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RESUMEN 

 
El ajuste osmótico en plantas es una respuesta al estrés ambiental que consiste en la disminución del 

potencial hídrico mediado por la biosíntesis de solutos orgánicos (osmolitos). Estos compuestos 

ayudan a reducir la pérdida de agua, pueden ser azúcares, polioles, aminoácidos y compuestos 

cuaternarios de amonio. Echeveria laui es una crasulácea endémica de Oaxaca, México. Crece en 

cañadas, con suelos rocosos, poco profundos y susceptibles a la erosión, donde el agua es un 

recurso limitado. El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de diferentes factores ambientales 

(luz, temperatura y déficit hídrico) en la acumulación de osmolitos. En el laboratorio, un grupo de 

plantas fue sometido a un estrés por luz (483.2 mol m-2 s-1), temperatura (44 °C) y a un déficit 

hídrico, éstas plantas se colocaron dentro de una cámara de crecimiento bajo condiciones de luz y 

temperatura controladas. La respuesta osmótica fue evaluada en diferentes tiempos midiendo el 

potencial hídrico y la acumulación de los osmolitos en hojas: azúcares solubles y prolina. Por otro 

lado, se colocó un grupo de plantas in situ (Cuicatlán, Oaxaca) fuera del invernadero, en sombra y sin 

riego por 30 días, posteriormente fueron distribuidas en diferentes sitios: a cielo abierto, bajo sombra 

e invernadero, por cuatro meses. Cada grupo constaba de dos tratamientos, uno con riego cada 

tercer día y otro que no fue regado durante los cuatro meses. Los resultados de los tratamientos en 

condiciones controladas mostraron que la irradiación y el déficit hídrico no promovieron un ajuste 

osmótico a lo largo de 20 días, mientras que, el incremento en la temperatura ocasionó un gran 

deterioro físico, que en algunos casos condujo a la muerte  y una acumulación significativa de prolina 

y azúcares solubles. Sin embargo, la planta no sintetizó osmolitos como respuesta ante el estrés a 

corto plazo (55 h). Las plantas que permanecieron durante cinco meses sin riego y a cielo abierto en 

Cuicatlán Oax., mostraron diferencias significativas en las concentraciones de prolina y azúcares 

solubles, así como una disminución significativa en el potencial hídrico (-0.41 MPa) respecto a las 

plantas que habían tenido riego cada tercer día (-0.27 MPa). Cuando las plantas que permanecieron 

a cielo abierto y sin riego fueron trasladadas al Estado de México y se colocaron a 44 °C, las plantas 

mostraron tolerancia a esta temperatura manteniendo su potencial hídrico sin cambios, sugiriendo 

que las constantes fluctuaciones en la humedad relativa en campo (in situ), estimularon la 

acumulación de azúcares solubles en pequeñas cantidades, preparando a la planta para poder tolerar 

condiciones más severas. Los resultados de éste estudio muestran que E. laui es una planta tolerante 

a la sequía, pero susceptible a las temperaturas elevadas, si no tiene un proceso de aclimatación 

previo. 
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ABSTRACT 

 
In plants, osmotic adjustment is a response to environmental stress consisting of a decrease in water 

potential, mediated by the biosynthesis of organic solutes (osmolytes). These compounds help to 

reduce water loss; they can be sugars, polyols, amino acids and quaternary ammonium compounds. 

Echeveria laui is a Crassulaceae endemic to Oaxaca, Mexico. It grows in ravines, with rocky and 

shallow soils, and is susceptible to erosion, where water is a limited resource. The aim of this study 

was to evaluate the effect of different environmental factors (light, temperature and water deficit) in the 

osmolytes accumulation. A group of plants was subjected to light (483.2 mol m-2 s-1), temperature (44 

°C) and water deficit stress, they were placed in a growth chamber with controlled conditions of light 

and temperature at the laboratory. Osmotic response was evaluated at different times by measuring 

water potential and osmolytes accumulation in leaves: soluble sugars and proline. Also, an in situ 

group of plants were placed outside a greenhouse (Cuicatlán, Oaxaca), under shade and with no 

water for 30 days, and then the plants of this group were distributed in different places, open sky, 

shade or greenhouse, for four months. Each group consisted of two treatments, one that was watered 

every third day and another that was not watered during four months. The results of the treatments 

under controlled conditions showed that irradiation and water deficit did not promote an osmotic 

adjustment over 20 days, while the temperature increase caused a big physical deterioration, which in 

some cases led to death and a significant accumulation of proline and soluble sugars. Nonetheless 

osmolytes were not synthesized by the plant as a response to short-term stress (55 hrs). Plants that 

stayed for five months at open sky and without irrigation at Cuicatlán, Oaxaca, showed significant 

differences in proline and soluble sugars concentration, as well as a significant decrease on water 

potential (-0.41 MPa) compared to plants which where watered every third day (-0.27 MPa). When this 

group of plants was transferred to the state of Mexico and placed at 44 °C, they didn’t change their 

water potential showing tolerance at this temperature, suggesting that constant fluctuations of relative 

humidity in field (in situ), stimulated soluble sugars accumulation at low quantities, preparing the plant 

to tolerate more severe conditions. Our results show that E. laui is a drought-tolerant plant, but 

susceptible to high temperatures, unless it has prior acclimatization process. 
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INTRODUCCIÓN 

 

Aunque el término “estrés”, es a menudo utilizado subjetivamente y con varios significados. 

La definición fisiológica de estrés ambiental en plantas se refiere a “cualquier cambio en las 

condiciones de crecimiento, que altera o interrumpe su homeostasis metabólica” (Bosco, et 

al., 2013). 

 

Algunas especies de plantas tienen una amplia distribución en el planeta y pueden llegar a 

ser susceptibles a las sequías, por ejemplo Pinus edulis y Juniperus monosperma, aun 

cuando llegan a conformar bosques ubicados en zonas consideradas semiáridas, tienen 

poca tolerancia al déficit hídrico (Borland, et al. 2015; Stimson, et al. 2005), a diferencia de 

algunas plantas que fueron moldeadas por ambientes áridos, como las suculentas Kalanchoe 

daigremontiana, K. fedtschenkoi cv. marginata, K. tomentosa y Cotyledon ladismithiensis, 

que muestran un amplio margen de tolerancia a largos periodos de sequía  (Rózsavölgyi, et 

al., 2005). En estos ambientes extremos, las plantas están expuestas a una gran variedad de 

factores que limitan su desarrollo, crecimiento y reproducción (Cramer, et al., 2011; Yoshiba, 

et al., 1997). Estas plantas presentan mecanismos que les permiten tolerar y reducir los 

daños ocasionados por factores ambientales (por ejemplo: disminución de área foliar, cambio 

en la orientación de las hojas, alteraciones en la composición lipídica de la membrana, 

síntesis de ceras, flavonoides, acumulación de poliaminas o alcaloides específicos, ajuste 

osmótico, entre otros), contribuyendo a su sobrevivencia (Teriz y Kadiolglu, 2006; Cushman, 

2001; Zhu, 2001; Hare et al., 1998; Furini et al., 1994; Boyer, 1970).  

 

Actualmente la escasez de agua, no es un evento exclusivo de zonas áridas, cada vez es 

más recurrente en nuestro planeta y existe una gran variedad de factores que pueden 

desencadenarlo, por ejemplo puede resultar de bajas precipitaciones, baja capacidad de 

retención de agua por el suelo, excesiva salinidad, temperaturas extremas (frías o calientes), 

alta irradiación solar, baja presión de vapor atmosférico o una combinación de estos factores 

(Taiz y Zinger, 2010; Nilsen y Orcutt, 1996), junto con la irradiación solar, pueden alcanzar 

niveles limitantes para la sobrevivencia de las plantas cuando se presentan por periodos 

prolongados. Por ejemplo, en Rosularia elmytica, Sedum stoloniferum y Portulaca oleracea 
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las altas irradiaciones y el déficit hídrico, promueven un incremento en la actividad 

antioxidante, cuando el estrés se prolonga por 20 días, esta actividad disminuye y la 

acumulación de especies reactivas de oxígeno aumenta, generando un estrés oxidativo. Por 

otro lado, el déficit hídrico estimula un ajuste osmótico que es detectado por la disminución 

del potencial hídrico de sus hojas (Habibi, et al. 2011).  

 

Muchas plantas biosintetizan solutos orgánicos de bajo peso molecular conocidos como 

osmolitos; los cuales pueden ser azúcares, polioles, aminoácidos y compuestos cuaternarios 

de amonio (Burg y Ferraris, 2008, Hare et al., 1998; Yoshiba, et al., 1997), lo que les permite 

realizar un ajuste osmótico interno, el cual repercute en la disminución del potencial hídrico 

en los tejidos por efecto de los osmolitos sintetizados reduciendo así la pérdida de agua 

(Redondo-Gómez, 2013; Buchanan et al., 2000). Entre estos osmolitos se encuentran los 

azúcares solubles, que funcionan como osmoprotectores disminuyendo la pérdida de 

turgencia y jugando un papel central en la protección ante el estrés ambiental a través de la 

producción de energía, conservando las interacciones hidrofílicas en membranas y proteínas, 

evitando su desnaturalización (Mohammadkhani y Heidari, 2008; Finkelstein y Gibson, 2001; 

Buchanan et al., 2000; Leopold, et al., 1994; Voetberg y Sharp, 1991). La prolina es otro 

osmolito cuya acumulación en tejidos vegetales es un marcador de estrés ambiental, 

particularmente para déficit hídrico (Mahalingam, 2015; Boscaiu, 2013; Routley, 1966), su 

papel como osmoprotector, se debe a las características hidrofílicas que le permiten 

estabilizar macromoléculas, almacenar nitrógeno para usarlo después del déficit hídrico, así 

como inducir la expresión de genes importantes para la tolerancia al estrés (Trovato, et al., 

2008; Smirnoff y Maggio, et al., 2002; Samaras, et al. 1995; Stewart, 1985). 

 

Las plantas con Metabolismo Ácido de las Crasuláceas (MAC), tienen características 

fisiológicas que les permiten sobrevivir en ambientes áridos y tolerar prolongados periodos 

sin humedad disponible en el suelo, manteniendo su metabolismo activo por más de un año 

en estas condiciones (Cristescu, et al., 2010; Smith y Winter, 1996; Szarek y Ting, 1975). 

Echeveria laui, es una crasulácea endémica del estado de Oaxaca, Mex., con metabolismo 

MAC, que vive en ambientes que favorecen el déficit hídrico, con clima seco, temperaturas 

superiores a los 45°C e irradiaciones solares por arriba de los 2000 mol m-2 s-1 (DFFF, 400-
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700 nm). A esta especie, generalmente se le encuentra en cañadas, con suelos rocosos, 

poco profundos y susceptibles a la erosión, donde el agua es un recurso limitado (Reyes-

Santiago, et al., 2004). Es posible que estas condiciones, promuevan en E. laui la expresión 

de mecanismos, que incrementen sus probabilidades de sobrevivencia (Piña-Poujol et al., 

2007) y es importante conocerlos, para considerarlos en programas que pretendan favorecer 

la conservación de este recurso vegetal. Lo que nos lleva a preguntarnos, ¿Cuáles son estos 

mecanismos de tolerancia? y ¿E. laui invertirá parte de sus recursos para realizar un ajuste 

osmótico, frente a los diferentes factores de estrés (luz, temperatura y déficit hídrico)? 

