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CRECIMIENTO, INTERCAMBIO GASEOSO, ACUMULACIÓN DE AZÚCARES Y 
PROLINA EN Reseda luteola L. EN ESTRÉS HÍDRICO 

 
Azucena Valencia Reyes, M.C. 

Colegio de Postgraduados, 2017 

RESUMEN 

 
En México, Reseda luteola L. es considerada una maleza; sin embargo, en otras partes 

del mundo es considerada medicinal y fuente de colorantes. Es una planta invernal en 

las partes altas de México cuando la precipitación es escasa. Por lo tanto, surge la 

pregunta de investigación ¿cuáles son las diferencias entre las plantas que crecen en 

déficit hídrico  y las que crecen sin déficit hídrico?. El objetivo del trabajo fue determinar 

el efecto del déficit hídrico en el crecimiento, intercambio gaseoso, acumulación de 

azúcares y prolina de Reseda luteola L. La investigación se realizó en una cámara con 

ambiente controlado. Semillas de R. luteola se pusieron a germinar en cajas Petri y 

posteriormente las plántulas fueron trasplantadas a macetas y separadas en dos 

grupos. A los 30 días después del trasplante a un grupo se le suspendió el riego (déficit 

hídrico, dh) y al otro continúo el riego (testigo). Se realizaron muestreos cada 15 días. 

Los tratamientos se distribuyeron en un diseño completamente al azar. A los 90 días 

después de la suspensión del riego: el Hsuelo en la porción superior de la maceta (0- 

50 cm) fue 38 veces menor en el dh en comparación con el testigo, y en el estrato 

inferior (50-100 cm) fue nueve. El dh en el suelo disminuyó la conductancia estomática, 

transpiración, asimilación de CO2, el área foliar, la biomasa fresca y seca del vástago, 

la longitud el sistema radical; sin embargo,  aumento la longitud de la raíz principal. El 

dh aumentó la concentración de prolina y sacarosa, pero no el de glucosa y fructosa en 

la raíz.  

Palabras clave: Estrés hídrico, Reseda luteola L., Prolina, Carbohidratos. 
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GROWTH, GASEOUS EXCHANGE, SUGAR AND PROLINA ACCUMULATION IN 
Reseda luteola L. IN WATER STRESS 

 
 

Azucena Valencia Reyes, M.C. 
Colegio de Postgraduados, 2017 

ABSTRACT 

 

 
In Mexico, Reseda luteola L. is considered a weed; however, in other parts of the world 

it is medicinal and dye source. It is a winter plant in the upper parts of Mexico when 

precipitation is scarce. Therefore, the research question was: what are the differences 

between plants that grow in water deficit and those that grow without water deficit?. The 

objective of this work was to determine the effect of water deficit on the growth, gas 

exchange, sugar accumulation and proline of Reseda luteola L. The research was 

carried out in a controlled environment chamber. Seeds of R. luteola were germinated 

in Petri dishes and later the seedlings were transplanted to pots and separated into two 

groups. At 30 days after transplanting the water in one group was withheld (water 

deficit, dh) and in the other the irrigation continued maintaining the soil close to field 

capacity (control). The treatments were distributed in a completely randomized design. 

At 90 days after water withheld: ΨHsuelo in the upper portion of the pot (0-50 cm) was 38 

times lower and in the lower stratum (50-100 cm) was nine times lower in the dh 

compared to the control. The dh in the soil decreased stomatal conductance, 

transpiration, CO2 assimilation, leaf area, fresh and dry stem biomass, root length 

system; However, increase the length of the main root. The dh increased the 

concentration of proline and sucrose, but not that of glucose and fructose at the root. 

Key words: Water stress, Reseda luteola L., Proline, Carbohydrates. 
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I. INTRODUCCIÓN 

 

Durante la evolución, las plantas han desarrollado mecanismos de respuesta frente a 

estímulos ambientales, bióticos y abióticos de estrés (Nilsen y Orcutt, 1996). Los 

factores de estrés bióticos son diversos y complejos y se dan principalmente por la 

interacción entre las diferentes especies de organismos, que pueden alterar el 

funcionamiento o la homeostasis. La respuesta principal de las plantas al estrés 

abiótico es el incremento en la síntesis de compuestos secundarios (como terpenos, 

fenoles, alcaloides, betainas) que les permite resistir en mayor grado el efecto del 

agente causal de estrés (Silva, 2007). Los factores abióticos que generan estrés son 

todas aquellas variables del ambiente, como temperatura, irradiación, viento, agua, 

contaminantes y otros. La falta de agua es el factor de estrés más estudiado y con 

impacto negativo mayor en la vida y distribución de las plantas; en los sistemas 

agrícolas es el que tiene un impacto fundamental en la reducción del rendimiento de 

los cultivos (Boyer, 1996; Kirkham, 2005). 

 

Las plantas han respondido al estrés hídrico desarrollando en su historia evolutiva 

adaptaciones morfológicas, anatómicas y celulares, que les permiten vivir 

constantemente en condiciones que propicia este estrés (Nilsen y Orcutt, 1996). 

Algunas de las respuestas son la modificación de la morfología de los estomas, la 

constitución de los tallos, el tipo de metabolismo (Roitsch, 1999), así como el 

incremento notorio de sustancias como la prolina, azúcares y otros compuestos (Nolte 

et al., 1997; Verbruggen y Hermans, 2008). Este incremento se relaciona con el 
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mecanismo de ajuste osmótico, al cual, Turner y Jones (1992) definen como la 

habilidad de las plantas para acumular solutos activamente (cationes inorgánicos, 

ácidos orgánicos, aminoácidos y azúcares) en su citoplasma ante un déficit hídrico. 

Dicho proceso permite mantener un potencial de turgencia alto, a pesar del descenso 

en el potencial hídrico, lo que puede traer como consecuencia benéfica que la apertura 

del estoma, la expansión foliar, la transpiración y la fotosíntesis se mantengan 

funcionando por más tiempo (Lakso, 1979; Wang et al., 1995).  

 

Reseda luteola L. es una especie característica del paisaje invernal en las partes altas 

de México. Se ha registrado en 16 de los 33 estados de la República Mexicana 

(Villaseñor Ríos y Espinosa García, 1998). Florece en verano, pero en invierno cubre 

parcelas en descanso como si estuviera cultivada. Los nombres comunes usados en 

español son: gualda, acocote, mosquito, cola de zorro, gasparilla y reseda (Rzedowski, 

1995). En México esta especie es considerada una maleza, sin embargo en otras 

partes del mundo es una fuente de colorantes y terapéuticos (Casetti et al., 2009). El 

extracto de Reseda luteola L. contiene 40 % de flavonoides, que se han investigado 

como protectores solares, debido a sus propiedades anti-inflamatorias (Casetti et al., 

2009).  

 

Llama la atención el éxito que tiene esta especie en su desarrollo, en particular en la 

época del año en la que la temperatura baja y la falta de agua son los principales 

factores de estrés. No tenemos información sobre algún estudio que se haya llevado a 

cabo en R. luteola L. tendiente a entender los mecanismos fisiológicos que le permiten 

http://www1.inecol.edu.mx/publicaciones/resumeness/FLOBA/Flora%2035.pdf
http://www1.inecol.edu.mx/publicaciones/resumeness/FLOBA/Flora%2035.pdf
https://www.researchgate.net/researcher/29446490_F_Casetti
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a la especie dominar el paisaje invernal y desarrollarse en condiciones ambientales y 

edáficas de estrés.  

Lo anterior fue la motivación principal de esta investigación planteándonos la siguiente 

pregunta: ¿cuáles son los mecanismos fisiológicos en esta especie que le permiten 

crecer en condiciones limitantes de humedad? La hipótesis planteada es que las 

plantas de R. luteola L. modifican simultáneamente su morfología y homeostasis ante 

un déficit de humedad severo, de esta manera son notablemente exitosas en su 

supervivencia en esas condiciones. 
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II. REVISIÓN DE LITERATURA 

 

2.1. Reseda luteola L. 

 

2.1.1. Origen y distribución 

 
El género Reseda está distribuido ampliamente en el mundo, en el sur, oeste y centro 

de Europa, se extiende hasta Finlandia, Noruega, Suecia (Davis, 1965), Inglaterra  

(Abdallah y Wit, 1967), la cuenta del Mediterráneo, Asia Menor, suroeste de Asia (Tutin 

et al., 1980), Irán (Davis, 1965), la ex Unión Soviética, Afganistán, Chile y los Estados 

Unidos (Harris et al., 1995).  

 

Reseda (Reseda luteola L., Familia Resedaceae) es una planta herbácea bienal o 

policárpica perene, nativa de Euro-Asia y naturalizada en la región del Mediterráneo 

(Tutin et al., 1980). 

 

Reseda se presenta en las orillas de las carreteras y en los campos en barbecho, 

bordes de campo, zanjas, ruinas, edificios antiguos, paredes, laderas rocosas, laderas 

pedregosas abiertas, campos de cultivo y terreno perturbado en Europa occidental 

(Davis,1965). 

 

2.1.2. Sinonimia 

 
Penas (1991) y The Plant List (2015) señala que en el mundo se puede encontrar a 

Reseda luteola con los siguientes nombres: 
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Arkopoda luteola (L.) Raf. 

Luteola resedoides Fuss 

Luteola tinctoria Webb & Berthel. 

Reseda crispata Link 

Reseda dimerocarpa (Müll.Arg.) Rouy & Foucaud 

Reseda gussonei Boiss. & Reut. 

Reseda pseudovirens Friv. ex Hampe  

 

2.1.3. Clasificación taxonómica 

 

De acuerdo a Penas (1991) la clasificación taxonómica de esta especie es la siguiente:  

Superreino: Eukaryota  

Reino: Plantae 

División: Magnoliophyta 

Clase: Magnoliopsida 

Orden: Brassicales 

Familia: Resedaceae 

Género: Reseda 

Especie: R. luteola L. 
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2.1.4. Morfología 

 

Espinosa y Sarukhán (1997) describieron a Reseda luteola L. como una hierba 

anual, erecta, que mide de 30 a 150 cm de alto. Su tallo es cilíndrico, estriado, 

amarillento-verdoso, glabro, ramificado o sin ramificarse. Sus hojas están 

dispuestas en una roseta basal cuando es joven, son subsésiles, oblanceoladas o 

espatuladas, y por lo general desaparece cuando florece y fructifica, su longitud es 

1.5 a 2 mm. Las hojas caulinares superiores son sésiles, oblongas, lineares o 

lanceoladas; de 2 a 12 cm de longitud y 0.4 a 1.5 cm de anchura; ápice romo o 

agudo, borde entero o sinuoso, base redondeada, nervadura broquidódroma. Su 

inflorescencia son racimos espiciformes de 10 a 45 cm de largo; las flores tienen 

pedúnculos de 1.5 a 2 mm de largo, con simetría radial, cuatro sépalos de 1.5 a 2 

mm de largo, cuatro ó cinco pétalos laciniados amarillos o blanquecinos de 2 a 5 

mm de largo con 20 a 30 estambres amarillos, ovario súpero unilocular, tricarpelar, 

estigma sésil (Valdés, 1993). Su fruto es una capsula subglobosa con 

protuberancias anchas y muy juntas entre sí, dehiscente por tres valvas. Las 

semillas son ovoideas de 0.7 a 1 mm de largo, de color pardo oscuro a negro, lisas, 

brillantes, sin carúncula y testa ligeramente reticulada. Su raíz es napiforme 

(Garmendia y González, 2010). 

