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1.RESUMEN 

Existen diversas presiones ambientales que afectan el crecimiento de las plantas, 

una de ellas es la sequía. En la actualidad se han llevado a cabo numerosos 

estudios en diferentes órganos de la planta y a distintos niveles de organización 

para entender los procesos que llevan a cabo para contender con esta situación de 

estrés; sin embargo, la mayor parte de las investigaciones se han centrado en 

observar qué pasa en la parte aérea. 

En este trabajo, se evaluó la respuesta del crecimiento en la longitud de la raíz 

primaria de quince accesiones de Arabidopsis que se encuentran en distintos 

lugares del mundo bajo condiciones de estrés osmótico en plántulas de cinco días 

que crecieron en placas con medio MS 0.2X suplementadas con manitol 300 mM. 

De las quince accesiones, Col-0 y Ler-1 fueron las más afectadas en el crecimiento, 

presentando una disminución de la raíz primaria en un rango del 70-75% comparado 

con su control. Las accesiones con menos afectación en el crecimiento de la raíz 

bajo estas condiciones fueron Ws y Sg-2 presentando una disminución del 50% en 

el crecimiento en comparación con su control.  

Para comprender lo que sucedía en el sistema radical en diferentes condiciones de 

estrés osmótico, se llevó a cabo un análisis de la arquitectura radical con cuatro de 

las quince accesiones (Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws) debido a que tuvieron una respuesta 

contrastante en el tamaño final de la raíz primaria. Las plantas crecieron en un 

medio con distintas concentraciones de manitol (100, 200 y 300 mM) y en 

condiciones control en medio MS 0.2X. Para llevar a cabo el análisis en la 

arquitectura radical se utilizó un método morfométrico basado en puntos de 

referencia del desarrollo tomando en cuenta el inicio y el final de la raíz primaria, la 

distribución y la amplitud de la raíces laterales y puntos intermedios que capturaron 

la mayor parte del sistema radical.  
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Y por medio de un análisis de componentes principales PCA (por sus siglas en 

inglés Principal Component Analysis) se demostró que el componente que explica 

la mayor parte de la variación entre accesiones y condiciones de crecimiento fue la 

longitud de la raíz primaria con aproximadamente un 80% de la variación 

Para profundizar sobre los mecanismos que afectan el crecimiento de la raíz bajo 

condiciones de estrés osmótico, se midieron las longitudes de las células del córtex 

a lo largo del eje apico-basal de la raíz primaria, en seis accesiones (Col-0, Cvi-0, 

Ler-1, Sg-2, Ws y Zu-0) para determinar cuál es la zona que más se afecta, la zona 

de proliferación y/o la zona de diferenciación. A pesar de que cada accesión mostró 

parámetros celulares diferentes, el dominio que más se afectó en la mayoría de los 

casos fue el dominio de proliferación mientras que el dominio de transición fue el 

parámetro menos afectado en las accesiones de Arabidopsis. Por otra parte, en las 

raíces de las plantas crecidas por 24hrs en un medio MS 0.2X suplementado con 

manitol 300 mM, se logró distinguir una zona muy notable con células pequeñas y 

ensanchadas que, en su mayoría, presentaban pelos radiculares, denominada en 

previos estudios como “cicatriz”.  Se pensaba que la presencia de la “cicatriz” podría 

conferir una ventaja ante condiciones de estrés hiper-osmótico, sin embargo se 

rechazó esta hipótesis ya que esta zona también se presenta en una condición de 

estrés hipo-osmótico. 

Finalmente, para ver si los análisis realizados en la raíz primaria podían reflejar lo 

que pasa en un proceso de sobrevivencia en plantas bajo una condición de estrés 

osmótico, se evaluó la recuperación de las seis accesiones antes mencionadas 

después de haber estado en un periodo de 18 días de crecimiento en un medio 

suplementado con 400 mM de manitol. Se encontró una correlación positiva entre 

los resultados de la afectación en el tamaño de la raíz primaria y la sobrevivencia 

de las accesiones.   

