHsps son chaperonas independientes de ATP y el incremento de su
expresion estd estimulado, principalmente, por choques térmicos (Yiet al. 2018). Se ha postulado
que las sHsps evitan la agregacion irreversible de proteinas, brindando asi un efecto protectory
permitiendo la viabilidad de las células (Jakob et al. 1993).

Una vez que se evito la agregacion de las proteinas desnaturalizadas, estas son renaturalizadas
con la intervencion de las chaperonas dependientes de ATP, que son todas las subfamilias Hsps,
excluyendo a las sHsps (Jakob et al. 1993; Basha et al. 2004; Mayer 2013).

Transcripcidon de genes de choque térmico y mecanismo de respuesta de las Hsps ante
proteinas desnaturalizadas

Las condiciones de estrés inducen la transcripcion de genes Hsp a través de factores de
transcripcion denominados Hsf. Estos en condiciones normales se encuentran localizados en el
citoplasma como una molécula monomérica. La hiperfosforilacion activa los Hsf, convirtiéndolos
en trimeros fosforilados permitiendo asf la interaccion con el ADN y su translocacion desde el
citoplasma al nucleo (Dubey et al. 2015; Fragkostefanakis et al. 2015).

En el nucleo, los Hsf se unen a elementos de respuesta de choque térmico (HSE) activando la
sobreexpresion de las Hsps (Dubey et al. 2015; Fragkostefanakis et al. 2015).

Los Hsf constan de un dominio de union al ADN (DBD) en la regién N-terminal, un dominio
de oligomerizacion (OD), seguido por motivos peptidicos que infieren en la importacion y
exportacion nuclear, y motivos ubicados en la region C-terminal que actian como activadores.
La region DBD es la mds conservada en los factores de transcripcion y consta de tres haces
helicoidales con 4 hojas . Este dominio es el encargado del reconocimiento y unién de los
HSE en el lugar especifico. Los HSE se caracterizan por poseer un motivo palindrémico rico en
purinay una cola rica en pirimidinas (Fragkostefanakis et al. 2015). La estructura del dominio OD
permite la formacién de heteroligémeros en Hsf especificos, mientras que los motivos presentes
en la region C-terminal permiten la activacion transcripcional de los Hsf (Fragkostefanakis et al.
2015).

La primera respuesta para la recuperacion de proteinas es la unién de sHsps a las proteinas
desnaturalizadas, evitando su agregacion (Giese and Vierling 2002; Fragkostefanakis et al. 2015).
Cuando los niveles de sHsps han saturado por completo a las proteinas desnaturalizadas, el
factor de transcripcion vuelve a su forma mondmera inactiva y se detiene la sobreexpresion de
sHsps (Dubey et al. 2015; Fragkostefanakis et al. 2015).

Clasificacién y patrones de distribucién de los genes sHsp en insectos

La distribucién de los genes sHsp parece tener un patron similar, en el cual un cromosoma
contiene a la mayoria de genes. Estos genes son especificos de cada especie y se encuentran
dispuestos en tandem. Esta disposicion parece ser una estrategia para la regulacion de la
expresion génica en diferentes entornos (Li et al. 2009). No obstante, en algunas especies como
Bombyx mori, existen dos cromosomas en los que se encuentran la mayoria de los genes sHsp
(Sakano et al. 2006; Li et al. 2009). Otra caracteristica de los genes Hsp especificos es que estos
suelen carecer de regiones intrénicas, con algunas excepciones, como los genes sHsp especificos
de Anopheles gambiae, que constan de 2 6 3 regiones intrénicas (Li et al. 2009).

Por el contrario, los genes ortélogos sHsp se localizan en diferentes cromosomas y suelen contar
con, al menos, 2 regiones intronicas (Aamodt, 2008; Li et al. 2009). Andlisis realizados en Apis
mellifera, Tribolium castaneum, Drosophila melanogaster y Anopheles gambiae indican que los
genes ortélogos sHsp tienen caracteristicas conservadas enlas secuencias y posiciones intrénicas,
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por lo que se ha sugerido que estos genes conservan la misma funcion en los insectos (Li et al.
2009). No obstante, estos no parecen estar asociados en la respuesta al estrés ambiental (Li et al.
2009; J. Zhang et al. 2015).

Por tanto, los genes sHsp se dividen en dos grupos: el primer grupo contiene a los genes
ortélogos vy el segundo -y mds numeroso— grupo contiene a los genes especificos de cada
especie (Aamodt 2008; Li et al. 2009).