 

2.1.5. Condiciones ambientales 
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Para entender las características biológicas de una especie, es importante tener 

conocimientos sobre su hábitat (Doğan y Mert, 1998). Reseda luteola L. se desarrolla 

favorablemente en zonas templadas donde los inviernos alcanzan temperaturas 

cercanas a la congelación, la precipitación anual varía de 100 a 400 mm (Doğan, 2001) 

y la altitud va desde los 300 hasta los 2500 m (Davis, 1965). 

 

Reseda luteola L. se considera vegetación herbácea nitrófila, de bordes de caminos. 

Crece con luz solar total o parcial, en ambientes húmedos a ligeramente secos, y 

suelos que contienen cantidades adecuadas de limo fértil, arcilla, o sitios arenosos o 

pedregosos. Además tolera suelos calcáreos con pH alto.  

 

2.1.6. Composición química  

 

El género Reseda representa una fuente de pigmentos amarillos para la tinción de 

textiles naturales, los constituyentes responsables de dicho color son flavonas (Cardon, 

2007; Ferreira et al., 2004), especialmente luteolina-7,3´-di-O-glucósido, luteolina-7-

O'Glucoside (monoglucósido luteolina), luteolina aglicona (Cristea et al., 2003; Marqués 

et al., 2009) y luteolina (5, 7, 3’ ,4’ tetrahidroxiflavona). Estas luteolinas son las más 

abundantes (Batirov et al., 1979), pero puede contener otras siete, como la apigenina, 

agliconas y crisoeriol (Marqués et al., 2009; Peggie et al., 2008). Estos flavonoides se 

producen en los tejidos del vástago de la planta (Ferreira et al., 2004). 

 

http://es.wikipedia.org/w/index.php?title=Nitr%C3%B3filo&action=edit&redlink=1
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Gibbs (1974) identificó rafinosa (un oligosacárido), glucósidos cianogénicos, 

glycobarbari de los glucósidos de aceite de mostaza, gluconasturtina, m-carboxifenil-

ananina y leucoantocianinas en las semillas y las células mirosina de la mostaza, las 

cuales además se encuentran en diversas familias como las Brassicáceas. 

Ferlay et al. (1993) reportó los lípidos existentes en las semillas y afirmó que el ácido 

linolénico representa 60 % de su contenido de ácidos grasos. 

 

2.1.7. Importancia de Reseda luteola L. 

 

Reseda proviene del latín Resedo que significa sosegar, calmar. En los alrededores de 

Italia es una planta conocida por aliviar las inflamaciones e infartos (Castroviejo et al., 

1986). El cultivo de Reseda para la producción de colorante representó la característica 

principal de la agricultura renacentista y el comercio en Italia y Francia durante los 

siglos XV y XVI (Epstain et al., 1967) debido a que se utilizaba como una fuente de 

colorante natural para teñir alfombras decorativas, o de oración en los hogares 

occidentales (Doğan y Mert, 1998; Doğan et al., 2002). Actualmente existe interés 

renovado por los pigmentos naturales, debido a que los consumidores han creado 

conciencia en los efectos nocivos que ocasiona la industria textil. Con el fin de reducir 

la contaminación se ha propuesto la sustitución parcial de colorantes sintéticos por 

naturales en la producción de textiles ya que puede representar una estrategia para 

reducir riesgos y contaminantes (Anliker et al., 1988).  
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Las especies de la familia Resedaceae posee características benéficas para el 

ambiente. En un estudio realizado en Polonia se demostró que treinta especies de esa 

familia se han utilizado para mejorar la apicultura, entre ellas R. lutea L., R. luteola L., 

Centaurea scabiosa L., C. rhenana Bor. y Cirsium oleraceum (L.) Scop. Los 

investigadores recomiendan el uso de estas especies en suelos infértiles con el fin de 

aumentar la secreción de néctar (Doğan et al., 2002; Jablonski y Koltowski, 2004). En 

Australia e Irán, los ganaderos han utilizado R. lutea L. para el pastoreo, como fuente 

de alimento seco en invierno y como fuente de alimentos frescos en primavera y 

verano (Doğan et al., 2002; Moghaddam, 1997). 

 

A pesar de las características benéficas del género Reseda, en algunos países se ha 

calificado como maleza (Doğan et al., 2002). Para los cultivos de zanahoria (Daucus 

carota L.) y papa (Solanum tuberosum L.) se califica como nociva en Inglaterra, 

Escocia (Forbes y Mathews, 1985), en los campos de Estados Unidos, Irán, Australia y 

Polonia (Bailey y Wicks, 1995). Esta especie se propaga fácilmente por semillas y por 

fragmentos de la raíz. El equipo agrícola para el barbecho de los campos de cultivo 

rompe sus raíces y así la planta se multiplica. La competencia con esta especie puede 

causar una pérdida de hasta 35 % del rendimiento de los cultivo (Abdallah y Wit, 1967). 

El control de esta planta es especialmente difícil debido al hecho de que sus raíces 

penetran profundamente en el suelo. Las combinaciones químicas que se utilizan 

contra R. luteola L. son numerosas, pero se ha encontrado que Metsulfuron produce 

resultados exitosos (Harris et al., 1995). 

 

http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-2757936
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/kew-2757936
http://www.theplantlist.org/tpl1.1/record/tro-29600334
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Reseda luteola es una amenaza potencial para los cultivos de cucurbitáceas en 

Australia e Irán, ya que es un huésped potencial para el virus del mosaico de la sandía 

(Amiri y Ebrahim-Nesbat, 1997), aunque también se utiliza para prevenir la erosión 

debida al crecimiento rápido de sus raíces, las cuales alcanzan profundidades de 80 a 

100 cm o hasta 400 cm en suelos muy sueltos, por esto se ha reportado como una 

especie usada contra la erosión (Doğan et al., 2002). 

 

Por otro lado se ha informado que las raíces de R. lutea tienen propiedades diuréticas 

y se ha utilizado como cicatrizante, sedante y sudorífico (Doğan, 2001). 

 

2.2. Tipos de estrés 

 

El estrés se puede definir como una alteración de las condiciones que son óptimas 

para la vida, estas alteraciones ocasionan cambios en todos los niveles funcionales de 

los organismos. Cada especie tiene un intervalo óptimo de desarrollo y por lo tanto se 

pueden identificar diferentes susceptibilidades a un estrés determinado (Hsiao, 1973; 

Larcher, 1995; Levitt, 1980). El estrés se expresa como el conjunto de respuestas 

bioquímicas o fisiológicas que definen el estado particular del organismo diferente al 

observado bajo un intervalo de condiciones óptimas (Levitt, 1980). 

 

Para identificar el nivel de estrés en el que se encuentren las plantas, es importante 

definir el nivel de aproximación en el cual se quiere trabajar; es decir, morfológico, 

anatómico, celular, bioquímico, fisiológico, u otro. Esto define las técnicas y variables 
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que se deben usar y determinar en la estimación y en su momento la explicación 

mecanística del efecto del estrés. Múltiples factores ambientales inducen estados de 

estrés en las plantas, estos se han clasificado en dos grupos: factores bióticos 

(interacciones negativas y perniciosas con otros organismos) y abióticos (factores 

físicos del ambiente, como falta o exceso de agua, temperaturas altas o bajas, 

radiación ultravioleta, déficit o toxicidad de nutrimentos y varios más) (Basurto et al., 

2008; Reyes et al., 2007).  

 

El estrés por falta de agua es el factor abiótico que más impacta en la productividad de 

los ecosistemas, en particular, en los sistemas agrícolas es el que tiene relevancia y 

efecto negativo mayores en el rendimiento de los cultivos y por lo tanto, en la 

producción de alimentos (Boyer, 1996; Levitt, 1980). 

 

2.2.1. Déficit hídrico 

 

El déficit hídrico ocurre cuando la pérdida de agua por transpiración excede el agua 

absorbida por las raíces y puede ser una situación temporal o permanente 

dependiendo de la condición de humedad y suministro de agua en el suelo (Luna-

Flores et al., 2012). Desde principios de la década de 1960 se acordó utilizar el 

concepto de energía libre del agua (potencial de agua, A) como una medida del 

estado hídrico del sistema suelo-planta-atmósfera, lo cual ha ayudado a determinar el 

umbral de afectación de los procesos fisiológicos y metabólicos diversos que ocurren 

en las plantas cuando existe una situación de déficit hídrico, además de conocer los 
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gradientes que determinan el flujo de agua en este sistema (Hsiao, 1973; Kramer y 

Boyer, 1995).  

 

La intensidad y duración del estrés hídrico influye en los efectos y la capacidad de las 

plantas para resistirlo (Engelbrecht, 2001; Garau et al., 2009; Taiz y Zeiger, 2006), 

entre los principales efectos del estrés hídrico en el crecimiento está la reducción en la 

altura, tallo, raíces, área foliar, peso foliar específico y biomasa de la planta 

(Engelbrecht, 2001; Farooqi et al., 1994; Khurana y Singh, 2004). Asimismo, la 

eficiencia de uso de agua en la productividad (EUA) también se altera debido a los 

cambios en la biomasa total y en la evapotranspiración (Singh y Singh, 2006; Turner, 

1986).  

La disponibilidad del agua para que las plantas lleven a cabo adecuadamente sus 

funciones biológicas se ve afectada por las condiciones del ambiente, el agua actúa 

dentro de las células como disolvente, medio de transporte, donante de electrones en 

las reacciones bioquímicas, regulador de temperatura durante la evaporación y muchas 

otras funciones.  