Además en este trabajo se propuso un criterio para la identificación de la zona de 

maduración en la raíz primaria de Arabidopsis trabajando con las accesiones Col-0, 

Ler-1 y Ws. En trabajos previos se había establecido que la aparición del primer 



11 
 
 

pelo radicular coincidía con la zona de maduración, sin embargo, se encontró en 

estas tres accesiones que después del primer pelo radicular las células seguían 

creciendo. Para identificar el sitio en el que las células dejan de alargarse y alcanzan 

su longitud final y por lo tanto la zona de maduración se propuso calcular la longitud 

de las células corticales completamente alargadas contando 10 células a partir de 

la sexta célula sobre la célula cortical más cercana a la célula que tiene el primer 

pelo radicular. Esta propuesta se puede encontrar en Cajero Sánchez, W., García-

Ponce, B., Sánchez, M. de la P., Álvarez-Buylla, E. R., & Garay-Arroyo, A. (2018). 

Identifying the transition to the maturation zone in three ecotypes of Arabidopsis 

thaliana roots. Communicative & Integrative Biology, 11(1), e1395993. 

http://doi.org/10.1080/19420889.2017.1395993. 
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1.1.ABSTRACT 

There are various environmental changes that affect the growth of plants, one of them is 

drought. At present, numerous studies have been carried out in different organs of the plant 

and at different levels of organization to understand the processes they carry out in order to 

cope with this stress situation; however, most of the research has focused on observing 

what happens in the aerial part. 

In this work, the growth response in the primary root length of fifteen Arabidopsis accessions 

found in different regions of the world under osmotic stress conditions in five-day-old 

seedlings that grew on plates with 0.2X MS medium supplemented with 300 mM manitol 

was evaluated. Of the fifteen accessions, Col-0 and Ler-1 were the most affected in the 

growth, presenting a decrease of the primary root in a range of 70-75% compared to its 

control. Accessions with less involvement in root growth under these conditions were Ws 

and Sg-2 showing a 50% decrease in the growth compared to their control. 

To understand what happened in the root system under different conditions of osmotic 

stress, an analysis of the radical architecture was carried out with four of the fifteen 

accessions (Col-0, Ler-1, Sg-2 and Ws) because they had a contrasting response in the final 

size of the primary root. Arabidopsis seeds sown on different concentrations of mannitol 

(100, 200 and 300 mM) and under control conditions in MS 0.2X medium. To carry out the 

analysis in the radical architecture, a morphometric method based on development 

reference points was used, taking into account the start and end of the primary root, the 

distribution and amplitude of the lateral roots and intermediate points that captured the most 

of the radical system. 

And through a principal component analysis PCA (for its acronym in English Principal 

Component Analysis) it was shown that the component that explains most of the variation 

between accessions and growth conditions was the length of the primary root with 

approximately 80 % of variation 

To delve into the mechanisms that affect root growth under osmotic stress conditions, the 

lengths of the cortex cells along the apico-basal axis of the primary root were measured in 

six accessions (Col-0, Cvi- 0, Ler-1, Sg-2, Ws and Zu-0) to determine which zone is most 

affected, the zone of proliferation and / or the zone of differentiation. Although each 

accession showed different cellular parameters, the domain that was most affected in most 
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cases was the proliferation domain, while the transition domain was the least affected 

parameter in the Arabidopsis accessions. On the other hand, in the roots of the plants grown 

for 24hrs in an MS 0.2X medium supplemented with 300 mM mannitol, a remarkable area 

was distinguished with small and enlarged cells that, in their majority, presented root hairs, 

called in previous studies as "scar". It was thought that the presence of the "scar" could 

confer an advantage in hyper-osmotic stress conditions, however, this hypothesis was 

rejected since this zone also occurs in a hypo-osmotic stress condition. 

Finally, to see if the analyzes carried out in the primary root could reflect what happens in a 

process of survival in plants under an osmotic stress condition, the recovery of the six 

aforementioned accessions was evaluated after having been in a period of 18 years days of 

growth in a medium supplemented with 400 mM mannitol. A positive correlation was found 

between the results of the affectation in the size of the primary root and the survival of the 

accessions. 