Expresién inducida por estrés térmico de genes y proteinas Hsp en insectos

Las caracteristicas bioldgicas de los insectos pueden ser entendidas, en gran medida, por la
tolerancia a factores ambientales; especialmente, aquellos relacionados con la temperatura,
donde la expresion de los genes de choque térmico tiene una gran influencia (Wang et al. 2012).
Los insectos son el grupo mas diverso del planeta. El éxito de su colonizacion alrededor del
mundo ha sido posible gracias a su facil adaptaciéon morfolégica y fisioldgica, que les han
permitido sobrevivir en diferentes condiciones ambientales. Como es de esperarse en un grupo
tan diverso, cada especie responde de diferente modo ante la variacién térmica. Esto influye
directamente con la expresion y respuesta de las Hsps (Figura 1). A continuacion, se presentan
algunos ejemplos en los érdenes de insectos mas estudiados:

Hymenopteros
La expresion de los genes Hsp ante temperaturas extremas es diferente, no solo entre especies,
sino entre poblaciones. Su expresion esta estrechamente relacionada con el lugar en el que

Hsp22 (2034 pb)
Hsp23 (884 bp)
Hsp26 (1010 bp)
Hsp27 (1632 bp) Bm22.6 (597 bp)*
il gzgz EP; Bm21.4 (564 bp)*
sp P
Hsp67Bc (987 bp) Bm42.3 (1107 bp*)*
CG4461 (864 bp) Bm20.8 (561 bp)
I(2)efl (893 bp) Bm20.4 (546 bp)*
pairEaie ) Bm19.1 (507 bp)
p)* Diptera *
CG7409 (760 bp)* preta Lepidoptera Bm19.9 534 bp)
Hsp60 (3827 bp) Drosophila
Hsp70 (2347 bp) melanogaster Bombyx
Hsp83 (4091 bp) mori
Lepidoptera
Cydia
pomonella .\ 19 8 (795 bp)*
Bthsp19.5 (1225 bp)* CpHsp19,9 (749 bp)*
Bthsp19.2 (1107 pb)* CpHsp22,*2 (737 bp)*
Bthsp21.3 (1209 bp)* CpHsp40
CpHSP70-1
CpHSP70-2

Figura 1. Genes Hsp asociados a estrés térmico en insectos. * genes de la familia sHsp (Hsp pequenas)
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habitan las especies o poblaciones. En poblaciones de Pteromalus puparum, que habitan en
regiones célidas con una temperatura anual de 17,5 °C y una temperatura promedio en verano
de 28 °C, y que pueden llegar al extremo de 39 °C, se registro la expresion de todos los genes
Hsp cuando las poblaciones fueron sometidas a temperaturas mayores a 33 °C. No obstante, son
poblaciones abundantes a los 17,5 ° Cy no se ha observado adultos cuando las temperaturas
son extremas. Lo mismo ocurre con las poblaciones de P puparum que habitan en regiones frias:
la expresion de los genes Hsp inicia a los 3 °C, siendo 4,7 °C la temperatura media en invierno,
y, al igual que las poblaciones de temperaturas célidas, no se han registrado adultos en las
temperaturas extremas que llegan a ser de hasta -54 °C. Los autores de ese estudio (Wang
et al. 2012) sugieren que la ausencia de adultos podria deberse a la carencia de adaptaciones
fisioldgicas a estas temperaturas; ademas, sefialan que el mecanismo de transcripcion ante
estrés por calor o frio serfa el mismo. Lo opuesto ocurrié entre dos subespecies de abejas
meliferas: Apis mellifera cdrnica y A. mellifera ligustica. En ellas, se observd que tienen diferente
termotolerancia al calor y esta diferencia parece estar dada por las diferencias en la regulacion
transcripcional de los genes Hsp entre estas subespecies (McMenamin et al. 2020).

Esta informacion apoya la idea de que la expresion de los genes Hsp esté correlacionada con la
tolerancia térmica en las especies. Ademas, en P. puparum se confirmé que Hsp70 incrementa
la resistencia al estrés térmico (Seddigh 2019). Por tanto, la resistencia al estrés térmico de cada
especie parece estar dada por la tolerancia a las temperaturas minimas y méaximas del habitat, y
al patrén de expresion de los genes Hsp (Wang et al. 2012).