 

HIPOTESIS 

 

El ajuste osmótico en E. laui es fundamental para la tolerancia y sobrevivencia a largos 

periodos de déficit hídrico. 

 

OBJETIVOS 

 

General 

 Determinar si la exposición de E. laui a factores ambientales estresantes, 

promueve un ajuste osmótico. 

Particulares 

En condiciones de laboratorio: 

 Evaluar el potencial hídrico, la concentración de prolina y azúcares solubles en 

hojas de E. laui como respuesta fisiológica bajo estrés hídrico, térmico y 

luminoso. 

 

En el campo 

 Evaluar la respuesta in situ de E. laui al estrés abiótico (hídrico, térmico y 

luminoso), midiendo el potencial hídrico, las concentraciones de prolina y 

azúcares solubles. 
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ANTECEDENTES 

 

La información relacionada con el ajuste osmótico en crasuláceas es escasa, sin embargo 

existen numerosos estudios en plantas superiores, donde muestran que el contenido de 

algunos osmolitos como prolina, pueden incrementarse rápidamente como respuesta al 

estrés; por ejemplo, en Oryza sativa la concentración de prolina incrementó rápidamente en 

las primeras cinco horas bajo estrés hídrico (Choudhary, et al., 2005). El mismo efecto se 

observó en plantas de Nicotiana tabacum y Arabidopsis thaliana, acumulando diez veces 

más prolina respecto a las plantas irrigadas (Yoshiba, et al., 1997). Además se ha reportado 

que la acumulación de este osmolito, está acompañado de un incremento en la 

concentración de azúcares solubles, como se ha observado en plantas de Lycopersicon 

esculentum después de un estrés osmótico por 24 horas (Polavarapu, et al., 2014). En 

Phaseolus vulgaris después de ocho días de estrés hídrico, los cambios en el estado de 

activación de sacarosa fosfato sintasa pueden desempeñar un papel fisiológico relevante en 

plantas bajo estrés, incrementando el suministro de sacarosa para la regulación osmótica, 

estos cambios pueden ser más evidentes al prolongarse la duración del estrés. Aunque estos 

carbohidratos pueden aumentar y llegar a duplicar los niveles basales en hojas y tallo, 

siempre y cuando hayan sido sometidas a un proceso de aclimatación (Fu, et al., 2010; 

Castillo, et al., 1992). 

 

Además del déficit hídrico, la temperatura y la irradiación son otros factores que pueden 

causar daños en las plantas, principalmente en el aparato fotosintético y todo lo relacionado 

con él, como la apertura estomática, el cambio de metabolismo de C3 a MAC en el caso de 

plantas facultativas e incluso pueden afectar el balance entre la fijación de CO2 y la 

acumulación de ácidos orgánicos. Algunas plantas con metabolismo MAC como Hylocereus 

undatus, Kalanchoë pinnata y Ananas comosus tienen un estrecho margen de tolerancia a 

las temperaturas elevadas, el incremento de este factor por periodos prolongados llega a 

necrosar sus tejidos, como resultado de una acumulación excesiva de especies reactivas de 

oxígeno y pérdida de agua, además de afectar la absorción neta de CO2 diario (Lin, et al., 

2006; Nobel y De la Barrera, 2002). Por otro lado, se encuentran las plantas suculentas con 

este mismo metabolismo MAC como Neobuxbaumia tetetzo, Pachycereus weberi, 
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Stenocereus stellatus, Escontria chiotilla y Myrtillocactus geometrizans, que han mostrado 

algunas estrategias que les permiten tener una ventaja de sobrevivencia ante el estrés, por 

ejemplo utilizan gran proporción de la luz que absorben para la fotosíntesis, que se traduce 

en poder reductor, tienen grandes vacuolas y su tamaño define la cantidad de ácidos 

orgánicos que pueden acumular, además de presentar una mayor acumulación de ácidos 

orgánicos durante las mañanas, facilitando a mediodía la disponibilidad de grandes 

cantidades de CO2 interno para su descarboxilación, características que brindan una ventaja 

para reducir el riesgo de fotohinibición debido a que estas plantas en los horarios con 

temperaturas e irradiación más agresivos, pueden depender de sus reservas energéticas 

para mantenerse metabólicamente activas (Hernandéz-González y Briones, 2007). 

 

Como se mencionó anteriormente, la capacidad que tienen algunas plantas suculentas para 

tolerar largos periodos en estrés ha sido poco explorada, sin embargo existen reportes que 

muestran como el ajuste osmótico se encuentra presente durante estos eventos extremos, 

por ejemplo en Sedum album fue reportado un incremento gradual en el contenido foliar de 

prolina y betaína después de cinco meses en déficit hídrico (Sayed, et al. 1994), por otro 

lado, Sedum rubrotinctum presentó una gran tolerancia a la falta de riego, tras la pérdida 

gradual de turgencia en un lapso de dos años, y Opuntia bigelovii disminuyó el potencial 

hídrico, duplicando la acumulación de ácidos orgánicos en su tejido foliar, después de 3 años 

de mantenerla suspendida en el aire, sin tener contacto con el suelo (Teeri, et al., 1986). 

 

En el caso específico de la especie que compete a este trabajo, Piña-Poujol et al. (2007) 

sugieren que E. laui además de presentar un metabolismo MAC, puede ser una especie 

tolerante al estrés, presenta crecimiento lento y baja asimilación de nutrientes durante su 

desarrollo en un ambiente árido. Su metabolismo fotosintético pude ser afectado por la 

temperatura, particularmente en QA, uno de los componentes de la cadena transportadora 

de electrones, alterando su estado redox y se ha propuesto que la prolina podría actuar como 

donador alternativo de electrones y mantener el flujo cuando la temperatura ambiental 

aumenta (Reyero, 2014). 
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METODOLOGÍA 

 

Características generales del trabajo 

 

Material biológico 

 

Las plantas de E. laui utilizadas en este trabajo fueron donadas por el Vivero “La Iberia”, 

perteneciente a la Fundación para la Reserva de la Biosfera, Cuicatlán, A. C., localizado en 

la Iberia s/n, San Juan Bautista, Cuicatlán, Oaxaca, con registro UMA: MX/VIV-CO-218-

OAX/05. 

 

La selección de las plantas se realizó con los siguientes criterios: haber florecido por lo 

menos una vez en su vida y presentar un diámetro de 12.7 ± 1.9 cm. Las plantas estaban en 

macetas de 6’’ y como sustrato se utilizó tierra proveniente del sitio de origen (el cual 

presenta suelos de tipo feozem háplico) mezclada con tepojal en proporción 1:1. En la figura 

1 se muestra el esquema general que se siguió para el desarrollo de este trabajo. 

 

Fotoperiodo 

 

En los experimentos donde se controlaron las condiciones ambientales, se utilizó un 

fotoperiodo de 12/12 (luz/obscuridad). Las 12 h correspondientes al periodo luminoso fueron 

divididas en ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1, por periodos de 2/8/2 h respectivamente, 

esto con el fin de simular el fotoperiodo registrado en el vivero “La Iberia”. Los valores en 

mol m-2 s-1, representan densidad de flujo de fotones fotosintéticos (DFFF) en una longitud 

de onda de 400 - 700 nm. 

 

Procedimientos para las determinaciones 

 

En todos los casos las pruebas realizadas en condiciones controladas, el primer muestreo 

siempre se realizó antes de introducir las plantas a la cámara de crecimiento. 
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 Cuantificación de prolina por espectrometría 

 

Se utilizó el método descrito por Bates et al. (1973). Se maceró 1 g de hoja en 1.5 mL de 

ácido sulfosalicílico (3 %), centrifugando por 4 min a 3500 rpm. Se tomó 1 mL del 

sobrenadante, se le agregó 1 mL de ninhidrina ácida (15 mL Ac. Acético glacial (100 %) + 10 

mL Ac. Fosfórico (6 M) + 625 mg Ninhidrina), 1 mL de ácido acético glacial (100 %), y fue 

agitado vigorosamente, cubriendo con aluminio el tubo para incubarlo en baño María por 60 

min, cuidando que el agua cubriera el nivel de la muestra, después, los tubos se colocaron 

en agua helada para enfriarlos rápidamente. Se les añadió 2 mL de Tolueno (100 %; Baker, 

ACS) y se procedió a agitarlos vigorosamente hasta que la muestra adquirió una apariencia 

lechosa. Finalmente se dejó reposar hasta que se visualizaron dos fases y se leyó la fase 

superior a 520 nm (Perkin Elmer, Lambda 2 UV/VIS, Überlingen, Alemania), la curva patrón 

se construyó con concentraciones de prolina (50 g mL-1; Aldrich) de 0 a 8 g mL-1, siguiendo 

el mismo procedimiento que se realizó a las muestras. 

 

 Cuantificación de prolina por HPLC 

 

Para realizar el análisis mediante cromatografía liquida de alta resolución (HPLC) se siguió 

la metodología de acuerdo a como lo reporta Vélez (2007), dividiendo el proceso en dos 

etapas de la forma siguiente: 

 

1. Extracción y derivatización de prolina con 9-fluorenilmetil-cloroformato (FMOC-Cl) 

La prolina de las muestras que fueron analizadas por cromatografía líquida de alta resolución 

(HPLC), fue extraída de acuerdo al método descrito por Näsholm et al. (1987). Macerando 1 

g de hoja en 3 mL de alcohol etílico al 80 %, seguido de centrifugación a 14000 rpm durante 

5 min. La derivatización de prolina con FMOC-Cl se realizó de acuerdo al método de Sultana 

et al. (2001), recuperando 100 l del sobrenadante y agregándole 100 L de buffer de borato 

de potasio (0.8 M, pH 10), agitados en vórtex por 1 min y agregando 200 L de FMOC-Cl (10 

mM en acetonitrilo), seguido de agitación por 1 min en vórtex. Finalmente se realizaron dos 

lavados en agitación con vórtex por 1 min cada uno, con 500 L de heptano (100 %), 

descartando la fase superior en cada caso. 
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2. Separación y cuantificación de Prolina-FMOC por HPLC-Fluorómetro 

El sistema de HPLC (Agilent serie 1100, California, EUA) fue equipado con un inyector 

manual (Agilent) con un loop de 20 L, un degasificador de solventes en línea (Agilent), una 

bomba (Agilent) y un fluorómetro (Perkin Elmer, Überlingen, Alemania). El análisis 

cromatográfico se realizó siguiendo el método utilizado por Vélez (2007), que contiene 

algunas modificaciones del método descrito por López-Galindo et al. (2003). 

 

Las condiciones de la cromatografía fueron, fase móvil A: fosfato de amonio 30 mM (pH 6.5) 

en metanol:agua 15:85 (v/v); fase móvil B: metanol:agua 15:85 (v/v); fase móvil C: 

acetonitrilo:agua 90:10 (v/v); flujo constante de 1.2 mL min-1, la columna (Allsphere ODS-15u; 

4.6 mm x 250 mm) se mantuvo a temperatura ambiente. La detección por fluorescencia se 

realizó con longitudes de onda de excitación y de emisión de 263 y 611 nm respectivamente. 

El programa de gradiente utilizado para la separación de Prolina-FMOC fue de 16.5, 69, 14.5 

% de fase móvil A, B y C respectivamente. 