In addition, in this work a criterion was proposed for the identification of the maturation zone 

in the primary root of Arabidopsis working with the accessions Col-0, Ler-1 and Ws. Previous 

studies had established that the emergence of first root-hair bulge  coincided with the 

maturation zone, however, we found in these three accessions that after the first radicular 

hair the cells continued to grow. To identify the site in which the cells stop lengthening and 

therefore the maturation zone, we propose to calculate the length of completely elongated 

cortical cells counting 10 cells starting from the sixth cell above the cortical cell closest to 

the epidermal cell with the first root-hair bulge . This proposal can be found in Cajero 

Sánchez, W., García-Ponce, B., Sánchez, M. de la P., Álvarez-Buylla, E. R., & Garay-

Arroyo, A. (2018). Identifying the transition to the maturation zone in three ecotypes of 

Arabidopsis thaliana roots. Communicative & Integrative Biology, 11 (1), e1395993. 

http://doi.org/10.1080/19420889.2017.1395993 
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2. INTRODUCCIÓN 

 2.1 Arabidopsis thaliana 
 

Arabidopsis thaliana (de aquí en adelante Arabidopsis) es una planta que pertenece 

a un género de nueve especies y ocho subespecies de la familia Brassicaceae. Es 

una herbácea anual de aproximadamente 30 cm de altura con tallos sencillos o 

ramificados, con hojas basales poco pecioladas tanto en la roseta como en el tallo, 

que presenta flores con pétalos de color blanco y frutos con silicuas valvadas que 

contienen semillas de forma elipsoide (Al-Shehbaz & O'Kane 2002). 

Arabidopsis es una planta nativa de Europa y Asia Central; anteriormente se había 

descrito que su distribución estaba restringida al hemisferio norte; sin embargo, 

debido a la actividad humana, ha sido introducida en otros lugares tales como 

Australia, Nueva Zelanda, África y Sudamérica (Argentina, Uruguay) (Al-Shehbaz & 

O'Kane 2002). Desde el punto de vista ecológico y debido a su condición de especie 

colonizadora, Arabidopsis se ha clasificado como maleza (François et al., 2008; 

Weigel et al., 2009).  

Esta planta crece en diferentes tipos de hábitats, desde sitios abiertos o 

perturbados, suelos arenosos, orillas de ríos, bordes de caminos, laderas rocosas, 

lugares de desecho, terrenos cultivados, prados, suelos ligeramente alcalinos, bajo 

arbustos, hasta áreas abiertas que se encuentran a una altitud de 4250 metros 

sobre el nivel del mar. Sin embargo, su rango de distribución se encuentra limitado 

principalmente por las bajas temperaturas de primavera y otoño y las altas 

temperaturas con baja precipitación en verano (Adams et al., 2016).  

Arabidopsis es la planta modelo para llevar a cabo estudios de Fisiología Vegetal, 

Biología Molecular y Genética debido a su corto ciclo de vida que es de 8-10 

semanas desde la germinación hasta la madurez; a su baja altura; a que es una 

planta que se autofecunda y a la gran cantidad de semillas que produce. Por otro 



15 
 
 

lado, hay bancos de mutantes de una gran cantidad de genes, lo cual ha 

proporcionado un recurso de investigación único en plantas superiores (Koornneef 

et al., 2004). Además, Arabidopsis tiene un genoma nuclear pequeño (114,5 Mb/125 

Mb en total), repartidos en 5 cromosomas de los cuales se sabe que hay 26,207 

genes codificadores de proteínas y se desconoce la función del 40% de las mismas. 

Estas proteínas están agrupadas en 11,000 familias de genes y solo se ha 

encontrado una función fenotípica establecida en, aproximadamente, el 5%. 

Finalmente, otra gran ventaja que presenta esta planta es que puede ser 

transformada utilizando el sistema de Agrobacterium tumefaciens para llevar a cabo 

estudios de genética clásica y biología molecular (Serino et al., 2011). 