Coledpteros

Algo similar se observod en Lissorhoptrus oryzophilus, perteneciente a la familia mas grande de
coledptera Curculionidae. Esta especie habita en climas que varian de templado a tropical. Son
capaces de tolerary sobrevivir a zonas templadas y temperaturas elevadas durante el verano, lo
que comprueba que poseen mecanismos seguros para enfrentar el estrés térmico (Yuan et al.
2014). Para probar la influencia de las Hsps en la capacidad de tolerar estrés térmico se sometié
a esta especie a temperaturas subletales entre 0 °C y 43 °C. Se noto la expresion de todas las
Hsps registradas en esta especie (Hsp 70, Hsp 90 y las sHsp) cuando se las sometié a estrés por
calor, pero no todas se expresaron ante estrés por frio (Chang et al. 2018). Lo mismo ocurrid
con Agasicles hygrophila, en la cual se observo la expresion de Hsp 70, Hsp 21y sHsp 21 como
respuesta al estrés por calor (Jin et al. 2020).

Seobservé que, durante el choque térmico, laexpresién delas sHsp fue similar entre ellas, mientras
que la expresion de los genes Hsp70 tuvo un patrén de expresion diferente. La expresion de dos
de los genes Hsp70 tuvo una gran expresion ante el estrés por calor, mientras que los otros dos
genes Hsp70, no se expresaron durante este estrés. Lo que indicd una expresion diferencial a
pesar de que todos estos genes pertenecen a la misma familia (Yuan et al. 2014).

No obstante, al momento, el estudio de las sHsp es escaso y la clasificacion de las mismas no se
encuentra bien detallada en el grupo coledptera, debido a que la mayoria de estudios se han
basado en la especie modelo de dipteros D. melanogaster (Jin et al. 2020).

Un estudio realizado en Agasicles hygrophila determind que los genes Hsp, en el orden coledptera,
se encuentran conservados evolutivamente. Cada gen Hsp perteneciente a esta especie
se agrupa en la misma rama filogenética con otras especies de este orden y estos genes se
diferencian facilmente de otros érdenes de insectos como Hymenoptera, Diptera y Hemiptera
(Jin et al. 2020).

Lepidopteros

Grapholita molesta tiene una tolerancia a la temperatura variada, debido a que puede habitar
en temperaturas bajas de 4 °C a 11 °C o en temperaturas elevadas de 30 °C a 35 °C. Se cree
que la presencia de las Hsps pudo ser crucial para la adaptacién y facil propagaciéon de esta
especie en zonas templadas y tropicales, ayudando a contrarrestar las olas de calor en verano
y las condiciones de frio en invierno. Por esta razon, esta especie es un modelo ideal para el
estudio de la expresion de los genes Hsp a diferentes temperaturas (Zhang et al. 2016). Un
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estudio previo demostrd que el patrén de regulacion de las proteinas sHsp es diferente ante
estrés por calor y frio. La mayor expresion de las Hsps se observé en el primer estadio larval
probablemente debido a que, en esta etapa, las larvas se encuentran expuestas directamente al
ambiente; mientras tanto, en las etapas larvales posteriores, los microambientes podrian variar
el estrés térmico (Seddigh 2019).

En Spodoptera litura se observaron cambios de expresion de las sHsp que sugieren que estas
juegan un papel importante en la respuesta al estrés por frio. Se observoé lo mismo respecto a la
expresion de las sHsp en Cydia pomonella'y B. mori en diferentes etapas de desarrollo (B. Zhang
etal. 2015; Seddigh 2019).

Al'igual que en otros ejemplares de insectos, existio la expresion de Hsp40, Hsp70'y Hsp90 ante
respuesta al estrés por calor. No obstante, a diferencia de otros grupos, no existié la expresion de
Hsp70 ante estrés por frio y la expresion por estrés al calor fue baja. Es por eso que se sugirié que
el gen Hsp70, encontrado en esta especie, podria ser un analogo no inducible al estrés (B. Zhang
et al. 2015; Sgrensen et al. 2019; Jin et al. 2020).

El andlisis de expresion de las proteinas sHsp en G. molesta mostrd que las sHsp tienen dos
patrones de expresion ante estrés térmico. Un grupo de sHsp altera su expresién en ausencia
de estrés térmico, mientras que el otro grupo incrementa su expresion de modo persistente
inducida por estrés. Se sugirié que el primer grupo tendria una funcion de proteccion a corto
plazo, mientras que el segundo grupo permitiria la recuperacion total, debido a que su expresion
es continua. No obstante, se requiere un anélisis profundo a nivel proteico (Zhang et al. 2016).