 

 Determinación de azúcares solubles 

 

La prueba para carbohidratos solubles fue realizada siguiendo el método descrito por Dubois 

et al. (1956) de fenol-ácido sulfúrico, macerando 1 g de tejido en 1 mL de agua destilada 

(este extracto fue diluido en una proporción 1:100). En 250 L de la dilución fueron 

mezclados 250 L de Fenol al 5 % agitando levemente. Finalmente se añadió 1.25 mL de 

ácido sulfúrico (96%), se mezcló y se dejó reposar por 30 min para su posterior lectura a 485 

nm. Como patrón se utilizó glucosa (200 g mL-1) de 0 a 50 g mL-1. 

 

 Potencial hídrico 

 

Para estimar el potencial hídrico se utilizó una gota de sabia, la cual se obtuvo presionando 

levemente con los dedos un fragmento de hoja, se colocó en un refractómetro (Huake 

Instrument Co., Ltd, RHB-32 ATC, Shenzhen, China) para su lectura, también se realizó una 

curva patrón construida con concentraciones molales conocidas de sacarosa (0 - 0.6) con 
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base en °Bx. Finalmente el valor fue calculado con ayuda de la ecuación de Van’t Hoff 

(Arriaga, et al., 2013): 

= - R T C i   

Dónde:  = Potencial hídrico. 

       R = Constante ideal de los gases (0.0083143 Kg MPa (Mol∙K)-1). 

       T = Temperatura en grados Kelvin (°C + 273). 

       C = Concentración molal de la solución. 

        i = Coeficiente de disociación (Sacarosa = 1). 

 

 Curva de saturación rápida por luz. 

 

La curva fue construida con los datos obtenidos con un fluorómetro (Hansatech, FMS 2, 

Norfolk, Inglaterra), por medio de fluorescencia modulada, incrementando gradualmente el 

flujo de fotones. Utilizando el programa Origin 3.0, fue calculada la velocidad de saturación 

de los centros de reacción (V = ETRrMAX X (K+X)-1), donde: 

 

V = Velocidad de saturación de los centros de reacción. 

ETRrMAX = Tasa máxima relativa de transporte de electrones. 

X = Flujo de Fotones. 

K = Flujo de fotones al cual la tasa relativa de transporte de 

electrones, es la mitad de la máxima capacidad fotosintética. 

 

También se calculó la pendiente (b), aplicando una regresión lineal simple (y = b∙x+a), para 

poder calcular la radiación mínima de saturación (Ek), la cual fue calculada dividiendo la tasa 

máxima relativa de transporte de electrones y la pendiente de los centros de reacción antes 

de saturarse (Ek = ETRrMAX b
-1). 
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Ensayo  

 

Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

Las plantas a lo largo de su desarrollo en el vivero “La Iberia”, fueron regadas cada tercer 

día, posteriormente fueron trasladadas al laboratorio de Cultivo de Tejidos Vegetales, de la 

Unidad de Morfología y Función, FES-Iztacala, UNAM (Edo. Méx.) y se trasplantaron en 

macetas de 6 pulgadas, con un sustrato de las mismas características, pero secado al aire 

libre por una semana a temperatura ambiente. 

 

Con el fin de observar la dinámica que tenía la respuesta osmótica ante el estrés a corto 

plazo y los cambios de irradiación durante el día, se realizó un ensayo con tres repeticiones, 

colocando 6 plantas en una cámara de crecimiento marca “Environmental Growth 

Chambers”, Modelo GCW8-1 (Chagrin Falls, Ohio, EUA) programada a 44 ± 1 °C. La 

humedad relativa osciló de 9.6 - 42.5 % (Min – Max) debido a que no fue posible controlar 

este parámetro, se registró con un datalogger (Extech instruments, RHT10, New Hampshire, 

EUA). La concentración de prolina se determinó con el método descrito por Bates et al. 

(1973), los azúcares solubles siguiendo el método de Fenol-Ácido Sulfúrico descrito en 

Dubois et al. (1956) y el potencial hídrico se estimó como se indicó anteriormente en el 

apartado con el mismo nombre. Las pruebas se realizaron antes de ingresar las plantas en la 

cámara de crecimiento y en las diferentes fracciones del periodo luminoso establecido, 

correspondiente a 190 mol m-2 s-1 (una hora después de iniciar el periodo luminoso) y 334 

mol m-2 s-1 (2 y 7 h después de iniciar el periodo luminoso), a lo largo de 55 h, quedando los 

muestreos a las 0, 24, 26, 31, 48, 50 y 55 h. Durante este tiempo a las plantas no se les 

suministró riego. Los datos fueron analizados de forma descriptiva. 
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Experimentos 

 

1. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

Con el fin de evaluar el efecto de la falta de agua y la temperatura, durante lapsos 

prolongados de tiempo, en el ajuste osmótico, se evaluaron a lo largo de 20 días (0, 4, 8, 12, 

16 y 20 días) tres factores (temperatura, riego y tiempo), formando tres tratamientos con 

temperatura constante (24, 34 y 44 °C) y dos de riego (déficit hídrico e irrigación), en este 

último caso el sustrato fue secado al aire libre por una semana a temperatura ambiente y 

permaneció sin riego en el transcurso del experimento, así mismo las plantas del otro grupo 

tuvieron riego a saturación cada tercer día. Para llevar a cabo este experimento se ocuparon 

60 plantas. En todos los tratamientos la humedad relativa fue de 48.7 - 68.3 % (Min - Max) y 

se obtuvo el potencial hídrico (°Bx), la concentración de azúcares solubles (Dubois et al., 

1956) y de la prolina (Bates et al., 1973) después de 6 horas de iniciar el periodo luminoso 

establecido (n = 10). Los datos se evaluaron con un análisis de varianza de dos factores con 

un  ≤ 0.05. 

 

2. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Exceso de flujo 

fotónico. 

 

Para evaluar si un exceso de luz inducía un ajuste osmótico en E. laui, fue necesario obtener 

una curva de saturación rápida por luz (n = 10) y así determinar la radiación mínima de 

saturación (Ek), para establecer la irradiación que representaría un exceso de flujo fotónico a 

24°C. 

 

La fluorescencia modulada permite realizar curvas de saturación rápida por luz, a través de 

pulsos luminosos controlados, que permiten observar la saturación de los fotosistemas a 

medida que la luz aumenta, de tal manera que se puede determinar el momento en el cual, la 

intensidad de luz provoca estrés. En E. laui, esta curva se obtuvo con un fluorómetro 

(Hansatech, FMS 2, Norfolk, Inglaterra). Las plantas fueron expuestas a 11 flujos fotónicos 



UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 
Posgrado en Ciencias Biológicas 

 

~ 15 ~ 
 

diferentes, el protocolo consistió en un primer pulso luminoso para inducir fluorescencia sin 

promover la fotosíntesis (0.15 mol m-2 s-1), el siguiente pulso estimuló la actividad 

fotosintética y fue útil para cerrar todos los centros de reacción (> 10,000 mol m-2 s-1), estos 

dos pulsos tuvieron una duración de 0.7 seg. El siguiente pulso es conocido como luz 

actínica y fue usado para inducir la fotosíntesis en un rango de 17 - 721 mol m-2 s-1, la 

duración fue de 30 seg por cada intensidad, seguido de 5 seg en obscuridad y un pulso 

saturante (Ralph, et al. 2005). 

 

Una vez calculada la Ek, se formaron tres tratamientos con flujos fotónicos  diferentes, 

seleccionado uno por arriba del Ek y dos por abajo de este valor, permitiendo evaluar por 20 

días dos factores (Flujo fotónico y tiempo), con un total de 30 plantas, las cuales fueron 

colocadas en una cámara de crecimiento a 24°C, con los flujos fotónicos seleccionados. La 

humedad relativa osciló de 44.1 - 63.1 % (Min - Max) y el riego a saturación se realizó cada 

tercer día durante 20 días, en cada grupo se estimó el potencial hídrico de las hojas por 

refractometría (°Bx, n = 10) y se determinó la concentración de azúcares solubles por 

espectrometría de acuerdo con el método descrito por Dubois et al. (1956, n = 10). La 

determinación de prolina se realizó por HPLC con la metodología utilizada por Vélez (2007, n 

= 4). Los muestreos se realizaron cada cuatro días a lo largo de 20 días, después de 6 horas 

de iniciar el periodo luminoso establecido y a los datos se les aplicó un análisis de varianza 

de dos factores ( ≤ 0.05). 

 

3. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones in situ: Riego, temperatura y 

luz. 

 

Para analizar el ajuste osmótico de E. laui ante el estrés ambiental impuesto durante la 

temporada de secas, las plantas fueron colocadas fuera del invernadero de “La Iberia” en 

Cuicatlán, Oax. y mantenidas sin riego durante 30 días, con sombra durante la mañana y en 

las últimas horas de la tarde. Una vez transcurrido este tiempo se colocaron en diferentes 

condiciones ambientales por cuatro meses, con el fin de evaluar dos factores (riego y lugar 

de crecimiento), para ello se colocó un grupo expuesto a cielo abierto (A: 915 - >2000 mol 

m-2 s-1, 19.5 - 40.1 °C), otro denominado como “B”, el cual permaneció en una irradiación de 
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20 - 42 mol m-2 s-1 y temperaturas de 17.1 - 33.1 °C y un grupo más permaneció dentro del 

invernadero (IN: 15 - 92 mol m-2 s-1, 14.4 - 38.4 °C). Los grupos de cada condición fueron 

divididos en dos, R: irrigados cada tercer día a saturación y S: sin riego durante todo el 

experimento, quedando un total de cinco tratamientos con 24 plantas cada uno. 

 

Transcurridos cuatro meses, se tomó una hoja por planta para determinar la concentración 

de prolina por HPLC (Vélez, 2007, n = 4). Los azúcares solubles fueron cuantificados por 

espectrometría (Dubois et al., 1956, n = 3) y el potencial hídrico fue estimado con base a °Bx 

por refractometría (n = 3). Los datos fueron sometidos a un análisis de varianza de dos 

factores ( ≤ 0.05). 

 

4. Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas con plantas que 

fueron sometidas a estrés abiótico in situ: Déficit hídrico y temperatura elevada. 

 

Concluidos los cuatro meses del tratamiento anterior, las plantas (AR, AS, BR, BS, INR y 

INS) fueron trasladadas al invernadero del Laboratorio de Cultivo de Tejidos Vegetales, FES-

Iztacala, UNAM (Edo. Méx.). Con el fin de evaluar el efecto de dos factores (riego y tiempo), 

en los tratamientos antes descritos (IN, B y A), respecto a la respuesta osmótica en 

condiciones controladas, los grupos R y S fueron mantenidos en las mismas condiciones de 

riego que tuvieron en “La Iberia” los últimos 5 meses. Las plantas permanecieron 15 días en 

el invernadero, la temperatura osciló entre 14.5 - 35.9 °C y la irradiación entre 5.2 - 329.1 

mol m-2 s-1. 

 

Transcurridos los 15 días, las plantas fueron colocadas en una cámara de crecimiento con 

una temperatura de 44 ± 1 °C y humedad relativa de 28 - 61.8 % (Min - Max), manteniendo 

las condiciones de riego (R y S). La estimación del potencial hídrico (°Bx) y la determinación 

de la concentración de prolina (Bates et al., 1973) y azúcares solubles (Dubois et al., 1956) 

se realizaron a las 0, 24, 48, 72, 96 y 120 h, a los datos se les aplicó un análisis de varianza 

de dos factores con un  ≤ 0.05 (n=6). 
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Fig.-1 Esquema general de trabajo 
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RESULTADOS 

 

Ensayo 

 

Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

Después de 55 h de tratamiento las plantas presentaron pérdida de turgencia y marchitez. La 

concentración de prolina en los individuos mantenidos a 44°C, incrementó de 53.55 (hora 0) 

hasta 169.29 g g-1 al finalizar el experimento (55 h). Sin embargo, al igual que en la 

concentración de azúcares solubles y el potencial hídrico, los errores estándar fueron muy 

grandes y se solaparon uno con otro lo que muestra que no existen diferencias (Anexo 

Cuadro 1). 