Además de las ventajas mencionadas anteriormente, se han recolectado plantas y 

semillas de muchas accesiones de Arabidopsis en donde se ha observado la 

existencia de variación fenotípica con rasgos morfológicos y fisiológicos. Estas 

accesiones genéticamente distintas, representan líneas homocigóticas y se han 

denominado como ecotipos, accesiones o poblaciones. En la actualidad, las 

accesiones de Arabidopsis se están utilizando para descubrir complejas 

interacciones genéticas, como las que subyacen a las respuestas de la planta a su 

medio ambiente y a la evolución de rasgos morfológicos. Debido a lo anterior, 

Arabidopsis también se está convirtiendo en un sistema modelo ideal para estudios 

de variación natural (Alonso-Blanco & Koornneef, 2000). 

 

2.2 Accesiones de Arabidopsis thaliana  
Arabidopsis es una especie que se autofecunda generalmente en un 96% de las 

veces, por lo que la mayoría de las accesiones que se encuentran en la naturaleza, 

representan líneas prácticamente homocigóticas (Shimizu & Purugganan, 2005). El 

uso del término “ecotipos” en Arabidopsis no se ajusta estrictamente a la definición 

original ya que es un término empleado para referirse a distintas subpoblaciones de 

una misma especie adaptadas a ambientes particulares. Por el contrario, las 

diferentes accesiones de Arabidopsis, que se han recolectado de diferentes lugares 
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del mundo, a pesar de que muestran diferencias morfológicas y fisiológicas, no se 

ha demostrado que sean adaptaciones a las condiciones ambientales de los sitios 

en donde se colectaron (Alonso-Blanco & Koornneef, 2000). Por lo anterior, la forma 

más correcta para referirse a una subpoblación de una especie recogida en un lugar 

específico es “accession”, a pesar de no existir un término en español en este 

trabajo se utilizará el término.  

2.2.1Historia natural 
Se ha reportado que Arabidopsis thaliana se aisló reproductivamente del resto del 

género hace, aproximadamente, 6 millones de años, como consecuencia de tener 

cinco cromosomas en lugar de ocho (Novikova et al., 2016). 

Dentro de esta misma especie se han recolectado una gran cantidad de accesiones, 

por ejemplo, Weigel y colaboradores (2012) reportaron que existen en alrededor del 

mundo aproximadamente 7,000 (Figura 1), las cuales han sido colectadas por 

diversos grupos de investigación. 

 

 

 

Por otro lado, el Consorcio de 1001 Genomas (2016) ha agrupado a las accesiones 

de Arabidopsis como relictas y no relictas. Las accesiones relictas se encuentran 

localizadas en un hábitat ancestral de la especie, principalmente en la península 

Ibérica, mientras que las no relictas se distribuyen a lo largo del planeta, en gran 

Figura 1. Distribución de más de 7,000 accesiones de Arabidopsis thaliana. En amarillo 
se observan las accesionesnativas, mientras que en rojo las introducidas. Tomado de 
Weigel et al., 2012. 
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medida, gracias a las actividades humanas. Sharbel et al., 2000 analizaron una 

colección de 142 accesiones con 79 marcadores de AFLP por sus siglas en inglés 

(Amplified Fragment Length Polymorphism) y propusieron que había accesiones 

con aislamiento genético que se encontraban, principalmente, en Europa central. 

Los autores sugirieron que, después de la última glaciación, Arabidopsis colonizó 

Europa central y Asia septentrional como refugios mediterráneos del Pleistoceno.  