A pesar de la similitud en secuencia y funcién de las sHsp en este orden, no se ha encontrado un
patron de expresion comun en respuesta al estrés térmico. Esto mostraria que la evolucion de
estos genes ha sido dada por la exposicion a diferentes entornos (Carmel et al. 2011; B. Zhang
et al. 2015).

Dipteros

La mayorfa de estudios sobre las Hsps se ha realizado en este orden, generalmente, con el
género Drosophila. La importancia de este género en los genes y proteinas Hsp radica en
la amplia distribucion geografica que tiene el género, especialmente, la conocida especie
modelo D. melanogaster. Al ser cosmopolita, se ha adaptado a diferentes condiciones de estrés,
especialmente, a las relacionadas con temperatura (Hoffmann et al. 2003).

Un estudio realizado con D. melanogaster, en el candn del bajo Nahal, comparé la expresion
de las sHsps en poblaciones que se encuentran orientadas en las laderas norte y sur del canén,
puesto que estas tienen microclimas variados (Carmel et al. 2011).

Las poblaciones que habitan en las laderas orientadas al sur se encuentran expuestas a
temperaturas elevadas, en comparacion a las poblaciones que habitan en las laderas orientadas
hacia el norte. Ambas poblaciones fueron preaclimatadas a 25 °C vy, posteriormente, se las
expuso a 36 °C. Los resultados fueron claros: las poblaciones que habitan en las laderas hacia el
sur tuvieron una mayor expresion de las proteinas Hsp40, en comparacion con las poblaciones
localizadas en las laderas del norte. Esta respuesta fue estable a pesar de los cambios en las
condiciones ambientales estacionales durante el afho. Ademas, como era de esperarse, la
resistencia al calor intenso fue mayor en las poblaciones del lado sur. Por tanto, se observé una
fuerte asociacion entre la expresion de las proteinas Hsp40 y la termotolerancia. También se
examind la expresion de las Hsp23, la cual incrementd su expresion ante estrés térmico. Sin
embargo, no se encontrd asociacion de la expresion con la localizacién de las poblaciones,
como sucedio con las Hsps40 (Carmel et al. 2011).

Las sHsp han sido vinculadas a la respuesta ante el estrés por frio en D. melanogaster (B. Zhang
etal. 2015). En Liriomyza trifolii se observé que los genes Hsp70 cuentan con diferentes patrones
de expresion ante estrés térmico en las etapas de desarrollo. Se confirmé que la expresion de
estos genes permite la sobrevivencia de la especie ante estrés térmico al conferir resistencia
ante cambios de temperatura (Seddigh 2019). Lo mismo ocurre con Aedes aegypti, donde se
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comprobd que Hsp26 responde al estrés por calor en la etapa larval y pupal (B. Zhang et al. 2015).

Las experimentaciones mencionadas corroboran a las Hsps como una de las principales
respuestas ante factores estresantes térmicos en dipteros. Sin embargo, aun queda mucho
por dilucidar, debido a que dentro de una misma familia el patrén de expresion es diferente
(B. Zhang et al. 2015). El rol de las Hsps es similar entre las especies de insectos. No obstante, el
patron de expresion de los genes y los rangos de tolerancia a diferentes temperaturas varian
segun la especie, etapa de desarrollo y poblacién (Yuan et al. 2014).

Importancia de los genes y proteinas Hsp en los insectos

Los estudios sobre la expresion de genes y codificacion de protefnas Hsp, en gran medida, se
han basado en insectos; no solo por su facilidad como modelos biolégicos, sino que estos, al ser
organismos ectotermos, se ven constantemente afectados por factores ambientales como el
calory frio (Jin et al. 2020). Por tanto, las proteinas de choque térmico tendrian un rol ecoldgico
y evolutivo importante para la sobrevivencia y adaptacion ambiental (Carmel et al. 2011; Xu et al.
2011; LJ. Zhang et al. 2015; Wang et al. 2019; Jin et al. 2020).