 

Las plantas durante su desarrollo experimentan algún grado de estrés por déficit 

hídrico. En los sistemas naturales, un déficit de agua puede ser el resultado de poca 

precipitación, capacidad limitada de retención de agua del suelo, salinidad excesiva, 

temperaturas extremas, altas o bajas, déficit de presión de vapor grande o 

combinación de estos factores (Bohnert et al., 1995). 
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2.2.2. Respuestas al déficit hídrico 

 

La resistencia al estrés se define como la capacidad de un organismo para resistir, 

evitar y escapar a los estímulos ambientales negativos o poder permanecer bajo un 

estado particular de estrés sin que su fenotipo se vea modificado significativamente. El 

estudio de las respuestas de las plantas al estrés es un aspecto fundamental de la 

fisiología ambiental, con él se conoce cómo las plantas funcionan en sus ambientes 

naturales y cuáles son los patrones que determinan su distribución, supervivencia y 

crecimiento (Ackerly et al., 2002; Kramer y Boyer, 1995; Lambers et al., 1998).  

 

En sistemas biológicos se ha adoptado el concepto físico de tensión-deformación 

(stress strain) para analizar los procesos que ocurren cuando una planta está sometida 

a una situación de estrés. El estrés biótico lo genera cualquier factor ambiental capaz 

de producir una deformación (strain) potencialmente nociva en un organismo (Levitt, 

1980). La deformación o strain sería la extensión o compresión-respuesta al estrés- 

resultante de una tensión o estrés determinado al que está sometida la planta. La falta 

de agua o déficit hídrico sería la tensión o estrés que actuaría sobre las plantas, y toda 

tensión produce dos tipos de respuesta en los organismos: respuestas que tienden a 

evitar o prevenir la tensión (mecanismos de evasión), adaptarse a esa tensión, lo que 

le permite soportar o resistirla (mecanismos de tolerancia) (Levitt, 1980) (Figura 1).  

 

En las plantas, las respuestas o mecanismos para afrontar esta situación, se han 

denominado estrategias, y son características de cada especie (Larcher, 1995).  
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Figura 1. Procesos y mecanismos de reacción frente a un tipo de estrés (Larcher, 
1995). 

 

Diversos autores han realizado clasificaciones más o menos extensas en las cuales se 

definen las principales estrategias de las especies que pueden denominarse en 

general mecanismos de resistencia al déficit hídrico. El Cuadro 1 sintetiza los 

principales mecanismos de tolerancia (TOL) o evasión (EVA) del déficit hídrico (Boyer, 

1996; Jones, 1992; Kozlowski et al., 1991; Larcher, 1995; Levitt, 1980; Ludlow, 1987; 

Nilsen y Orcutt, 1996; Prasad, 1996; Turner, 1986). 

 

Cuadro 1. Mecanismos de respuesta al estrés hídrico 
 

Rasgo Estrategia 

Hojas 

– Mantenimiento del A alto  

– Mantenimiento del A bajo  
– Cierre de estomas con CRA alto 
– Cierre de estomas con CRA bajo  
– Cierre de estomas al mediodía  
– Absorción baja de la radiación  

 
EVA 
TOL 
EVA 
TOL 
EVA 
EVA 
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– Capacidad foliar alta  
– Conductancia cuticular baja 
– Alto peso específico foliar 
– Poca cantidad de hojas 
– Abscisión foliar durante el estrés  

 

EVA 
EVA 
EVA 
EVA 
EVA 

Raíces 
– Raíces profundas  
– Densidad alta de raíces  
– Superficie de absorción alta en relación con superficie de 
transpiración baja  
– Raíces suberizadas  
– Relación alta biomasa radical/biomasa aérea  
– Sistema radical dual  
– Peso específico radical alto  
– Conductividad hidráulica alta  

 

 
EVA 
EVA 
EVA 

 
EVA 
EVA 
EVA 
EVA 
EVA 

Anatomía/Metabolismo 
– Tejidos sensibles a deshidratación (CRA letal > 50 %)  
– Tejidos resistentes a deshidratación (CRA letal < 25 %)  
– Resistente a la cavitación del xilema  
– Tamaño celular pequeño  
– Ajuste osmótico  
– Elasticidad alta de la pared celular  
– Capacidad de rebrote  
– Resistencia a la disfuncionalidad de membrana celular  
– Acumulación de substancias osmoprotectoras (prolina, betaína, 
etc.)  
– Sistemas antioxidantes  
– Estabilidad de pigmentos fotosintéticos 
– Alta fotoinhibición 

 
EVA 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 
TOL 

CRA: contenido relativo de agua; A: potencial de agua. 

 

 

2.3 Acumulación de prolina 
 

El potencial de turgencia de la planta durante un déficit hídrico se puede mantener 

mediante el ajuste osmótico. Una reducción del A de la célula, resultado de la 

diminución del potencial osmótico, genera movimiento de agua hacia el interior de la 

célula (Díaz et al., 1999). El potencial osmótico de la célula puede hacerse menor por 
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acumulación en el citoplasma de osmolitos compatibles, entre los que encontramos 

polioles, sacarosa, glicina betaína y prolina (Bray, 1993; Claussen, 2005). 

 

La acumulación de prolina también depende de su degradación, catalizada por la 

enzima mitocondrial piruvato deshidrogenasa (PDH), que transforma la L-prolina en 

Q1-pirrolin-2 carboxilato (P5C) mediante consumo de O2 y producción de H2 (Hare et 

al., 1999). La capacidad de acumular y utilizar metabolitos, como la prolina, está 

correlacionada en ciertas especies con genotipos tolerantes a la sequía (Hanson et al., 

1979). Las funciones de la prolina en condiciones de estrés son diversas, actúa como 

osmolito compatible (Hare y Cress, 1997), como fuente de carbono y nitrógeno (Paleg 

et al., 1984), en el mantenimiento del potencial redox celular (Hare et al., 1998) y como 

captador de especies reactivas del oxígeno (Smirnoff y Cumbes, 1989).  

 

En general, ante ciertos tipos de estrés (deshidratación y salino), donde la prolina 

podría actuar como un compuesto osmorregulador, se produce inhibición drástica de la 

actividad de la enzima PDH (Claussen, 2005). El aminoácido, protege la estructura de 

las proteínas de la desnaturalización, estabiliza las membranas celulares mediante 

interacción con fosfolípidos, actúa como detoxificador de radicales hidroxilo, y además, 

es una fuente de energía y de nitrógeno en la planta (Hare et al., 1999; Claussen, 

2005). 
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2.4. Carbohidratos 

 

La fotosíntesis es el proceso biológico fundamental para la vida, mediante él se 

transforma la energía solar en energía química (Medrano y Flexas, 2000), permite la 

asimilación del carbono (CO2) y su transformación en compuestos orgánicos 

(carbohidratos) que se utilizan, a su vez, en la síntesis de otros compuestos, como 

ácidos orgánicos, aminoácidos y lípidos (Geigenberger et al., 2005), que son los 

componentes básicos para la acumulación de biomasa. 

 

2.4.1. Acumulación de carbohidratos en respuesta al estrés hídrico 

 

La tasa de fotosíntesis generalmente disminuye en condiciones de estrés hídrico, pero 

la concentración de carbohidratos en los diferentes órganos de la planta aumenta, lo 

que permite sugerir el desacoplamiento entre el suministro (fotosíntesis) y la demanda 

de carbono (crecimiento) que conduce a cambios del estado de carbono de la planta 

(Hummel et al., 2010; Müller et al., 2011). Un aumento del contenido de carbohidratos 

en plantas sometidas a sequía se ha mostrado en varias especies, en distintos tejidos y 

con moléculas orgánicas diferentes (solubles y estructurales) (Müller et al., 2011). Las 

plantas acumulan carbohidratos solubles en las hojas (Cramer et al., 2007), el tallo (Del 

Pozo et al., 2012), las flores, los frutos y las raíces (Mercier et al., 2009; Velázquez-

Márquez et al., 2015).  
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Los carbohidratos a menudo se acumulan como hexosas (glucosa y fructosa) y 

sacarosa, y en cereales también como fructanos (Méndez et al., 2011). Además, en 

respuesta al déficit hídrico el aumento del contenido de otros carbohidratos, como 

trehalosa (Farías-Rodríguez et al., 1998; Velázquez-Márquez et al., 2015) y manitol 

(Guicherd et al., 1997) se ha observado junto a otros solutos compatibles, como 

aminoácidos (Hare y Cress, 1997), ácidos orgánicos (malato y fumarato) y compuestos 

de amonio cuaternario, como la glicina betaína (Ashraf y Foolad, 2007).  

 

La síntesis de solutos compatibles en respuesta al déficit hídrico evita la pérdida de 

agua celular y desempeña un papel importante en el mantenimiento de la turgencia 

celular (Blum, 2005), en el sostenimiento de la fotosíntesis y el crecimiento (Cattivelli et 

al., 2008), en la protección de la integridad de las membranas (Hincha et al., 2002) y 

en la prevención de la desnaturalización de las proteínas (Xue et al., 2008). 
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III. OBJETIVOS 

 

 Determinar el efecto del déficit hídrico en el crecimiento de la raíz y el vástago 

en Reseda luteola L. durante la etapa vegetativa.  

 

 Determinar el efecto del déficit hídrico en las relaciones hídricas, el contenido de 

prolina, compuestos fenólicos y azúcares solubles en hojas y raíz de Reseda 

luteola L. en la etapa vegetativa. 

 

 

 

IV. HIPÓTESIS 

 

 El déficit hídrico incrementa el crecimiento de la raíz y disminuye el del vástago 

en Reseda luteola L. 

 

 El déficit hídrico incrementa las relaciones hídricas, el contenido de prolina, 

compuestos fenólicos y azúcares solubles en hojas y raíz de Reseda luteola L.  
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V. MATERIALES Y MÉTODOS 

 

5.1. Ubicación del experimento  

 

La investigación se realizó en el Colegio de Postgraduados, Campus Montecillo, 

Texcoco, Estado de México, 2240 m de altitud, 19°29’ N y 98° 53’ O. El experimento se 

estableció dentro de una cámara de ambiente controlado, con una temperatura 

promedio de 25 °C, fotoperiodo/escotoperiodo de 12/12 h e intensidad luminosa de 99 

moles m-2 s-1.  

 

5.2. Material vegetal 

 

Las semillas de R. luteola L. se recolectaron en Montecillo, Texcoco, Estado de 

México. Las inflorescencias se cosecharon con tijeras de jardinero, se depositaron en 

bolsas de manta para evitar la pérdida de semillas y se dejaron secar en un lugar 

sombreado y con ventilación. Posteriormente las bolsas de manta con las 

inflorescencias dentro se golpearon ligeramente para desprender los frutos y 

separarlos del resto del material vegetal.  
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5.3. Establecimiento del experimento 

 

5.3.1. Suelo utilizado 

El suelo para el estudio se obtuvo de una parcela de cultivo en el Colegio de 

Postgraduados, Campus Montecillo, y se tamizó a un máximo de 2 mm de partícula. 