 

Experimentos 

 

1. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

Las plantas permanecieron en cámaras con condiciones controladas y en temperaturas de 

24, 34, y 44 °C respectivamente, como se describió en materiales y métodos, en cada 

condición se mantuvo un grupo sin riego y el otro con aporte de agua a saturación. 

 

Prolina. 

 

Las plantas que permanecieron a 24 °C no mostraron diferencias en la concentración de 

prolina, pero las expuestas a 34 °C incrementaron el contenido de prolina entre el día 0 y 16 

tanto en las plantas con riego (5.90 - 18.33 g g-1), como en las sometidas a déficit hídrico 

(8.68 - 19.02 g g-1; Anexo Cuadro 2), sin embargo no hubo diferencias significativas entre 

los tratamientos con y sin riego en esta temperatura. Vale la pena mencionar que las plantas 

de este grupo desarrollaron una coloración rojiza al cabo del tratamiento. El grupo que 
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permaneció a 44 °C también desarrolló pigmentación rojiza, estas plantas comenzaron a 

mostrar un deterioro físico que comprometía su sobrevivencia, por lo que el experimento para 

este tratamiento se terminó al octavo día (Fig. 2). Los resultados obtenidos durante este 

lapso mostraron diferencias significativas entre el día 0 y 4 en la acumulación de prolina, así 

como entre el resto de temperaturas, alcanzando valores de 54.79 g g-1 en plantas con 

riego y 120.58 g g-1 en las que estuvieron bajo déficit hídrico (Fig. 3). 

 

Azúcares solubles. 

 

Los grupos que permanecieron a 44 °C, no presentaron diferencias significativas en ningún 

caso, pero en los grupos a 34 °C se mostró un incremento gradual que llegó a ser 

significativo al final del experimento (Anexo Cuadro 3), en relación al inicio y con respecto al 

tratamiento a 24 °C tanto en el grupo irrigado, como en el de déficit hídrico (Fig. 4). El 

tratamiento a 24 °C, sin riego, el día 16 presentó un incremento significativo (45.71 mg g-1) en 

la concentración de azúcares solubles, con respecto al día 4, este incremento coincidió con 

la disminución que tuvo la humedad relativa en la cámara (34.3 %) en ese momento. 

 

Potencial hídrico. 

 

En los tratamientos a 44 °C, a pesar del daño en la planta, las hojas que continuaron vivas 

(centro o ápice) no presentaron modificaciones significativas en el potencial hídrico entre el 

día 0 y 8 (Anexo Cuadro 4), sin embargo en los tratamientos de 24 y 34 °C se observó una 

disminución estadísticamente significativa del potencial hídrico entre el día 0 y 20, los 

tratamientos irrigados y en déficit hídrico no presentaron diferencias significativas entre ellos 

(Fig. 5). 
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Fig.- 2 Plantas de E. laui, sometidas a 44°C con riego. a) Antes de introducirlas a la cámara 
de crecimiento (día 0), b) Ocho días después de iniciar el tratamiento. 
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Fig.- 3 Plantas de E. laui, sometidas a estrés hídrico y gradiente de temperatura a largo plazo. En cámara de crecimiento con fotoperiodo 
de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y humedad relativa de 48.7 - 68.3 %. Letras diferentes representan cambios 
significativos entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo). Medias ± error estándar (una vez), n = 10. Tukey P < 0.050. 
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Fig.- 4 Plantas de E. laui, sometidas a estrés hídrico y gradiente de temperatura a largo plazo. En cámara de crecimiento con 
fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y humedad relativa de 48.7 - 68.3 %. Letras diferentes representan 
cambios significativos entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo). Medias ± error estándar (una vez), n = 10. Tukey P < 
0.050. 
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Fig.-5 Plantas de E. laui, sometidas a estrés hídrico y gradiente de temperatura a largo plazo. En cámara de crecimiento con fotoperiodo de 
12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y humedad relativa de 48.7 - 68.3 %. Letras diferentes representan cambios significativos 
entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo). Medias  ± error estándar (una vez), n = 10. Tukey P < 0.050. 
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2. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Exceso de flujo 

fotónico. 

 

Curva de saturación rápida por luz. 

 

Con la curva de saturación rápida por luz (Fig. 6), fue determinada la radiación mínima de 

saturación (Ek= 331.87 mol m-2 s-1) y basados en este valor, fueron seleccionadas tres 

intensidades de luz, 100.20 mol m-2 s-1 (B), que representó la región limitante de luz 

(irradiación sub óptima que limita la fotosíntesis), 202.12 mol m-2 s-1 (M), con valores de qP 

(energía fotoquímica o de trabajo) por arriba de qNP (energía no fotoquímica o no 

aprovechable), cercano a Ek, con un buen transporte de electrones y por último 483.25 mol 

m-2 s-1 (A), con saturación en la cadena de transporte de electrones. 

 

Prolina. 

 

Los diferentes flujos de fotones utilizados no modificaron el contenido de prolina 

significativamente, en ninguno de los tratamientos. 

 

Azúcares solubles. 

 

Cada tratamiento mostró un incremento significativo el día 16, con respecto al día 4 y 

coincidió con la disminución en la humedad relativa de la cámara (23.2%; Fig. 7). 

 

Potencial hídrico. 

 

No mostró cambios significativos en ninguno de los tratamientos (Anexo Cuadro 5).  
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Fig.-6 Curva rápida de saturación por luz en E. laui a 24 °C. ETRr: Tasa relativa de transporte de electrones, estimado con la 
multiplicación del rendimiento cuántico operacional por el flujo de fotones ((èPS2R) (mol m-2 s-1)). Luz: mol m-2 s-1. Ek: 
(ETRrMAX) (b-1). Valores en líneas interpoladas en la curva representan intensidad de luz (mol m-2 s-1), B: intensidad baja, M: 
intensidad que permite un buen transporte de electrones, Ek: radiación mínima de saturación, A: intensidad de luz que excede la 
capacidad de aprovechamiento de energía. Medias ± error estándar (una vez), n = 10. 
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Fig.- 7 Plantas de E. laui, mantenidas en una cámara de crecimiento con temperatura de 24 ± 1 °C. Fotoperiodo de 12 h luz B: 100.20 
mol m-2 s-1, M: 202.12 mol m-2 s-1, A: 483.25 mol m-2 s-1. Línea punteada en azul: humedad relativa (% HR) se muestra los registros 
al momento de los muestreos. Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (flujo fotónico y tiempo) 
Medias ± error estándar (una vez), n = 10. Tukey P < 0.050. 
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3. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones in situ: Riego, temperatura y 

luz. 

 

Las plantas que fueron mantenidas durante cuatro meses bajo distintas condiciones en 

Cuicatlán, Oax. (Fig. 8) mostraron un incremento en la acumulación de osmolitos (Anexo 

Cuadro 6) y solo los tratamientos a cielo abierto redujeron el diámetro de su roseta en un 

23.8 y 70.1 % (AR y AS respectivamente). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Prolina. 

 

El contenido de prolina (Fig. 9) mostró diferencias significativas entre plantas expuestas a 

cielo abierto (AR: 27.78g g-1, AS: 22.56 g g-1) y las que permanecieron dentro del 

invernadero (INR 1.65g g-1, INS 1.40g g-1), sin embargo no se encontraron diferencias 

Fig.-8 Temperaturas promedio de cuatro meses (La Iberia, Cuicatlán, Oax.). Los registros fueron 
obtenidos colocando un datalogger (Extech instruments, RHT10, New Hampshire, EUA), A: 
fuera del invernadero directamente al sol (20 - 40 °C), B: fuera del invernadero con sombra (17 - 
33 °C), IN: dentro del invernadero (14 - 38 °C). Área sombreada representa la noche (12 h), área 
clara representa el día (12 h), área entre líneas punteadas verticales representa el rango de 
exposición con mayor temperatura (8 h). En la esquina superior derecha se muestra la humedad 
relativa (HR) correspondiente al mismo periodo, dentro y fuera del invernadero. 
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significativas entre las plantas que permanecieron en el invernadero con riego y las que no lo 

tuvieron. 

 

Azúcares solubles. 

 

La acumulación de azúcares solubles en las plantas expuestas directamente al sol (AR y 

AS), fue mayor respecto a las que permanecieron dentro del invernadero (INR e INS; Fig. 

10); mientras que las plantas con déficit hídrico no presentaron diferencias significativas 

respecto a las que tuvieron riego. 

 

Potencial hídrico. 

 

El incremento de prolina y la acumulación de azúcares solubles se reflejaron en la 

disminución del potencial hídrico, encontrando diferencias significativas entre las plantas a 

cielo abierto (A) y el resto de los tratamientos, además de mostrar diferencias entre los 

tratamientos con riego y sin riego de los grupos A y B (Fig. 11). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig.-9 Plantas de E. laui después de 4 meses, con pre aclimatación de 30 días sin riego fuera del 
invernadero La Iberia. A) Cielo abierto (915 - > 2000 mol m-2 s-1), B) Bajo sombra (20 - 42 
mol m-2 s-1), IN) Invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1), R) Riego (cada 3 días a saturación) y S) sin 
riego. Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de 
crecimiento y riego). Medias ± error estándar (una vez), n = 4. Tukey P < 0.050. 
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Fig.-11 Plantas de E. laui, después de 4 meses, con pre aclimatación de 30 días sin riego fuera del 
invernadero La Iberia. A) Cielo abierto (915 - >2000 mol m-2 s-1), B) Bajo sombra (20 - 42 mol m-

2 s-1), IN) Invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1), R) Riego (cada 3 días a saturación) y S) sin riego. 
Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento y 
riego). Medias ± error estándar (una vez), n = 3. Tukey P < 0.050. 

Fig.-10 Plantas de E. laui, después de 4 meses, con pre aclimatación de 30 días sin riego fuera del 
invernadero La Iberia. A) Cielo abierto (915 - > 2000 mol m-2 s-1), B) Bajo sombra (20 - 42 mol 
m-2 s-1), IN) Invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1), R) Riego (cada 3 días a saturación) y S) sin riego. 
Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento y 
riego). Medias ± error estándar (una vez), n = 3. Tukey P < 0.050. 
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4. Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas con plantas que 

fueron sometidas a estrés abiótico in situ: Déficit hídrico y temperatura elevada.  

 

Como se indicó, las plantas utilizadas en esta prueba fueron sometidas anteriormente a 

distintos tratamientos durante cuatro meses en el invernadero “La Iberia” (Fig. 8). Posterior a 

este tiempo se trasladaron al invernadero de la UMF, FES-I, UNAM (Edo. Méx.) y fueron 

mantenidas por 15 días en las mismas condiciones de riego que se encontraban en “La 

Iberia” (Fig. 12), finalmente se les impuso una temperatura de 44 °C. En este caso ninguna 

planta presentó algún deterioro físico que comprometiera su sobrevivencia, aunque las que 

provenían del invernadero (INR e INS), perdieron turgencia (Fig. 13). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig.-12 Promedio de temperaturas e intensidades de luz (15 días). Los registros fueron 
obtenidos colocando un datalogger (Extech instruments, RHT10, New Hampshire, EUA) en el 
invernadero de la Unidad de Morfología y Función, FES-Iztacala, UNAM. 
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Prolina. 