Para analizar si la variación encontrada en las accesiones se debe a un proceso 

adaptativo se han colectado y propagado semillas recogidas en el campo que han 

sido analizadas fenotípica y molecularmente para distinguir diferentes 

características tanto morfológicas, fisiológicas y bioquímicas. Los marcadores 

moleculares utilizados en Arabidopsis han sido isoenzimas, microsatélites, 

polimorfismos de longitud de fragmentos de restricción (AFLP) y marcadores de 

secuencias polimórficas amplificadas (CAPS; por sus siglas en inglés Cleaved 

Amplified Polymorphic Sequences) para distinguir a las diferentes accesiones 

(Sharbel et al., 2000).  Además, y de manera muy importante, en la actualidad se 

cuenta con la secuenciación completa de los genomas de más de 1000 accesiones 

(Barth et al., 2002). Investigaciones como la de Fournier-Level et al., 2011 revelan 

loci candidatos para la adaptación local a partir de un estudio de asociación del 

genoma completo en accesiones con distinta localidad geográfica de Arabidopsis. 

Por otro lado otras investigaciones han reportado que la alta variación genética 

muestra una débil asociación entre el origen geográfico y la distancia genética de 

las mismas. Esta falta de estructura filogenética se explica por una rápida y reciente 

expansión de diferentes especies con una fuerte implicación de las migraciones 

inducidas por humanos (1001 Genomes Consortium, 2016, Koornneef et al., 2004). 

2.2.2 Variación en características morfológicas, fisiológicas en 

respuesta a factores bióticos y abióticos 
De acuerdo con distintos estudios, se ha reportado que existe una gran variación 

tanto morfológica como fisiológica que permiten distinguir a un gran número de 

accesiones. Entre las características morfológicas que se han reportado están el 
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tiempo de floración (Koornneef et al., 1998), la morfología floral y foliar (Juenger et 

al., 2000; Pérez- Pérez et al., 2002), la densidad de tricomas (Larkin et al., 1996), el 

patrón de venación (Candela et al., 1999), el tamaño de la planta, la velocidad de 

crecimiento y la división celular (Beemster et al., 2002). También se han estudiado 

algunos rasgos fisiológicos como son la latencia de las semillas (Alonso-Blanco et 

al., 2003), el período circadiano (Swarup et al., 1999), la eficiencia en el uso del 

nitrógeno (Loudet et al., 2003) y las respuestas de las plantas a los tratamientos 

hormonales y de luz (Borevitz et al., 2002; Eichenberg et al., 2000). Finalmente, 

también se han estudiado algunos rasgos bioquímicos que varían entre accesiones 

como el contenido de lípidos, los oligosacáridos de la semilla, los glucosinolatos, las 

ceras epicuticulares y diferentes actividades enzimáticas del metabolismo primario 

y secundario (Koornneef et al., 2004). 

La variación entre accesiones ayuda a entender procesos desde una perspectiva 

ecológica y evolutiva. Así, los patrones de variación fenotípica y molecular 

observados se analizan con el objetivo de inferir los mecanismos que generan y 

mantienen esta variación, y tratar de identificar qué variantes alélicas son resultado 

de una adaptación bajo condiciones ambientales específicas. Se han encontrado 

accesiones con variaciones genéticas que les confieren resistencia a factores 

bióticos como bacterias, hongos, virus e insectos (Wilson et al., 2001; Weinig et al., 

2003; Ton et al., 1999; Lambrix et al., 2001; Jander et al., 2001; Gómez-Gómez et 

al., 1999; Fuchs & Sacristan 1996; Yamamoto & Carrington, 2000; Koornneef et al., 

2004). Además, se han reportado variaciones en la tolerancia a factores abióticos 

como son las bajas temperaturas (Martinez-Zapater et al., 2002), la sequía (McKay 

et al., 2003; Meinke et al., 1998), la luz UV (Cooley et al., 2001), el dióxido de 

carbono alto y bajo (Zhang & Lechowicz, 1995), la sal (Queseda et al., 2002), los 

metales y los factores que generan ambientes oxidantes (Rao & Davis, 1999). El 

estudio de Vallejo et al., 2010, muestran diferencias en el porcentaje de germinación 

en diferentes accesiones atribuidos a las condiciones ambientales en las cuales 

crecen naturalmente estas accesiones de Arabidopsis.Es probable que la variación 

de ciertos rasgos, como el momento de la floración y de la germinación, o la 
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tolerancia a factores bióticos y abióticos, reflejen adaptaciones a ambientes 

específicos y tengan un significado ecológico.  