Las características físicas y químicas de este suelo se presentan en el Cuadro 2. 

 

   Cuadro 2. Características físicas y químicas del suelo utilizado. 

Característica Valor Característica Valor 

pH (suelo:agua, 1:2) 7.6 Materia orgánica 

(%) 

2.7 

Conductividad eléctrica (dS m⁻¹) 1.7 Nitrógeno total (%) 0.08 

Capacidad de campo (%) 18 Fósforo (ppm) 10 

Punto de marchitez permanente 

(%) 

11 Potasio (ppm) 2900 

 

 

5.3.2. Preparación de los tubos  

 

Para el estudio se utilizaron tubos de PVC (policloruro de vinilo) de 100 cm de altura y 

7.6 cm de diámetro con base circular, de fibra de vidrio, con orificios para drenar el 

agua. Los tubos se cortaron longitudinalmente a la mitad y después se unieron 

nuevamente con cinta para ductos (TUK 93-T de 48 mm x 10 m). Esto facilitó la 

extracción del suelo y la raíz al momento del registro de las variables. Una vez 
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ensamblados, los tubos se llenaron con el suelo, se regaron a capacidad de campo y 

se colocaron dentro de la cámara de ambiente controlado. 

 

5.3.3. Germinación 

 

Las semillas se desinfectaron con hipoclorito de sodio comercial al 5 % en agua (v:v) 

por un minuto y después se lavaron bajo el flujo de agua destilada. Luego se 

sometieron a un tratamiento pregerminativo de estratificación fría y húmeda, para este, 

las semillas se colocaron en un recipiente con agua destilada y se almacenaron en la 

oscuridad a 4 °C; el agua se cambió cada 30 minutos por 5 horas. Enseguida, se 

eliminó el exceso de agua de las semillas, se distribuyeron en cajas Petri, sobre dos 

capas de papel filtro y algodón, previamente humedecidos. Las cajas se colocaron en 

una cámara para germinación por 15 días, a 25 °C con fotoperiodo/escotoperiodo de 

12/12 h y se mantuvieron húmedas por aplicación de agua destilada cada tercer día. 

 

5.3.4. Trasplante 

 

Después de 15 días de la germinación las plántulas se trasplantaron a los tubos de 

PVC. El suelo se mantuvo hidratado con riegos, con agua corriente, cada tercer día 

durante aproximadamente 30 días, hasta asegurar el establecimiento de las plantas. 

 

5.4. Tratamientos y diseño experimental 
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Los tratamientos fueron dos condiciones hídricas: 1) riego (testigo) y 2) déficit hídrico, 

los cuales iniciaron a partir de la exposición de la quinta hoja verdadera, 30 días 

después del trasplante (ddt). En ese momento todos los tubos se regaron a capacidad 

de campo y se formaron dos grupos con 100 plantas cada uno. Un grupo (testigo) 

mantuvo la humedad en el suelo cerca de capacidad de campo (con riego cada tercer 

día). Al segundo grupo (déficit hídrico) se le suspendió el riego y se mantuvo en estas 

condiciones hasta el final del experimento. Las variables se cuantificaron en intervalos 

de 15 días, desde los 30 días después del trasplante hasta 120 días. 

 

Los tratamientos se distribuyeron en un diseño completamente al azar. La unidad 

experimental estuvo representada por una planta. Cinco plantas se utilizaron para 

registrar las variables morfológicas, cinco para prolina y cinco para carbohidratos por 

muestreo y por tratamiento.  

 

5.5. Mediciones y variables 

 

5.5.1. Intercambio de gases 

 

El intercambio de gases incluyó la tasa de asimilación de CO2 (mol m-2 s-1), la 

conductancia estomática (gS) (mmol m-2 s-1) y la tasa de transpiración (mmol m-2 s-1). 

Éste se determinó en la hoja más joven completamente expandida, de cinco plantas al 

azar por tratamiento. Las variables del intercambio gaseoso se hicieron antes de 



24 

 

extraer las plantas de los tubos. Se utilizó un sistema abierto y portátil de análisis de 

gases en el espectro infrarrojo (CIRAS-3, PP SYSTEMS, U.S.A). 

 

 

5.5.2. Área foliar, biomasa fresca y seca del vástago y biomasa seca de la raíz  

 

Los muestreos se realizaron a los 45, 60, 75, 90, 105 y 120 ddt. Las plantas se 

cortaron desde el cuello de la raíz, se separaron las hojas y la raíz y se pesaron en una 

balanza electrónica con precisión de 0.1 mg (SCIENTECH, ZSA 120), se determinó el 

área foliar (cm2 por planta) con un integrador de área foliar (LI-COR, Inc. Lincon, 

Nebraska USA, Modelo LI-31000), se secaron hasta peso constante en una estufa a 70 

°C y se pesaron en una balanza electrónica. A los tubos se les retiró la cinta plástica y 

se extrajo el cepellón; de este se tomaron muestras de suelo a las que se les 

determinó su potencial de agua. A las raíces se les determinó la biomasa seca como 

se describió para las hojas. El peso seco por planta se obtuvo al sumar el peso seco 

del vástago más el de la raíz. 

 

5.5.3. Potencial de agua en vástago y suelo 

 
El potencial de agua del vástago se determinó en un disco de hoja de la región 

intermedia del tallo, y el del suelo se determinó en la muestra obtenida al abrir los 

tubos. Ambas muestras se incubaron en cámaras psicrométricas C-52 (Wescor, Inc. 

Logan, UT. U.S.A) por un periodo aproximado de 3 h. Transcurrido este periodo, las 

cámaras con las muestras de hoja se conectaron a un microvoltímetro de punto de 
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roció (HR-33T, Wescor, Inc. Logan, UT, U.S.A) y el potencial hídrico se determinó por 

el método de punto de rocío; las cámaras con las muestras de suelo se conectaron a 

un sistema automatizado de adquisición de datos de ocho canales, PSYPRO (water 

potential system Wescor, Inc. Logan, UT, U.S.A). 

El potencial de agua del suelo (Hsuelo) se determinó en muestras del estrato en la 

parte media superior (0-50 cm) y la parte media del estrato inferior (50-100 cm) de los 

tubos. En este caso se utilizó el mismo método que en las hojas, con 2 mg de suelo. 

 

5.5.4. Longitud de la raíz primaria y longitud del sistema radical 

 

De otros cinco tubos por tratamiento se extrajo el cepellón y se retiró el exceso de 

suelo, las raíces se lavaron cuidadosamente, se colocaron en charolas de acrílico de 

25 x 20 cm y se escanearon; con el programa WinRHIZO (REGENT) se cuantificó la 

longitud total del sistema radical. La longitud de la raíz principal se midió con una regla, 

en centímetros, desde el cuello hasta el ápice de la raíz. 

 

5.5.5. Cuantificación de prolina en vástago y raíz 

 

La prolina se cuantificó en los tejidos liofilizados siguiendo la metodología establecida 

por Bates (1973). Entre 2 y 10 mg de material vegetal (hoja o raíz) y se maceraron en 

un mortero con 5 mL de ácido sulfosalicílico al 3 %; el macerado se filtró a través de 

papel filtro Whatman® No. 1. Dos mL de la muestra filtrada se colocaron en tubos de 

ensayo y se les adicionaron 2 mL de ninhidrina ácida y 2 mL de ácido acético glacial. 
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Cada tubo se agitó en un vortex (Mistral Mixer Lab-Line Instruments, Inc.) hasta que se 

obtuvo una mezcla homogénea. Los tubos se incubaron en baño maría a 80 °C 

durante 1 hora. Una vez concluida la incubación, los tubos se sumergieron 

rápidamente en agua fría, posteriormente se les agregaron 4 mL de tolueno y se 

agitaron vigorosamente en el vortex. La fase superior y colorida se cuantificó en un 

espectrofotómetro (Evolution 300, Thermo Electron Corporation) a 520 nm, la 

concentración de prolina por gramo de materia seca se calculó a partir de una curva de 

calibración.  

 

5.5.6. Cuantificación de carbohidratos solubles: glucosa, fructosa y sacarosa en 

vástago y raíz 

 

La cuantificación de azúcares solubles se basó en una serie de reacciones enzimáticas 

en secuencia, de la ruta de la glucolisis, en la que cada azúcar se trasforma en glucosa 

6-fosfato, y la consecuente reducción de NAD a NADH (Scholes et al., 2000). El NADH 

tiene la absorbancia máxima a una longitud de onda (λ) de 340 nm, que fue la longitud 

a la que se hicieron las lecturas (Cronin y Smith, 1979). 

 

Para cuantificar los azúcares se obtuvo un extracto acuoso con 20 mg del tejido 

vegetal y 800 µL de etanol al 80 % en agua (v:v). Esas muestras se colocaron en baño 

maría a 80 °C durante 45 min; se dejaron enfriar a temperatura ambiente y a las 

muestras de hoja se le adicionó una pizca de carbón activado para remover la clorofila. 

Posteriormente las muestras se centrifugaron a 10,000 rpm durante 10 min. 
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Aparte se prepararon 50 mL de una solución “stock”, con 10 mL de HEPES 500 mM 

(pH 8.0), 12.5 mL de cloruro de potasio 200 mM, 750 µL de cloruro de magnesio, 8.5 

mg de ATP (Sigma), 2.83 mg de NAD+ (Sigma) y 27 mL de agua destilada.  

De la mezcla de reacción se colocaron 200 µL en cada pozo de una microplaca, se le 

añadieron 10 µL del extracto etanólico de la muestra, 10 µL de agua destilada y 2 µL 

de hexoquinasa (0.075 U/µL de amortiguador de mezcla de reacción). La microplaca 

se colocó en el espectrofotómetro (JENWAY6305, UV/Vis) y se leyó a una longitud de 

onda de 340 nm. Los resultados del efecto de la hexoquinasa se consideran como 

blanco. Luego se incubó por 30 min, a 37 °C y, para determinar la glucosa, a cada 

pozo se le agregaron 10 µL de glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (0.03 U/µL de 

amortiguador de mezcla de reacción), se mantuvo a 37 °C por 30 min y se leyó a 340 

nm en el espectrofotómetro. El contenido de fructosa se determinó después de agregar 

10 µL de glucosa-6-fosfato isomerasa (0.03 U/µL de amortiguador de mezcla de 

reacción) al extracto, mantener a 37 °C por 30 min y leer a la misma longitud de onda. 