 

La concentración de prolina en todos los tratamientos tuvo variaciones a lo largo del 

experimento (Anexo Cuadro 7), sin embargo, el análisis estadístico indicó que no fueron 

significativas (Fig. 14). 

 

Azúcares solubles. 

 

La humedad relativa de la cámara disminuyó a 15.2 % a las 72 h y la concentración de 

azúcares solubles presentó diferencias significativas en esta hora entre los tratamientos con 

y sin riego (Anexo Cuadro 8). Las plantas bajo sombra con riego (BR) y el resto de los 

tratamientos sin riego (BS, AR y AS) presentaron diferencias a lo largo del experimento entre 

la hora 0 y la 72 (Fig. 15). 

 

Potencial hídrico. 

 

El potencial hídrico no disminuyó a lo largo del experimento en ningún caso (Anexo Cuadro 

9), sin embargo mantuvieron diferencias significativas los tratamientos BS y AS, con respecto 

a los grupos con riego (Fig. 16). En la figura 17 los datos relacionados de esta misma 

variable, muestran un comportamiento de aclimatación en los tratamientos que 

permanecieron más estresados (BS, AR y AS). 
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Fig.-13 E. laui antes y después de colocarlas dentro de la cámara de crecimiento a 44 °C, no se observaron cambios físicos en las 
plantas que comprometieran su sobrevivencia. Las plantas provenían de tratamientos en campo IN: invernadero, B: con sombra, A: 
a cielo abierto, todos los tratamientos tuvieron un grupo con riego (R) y otro sin riego (S). 
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Fig.-14 Plantas de E. laui, en una cámara de crecimiento a 44 °C, fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y 
humedad relativa de 28 - 61.8 %. Después de 4 meses en “La Iberia” Cuicatlán, Oax. IN: invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1). B: en 
sombra (20 - 42 mol m-2 s-1), A: cielo abierto (915 – > 2000 mol m-2 s-1) y 15 días en el invernadero de la UMF de la Fes-I (14.5 - 
35.9 °C, 5.2 – 329.1 molm-2s-1). Sin diferencias significativas (n = 6). Medias ± error estándar (una vez). ANOVA de dos factores  < 
0.050. 
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Fig.-15 Plantas de E. laui, dentro de una cámara de crecimiento a 44 °C, fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-

1 y humedad relativa de 28 - 61.8 %. Después de 4 meses en “La Iberia” Cuicatlán, Oax. IN: invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1). B: en 
sombra (20 - 42 mol m-2 s-1), A: cielo abierto (915 – > 2000 mol m-2 s-1) y 15 días en el invernadero de la UMF de la Fes-I (14.5 - 
35.9 °C, 5.2 – 329.1 mol m-2 s-1). Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento y 
riego). Medias ± error estándar (una vez), n = 6. Tukey P < 0.050. 
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Fig.-16 Plantas de E. laui, dentro de una cámara de crecimiento a 44 °C y fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 

s-1 y humedad relativa de 28 - 61.8 %. Después de 4 meses en “La Iberia” Cuicatlán, Oax. IN: invernadero (15 - 92 mol m-2 s-1). B: en 
sombra (20 - 42 mol m-2 s-1), A: cielo abierto (915 – > 2000 mol m-2 s-1) y 15 días en el invernadero de la UMF de la Fes-I (14.5 - 
35.9 °C, 5.2 – 329.1 mol m-2 s-1). Letras diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento, 
riego y tiempo). Medias ± error estándar (una vez), n=6. Tukey P < 0.050. 
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Fig.-17 Respuesta osmótica de los diferentes tratamientos (IN: invernadero, B: en sombra y A: 
cielo abierto) respecto al control, después de 4 meses en “La Iberia” Cuicatlán, Oax. y de 
permanecer dentro de una cámara de crecimiento a 44 °C, por 120 h. Cuatro Meses in situ: 
[(tratamiento*100) invernadero-1

], Cámara de crecimiento 120 h: [[((horario*100) hora 0-1)*100] 
Invernadero-1

]) La discontinuidad de tiempo representa 15 días en el invernadero de la UMF de la 
Fes-I (Edo. Méx). 
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DISCUSIÓN 

 

Ensayo 

 

Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

La síntesis y acumulación de la prolina pueden formar parte de la respuesta al estrés 

osmótico en plantas, impidiendo la desnaturalización de macromoléculas y en muchas 

especies se ha establecido una correlación entre la acumulación de este osmolito y la 

tolerancia al estrés abiótico (Trovato, et al., 2008; Kavi, et al. 1995). En este ensayo las 

plantas perdieron turgencia y presentaron marchitez en la mayoría de sus hojas, 

principalmente en las más alejadas del centro o ápice de la planta, los errores estándar 

mostraron que no había diferencias en la concentración de prolina, sin embargo la 

acumulación de este osmolito parecía tener una tendencia a incrementar. Al finalizar las 55 h 

se observó que las plantas presentaban desarrollo floral, esto explicaría porque los registros 

de este osmolito fueron los más altos (169.29 g g-1 de tejido seco), en comparación con el 

resto de los experimentos de este trabajo. Es posible que esa acumulación no provenga de la 

síntesis de novo, ya que en diferentes plantas se ha reportado, que el estrés no es el único 

evento que induce la acumulación de prolina, también ocurre durante el proceso del 

desarrollo reproductivo, por ejemplo en especies como Brassica napus, A. thaliana y 

Lycopersicon esculentum cv Moneymaker, fue observada una mayor acumulación de prolina 

en tejidos reproductivos como flores, polen, silicuas y semillas, que en cualquier otro órgano 

analizado. Esta acumulación es provocada por el transporte de prolina de diferentes partes 

de la planta (hojas y tallos) hacia los tejidos reproductivos, llegando al 23 – 60 % del total del 

pool de este aminoácido (Mattioli, et al., 2009; Good y Zaplachinski, 1994). La formación de 

prolina está dada por la vía del glutamato y la de ornitina, esta última durante el desarrollo 

floral genera pirrolin-5-carboxilato (P5C) que es utilizado para la producción de glutamato y 

no para la síntesis de prolina durante el estrés, suministrando energía a la mitocondria 

durante esta etapa (Polavarapu, et al., 2014; Roosens, et al., 2002; Funk, et al., 2008). Al 

correlacionar los datos de azúcares solubles con potencial hídrico, no hubo diferencias 
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estadísticamente significativas, esto sugiere que E. laui no presenta una respuesta al estrés 

en corto plazo, ya que se ha reportado que la acumulación de prolina en plantas bajo estrés, 

es acompañada por un aumento en la concentración de azúcares solubles y disminución del 

potencial hídrico (Keunen, et al., 2013; Balibrea, et al., 1997). 

 

Experimentos 

 

1. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Déficit hídrico y 

temperatura elevada. 

 

Uno de los principales efectos del déficit hídrico y el incremento de la temperatura en plantas 

suculentas o de zonas áridas, es el cambio de un comportamiento C3 a uno MAC. E. laui 

tiene la característica de presentar un metabolismo acido de las crasuláceas de tipo 

facultativo, puede realizar la transición C3-MAC y viceversa dependiendo de las condiciones 

ambientales que se presenten, tanto en plantas jóvenes, como adultas (Reyero, 2014). Este 

metabolismo en déficit hídrico o temperaturas elevadas, confiere protección contra el estrés 

oxidativo (Habibi, et al. 2011). En otros trabajos, se ha reportado que la temperatura 

promueve la formación de radicales libres y estimula la actividad de enzimas antioxidantes, 

las cuales juegan un papel protector en el estrés oxidativo, un ejemplo de ello es la enzima 

superóxido dismutasa (SOD) que permitió en Aloe vera contrarrestar la formación de 

radicales libres y evitar entrar en una condición de estrés oxidativo inducido por la 

temperatura (Delatorre-Herrera, et al., 2010). El incremento de temperatura en E. laui, tiene 

la capacidad de inhibir el transporte de electrones en los fotosistemas y estimular la síntesis 

de pigmentos como violaxantina y zeaxantina (ciclo de las xantofilas), compuestos que 

permiten la disipación de energía como calor para evitar los daños oxidativos (Reyero, 2014; 

Chen, et al. 2011; Alfonso, et al. 2000). En este trabajo la concentración de prolina en E. laui 

no mostró cambios entre los tratamientos con riego y sin riego, estableciendo que la 

respuesta de ajuste osmótico fue estimulada por la temperatura, ya que el incrementó de 

este aminoácido fue significativo a lo largo de los días en los tratamientos de 34 y 44 °C. Lo 

que plantea que la respuesta al incremento de temperatura además de estar asociada a la 

actividad antioxidante, también puede generar un ajuste osmótico en E. laui.  
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La prolina es conocida por conferir tolerancia osmótica durante un estrés abiótico y en 

algunas plantas como Aloe vera, se ha reportado que éste aminoácido incrementa 75 % su 

concentración en condiciones de déficit hídrico (Delatorre-Herrera, et al., 2010). Como se 

mencionó anteriormente, E. laui no presentó diferencias estadísticamente significativas en la 

acumulación de éste osmolito, entre los tratamientos sin riego y sus contrapartes irrigadas, lo 

que indica que esta crasulácea es tolerante al déficit hídrico, este comportamiento coincide 

con lo reportado para Sedum album, que no presentó una acumulación de prolina bajo estrés 

hídrico (Sayed, et al., 1994). Hay autores que cuestionan la función primordial de la prolina 

en la osmoregulación, subrayando que su función está más involucrada en la etapa de 

recuperación del estrés, ya que el ajuste osmótico podría lograrse mejor con hidratos de 

carbono como solutos compatibles (Müller, et al., 2012; Hoekstra et al., 2001). En este 

trabajo la acumulación de prolina se presentó con antelación conforme la temperatura 

aumentó, encontrando diferencias el día 4 y 8 (con riego y sin riego respectivamente) para 

los tratamientos a 34 °C y el día 4 en los de 44 °C. Por otro lado, los azúcares solubles del 

tratamiento a 34 °C, fueron incrementando gradualmente hasta presentar diferencias 

significativas el día 20 de tratamiento, la disminución de la humedad relativa el día 16 en el 

tratamiento de 24 °C, indujo cambios en la concentración de azúcares solubles, mismos que 

fueron reflejados en la disminución del potencial hídrico al final del experimento en estos dos 

tratamientos (Anexo Cuadro 4). Las células vegetales utilizan un sistema de defensa que 

implica activar genes que codifican para el sistema antioxidantes que están relacionados con 

el estrés, y que a su vez, inducen cambios en la maquinaria bioquímica de la planta. Los 

estudios han demostrado que las especies reactivas de oxígeno requieren moléculas 

adicionales para enviar y amplificar señales de defensa. Las respuestas al estrés no son 

rutas lineales, implican múltiples vías y la interacción de cofactores adicionales o moléculas 

de señalización para coordinar una respuesta específica a un estímulo dado (Kumar y 

Venkateswarlu, 2001). Al presentarse un déficit hídrico moderado,  los solutos compatibles, 

incluyendo aminoácidos y sus derivados, polioles, betaínas y disacáridos, son sintetizados 

inicialmente para proteger a las proteínas y membranas de la deshidratación, sin embargo, 

las concentraciones de estos solutos son a menudo insuficientes para aumentar la capacidad 

de retención de agua de las células, pero pueden servir como moléculas señalizadoras que 

indiquen a la planta que se avecinan condiciones estresantes. En éste caso, los disacáridos y 
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oligosacáridos no reductores actúan como sustitutos del agua para satisfacer los 

requerimientos de hidrógeno en los grupos polares en la superficie de las proteínas 

deshidratadas. Al analizar las redes metabólicas involucradas en el estrés hídrico, se 

determinó que la regulación de la síntesis de aminoácidos es más compleja que la de los 

carbohidratos, por lo que hay razones para suponer que el papel de los azúcares en la 

osmoprotección es más significativo que el de prolina (Urano et al., 2009). 