2.3 Estrés osmótico  
Las plantas son organismos sésiles que viven en ambientes fluctuantes y tienen un 

alto grado de plasticidad, lo cual les permite responder a los cambios ambientales. 

Sin embargo, se sabe que no todos los cambios ambientales o estímulos resultan 

en una situación de estrés para las plantas. El estrés se puede definir como 

cualquier condición desfavorable causada por factores bióticos o abióticos que 

afecten o bloqueen el metabolismo, crecimiento o desarrollo de una planta (Shao et 

al., 2008, Lichtenthaler 1996).  

El estrés osmótico es uno de los factores abióticos que más afectan la distribución 

de las plantas y que ha tenido un gran impacto en la evolución de estas. En su 

sentido más amplio, el estrés osmótico se refiere a cambios en el potencial hídrico 

provocando cambios en la concentración de los solutos adentro o afuera de una 

célula (Upadhyaya, et al., 2013). Algunos de los factores que contribuyen a generar 

este tipo de estrés son la sequía, la salinidad o los cambios en la temperatura. A 

continuación, se señala de manera puntual cada uno de los factores ambientales 

abióticos que generan un estrés osmótico y que afectan el desarrollo y las 

respuestas de las plantas.  

2.4 Factores ambientales que generan estrés osmótico en plantas 

2.4.1 Sequia 
 

La sequía es un evento climático extremo que ocurre de manera recurrente en 

zonas caracterizadas por precipitaciones inferiores a lo normal durante un período 

de meses a años. La sequía, en contraste con la aridez la cual es constante en 

zonas áridas, sólo se da en un período de tiempo y sucede en la mayor parte del 

mundo, incluso en regiones húmedas (Dai, 2011). 



20 
 
 

En la literatura se menciona que existen tres tipos de sequía y vamos a describir a 

continuación cuáles son y qué las causan. La sequía meteorológica es definida 

como un período de meses o años en donde la precipitación es inferior a la normal 

y generalmente se acompaña de temperaturas superiores a las normales. Es 

causada por anomalías recurrentes en los patrones de circulación atmosférica a 

gran escala, que generalmente se desencadenan por temperaturas superficiales del 

mar u otras condiciones remotas. Este tipo de sequía se asocia a la evaporación y 

humedad reducida en el ambiente que genera suelos secos y altas temperaturas 

(Giannini et al., 2003; Schubert et al., 2004; Hoerling et al., 2006). 

La sequía agrícola ocurre por el período con suelos secos que resulta de 

precipitaciones inferiores a la media, eventos intensos de lluvia, pero menos 

frecuentes o evaporación superior a la normal, todo lo cual reduce la producción de 

cultivos y el crecimiento de las plantas (Dai, 2011).   

Finalmente, la sequía hidrológica, ocurre cuando el caudal de los ríos y el 

almacenamiento de agua en acuíferos, como son los lagos, caen por debajo de los 

niveles medios de agua a largo plazo. La sequía hidrológica se desarrolla más 

lentamente porque involucra agua almacenada que se agota, pero que no se repone 

(Appleyard &Cook et al., 2009). 

La falta de precipitaciones a menudo desencadena sequías agrícolas e hidrológicas, 

pero otros factores, como la precipitación más intensa pero menos frecuente, la 

mala gestión del agua y la erosión, también pueden provocar sequías. El estrés por 

sequía se considera como uno de los factores limitantes en el rendimiento de los 

cultivos además de ser una amenaza para la producción exitosa de los mismos, 

especialmente en áreas cálidas y secas (Dai, 2011). A pesar de que la cuantificación 

exacta de la intensidad de la sequía es difícil de medir, se sabe que recientemente 

ha habido un aumento en los sitios en donde se presenta debido, en gran parte, al 

calentamiento global (Trenberth et al., 2014). Esto último se ha logrado gracias a 

numerosos índices especializados que utilizan datos fácilmente disponibles como 
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son la precipitación y la temperatura (Heim, 2000; Keyantash & Dracup, 2002) que 

permiten tener una medida indirecta de la sequía. 