Al final se determinó la sacarosa, después de adicionar una pizca de invertasa, 

mantener a 37 °C por 30 min y leer en el espectrofotómetro. Para cuantificar cada 

azúcar se utilizó una curva de calibración de glucosa 5 mM. 

 

5.6. Análisis de datos 

 

Los datos se analizaron con el programa SAS® versión 9.3 (Statistical Analisys 

System); se obtuvo ANDEVA y comparación múltiple de medias mediante la prueba de 
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Tukey, con un α=0.05. Las gráficas se realizaron en el programa SigmaPlot 12.3. El 

modelo estadístico utilizado para las variables evaluadas fue el siguiente: 

 

 

: Variable respuesta en la j-ésima repetición del i-ésimo tratamiento 

: Media general 

: Efecto del i-ésimo tratamiento 

: Error experimental en la j-ésima repetición del i-ésimo tratamiento 
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VI. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 

6.1. Potencial de agua en suelo 

 

Las determinaciones se llevaron a cabo en la parte media del estrato superior (0-50 

cm) y la parte media del estrato inferior (50-100 cm). El Hsuelo en el testigo se mantuvo 

constante y similar en ambos estratos, con valores promedio que fluctuaron entre -0.03 

y -0.08 MPa (Figura 2). En contraste, el Hsuelo en los estratos con déficit hídrico 

disminuyó gradualmente, y a partir de los 15 días de la suspensión del riego las 

diferencias con respecto al testigo ya eran significativas. Además, las diferencias se 

incrementaron conforme transcurrió el tiempo. El Hsuelo en déficit hídrico en ambos 

estratos tuvieron una tendencia similar hasta los 60 días después del inicio de la 

suspensión del riego, a partir de ese momento la disminución del Hsuelo fue mayor en 

el estrato superior; este alcanzó un valor de -1.14 MPa a los 90 días, lo que representó 

disminución de 92 % respecto al testigo. La disminución mayor del Hsuelo en el estrato 

superior, respecto a los inferiores, se debe principalmente a factores físicos del 

ambiente, como evaporación, viento y temperatura, además de la transpiración (Allen, 

2006). En capas más profundas del suelo la disminución en el contenido de humedad 

se da principalmente por la extracción de agua por las raíces de las plantas, en 

algunas especies se ha documentado que a medida que la humedad disminuye en el 

suelo, la raíz tiene la capacidad de profundizar más, al parecer por detección de 

estratos con mayor humedad (Sponchiado et al., 1989). 
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Figura 2. Potencial de agua en el suelo (Hsuelo) ± el error estándar, determinado en 
la parte media de dos estratos: superior (0-50 cm) e inferior (50-100 cm) 
en dos condiciones hídricas (riego y déficit hídrico, dh). La flecha (↑) 
indica el momento en que se suspendió el riego (n = 5).  

 

 

6.2. Potencial de agua en vástago 

 

El potencial de agua en el vástago (Hvástago) se mantuvo constante y sin cambio 

estadístico en las plantas con riego y las que permanecieron con déficit hídrico durante 

los primeros 30 días después de la suspensión del riego. Luego, el Hvástago disminuyó 

progresivamente en ambas condiciones de humedad, aunque fue mayor con déficit 

hídrico (Figura 3). Es importante observar que durante los primeros 30 días sin riego no 

se registró alguna diferencia en el Hvástago entre los dos tratamientos, aun cuando el 

Hsuelo entre los dos tratamientos ya mostraba diferencias significativas desde los 15 
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días después de la suspensión del riego, lo cual indica que el suministro de agua de la 

raíz a la parte aérea aún no era restringido.  

 

Sin embargo, en el día 75 después del trasplante y 45 días después de la suspensión 

de riego, la diferencia entre los dos tratamientos fue amplia y estadísticamente 

diferente, con valores de Hvástago de -0.51 MPa en el testigo y -1.48 MPa en déficit de 

humedad. A medida que el déficit hídrico aumentó, el Hvástago disminuyó y en el último 

muestreo (120 ddt) alcanzó -4.91 MPa. En contraste, con riego el valor promedio fue -

1.37 MPa.  

 

Otros estudios del efecto que tiene la falta de agua en las relaciones hídricas en las 

plantas (Kramer y Boyer, 1995) han mostrado repuestas, como las que se observaron 

en esta investigación. La disminución del Hvástago en una planta a la que se le limita el 

suministro de agua es básicamente el resultado en la reducción de la absorción de 

agua por la raíz y por consecuencia disminución en el flujo de agua hacia el vástago. 

Este tipo de respuesta se conoce como respuesta hidráulica (Lambers et al., 1998) y 

en la literatura se encuentra información de esta respuesta en diferentes especies; por 

ejemplo, Otero-Sánchez et al., (2005) reportó en Annona diversifolia Saff. una 

disminución del Hvástago en un potencial de agua en el suelo bajo, (-2.36 MPa, en 

estrés vs. -1.26 MPa en riego).  

 

Ruíz et al. (2008) en un estudio donde evaluaron tres especies forrajeras (Tetrachne 

dregei Nees, Panicum coloratum L. y Eragrostis curvula (Schrad) Nees.) para comparar 
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la tolerancia al estrés hídrico determinaron que a los 61 días después de la suspensión 

de riego, el potencial de agua en el vástago de plantas con estrés hídrico fue entre -1 a 

-2 MPa, mientras que en el testigo fue de -0.3 MPa. Dichos resultados son similares a 

los encontrados en el presente experimento. 

 

 

                     

 

 

 

 

 

 

6.3. Intercambio de gases  

 

En el testigo se presentaron variaciones mínimas de gS a lo largo del tiempo con un 

valor promedio de 1550 mmol m-2 s-1 (Figura 4A). Con déficit hídrico gS mostró 
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Figura 3. Potencial de agua en el vástago (Hvástago) de Reseda luteola L. ± el error 
estándar, con riego y déficit hídrico (dh). La flecha (↓) indica el momento 
en que se suspendió el riego (n = 5).  
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disminución, a los 45 ddt se registró un valor de 1450 mmoles m-2 s-1, que fue 17 % 

menor que en el testigo, pero sin diferencia estadística significativa. Sin embargo, 30 

días después de haber suspendido el riego (60 ddt), gS alcanzó valores cercanos a los 

713 mmoles m-2 s-1, lo cual significó una reducción aproximada del 51 %, en 

comparación con el testigo. Con déficit hídrico, la gS continuó disminuyendo a medida 

que transcurrieron los días sin suministro de agua, de tal manera que en el último 

muestreo esta variable mostró valores de 30 mmoles m-2 s-1. Es importante señalar que 

a los 60 ddt aun y cuando gS había disminuido más de 50 % por efecto de la 

suspensión del riego, el Hvástago era igual en el testigo y con déficit hídrico (-0.35 MPa). 

Este tipo de respuestas se han documentado desde hace más de 30 años cuando 

Bates y Hall (1981) reportaron una reducción de la conductancia estomática asociada 

con la disminución de agua en el suelo, sin observar alguna afectación en el potencial 

de agua de la parte aérea. Ruíz et al. (2008) reportaron que a los 61 días después de 

la suspensión de riego la resistencia estomática en tres especies forrajeras bajó estrés 

hídrico aumentó un 80 % con respecto al testigo.  

 

En estrés hídrico, los estomas se cierran y aumenta la resistencia estomática y por lo 

tanto se reduce la transpiración. Las plantas también presentan otros mecanismos 

para controlar la transpiración, como la abscisión foliar o el aumento de la densidad 

específica de las hojas (Colom y Vazzana, 2003). 

 

Este tipo de reportes han sido principalmente en especies con interés agronómico y 

hasta el momento no han sido reportados en especies silvestres o arvenses (“weeds”). 
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Este tipo de respuestas se ha explicado como la alta sensibilidad de la raíz para 

responder a la disminución del agua en el suelo, generando compuestos químicos que 

se transportan por el torrente de transpiración y regulan procesos fisiológicos en la 

parte aérea, como crecimiento y promoción del cierre estomático (Davies y Zhang, 

1991; Webb y Mansfield, 1992).  

 

La tasa de asimilación de CO2 y transpiración mostraron que en el testigo fluctuaron 

durante el experimento con un valor promedio de 3.8 mol m-2 s-1 y de 4.0 mmol m-2 s-1 

respectivamente (Figura 4B y C).  

 

El déficit hídrico afectó negativamente tasa de asimilación de CO2 y transpiración; sin 

embargo, la afectación fue gradual y menos severa en la transpiración que en el caso 

de la tasa de asimilación de CO2. Ambas variables presentaron un patrón similar en su 

reducción y solamente hasta los 45 días después de la aplicación del déficit hídrico 

mostraron valores diferentes que sus respectivos testigos, 41 % de reducción en 

asimilación (2.18 moles m-2 s-1) y 20 % de reducción en transpiración (3 mmol m-2 s-1). 

Al final del experimento, cuando el tratamiento de déficit hídrico alcanzo 90 días, la 

asimilación mostró valores de 0.54 moles m-2 s-1, que comparado con 3.54 moles m-2 

s-1 registrado en el testigo, la reducción fue del 85 %.  

 

En el caso de la transpiración también se observó reducción del 85 % respecto al 

testigo a los 90 días de suspensión de riego, con 0.55 mmol m-2 s-1. El desarrollo de 

mecanismos por las plantas, que les permiten controlar la pérdida de agua, mientras 
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continúan fijando carbono en la fotosíntesis se considera como un factor esencial para 

su supervivencia en el medio terrestre (Jones, 1992).  

Si el estrés es muy severo, la fotosíntesis y la transpiración se abaten debido al cierre 

estomático y al bloqueo de la difusión de CO2 hacia el mesófilo, disminuyendo el 

crecimiento de la planta (Kumar et al., 1994). 
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Figura 4. Conductancia estomática (mmoles m-2 s-1) (A), asimilación de CO2 

(µmoles m-2 s-1) (B), tasa transpiratoria (mmoles m-2 s-1) (C) en hojas 
de Reseda luteola L. ± el error estándar, con riego y déficit hídrico 
(dh). La flecha (↓) indica el momento en que se suspendió el riego (n 
= 5).  
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Polanía et al. (2009) analizó la tasa transpiratoria en frijol y obtuvo valores de 1.30 

mmoles m-2 s-1 en plantas con riego y 0.17 mmoles m-2 s-1 en plantas en sequía, lo cual 

representó una reducción del 87 %. Se ha demostrado, que aún bajo sequía 

relativamente severa, la capacidad fotosintética del mesófilo de la lámina foliar no es 

fácilmente reducida (Castonguay y Markhart, 1991) y las tasas de fotosíntesis sólo 

disminuyen radicalmente cuando por sequía se pierde más de 40 % del contenido de 

clorofila en la hoja (Nuñez Barrios et al., 1998).  