 

2. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones controladas: Exceso de flujo 

fotónico.  

 

Las plantas presentan alteraciones metabólicas por exceso de luz cuando las antenas de los 

fotosistemas absorben más energía luminosa de la que puede ser utilizada para la 

fotosíntesis. Esta situación se produce cuando la intensidad luminosa aumenta (densidad del 

flujo de fotones), hasta valores próximos o superiores al punto de saturación de luz, 

alcanzando la mayor eficiencia fotosintética (Azcón-Bieto et al., 2008). La radiación mínima 

de saturación (Ek) para E. laui fue de 331.87 mol m-2 s-1 en una temperatura de 24 °C. El 

valor de Ek puede variar dependiendo de la temperatura en la que se encuentre el 

organismo, ya que conforme la temperatura incrementa, el punto de la radiación mínima de 

saturación se hace más pequeño, aunque existen otros factores involucrados que podrían 

modificar este valor, como es la propia aclimatación o la respuesta de defensa que presente 

la planta ante algún estrés abiótico (Ralph, et al., 2005). De cualquier modo, Ek depende de 

los centros de reacción disponibles en el momento de la medición y se ha visto que la 

activación e inactivación de los centros de reacción, puede ser una característica en 

organismos con la capacidad de adaptar su aparato fotosintético a los efectos de los 

diferentes tipos de estrés abiótico, como se ha reportado en campo con E. laui (Reyero, 

2014; González, et al. 2008). 

Al incrementar la irradiación se observó una tonalidad rojiza en E. laui, posiblemente por la 

producción de antocianinas, lo que sugirió que esta especie es sensible a los cambios de 

irradiación, pero su morfología y fisiología fotosintética le confieren características que le 

permiten ser tolerante a las altas irradiaciones (Reyero, 2014). 



UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 
Posgrado en Ciencias Biológicas 

 

~ 41 ~ 
 

El Exceso de flujo fotónico en las plantas puede afectar la eficiencia fotosintética, 

principalmente debido al daño oxidativo en el fotosistema II (PSII). Cuando una planta se 

mantiene en estrés, disminuye la velocidad del ciclo de Calvin, el cual promueve la oxidación 

de NADPH y restauración de NADP+, provocando que el flujo de la cadena transportadora de 

electrones se suprima debido a una insuficiencia de aceptores de electrones (NADP+), esto 

conduce a la producción de oxígeno singulete en los centros de reacción del PSII y la 

acumulación de especies reactivas de oxígeno (Chaves, et al., 2009; Kato, et al., 2003). Para 

amortiguar los daños provocados por la peroxidación, las plantas inducen en cloroplastos la 

acumulación de enzimas como: delta-pirrolin-5-carboxilato sintasa 1 (P5CS1) y pirrolin-5-

carboxilato reductasa (P5CR), que dan lugar al incremento de prolina derivado de glutamato, 

para mantener el flujo de electrones entre los centros de reacción de la fotosíntesis y 

estabilizar el balance redox, reduciendo la fotoinhibición y el daño del aparato fotosintético 

(Szabados, et al. 2009; Székely, et al., 2008; Hare, et al., 1997). E. laui no mostró 

incrementos significativos de prolina en ninguno de los tratamientos con luz, incluso en 

aquellos con una irradiación de 483.25 mol m-2 s-1 que representaban un estrés luminoso, al 

rebasar el umbral de saturación (Ralph, et al., 2005), esto podría deberse a que la luz está 

íntimamente relacionada con dos factores, el primero es la temperatura, que fue separada 

suprimiendo los efectos de ésta al realizar la curva de saturación luminosa, obteniendo el 

punto de radiación mínima de saturación (Ek= 331.87 mol m-2 s-1 a 24 °C). El otro factor es la 

exposición a una parte del espectro de luz, el ultravioleta, el cual es un factor que afecta 

principalmente los procesos fisiológicos de la fotosíntesis, generando radicales libres, que las 

plantas contrarrestan activando una serie de mecanismos de protección, incluyendo la 

síntesis de flavonoides y de prolina (Reyero, 2014; Hayat, et al., 2012). Algunos cultivos 

como la mostaza, arroz y frijol han mostrado una rápida respuesta al estrés provocada por 

luz UV, incrementando de 3 hasta 7 veces los niveles de prolina, reduciendo 

considerablemente la cantidad de radicales libres producidos durante la exposición, a 

diferencia de las plantas colocadas en luz blanca fluorescente fría, las cuales no presentaron 

cambios en la concentración de este aminoácido (Pardha, et al., 1995). Así mismo, en 

cultivos de Malva parviflora, Plantago major, Rumex vesicarius y Sisymbrium erysimoides 

Desf, el incremento de prolina está asociado de igual manera, con la exposición a la 

radiación ultravioleta (Salama, et al., 2011). Esto indicó que el espectro de luz utilizado en 
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este trabajo no representó un factor estresante en relación con la respuesta osmótica, ya que 

no se mostraron cambios significativos en la prolina y en el potencial hídrico. En contraste, el 

día 16 los azúcares solubles incrementaron su concentración en todos los tratamientos, 

debido a la disminución de la humedad relativa (23.28 %) en la cámara de crecimiento. En 

algunas especies como Arabidopsis, Coffea arabica y Nicotiana tabacum, la acumulación de 

azúcares como galactinol y rafinosa en bajas concentraciones representa una señal 

molecular endógena para la inducción de la respuesta antioxidante, ante un factor abiótico, 

contribuyendo efectivamente a la tolerancia al estrés, cuando las condiciones se vuelven más 

severas (Sengupta, et al., 2015; Balasubramaniyam y Harvey, 2015; ElSayed, et al., 2014; 

Nishizawa, et al., 2008). 

 

3. Respuesta al estrés de largo plazo en condiciones in situ: Riego, temperatura y 

luz. 

 

Los cambios de temperatura, altas irradiaciones y la falta de riego, representan una 

interacción compleja en el ambiente, que puede afectar diversos procesos fisiológicos en las 

plantas. En Sedum album, estos factores inducen la acumulación de prolina, betaína y en la 

disminución del potencial hídrico (Sayed, et al., 1994). Los resultados presentados en este 

trabajo de E. laui, mostraron características similares a los registrados en Sedum album, por 

ejemplo, la prolina no afectó significativamente el potencial hídrico en los primeros 20 días y 

en este mismo periodo, tampoco se encontraron diferencias entre los tratamientos irrigados y 

los que permanecieron bajo déficit hídrico. Cuando el tiempo de exposición a los principales 

factores que promueven el estrés abiótico se extendió a 5 meses (tomando en cuenta la fase 

de preaclimatación), los datos en E. laui, revelaron que el diámetro de las rosetas fue 

claramente disminuido en los tratamientos a cielo abierto, la concentración de prolina y 

azúcares solubles, incrementó de forma contundente en los tratamientos expuestos 

directamente al ambiente y no presentaron diferencias significativas entre los tratamientos 

con riego y sin riego. Por otro lado, el potencial hídrico mostró una disminución significativa 

tanto en los tratamientos expuestos al ambiente, como entre los grupos irrigados y los que 

permanecieron en déficit hídrico, de la misma forma que se presentó en S. album  y S. 

rubrotinctum en un tiempo similar (Teeri, et al. 1986). Los datos presentados sugieren que las 



UNIVERSIDAD NACIONAL AUTÓNOMA DE MÉXICO 
Posgrado en Ciencias Biológicas 

 

~ 43 ~ 
 

plantas sin riego experimentaron un ajuste osmótico en el transcurso de este trabajo. Estos 

resultados nos indican que la respuesta al estrés hídrico no actúa de forma aislada y viene 

acompañada de otros compuestos con propiedades protectoras que se acumulan en los 

tejidos, uno de ellos puede ser malato, el cual puede estar participando como un componente 

osmoregulador ante el déficit hídrico, como se ha reportado para Sedum rubrotinctum, 

después de dos años en estés hídrico la acumulación de malato contribuyó 

significativamente en el ajuste del potencial hídrico (Teeri, et al. 1986). El metabolismo ácido 

de las crasuláceas, no solo sirve para el ahorro, sino también para la captura de agua. En 

Senecio medley-woodii y Kalanchoë daigremontiana bajo estrés hídrico, los cambios en los 

niveles de malato, causaron una reducción en el potencial hídrico de las hojas favoreciendo 

la absorción de agua. Los cambios en los niveles de malato pueden resultar en grandes 

alteraciones de la presión osmótica en plantas suculentas, principalmente por la mañana, 

proporcionando un medio de ajuste osmótico (Herrera, 2009).  

En E. laui se ha reportado que los meses con temperatura elevada, baja humedad relativa e 

intensidades de luz altas, inducen una mayor acumulación de ácidos orgánicos por las 

mañanas, cuando la humedad relativa del ambiente es más alta (Reyero, 2014). Esto indica 

que E. laui tiene la oportunidad de importar agua a las células vía estomática, por las 

mañanas, permitiendo que las hojas conserven su turgencia y como consecuencia tiene la 

capacidad de ser tolerante a largos periodos bajo déficit hídrico. 

 

4. Respuesta al estrés de corto plazo en condiciones controladas con plantas que 

fueron sometidas a estrés abiótico in situ: Déficit hídrico y temperatura elevada. 

 

Hay muchos componentes ambientales que pueden alterar el comportamiento fisiológico de 

las plantas, la exposición leve a estos factores potencialmente dañinos, puede infligir 

cambios a nivel molecular y al mismo tiempo activar mecanismos de reparación. Cuando los 

organismos son sometidos a estos factores en dosis subletales, pueden estimular procesos 

vitales dentro de las células y crear un cambio positivo en la homeostasis de las plantas 

(Yoshihiro, 2012). Una temporada de secas puede inducir el incremento en la concentración 

de prolina de forma inicial, según un estudio realizado con algunos miembros de la familia 

Crassulaceae que fueron monitoreados por siete años, ésta acumulación podría tener una 
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función protectora. Al prolongarse la sequía observaron que los altos niveles de prolina 

dejaron de marcar diferencias entre una medición y otra, reflejando un estado en que las 

reacciones metabólicas se reducen al mínimo, dando paso a la tolerancia al estrés, debido a 

las características presentes en su entorno (Treichel, et al., 1984). Es probable que en E. laui 

el pretratamiento en el que fueron expuestas al ambiente por cuatro meses, haya promovido 

una respuesta similar al del ejemplo anterior, ya que los niveles de prolina permanecieron 

elevados, tal y como lo habían presentado las plantas in situ al término del experimento de 

cuatro meses, al colocarlas posteriormente en condiciones controladas (44 °C), el contenido 

de este osmolito no presentó diferencias significativas. 