Ademas, como es bien conocido, la distribucion y abundancia de las especies se encuentra
vinculada a la adaptabilidad al estrés climético, donde la temperatura juega un papel muy
importante. Esta varfa de modo temporal y espacial en las regiones geograficas en las que habita
una especie (Carmel et al. 2011; Chang et al. 2018; Sgrensen et al. 2019).

Ante la presencia de factores estresantes como la temperatura, las poblaciones pueden
responder de dos modos: evitar el estrés o adaptarse vy, en el caso de no ser posible las dos
anteriores, moririan (Seddigh 2019). Por tanto, las proteinas de choque térmico podrian
influir indirectamente en la distribuciéon de las especies, permitiendo la adaptacion a nuevas
condiciones ambientales gracias a su rapida expresion ante condiciones de estrés (Yuan et al.
2014; Seddigh 2019).

En el género Drosophila se ha observado que cada especie tiene su propia tolerancia al estrés
térmico. Sinembargo, la tolerancia a determinadas temperaturas extremas no siempre garantizan
la viabilidad de reproduccion después de la exposicion al estrés. Aunque estas observaciones se
han realizado en el género Drosophila, se ha sugerido que lo mismo ocurriria en otros insectos
(Hoffmann et al. 2003).

La tolerancia al estrés térmico que confieren las Hsps a los insectos es esencial para la
sobrevivencia, razén por la cual son utilizadas como predictores de tolerancia térmica en las
especies (Chang et al. 2018).

Tolerancia térmica diferencial por sexos (Temperaturas extremas)

Diferentes estudios han demostrado que la hembra tiene mayor tolerancia que los machos,
tanto ante temperaturas extremas como ante variaciones ligeras de la temperatura normal. Por
lo tanto, poseen una tasa de supervivencia y de longevidad mayor. (Jin et al. 2020). Esto ha sido
demostrado principalmente en el orden diptera en especies como: D. melanogaster, D. buzzatti
y A. aegyptiy en Bemisia tabaco, del orden Hemiptera (Seddigh 2019). Se requieren mas estudios
para conocer si lo mismo ocurre en otros 6rdenes de insectos (Seddigh 2019; Jin et al. 2020).

La mayor resistencia y sobrevivencia de las hembras ante la variacion de temperaturas ha sido
cuestionada. Sin embargo, existen evidencias que lo explican:

El tamafo: en la mayoria de insectos, las hembras son de mayor tamafo que los machos de
la misma especie; ademas, se ha corroborado que los organismos de mayor tamafo son mas
longevos y tienen mayor éxito en el apareamiento.

Sensibilidad: los insectos hembras, en su mayoria, son mas sensibles a las condiciones
ambientales que los machos (Jin et al. 2020).

Capacidad de recuperacién: estudios realizados con especies del género Drosophila han
demostrado que las temperaturas extremas, sean estas de calor o frio, conducen a esterilidad



en machos. No obstante, esta parece ser temporal, puesto que cuando las condiciones de
temperatura son las adecuadas, la fertilidad masculina suele recuperarse (Hoffmann et al. 2003).
En el caso de las hembiras, la esterilidad es irreversible en la mayorfa de los casos (Hoffmann et
al. 2003).

Expresidon de Hsp en hembras: en etapas tempranas se ha registrado la presencia de Hsps en
ovarios y tejidos embrionarios de hembras, mientras que las estructuras reproductivas de los
machos, carecen de esta expresion (Kang et al. 2017; Jin et al. 2020). También se ha sugerido
que la diferencia de expresién entre machos y hembras puede deberse a que la evolucién
ha favorecido a las hembras con la tolerancia térmica para poder preservar la fecundidad y
reproduccion (Chang et al. 2018).

Endurecimiento, aclimatacién y tolerancia

La exposicion a temperaturas realmente bajas o elevadas por un periodo de tiempo corto
da lugar al endurecimiento, mientras que las exposiciones a estas temperaturas extremas a
largo plazo conduce a la aclimatacién (Hoffmann et al. 2003; Serensen et al. 2019). Tanto el
endurecimiento, como la aclimatacion, resulta en una mayor tolerancia a estas temperaturas
en los organismos que las experimentan (Hoffmann et al. 2003; Carmel et al. 2011; Sgrensen et
al. 2019).

Actualmente, los mecanismos de accion que dan lugar a la aclimatacién son todavia poco
conocidos. No obstante, experimentaciones han confirmado la expresion de las proteinas de
choque térmico como respuesta a la aclimatacion, especialmente, en eventos de temperaturas
elevadas (Serensen et al. 2019).