 

6.4. Área foliar 

 

El área foliar representa la maquinaria para la producción de fotoasimilados. Uno de 

los procesos fisiológicos más sensibles al déficit de agua es el crecimiento celular, de 

manera que la falta de agua reduce la expansión y el área foliar. Cuando el déficit 

hídrico es severo, se acelera la senescencia de hojas maduras (Hsiao, 1973; 

Killingbeck y Whitford, 2001).  

 

Después de 15 y 30 días de déficit hídrico no se registró diferencia con respecto al 

testigo. Sin embargo, a los 45 días de suspensión de riego se detectaron valores 

promedio de 215 vs. 165 cm2. El testigo continuó produciendo área foliar y al final del 

experimento presentó 232 cm2; mientras que el tratamiento de dh permaneció con 155 

cm2 (Figura 5). Nuñez Barrios et al., (1998) reportó en el cv. Seafarer de frijol una 

reducción rápida del área foliar después de dos semanas de iniciada la sequía; 

alcanzando a los 50 días después de la siembra, este tratamiento un 37 % menos de 
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área foliar en comparación con el testigo. En estudios similares han demostrado que la 

sequía reduce el crecimiento foliar en Digitaria eriantha Steud. (Pieterse et al., 1995) y 

Zea mays L. (Salah y Tardieu, 1997).  

 

El déficit hídrico en etapas tempranas generalmente afectan el alargamiento y el 

tamaño final de las hojas, en cambio en estadios más avanzados se incrementa la 

senescencia foliar y la pérdida de follaje (Kramer y Boyer, 1995). Lima et al. (2016) 

consignaron que la restricción de agua redujo el número de hojas, área foliar y materia 

seca de las hojas de Waltheria indica L., Crotalia retusa L., Cleome affinis DC. y 

Commelina benghalensis L. Ruíz et al. (2008) reportaron marchitamiento foliar y 

reducción foliar del 25% debido al déficit hídrico, comportamiento similar al observado 

en el presente estudio.  
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Figura 5. Área foliar por planta de Reseda luteola L. ± el error estándar con riego y 
déficit hídrico (dh). La flecha (↓) indica el momento en que se suspendió 
el riego (n = 5).  
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 Polanía et al. (2009) en un estudio realizado en frijol bajo dos condiciones de déficit 

hídrico encontró que los valores de área foliar en condiciones de estrés fueron mayores 

en un 26 % para los genotipos SEC 16, SER 16 y MCD 2004 en comparación con el 

tratamiento de riego. Foster et al. (1995) observó que en frijol bajo sequía, las altas 

tasas de senescencia foliar se deben principalmente a la translocación rápida de 

nitrógeno a los órganos reproductivos. 

 

6.5. Distribución de materia fresca y seca en vástago y raíz  

 

El peso fresco y seco en vástago a los 15 y 30 días de suspensión del riego (45 y 60 

ddt) fueron similares a los del testigo. Sin embargo, a partir del día 45 de suspensión 

del riego se observaron diferencias estadísticas y estas diferencias fueron mayores 

conforme transcurrió el tiempo. A los 90 días después de la suspensión del riego, el 

valor de peso fresco en riego fue cinco veces mayor que el peso fresco en déficit 

hídrico.  

 

Los valores de peso seco en el tratamiento de riego tuvieron la misma tendencia que lo 

registrado en peso fresco durante todos los muestreos del experimento; sin embargo, 

en el peso fresco se observó un mayor decremento (Figura 6A y B). Este decremento 

se debe a la pérdida de turgencia y senescencia de las hojas de mayor edad (Hsiao, 

1973; Kramer y Boyer, 1995). Lima et al. (2016) encontraron en un experimento 

realizado a cuatro especies de malezas que el déficit hídrico en el suelo aumentó en un 

25 % la materia seca de las raíces en la mayoría de las especies sin alterar la biomasa 
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del tallo. Una planta sometida a estrés por sequía o salinidad presenta disminución de 

la fotosíntesis y de transpiración, cierre estomático y reducción del área foliar (Webb y 

Mansfield, 1992). Esta disminución del área foliar, conjuntamente con una reducción en 

la conductancia estomática, pueden limitar tanto la intercepción de la energía solar 

como la tasa de fotosíntesis y finalmente la producción de materia seca en la planta 

(Shultz y Hall, 1982). 

 

Santos (2004), observó que el déficit hídrico indujo el aborto de las hojas, con una 

reducción del 66 % de la masa foliar y una reducción del 60 % de la materia seca total 

en Hyptis pectinata L., después de cuatro días de restricción de agua, tendencias 

similares a las encontradas en este trabajo. 

 

Nuñez Barrios et al. (1998) al comparar el tratamiento de sequía con el testigo observó 

una diferencia de 6.5 % en la acumulación de materia seca con 50 % de luz 

interceptada. Esta diferencia puede deberse a un incremento en la translocación de 

carbohidratos a la raíz durante el periodo de deficiencia hídrica. Polanía et al. (2009) 

observó diferencias genotípicas significativas en términos de producción de biomasa 

en riego y sequía. El estrés por sequía redujo 88 % la producción de biomasa total de 

las plantas.
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La producción de materia seca en la raíz se analizó en el estrato superior 0-50 cm y 

estrato inferior 50-100 cm, en el supuesto que el contenido de humedad en el perfil del 

suelo sería diferente y que éste afectaría diferente el crecimiento de la raíz. Se observó 

que en el testigo la acumulación de peso seco fue mayor en el estrato superior a los 

30, 45, 60 días después de la suspensión del riego y fue mayor en el estrato inferior a 

los 75 y 90 ddt (Figura 6C). En el caso del tratamiento con suspensión de riego se 

  

Figura 6. Peso fresco de vástago (A), peso seco de vástago (B), peso seco por 

estratos de la raíz (C) y peso seco total de la raíz (D) por planta de 
Reseda luteola L. ± el error estándar, con riego y déficit hídrico (dh). La 
flecha (↓) indica el momento en que se suspendió el riego (n = 5).  
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observó que en todos los muestreos el estrato superior presentó valores mayores de 

peso seco en comparación con el estrato inferior. Las diferencias mayores entre los 

estratos se observó en los muestreos de 45, 60 y 75 días de suspensión de riego. A los 

15 días de suspensión del riego la acumulación de materia seca total de la raíz fue 

mayor en el tratamiento con déficit hídrico, con un 70 % más que con riego, con valores 

de 0.074 g y 0.243 g con riego y déficit de humedad respectivamente. Después de los 

primeros 30 días no hubo diferencias estadísticas entre los tratamientos, con valor 

promedio aproximado de 0.471 g. A partir de los 45 días, después de la suspensión del 

riego y hasta el final del experimento se observaron diferencias significativas entre 

tratamientos con diferencias aproximadas de 17 %, con valores de 1.149 g para el 

testigo y 0.951 g para el tratamiento con suspensión de riego. Sin embargo, a los 105 y 

120 días se registraron diferencias significativas entre los tratamientos, con 44 y 31 %. 

Esto indica que la acumulación de materia seca total en la raíz de tratamiento de dh se 

ve disminuido casi en un 50 % con respecto al testigo (Figura 6D). La escasa 

precipitación pluvial y el suelo con baja capacidad de retención de agua causan déficit 

hídrico en las plantas; La disminución del potencial hídrico puede afectar seriamente el 

crecimiento foliar, la tasa de intercambio de CO2, el desarrollo de tallos y la relación 

raíz / rama en varias especies de plantas (Brevedan et al., 2004; Blum, 2005). 

 

La tasa de crecimiento de los brotes es interdependiente de la de raíces (Tonutti, 

1990). Las raíces dependen de las porciones aéreas de la planta para la producción de 

fotosintatos y varias hormonas, mientras que las porciones aéreas de la planta 

dependen de las raíces para la obtención de agua, nutrimentos, sostén y, producción 
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de hormonas. El área de exploración de la raíz puede relacionarse con el suministro de 

nutrientes y agua. Si el área de exploración es baja, la frecuencia del riego debe ser 

alta, para responder al crecimiento activo de las plantas (Siddique et al., 1999). 

Hoogenboom et al. (1987), encontraron en soya que durante períodos de sequía el 

crecimiento de la raíz se incrementó a expensas del crecimiento de la parte aérea. 

 

6.6. Longitud de la raíz primaria y el sistema radical 

 

Los estudios del efecto del déficit hídrico y otros tipos de estrés en la fisiología y 

rendimiento de las plantas se ha concentrado más en la respuesta aérea que en el 

sistema radical, lo anterior debido a la dificultad que representa el estudio de la raíz por 

obvias razones (penetra en el suelo, ambiente obscuro, dificultad en el muestreo, 

pocas técnicas disponibles, etc.) (Huang y Gao, 2000). En el tratamiento con déficit 

hídrico, la longitud de la raíz principal fue mayor durante todo el estudio, en 

comparación con la del testigo. A los 90 días después del inicio de los tratamientos 

dichos valores fueron 1.3 y 0.97 m en las plantas con déficit hídrico y testigo, 

respectivamente. Sin embargo la longitud total del sistema radical (raíz primaria, 

secundarias y las demás) presentó una tendencia diferente de crecimiento (Figura 7A). 

En los primeros 30 días después de la aplicación de los tratamientos, el crecimiento del 

sistema radical fue similar. Posterior a los 30 días el crecimiento presentó una curva 

normal de crecimiento, pero en déficit hídrico el crecimiento fue muy lento y a partir de 

los 60 días del inicio de los tratamientos su longitud declinó significativamente, de tal 

manera que en el último muestreo (90 días de suspensión de riego) se registraron 
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valores de 34 m es decir, aproximadamente tres veces menor que en el testigo (Figura 

7B). No se observaron diferencias significativas en la longitud de la raíz principal 

(Figura 7A) en los primeros 30 días después de la aplicación de los tratamientos. Esto 

podría deberse a que en los primeros muestreos el déficit hídrico no fue 

suficientemente severo, lo que le permitió a la planta desarrollar un buen sistema 

radical. Ho et al. (2005) sugirieron que un sistema radical superficial y abundante es 

más efectivo en la absorción de nutrientes en los primeros 20 cm del suelo, donde los 

nutrientes están concentrados; mientras que raíces profundas favorecen la adquisición 

de agua y la resistencia a sequía.  