Una de las observaciones más importantes fue que la sobrevivencia de los organismos más 

estresados (BS, AR y AS) no se vio comprometida, mostrando una gran tolerancia a 

elevadas temperaturas, las cuales estimulan la formación de especies reactivas de oxígeno, 

mismas que son menguadas por la actividad de enzimas antioxidantes, promovida por una 

alta concentración de prolina, confiriendo protección contra el estrés oxidativo (Habibi, et al. 

2011; Verslues, et al. 2010). Un estrés previo es capaz de promover una aclimatación que 

puede extender la longevidad de las plantas promoviendo la síntesis de agentes protectores, 

los cuales le confieren la capacidad de poder tolerar un estrés de mayor intensidad. Existen 

respuestas metabólicas que logran mejorar los efectos individuales de un estrés en 

particular, pueden estar estimuladas a través de la intensidad, agentes ambientales, 

interacciones y combinaciones de los diferentes tipos de estrés  (Parsons, 2005). Estas 

respuestas adaptativas son conocidas como hormesis y pueden proporcionar protección de 

nivel bajo a moderado. El término propone designar a tal efecto estimulador, las 

concentraciones subhinibitorias de agentes tóxicos en cualquier organismo, es un proceso 

compensatorio, después de una perturbación inicial en la homeostasis. La exposición de las 

plantas a periodos cortos de estrés moderado, contribuyen claramente a soportar un estrés 

posteriormente más severo, reduciendo la mortalidad. Por lo tanto, el modelo de hormesis 

puede extenderse a múltiples agentes ambientales, protección cruzada, expresión de alta 

eficiencia energética y por tanto a una aptitud que evoluciona en respuesta a agentes 

ambientales simples y múltiples, donde los costos energéticos no son excesivos 

(Poschenrieder, et al. 2013). Por ejemplo, la disponibilidad de hidratos de carbono puede ser 

un factor limitante para la absorción de CO2 y para la formación de malato vacuolar (Lara, et 
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al., 2010). Algunos géneros que presentan MAC, como Agave, Ananas y Opuntia, han 

demostrado que la selectiva repartición de carbohidratos, es un factor clave para el éxito 

ecológico de estas plantas bajo condiciones ambientales cambiantes (Verslues, et al. 2010). 

Las plantas MAC tienen la capacidad de mantener un bajo costo energético, en términos de 

ATP, al utilizar azúcares solubles como fuente de energía, para ampliar la magnitud de 

absorción de carbono y formación de malato, para mantener la fase obscura, conservando el 

equilibrio de carbono y energía en condiciones ambientales limitantes. La disponibilidad y 

transporte de azúcares juegan varias funciones reguladoras importantes en las plantas 

estresadas. Puesto que la tolerancia debe depender de la condición de energía de las células 

en las que se inducen respuestas que amortiguan los efectos del estrés, muchos tejidos de 

plantas son propensos a tener una mayor demanda de carbohidratos rápidamente 

metabolizables (Hare, et al. 1998). En Aechmea “Maya” (Bromeliaceae), la exposición 

prolongada al déficit hídrico, provocó una redirección del aporte de sacarosa, como 

suministro para el sustrato de la fase obscura, aumentando casi 90 % después de 180 días 

(Ceusters, et al., 2009). En el caso de E. laui, se observó un incremento estadísticamente 

significativo de azúcares solubles a las 72 h y no se encontraron cambios en el potencial 

hídrico a lo largo de las 120 h, por lo que el incremento de los azúcares puede formar parte 

de una redistribución y no por una síntesis de novo. En Cajanus cajan las concentraciones de 

azúcares solubles no presentaron diferencias, sin embargo al analizar la composición de 

estos azúcares, pinitol se encontraba en mayor proporción que el resto de los azúcares y 

aumentaba su concentración, mientras que sus precursores como myo-inositol y ononitol 

disminuían a concentraciones cercanas a cero (Keller et al. 1993). Es probable que los 

azúcares solubles estén teniendo una participación mucho más activa e importante de lo que 

se observar en este trabajo, ya que los cambios en la humedad relativa pudieran estar 

brindando un efecto estimulante en los azúcares solubles y podría explicar la capacidad de 

E. laui para poder tolerar largos periodos en déficit hídrico. En condiciones controladas la 

disminución de la humedad relativa en las 72 h (15.2 %), promovió un incremento 

significativo en los azúcares solubles, pero como se ha mencionado anteriormente no tuvo un 

efecto en el potencial hídrico. Es posible que este incremento en los azúcares pudiera formar 

parte de una señal de estrés y brindar un efecto estimulante, en términos de parámetros 

biológicos como es la tolerancia y sobrevivencia al presentarse en pequeñas dosis 
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(Sengupta, et al., 2015; Rattan, 2004; Calabrese y Baldwin, 1997). E. laui se desarrolla en un 

ambiente donde predomina el estrés por déficit hídrico, sin embargo los registros han 

demostrado, que en las mañanas se presenta una oportunidad para la recuperación del agua 

perdida durante el día y las constantes fluctuaciones en la humedad relativa, pudieran 

estimular la acumulación de azúcares solubles en pequeñas cantidades dentro de los tejidos 

vegetales, promoviendo en esta especie un efecto de hormesis, que prepara a la planta para 

poder tolerar condiciones más severas, muy similar al detectado en Tetrahymena 

thermophila en donde algunas proteínas de choque térmico (HSP), aumentan cuando se 

presentan fluctuaciones rápidas de temperatura en comparación con un entorno estable, lo 

que da como resultado una inducción metabólica de termotolerancia en entornos cambiantes 

(Poschenrieder, et al. 2013). 
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CONCLUSIONES 

 

 E. laui, es una planta sensible a los cambios de luz, pero sumamente tolerante a altas 

irradiaciones, sin embargo la luz no es un factor que estimule la síntesis de osmolitos. 

 

 La acumulación de osmolitos en E. laui, fue promovida por altas temperaturas y se 

observó que la exposición a este factor puede llegar a ser letal en corto tiempo.  

 

 Esta crasulácea demostró ser altamente tolerante al déficit hídrico y se comprobó que 

son necesarios periodos muy prolongados, para manifestar cambios significativos en 

la acumulación de prolina y azúcares solubles. 

 

 Las fluctuaciones y el incremento de la humedad relativa que ocurre en las primeras 8 

horas del día en el sitio de origen, puede ser un importante aporte de agua para esta 

crasulácea y podría brindarle un probable efecto de hormesis, que le permite 

sobrevivir y conservar su turgencia. 

 

 E. laui tiene una serie de mecanismos asociados al ajuste osmótico que le permiten 

sobrevivir en ambientes adversos por periodos prolongados, como los de su sitio de 

origen. Aunque para lograr una reintroducción exitosa, primero es necesario un 

periodo de aclimatación que involucre un aumento gradual de temperatura. 
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Cuadro 1.- Concentración de prolina, azúcares solubles y valor del potencial hídrico en plantas sometidas a estrés de corto 

plazo. 

Horas 0 24 26 31 48 50 55 

Prolina (g/g de 
Tejido seco) 

53.5 ± 10.2 40.3 ± 2.5 98.9 ± 17.2 96.2 ± 22.5 124.9 ± 10 134.3 ± 44.7 169.2 ± 62.4 

Azúcares 
solubles (mg/g 
de Tejido seco) 

86.6 ± 31 162.4 ± 32.2 191.4 ± 62 186.84 ± 6.5 205.1 ± 97.2 167.1 ± 44 215.7 ± 51.5 

Potencial hídrico 
(MPa) 

 -0.20 ± 0.01  -0.22 ± 1.96  -0.22 ± 1.96  -0.29 ± 0.03  -0.21 ± 0.01  -0.28 ± 0.03  -0.259 ± 0.05 

Las plantas fueron mantenidas en una cámara de crecimiento a 44°C, intensidad de luz 190/334/190 mol m-2 s-1, 
fotoperiodo 2/8/2 h y humedad relativa de 9.6 - 42.5%. Medias ± error estándar (una vez, n = 3). 
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Cuadro 2.- Concentración de prolina en plantas sometidas a estrés por privación de riego y gradiente de temperatura en un 

plazo largo.  

  Días 0 4 8 12 16 20 


g

/g
 d

e
 t

e
ji

d
o

 s
e
c

o


24°C 
R 14.5 ± 1.7a 13.2 ± 1.5ac 15.6 ± 1ac 15.9 ± 1.7a 14.6 ± 1.4ad 16.4 ± 2a 

S 20.9 ± 4.5a 16 ± 3.8a 26.3 ± 7.1a 19.5 ± 2a 24 ± 7.1ac 23.2 ± 5.4a 

34°C 
R 5.9 ± 0.4b 13.9 ± 1.4cd 15.2 ± 1.6cd 10 ± 1.2bc 18.3 ± 2.4d 16.5 ± 2.2ad 

S 8.6 ± 1.2b 12.3 ± 1.5ab 18 ± 1.8ac 11 ± 1.7ab 19 ± 1.7cd 13.6 ± 1.1abc 

44°C 
R 18.8 ± 3.5ab 54.7 ± 9.2e 45.3 ± 5.2e  -  -  - 

S 16.2 ± 1.4ab 120.5 ± 15.9f 66.3 ± 10.5e  -  -  - 

Plantas de E. laui. R: con riego, S: sin riego, dentro de una cámara de crecimiento a 24 °C, 34 °C y 44 °C. Fotoperiodo 
de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y humedad relativa de 48.7 - 68.3 %.  Letras diferentes representan 
cambios significativos entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo; n= 10). Medias ± error estándar (una vez). 
Tukey P < 0.050. 
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Cuadro 3.- Concentración de azúcares solubles en plantas sometidas a estrés por privación de riego y gradiente de 

temperatura en un plazo largo. 

  Días 0 4 8 12 16 20 

m
g

/g
 d

e
 t

e
ji
d

o
 s

e
c

o
 

24°C 
R 24 ± 2.9abc 21.7 ± 3.7abc 31 ± 2.6abc 30.5 ± 3.2a 38 ± 1.5abc 36.2 ± 3.9abc 

S 35.8 ± 6.4abc 25.4 ± 3.4b 36.2 ± 4.7abc 45.7 ± 8.5c 45.713 ± 5.8c 40.8 ± 4.3abc 

34°C 
R 50.8 ± 5.8de 40.1 ± 2.7d 50.3 ± 9.3de 44.8 ± 4.9a-e 55.7 ± 10.2de 62.7 ± 5.6e 

S 38.1 ± 3.6a-d 37.2 ± 4.9a-d 45.5 ± 7a-e 36.1 ± 5.3a-d 48.9 ± 6.2a-e 63.1 ± 6.5e 

44°C 
R 40.8 ± 2.9de 42 ± 4.8d 53.1 ± 3.5de  -  -  - 

S 36.8 ± 7.5a-e 44.3 ± 5.9a-e 37.2 ± 4a-e  -  -  - 

Plantas de E. laui. R: con riego, S: sin riego, dentro de una cámara de crecimiento a 24°C, 34°C y 44°C. Fotoperiodo 
de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y  humedad relativa de 48.7 - 68.3 %.  Letras diferentes representan 
cambios significativos entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo; n= 10). Medias ± error estándar (una vez). 
Tukey P < 0.050. 
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Cuadro 4.- Potencial hídrico de plantas sometidas a estrés por privación de riego y gradiente de temperatura en un plazo largo. 