La expresion diferencial de las principales familias de proteinas Hsp en las especies parecen ser la
explicacién a la variada capacidad de aclimataciéon y endurecimiento que se encuentra incluso
entre poblaciones de una misma especie en insectos (Serensen et al. 2019).

Como se menciond anteriormente, existe una gran similitud en las secuencias aminoacidicas
de las proteinas Hsp de choque térmico entre las especies. Esto ha sugerido que la adaptacion
a diferentes temperaturas se encuentra regida por la regulacion de expresion de los genes y
proteinas Hsp. No obstante, los patrones de regulacion para aclimatacién y endurecimiento
siguen siendo desconocidos (Sgrensen et al. 2019).

Aunque el patrén de regulacion de los genes Hsp sigue en incognito, diferentes autores han
postulado que las respuestas de endurecimiento térmico podrian estar vinculadas por las Hsp70,
puesto que estas son las que mas se expresan después de exponer a organismos a tratamientos
térmicos (Hoffmann et al. 2003; Carmel et al. 2011; Seddigh 2019). Sin embargo, no se descarta
que el mismo rol tendrfan las sHsp, pero se requieren mas estudios para corroborarlo (Hoffmann
et al. 2003).

La respuesta a la aclimatacion es diferente e, incluso, inversa entre especies. Por ejemplo,
mientras D. melanogaster se aclimata a 25 °C y responde ante el aumento a la temperatura
maxima critica, D. suboscura no muestra una respuesta a la aclimatacion y su viabilidad disminuye
a 25 °C (Serensen et al. 2019). Esta diferencia estarfa relacionada con la expresion de las Hsps, ya
que en D. melanogaster se observd un incremento de la expresion de las Hsps al aumentar la
temperatura, mientras que en D. suboscura disminuyo la expresion de las mismas a 25 °C (Carmel
etal. 2011; Sgrensen et al. 2019).

Del mismo modo, se ha comprobado que el endurecimiento en una etapa de vida temprana
influye en todas las etapas siguientes, incluyendo al insecto adulto. Cabe la pena mencionar que
cada especie tiene diferentes capacidades de aclimatacion (Hoffmann et al. 2003; Serensen et
al. 2019).

Familias Hsp mds conocidas en la respuesta al estrés térmico
Las Hsps mas expresadas ante choque térmico por calor son las: sHsp 22, sHsp23, sHsp26 y
sHsp27; Hsp40, Hsp60, Hsp70 y Hsp90 (Li et al. 2009; Garczynski et al. 2011; Jagla et al. 2018;
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Siqueira et al. 2018;Yi et al. 2018) conocidas asi en la especie D. melanogaster (Tabla 1). Pese a que
los nombres de las Hsps varian segun la especie, los estudios corroboran que en otros insectos
las Hsps activadas por estrés oscilan en pesos similares (Li et al. 2009; Garczynski et al. 2011,
Concha et al. 2012; Jagla et al. 2018; Bai et al. 2019; Sgrensen et al. 2019; Jin et al. 2020).

La expresion de estas proteinas se considera esencial para la sobrevivencia de las especies ante
estrés térmico por calor, ya que han permitido la adaptaciéon de las especies a temperaturas
elevadas (Carmel et al. 2011; Serensen et al. 2019).

En un estudio realizado con dipteros acuaticos, se sugirié que el modo de respuesta al estrés por
calor descrito para especies del género Drosophila no es un patron aplicable a todas las especies
de insectos. Por tanto, es necesario hacer estudios en otras especies de insectos. También se
sugirio que los niveles de expresiéon de lasHsp70 tendrfan un rol importante en la adaptacion
evolutiva (Carmel et al. 2011; Serensen et al. 2019).

Conclusiones

El vinculo entre la expresion de los genes Hsp y el patron de termotolerancia parece ser la
clave para entender el éxito de la adaptaciéon ambiental en los insectos. Pese a las multiples
experimentaciones, todavia no se ha logrado identificar cudles son los factores que regulan
la expresion de los genes Hsp, puesto que incluso en una misma especie existe variacion en
la expresion de estos genes. No obstante, estas investigaciones han permitido conocer las
principales familias de proteinas Hsp que responden al estrés térmico, la influencia del sexo,
endurecimiento, aclimatacion y tolerancia en la sobrevivencia de poblaciones en ambientes
hostiles o cambiantes.
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