 

La tolerancia a estrés por sequía se ha asociado a la mayor capacidad para extraer 

agua del suelo. Una mayor capacidad para profundizar raíces en el perfil del suelo 

puede proveer a un genotipo adaptación mayor a condiciones de estrés hídrico 

(Sponchiado et al., 1989). 

 

El efecto del déficit hídrico sobre la longitud de la raíz principal se apreció a partir de 

los 75 días, cuando existieron diferencias estadísticas significativas entre los 

tratamientos. En el caso del tratamiento con suspensión del riego a los 120 d se 

observó que la raíz alcanzó una longitud de 1.25 m, equivalente a 23 % mayor longitud 

que en el tratamiento testigo. La disponibilidad de agua tendió a incrementar con la 

profundidad, y un sistema de raíz profundo seria ventajoso en condiciones de sequía 

(Ho et al., 2005; Ryser, 2006). 
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El crecimiento del sistema radical (Figura 7B) con riego tendió a ser similar al de su raíz 

principal; en contraste, con el déficit hídrico el crecimiento fue lento y hasta 

decreciente. A los 45 días no se encontraron diferencias significativas en la longitud del 

sistema radical, que promedió 3.3 m. Esto se relaciona con que sistemas radicales son 

abundantes en los primeros centímetros del suelo y son importantes para la absorción 

de nutrientes, los cuales están concentrados en este estrato del suelo (Ho et al., 2005). 

Igualmente esta característica contribuye a la adaptación por sequía intermitente en 

lugares donde periódicamente hay suministro de agua por lluvia, y un sistema radical 

fino, y menos profundo, puede ser ventajoso en estas condiciones. Lima et al. (2016) 

observaron que en malezas, el déficit hídrico incrementa la masa total de las raíces en 

un 50 %.  
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Figura 7. Longitud de la raíz principal (A) y longitud del sistema radical (B) por 
planta de Reseda luteola L. ± el error estándar, con riego y déficit hídrico 
(dh). La flecha (↓) indica el momento en que se suspendió el riego (n=5).   
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La raíz principal a los 60 días en el tratamiento con déficit de humedad tuvo en 

promedio 0.47 m; 8 % superior que la de las plantas testigo (0.436 m). Esto se debió a 

que probablemente la arquitectura de la raíz comenzó a modificarse al haber una ligera 

disminución en el potencial de agua en el suelo.  

 

Además, hay períodos o etapas del desarrollo, como el de plántula, en las que algunas 

especies pueden ser particularmente sensibles (o insensibles) a un estrés determinado 

(Kozlowski et al. 1991; Nilsen y Orcutt 1996). La producción de raíces finas es 

importante en la adquisición de agua y la entrada de minerales debido a su alta área 

superficial por unidad de masa (Eissenstat, 1992). Polanía et al. (2009) observó que la 

longitud total de raíz mostró diferencias significativas en condiciones de sequía 

comparadas con la longitud de las plantas bajo riego, y la reducción en la longitud total 

fue 35 %. Dichos valores mostraron un aumento en la longitud total de raíz pero 

también tuvieron valores bajos de longitud específica de raíz, lo cual indica el 

desarrollo de raíces ligeramente más gruesas. 

 

González et al. (2005) evaluaron el efecto de la sequía en la germinación y el 

crecimiento de plántulas de trigo sometiendo semillas a potenciales hídricos de 0, -0.3, 

-0.5, -0.75, -1.0 y -1.5 MPa, se observó que la germinación y crecimiento del sistema 

radical disminuyó en un 50 %. Sin embargo, el análisis estadístico de comparación de 

medias de Tukey (α=0.05) realizado a los datos mostró diferencias significativas entre 

los tratamiento a partir de los 75 días. El tratamiento con déficit de humedad redujo 

notablemente la longitud del sistema radical a medida que aumentó el estrés por déficit 
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hídrico y disminuyó el potencial de agua en el suelo. Esto puede estar relacionado con 

la producción de raíces finas, que puede ser un mecanismo que permite la adquisición 

de agua y la entrada de minerales cuando el agua en el suelo es limitada; las raíces 

finas “son económicas de construir”, pero son esenciales para la adquisición de agua y 

nutrientes debido a su área superficial alta por unidad de masa (Eissenstat, 1992; 

Huang y Fry, 1998). 

 

Sponchiado et al. (1989) encontraron que producciones grandes de raíces se asocian 

a mayor tolerancia a sequía en frijol, sugiriendo una evasión a la sequía debida al 

incremento de la extracción de agua del suelo. Nuñez Barrios et al., (1998) también 

encontró que en frijol en sequía el número de raíces secundarias y terciarias se 

duplicaba al mismo tiempo que se reducen las tasas de crecimiento foliar. 

 

Al respecto, Sharp et al. (1988) en un estudio realizado en condiciones de laboratorio 

demostraron que las raíces de maíz continúan creciendo en A del sustrato hasta de -

1.6 MPa, mientras que el crecimiento del vástago se inhibe completamente a partir de 

A = -0.8 MPa. Estos mismos autores mencionaron que con el mantenimiento del 

crecimiento radical, se asegura que el agua continúe transportándose al vástago, pues 

las raíces podrían alcanzar capas más profundas del suelo, con mayor disponibilidad 

de agua. 

 

6.7. Contenido de prolina en hojas y raíz 
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Las respuestas metabólicas de las plantas a la deshidratación son diversas y 

complejas, e incluyen la acumulación de sustancias que se encuentran en niveles 

basales en las células; este es el caso de la prolina, que es un aminoácido cuya 

concentración se incrementa notoriamente en condiciones de sequía, en temperaturas 

altas o bajas, o por deficiencias nutrimentales (Nolte et al., 1997; Turner y Jones, 

1992). 

 

El contenido de prolina en el vástago de los tratamientos tuvo un aumento constante a 

lo largo de todo el desarrollo del experimento. Sin embargo, se apreció que desde los 

45 días existieron diferencias significativas entre los tratamientos, con valores de 6.47 

moles g-1 PS en el testigo y 31.73 moles g-1 PS en las plantas con déficit de 

humedad. La concentración de este compuesto continuó incrementándose a medida 

que transcurrió el experimento; sin embargo, la concentración fue mayor con el déficit 

hídrico todo el tiempo, y alcanzó valores 100 % mayores que en el testigo (120 y 60 

moles g-1 PS respectivamente) en el último muestreo (90 días después de iniciado los 

tratamientos) (Figura 8A). Esta variable estuvo correlacionada negativamente con casi 

todas las variables de relaciones hídricas, intercambio gaseoso, área foliar y biomasa 

foliar. Morgan (1984) observó que plantas jóvenes de trigo que se mantuvieron en 

sequía incrementaron significativamente la acumulación de solutos en sus células, y 

aunque alcanzaron tamaño menor, su tolerancia a la deshidratación de sus tejidos se 

incrementó.  
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El ajuste osmótico se atribuye a la síntesis y absorción de sustancias osmóticamente 

activas, como cationes inorgánicos, ácidos orgánicos, aminoácidos y azúcares (Wang 

et al., 1995). En condiciones de invernadero y dependiendo de la intensidad del déficit 

hídrico este mecanismo se expresa en menor grado, probablemente debido al volumen 

menor de suelo (Turner, 1997). 
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Figura 8. Contenido de prolina (µmoles g-1 PS) en vástago (A), porción superior de 

la raíz (0-50 cm) (B) y porción inferior de la raíz ( 50-100 cm) (C) en 
Reseda luteola L. ± el error estándar, con riego y déficit hídrico (dh). La 
flecha (↓) indica el momento en que se suspendió el riego (n=5).  
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Otero-Sánchez et al., (2005) reportó que la concentración de prolina en las hojas de 

ilama, aumentó en forma proporcional con el aumento del estrés hídrico del suelo, 

variando de 11.4 en el testigo a 622.7 nmoles g-1 de peso seco con déficit hídrico. 

Parra et al. (1999) reportó que la acumulación de prolina fue más del doble en las 

hojas de zarzamora cv. Cheyenne con déficit hídrico que en las plantas con riego.  

 

En el caso de la acumulación de prolina para la porción superior de la raíz (Figura 8B) 

se observaron diferencias significativas desde el primer muestreo (15 días después del 

inicio de tratamientos). Además, se observó como el Hsuelo y el Hvástago se 

relacionaron, al compararlos con el contenido de prolina en las hojas. 

 

A los 120 días se observó que con riego, con Hsuelo de -0.09 MPa y Hvástago de -1.37 

MPa, la prolina alcanzó una concentración de 66.37 moles g-1 PS, y con déficit hídrico, 

con un Hsuelo= -1.14 MPa y un Hvástago de -4.91 MPa, la concentración fue de 116. 76 

moles g-1 PS. Es decir se detectó 1.76 veces más prolina en el tratamiento de déficit 

hídrico comparado con el testigo. 

 

La prolina es uno de los aminoácidos más estables en condiciones de sequía, el 

menos inhibitorio del crecimiento celular y tiene una naturaleza altamente higroscópica. 

La prolina además juega un papel importante en el ajuste osmótico primario como un 

soluto osmoprotector del citoplasma, provee estabilidad a los coloides, es una fuente 

de nitrógeno y carbono en condiciones de sequía, protege a las enzimas de la 
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desnaturalización, estabiliza la maquinaria de la síntesis de proteínas y aumenta la 

capacidad de unión del agua (Nolte et al., 1997; Su y Wu, 2004). 

 

Llano y Alcaráz (2012) evaluaron la tolerancia al estrés hídrico de tres especies del 

género Paulownia, árboles de crecimiento rápido, y aunque no se obtuvieron 

diferencias significativas en ninguna de las tres especies al someterlas a estrés hídrico 

si hubo un aumento en la concentración de prolina en relación inversa a la perdida de 

humedad en el suelo. 

 

En la porción inferior de la raíz (Figura 8C) se obtuvo una respuesta similar al de la 

porción superior. Sin embargo, en este caso, debido a que los potenciales de agua del 

suelo fueron mayores con respecto a los del estrato superior (con riego -0.03 MPa y 

con déficit hídrico -0.82 MPa; Figura 2), las concentraciones de prolina fueron 

menores.  

 

Los valores obtenidos para ambos tratamientos después de 120 días fueron de 48.18 

moles g-1 PS y 91.95 moles g-1 PS. Sin embargo la proporción del aumento es muy 

similar, es decir se incrementó 1.9 veces más este compuesto en condiciones de déficit 

hídrico comparado con el testigo. 

 

Sofo et al. (2004) determinaron en plantas de olivo (Olea europaea L.) que los niveles 

de PRO aumentaron en paralelo con la intensidad del estrés por sequía tanto en las 

hojas como en las raíces. En hojas de canola Gibon et al. (2000) relacionan la 
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acumulación de prolina con la pérdida de clorofilas y con la reducción de la actividad 

mitocondrial. El incremento también se relaciona con la translocación de compuestos 

nitrogenados de las hojas senescentes. 