  Días 0 4 8 12 16 20 

M
P

a
 

24°C 
R  -0.19 ± 0.005ab  -0.18 ± 0.004a  -0.21 ± 0.003abc  -0.21 ± 0.007bc  -0.21 ± 0.001abc  -0.23 ± 0.010c 

S  -0.15 ±  0.007d  -0.18 ±  0.007a-d  -0.20 ±  0.005bc  -0.20 ±  0.009bc  -0.20 ±  0.010bc  -0.24 ±  .007ce 

34°C 
R  -0.20 ± 0.008abc  -0.20 ± 0.008a-d  -0.20 ± 0.009a  -0.22 ± 0.006a-f  -0.22 ± 0.008a-f  -0.23 ± 0.008c-f 

S  -0.18 ± 0.004d  -0.18 ± 0.006d  -0.21 ± 0.008a-f  -0.23 ± 0.005f  -0.22 ± 0.005f  -0.22 ± 0.011f 

44°C 
R  -0.18 ± 0.011a-f  -0.21 ± 0.010a-f  -0.20 ± 0.006a-f  -  -  - 

S  -0.20 ± 0.010f  -0.20 ± 0.006f  -0.21 ± 0.006a-f  -  -  - 

Plantas de E. laui. R: con riego, S: sin riego, dentro de una cámara de crecimiento a 24°C, 34°C y 44°C. Fotoperiodo de 12 h luz 
con ciclos de 190/334/190 mol m-2 s-1 y humedad relativa de 48.7 - 68.3 %. Letras diferentes representan cambios 
significativos entre todas las variables (temperatura, riego y tiempo; n = 10). Medias ± error estándar (una vez). Tukey P < 
0.050. 
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Cuadro 5.- Concentración de prolina, azúcares solubles y valor del potencial hídrico en plantas sometidas a estrés de largo plazo. 

Días 0 4 8 12 16 20 

Prolina (g/g de 
tejido fresco) 

B 1.2 ± 0.6 1.9 ± 0.6 1.4 ± 0.2 0.8 ± 0.1 0.5 ± 0.1 1.9 ± 0.5 

M 1.5 ± 0.2 2.1 ± 0.5 1.7 ± 0.2 1.5 ± 0.4 1.4 ± 0.4 1.8 ± 0.1 

A 1.7 ± 0.9 1.5 ± 0.3 0.8 ± 0.1 2.6 ± 0.4 1.4 ± 0.4 1.6 ± 0.1 

Azúcares solubles 
(mg/g de tejido seco) 

B 38.8 ± 7.4ab 25.6 ± 2.3ab 31.8 ± 4.1ab 34.6 ± 5.2ab 42.2 ± 6.8bc 23.3 ± 3a 

M 38.4 ± 3.5a 18.7 ± 1.7b 22.2 ± 2.5ab 29.7 ± 3.8ab 38.1 ± 6.3ac 26.2 ± 3.1ab 

A 42.9 ± 7.8a 21.8 ± 1.9b 30.4 ± 3.1ab 32.2 ± 3.3ab 47.1 ± 2.3ac 33.7 ± 4.6ab 

Potencial hídrico 
(MPa) 

B  -0.18 ± 0.019  -0.18 ± 0.010  -0.20 ± 0.008  -0.18 ± 0.010  -0.19 ± 0.007  -0.20 ± 0.009 

M  -0.17 ± 0.010  -0.18 ± 0.012  -0.20 ± 0.009  -0.19 ± 0.011  -0.20 ± 0.014  -0.19 ± 0.011 

A  -0.19 ± 0.011  -0.20 ± 0.01  -0.22 ± 0.014  -0.19 ± 0.007  -0.21 ± 0.011  -0.23 ± 0.017 

Las plantas de E. laui, fueron mantenidas en una cámara de crecimiento a 24°C. Fotoperiodo de 12/12 h luz/obscuridad y humedad 
relativa de 44.15 - 63.1 %. B: 100.20 mol m-2 s-1, M: 202.12 mol m-2 s-1, A: 483.25 mol m-2 s-1. Letras diferentes en azúcares solubles 
representan cambios significativos entre todas las variables (flujo fotónico y tiempo), los dos bloques restantes (prolina y potencial hídrico) 
no presentaron diferencias significativas. Medias ± error estándar (una vez), n = 10. Tukey P < 0.050. 
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Cuadro 6.- Acumulación de osmolitos y potencial hídrico en E. laui en respuesta a diferentes condiciones de 

estrés abiótico (riego, temperatura y luz) en un plazo largo. 

Tratamientos R S 

Prolinag/g de 
Tejido fresco) 

IN 1.6 ± 0.2a 1.4 ± 0.3a 
B 1.8 ± 0.5a 3 ± 0.7ab 
A 27.7 ± 11.4b 22.5 ± 7.8b 

Azúcares solubles 
(mg/g de Tejido 

seco) 

IN 21 ± 4.7a 16 ± 6.3a 
B 18.2 ± 2.6a 48.8 ± 4.8a 
A 70.4 ± 21.9b 98.3 ± 10.5b 

Potencial hídrico 
(MPa) 

IN  -0.18 ± 0.026a  -0.21 ± 0.005ac 
B  -0.16 ± 0.015a  -0.25 ± 0.026c 
A  -0.27 ± 0.028b  -0.41 ± 0.02d 

Plantas en el vivero “La Iberia” en Cuicatlán Oax. A: Cielo abierto, B: Bajo sombra, IN: Invernadero, R: 
Riego (cada 3 días a saturación) y S: sin riego. Letras diferentes en cada una de las determinaciones 
(prolina, azúcares solubles y potencial hídrico) representan cambios significativos entre todas las 
variables (lugar de crecimiento y riego). Medias ± error estándar (una vez). Prolina (n = 4), azúcares 
solubles y potencial hídrico (n = 3). Tukey P < 0.050. 
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Cuadro 7.- Concentración de prolina en plantas  provenientes de tratamientos en campo sometidas a estrés por temperatura en un corto 

plazo. 

Horas 0 24 48 72 96 120 

Con 
Riego 

INR 14.3 ± 2.1 18.3 ± 2.8 18.8 ± 2.6 17.7 ± 2.2 19.2 ± 1.9 24.2 ± 6.9 
BR 13.5 ± 2.2 23.2 ± 1.7 39.9 ± 6 28.7 ± 3.1 39.9 ± 5.6 38.6 ± 4.3 
AR 22.9 ± 1.6 37.4 ± 9.4 53.9 ± 13.7 54.3 ± 10.6 62.4 ± 10.8 57.4 ± 11.1 

Sin Riego 

INS 24.4 ± 8.7 27.2 ± 3.1 36.7 ± 7.7 32.1 ± 6 54.7 ± 15.2 55.2 ± 13.3 
BS 16.8 ± 2.4 25.9 ± 2.4 40 ± 4.3 34.1 ± 5.4 42.4 ± 5.3 53.2 ± 10.3 
AS 43.6 ± 5.8 55.4 ± 10.5 56.4 ± 8.9 75.6 ± 21.4 113.8 ± 37.1 77 ± 19.6 

Plantas que fueron colocadas dentro de una cámara de crecimiento a 44°C, fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-

2 s-1 y humedad relativa de 28 - 61.8 %. Las plantas provenían de un tratamiento previo de 4 meses en Cuicatlán Oax. A: Cielo abierto, 
B: Bajo sombra, IN: Invernadero. Los Datos se expresan en g/g de tejido seco. Medias ± error estándar (una vez). Sin diferencias 
significativas (n = 6). ANOVA de dos factores  < 0.050. 
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Cuadro 8.- Concentración de azúcares en plantas  provenientes de tratamientos en campo sometidas a estrés por temperatura en un corto 

plazo. 

Horas 0 24 48 72 96 120 

Con 
Riego 

INR 8.1 ± 1.5a 6.8 ± 2.3a 12.6 ± 4.9a 22.6 ± 1.7ab 19.5 ± 4.7ab 21.5 ± 2.5ac 

BR 9.4 ± 1.4a 2.7 ± 2.3a 10.7 ± 3.3ab 23.2 ± 3.5b 23.9 ± 4.1b 16.7 ± 0.8ab 

AR 15.8 ± 3.7a 10.2 ± 2.3a 23.6 ± 6abc 28.6 ± 2.9abc 25.8 ± 5.1abc 36.4 ± 13.1c-f 

Sin Riego 

INS 14.4 ± 3.6a 9.3 ± 7.4a 10.5 ± 3.7a 35.7 ± 4.6cd 34 ± 1.9cd 22.8 ± 2.3a-d 

BS 16.5 ± 1.9abc 9.9 ± 2.7ac 17.3 ± 2.8abc 37.3 ± 4.7d 28.9 ± 3.9bd 27.3 ± 3.4cd 

AS 24.9 ± 2.3abc 15.6 ± 5.5ab 27.2 ± 5.9b-e 54.3 ± 7.5f 35.7 ± 4.9c-f 43.8 ± 5ef 

Plantas que fueron colocadas dentro de una cámara de crecimiento a 44°C, fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-

2 s-1 y humedad relativa de 28 - 61.8 %. Las plantas provenían de un tratamiento previo de 4 meses en Cuicatlán Oax. A: Cielo abierto, 
B: Bajo sombra, IN: Invernadero. Los Datos se expresan en mg/g de tejido seco. Medias ± error estándar (una vez). Letras diferentes 
representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento y riego; n = 6). Tukey P < 0.050. 
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Cuadro 9.- Potencial hídrico en plantas  provenientes de tratamientos en campo sometidas a estrés por temperatura en un corto plazo. 

Horas 0 24 48 72 96 120 

Con 
Riego 

INR  -0.21 ± 0.011a  -0.21 ± 0.011a  -0.20 ± 0.007a  -0.23 ± 0.002a  -0.23 ± 0.025a  -0.21 ± 0.005a 

BR  -0.18 ± 0.008a  -0.18 ± 0.014a  -0.22 ± 0.014ac  -0.23 ± 0.009a  -0.23 ± 0.021a  -0.22 ± 0.017a 

AR  -0.30 ± 0.038c  -0.28 ± 0.03c  -0.27 ± 0.021c  -0.29 ± 0.024ac  -0.27 ± 0.021ac  -0.27 ± 0.024ac 

Sin Riego 

INS  -0.20 ± 0.005ab  -0.20 ± 0.006ab  -0.22 ± 0.011ab  -0.24 ± 0.006ab  -0.22 ± 0.005ab  -0.22 ± 0.007a 

BS  -0.24 ± 0.011b  -0.25 ± 0.016b  -0.26 ± 0.008b  -0.29 ± 0.17b  -0.28 ± 0.013b  -0.29 ± 0.02b 

AS  -0.41 ± 0.017d  -0.44 ± 0.54d  -0.43 ± 0.016d  -043 ± 0.011d  -0.44 ± 0.017d  -0.41 ± 0.034d 

Plantas que fueron colocadas dentro de una cámara de crecimiento a 44°C, fotoperiodo de 12 h luz con ciclos de 190/334/190 mol m-

2 s-1 y humedad relativa de 28 - 61.8 %. Las plantas provenían de un tratamiento previo de 4 meses en Cuicatlán Oax. A: Cielo abierto, 
B: Bajo sombra, IN: Invernadero. Los datos se expresan en mega pascales (MPa). Medias ± error estándar (una vez). Letras 
diferentes representan cambios significativos entre todas las variables (lugar de crecimiento, riego y tiempo; n = 6). Tukey P < 0.050. 
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