 

Este puede ser el resultado de un mecanismo que permite mantener un potencial de 

turgencia alto, a pesar del descenso en el potencial hídrico, lo que puede traer como 

consecuencia que la apertura del estoma, la expansión foliar, la transpiración y la 

fotosíntesis se mantengan funcionando por más tiempo (Lakso, 1979). 

 

Velázquez-Márquez et al., (2015) reportó la presencia de prolina en ápices de radícula 

en dos variedades de maíz, en diferentes tiempos de incubación con un potencial de 

agua del sustrato de -0.03 MPa. Cuando el Hsuelo del sustrato se redujo a -1.5 MPa, 

los valores en la acumulación de prolina se incrementaron hasta un 86 % comparado 

con los valores observados con un Hsuelo de -0.03 MPa. 

 

Hay varias posibilidades por las que se incrementa la prolina cuando se aumenta el 

estrés hídrico en el suelo; Stewart et al. (1977) demostraron que la acumulación de 

prolina se produce por la inhibición de la síntesis de ácido glutámico. Fukutoku y 

Yamada (1984), al trabajar con frijol soya (Glycine max (L.) Merr.) mencionan que se 

debe a la degradación de las proteínas solubles de las hojas.  

 

Handa et al. (1983) descubrieron un incremento y posterior disminución de la prolina 

en células de tomate (Licopersicon esculentum P. Mill.) al aumentar el estrés hídrico 
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del suelo. Las células con mayor contenido de prolina fueron las que tenían menor 

proteína soluble. En las variedades de caña de azúcar (Saccharum officinarum L.) la 

respuesta al estrés hídrico en el suelo, es variable y se observa en ambos sentidos 

(Rincones, 1979).  

 

6.8. Contenido de azúcares solubles: glucosa, fructosa y sacarosa en vástago y 

raíz  

 

En relación a los azúcares acumulados en el vástago (Figura 9A) se observó que en el 

testigo, las concentraciones de glucosa, fructosa y sacarosa fueron menores respecto 

al déficit hídrico. Pero para glucosa y fructosa las diferencias estadísticas no fueron 

significativas entre tratamientos a lo largo del desarrollo del experimento.  

 

La acumulación de solutos durante el estrés hídrico comprende azúcares como 

glucosa, fructosa y sacarosa, que actúan como osmolitos que mantienen la turgencia 

celular y estabilizan proteínas de la célula, mediante el mecanismo de ajuste osmótico 

(Prioul et al., 2006). Sin embargo en el caso de la sacarosa, se observó acumulación 

mayor con déficit hídrico, los valores que se alcanzaron fueron 60.80 y 118.49 moles 

g-1 PS, a los 45 y 120 días respectivamente. Los valores, comparados con los del 

testigo en las mismas fechas, 22.18 y 104 moles g-1 PS, representaron una reducción 

del 64 y 12 %.  
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Herrera et al. (2012) evaluaron la respuesta bioquímica de la radícula de las plántulas 

de frijol Pinto Villa y Bayo Madero, las cuales fueron sometidas a cuatro potenciales de 

humedad: -2.07, -0.52, -0.27 MPa y un testigo -0.16 MPa. En el potencial más crítico,        

-2.07 Mpa, Pinto Villa, acumuló mayor cantidad de prolina y sacarosa que Bayo 

Madero, además observaron una correlación altamente significativa entre la elongación 

de la radícula con la acumulación de prolina, glucosa y fructosa. 

 

Los azúcares solubles, principalmente la sacarosa, se acumulan en semillas, polen y 

en tejidos vegetales tolerantes a la sequía (Oliver y Bewley, 1997). La acumulación de 

sacarosa y hexosas en las hojas provoca cambios en el potencial osmótico y en la 

expresión de algunos genes del metabolismo de carbohidratos (Pelleschi et al., 1997).  

 

La sacarosa funciona como un osmoprotector para estabilizar las membranas celulares 

y para mantener su turgencia, actúa como sustituto del agua para mantener los 

fosfolípidos de la membrana en la fase líquida-cristalina y prevenir cambios 

estructurales de proteínas solubles, también sirve como una fuente inmediata de 

energía en la rehidratación, puesto que es un azúcar de fácil metabolización (Kerepesi 

y Galiba, 2000).  

 

Polanía et al. (2009) reportó en sus resultados que en el contenido de carbohidratos en 

las hojas no mostraron alguna tendencia particular; sin embargo, los valores de 

carbohidratos en tallo en general mostraron altas cantidades en condiciones de estrés, 

lo cual indica menos movilización desde los tallos hacia la formación de nuevas hojas.  
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Figura 9. Acumulación de glucosa, fructosa y sacarosa (µmoles g-1 PS) en vástago 

(A), porción superior de la raíz (0-50 cm) (B) y porción inferior de la raíz 

(50-100 cm) (C) en Reseda luteola L. ± el error estándar, con riego y déficit 
de humedad (dh). La flecha (↓) indica el momento en que se suspendió el 
riego, n = 5.  
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En el caso de los azúcares acumulados en la porción superior de la raíz (Figura 9B), se 

observó un comportamiento similar que en el vástago; es decir, a lo largo del desarrollo 

del experimento se acumularon los azúcares glucosa y fructosa en cantidades 

similares y de igual manera estadísticamente no se encontraron diferencias 

significativas.  

 

Los resultados de la sacarosa mostraron una mayor acumulación con déficit hídrico, 

sus valores fueron 125.40 y 183.79 moles g-1 PS, a los 45 y 120 días 

respectivamente. Al comparar estos valores con los del testigo en las mismas fechas, 

encontramos una concentración de 39.12 y 96.21 moles g-1 PS, lo cual representó 

una reducción del 69 y 48 %. La glucosa es importante porque promueve la respiración 

y el transporte de electrones en la mitocondria (Koster y Leopold, 1988). La fructosa, 

es un carbohidrato de reserva importante en los procesos metabólicos de las plantas 

durante su adaptación al estrés por sequía. La fructosa protege las membranas de los 

efectos adversos de la sequía e influye directamente en el proceso de crecimiento de 

las plantas (Pilon-Smits et al., 1995). 

 

Esta respuesta coincide con lo detectado en dos variedades de maíz, donde la 

concentración de azúcares solubles aumentó en la raíz y en el vástago, mientras que el 

almidón disminuyó cuando se tuvo un potencial hídrico de -1.76 MPa 

(Mohammadkhani y Heidari, 2008) lo que se atribuye a que la alta concentración de 

azúcares puede ser el resultado de la degradación del almidón, debido a que éste 
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juega un papel muy importante en la acumulación de azúcares en la célula (Patakas y 

Noitsakis, 2001).  

 

Los resultados observados en la acumulación de los azúcares, coinciden también con 

lo que reportan Hoekstra et al. (2001) quienes mencionan que la presencia de 

azucares solubles como la sacarosa, glucosa y fructosa, está relacionada con la 

adquisición de la tolerancia a sequía en las plantas; además, en hojas de plantas de 

papas transgénicas, el incremento de glucosa y fructosa en la pared celular de las 

vacuolas, está asociado con la acumulación de prolina y almidón, con la inhibición de 

la fotosíntesis y con el incremento de la respiración, respuestas que fueron asociadas 

con síntomas del estrés de agua (Scholes et al., 2000). 

 

Fredeen et al. (1991) observaron en plantas de girasol y espinaca que la concentración 

de sacarosa aumentó en condiciones de estrés hídrico; la sacarosa también se 

acumula en plantas llamadas de resurrección como Xerophyta viscosa Baker. 

 

Los resultados obtenidos para el estrato inferior de la raíz (Figura 9C) tuvieron un 

comportamiento similar al vástago y la porción superior de la raíz; las concentraciones 

entre glucosa y fructosa para ambos tratamientos fue similar a lo largo del desarrollo 

del experimento. La concentración de sacarosa fue mayor con déficit hídrico, sus 

valores fueron 109.30 y 142.40 moles g-1 PS, a los 45 y 120 días respectivamente. Al 

comparar estos valores con los del testigo para los mismos muestreos se obtuvo una 

concentración de 39.31 y 158.88 moles g-1 PS, lo cual representa una reducción del 
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64 % a los 45 días, sin embargo a los 120 días hubo un incremento de sacarosa que 

representó un 11 %. 

 

Velázquez-Márquez et al., (2015) reportaron que con un A del sustrato de -0.03 MPa 

se detectó la presencia de glucosa, fructosa y sacarosa en los ápices de las radículas 

de las variedades de maíz VS-22 y AMCCG-2, después de diferentes tiempos. Por otro 

lado, se ha observado que en especies como Arabidopsis thaliana (L.) Heynh., Oryza 

sativa L., Zea mays L., Solanum tuberosum L., el almidón se degrada y los productos 

finales se usan para la síntesis de sacarosa durante estrés hídrico (Smith et al., 2004), 

además la sacarosa puede funcionar como una molécula de señalización del estrés en 

la regulación del metabolismo de las plantas (Koch et al., 1996).  

 

Mayer y Poljak Off Mayber (1989) mostraron que los carbohidratos solubles 

incrementaron en todas las estructuras de la plántula de Vigna sesquipedalis después 

de 48 h de germinación. 
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VII. CONCLUSIONES 
 
 
 
La suspensión del riego en la etapa vegetativa de Reseda luteola L. disminuyó el 

Hsuelo a partir de los 15 días. El Hvástago no se afectó en los primeros 30 días de déficit 

hídrico, sin embargo la conductancia estomática si se redujo significativamente a partir 

del día 15 de suspensión de riego. Esto sugiere un transporte de inhibidores químicas 

desde la raíz a la parte aérea. A pesar de que Hsuelo disminuya notablemente desde 

los primeros 15 días con el déficit de humedad, el área foliar, el peso fresco y seco del 

vástago, y peso seco de la raíz, la longitud de la raíz principal y del sistema radical se 

mantienen con valores similares en ambos tratamientos. A medida que el déficit de 

humedad se hace más severo estas variables también disminuyen drásticamente. 

Pero, el déficit hídrico aumenta notoriamente la concentración de prolina desde los 

primeros días, y el contenido de glucosa y fructosa en la raíz y el vástago no refleja las 

diferencias entre los tratamientos durante la caída del Hsuelo y la concentración de 

sacarosa es considerablemente menor en el tratamiento de riego. El déficit hídrico 

influye positivamente en la producción de metabolitos osmoprotectores frente a estrés 

por sequía. 
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