Finalmente, la sequía genera una disminución en la disponibilidad de agua del suelo 

que puede ser cuantificada como una disminución del potencial hídrico Ψw (Kramer 

& Boyer, 1995). El potencial hídrico se define como el potencial químico del agua 

dividido por el volumen molar parcial (Kramer & Boyer, 1995) y, por lo tanto, la 

energía libre del agua, así como la turgencia de las células vegetales, se puede 

expresar en unidades de presión y se puede hacer una evaluación directa de la 

dirección del movimiento del agua en el sistema suelo/planta.   

2.4.1.1 Potencial hídrico 
El agua se requiere para que se lleven a cabo todas las actividades bioquímicas. 

Para las células vegetales, la presión de turgencia generada por el agua es también 

una fuerza impulsora de la expansión celular. Por otro lado, el crecimiento 

vegetativo de las plantas sólo puede ocurrir en un cierto rango de concentraciones 

de agua, que puede ser medido por el estado de energía libre de las moléculas de 

agua o potencial hídrico (Ψw). El potencial hídrico tiene tres componentes: 

Ψw=Ψπ+Ψp+Ψm 

En donde Ψπ es el potencial de presión, Ψp el potencial osmótico y Ψm el potencial 

mátrico. En las células vegetales el Ψw se compone principalmente del potencial de 

presión Ψπ y del potencial osmótico Ψp. Es importante considerar al potencial 

mátrico cuando se crecen a las plantas en tierra ya que se ha visto que, 

dependiendo del tipo de suelo, las partículas se unen diferencialmente al mismo 

(Taiz, 2006). 

El potencial osmótico se refiere al efecto que tiene los solutos sobre el potencial 

hídrico y su medida se da generalmente en mega pascales (MPa). Por convención, 

el agua pura sin solutos tiene un valor de 0 MPa y, cuando se añaden solutos, la 

energía libre decrece y el potencial osmótico toma valores negativos (Taiz, 2006). 
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2.4.2 Salinidad de los suelos 

En zonas de baja precipitación, las sales que son formadas durante el desgaste de 

los minerales del suelo no se lixivian completamente. Bajo condiciones húmedas, 

las sales solubles originalmente presentes en los materiales del suelo y las 

formadas por el desgaste de los minerales, son generalmente llevadas hacia abajo 

al agua subterránea y son transportadas finalmente a los océanos. Los suelos 

salinos son, por lo tanto, prácticamente inexistentes en las regiones húmedas. Por 

el contrario, los suelos salinos se producen en regiones áridas no sólo porque hay 

menos precipitaciones disponibles para lixiviar y transportar las sales, sino también 

debido a las altas tasas de evaporación características de climas áridos que tienden 

a concentrar las sales en suelos y aguas superficiales (Shainberg & Singer, 1990).  

Los cationes comunes asociados con la salinidad son el Na+, el Ca2+ y el Mg2+, 

mientras que los aniones comunes son el Cl-, el SO42- y el HCO3 -. El ion Na+ en 

particular, provoca el deterioro de la estructura física del suelo, ya que los suelos 

sódicos tienden a desarrollar una estructura y un drenaje deficientes a lo largo del 

tiempo debido a que este ion se une a la arcilla provocando que las partículas del 

suelo se dispersen; además, es un ion que es muy tóxico para las plantas a 

concentraciones altas. Debido a lo anterior, los suelos han sido clasificados como 

salinos, sódicos o salinos-sódicos basados en la concentración total de sal y la 

relación de los iones Na+ Ca 2+ y Mg2+ (Dudley, 1994). 

El uso de fertilizantes en la agricultura conduce a la salinización secundaria de los 

recursos de la tierra y el agua ya que al a través de agua de riego migran del suelo 

a aguas subterráneas poco profundas. Cuando la precipitación es insuficiente para 

lixiviar los iones del perfil del suelo, las sales se como resultado la salinidad en este 

(Blaylock et al., 1994) 

 

2.4.3 Baja temperatura  
Otro de los factores ambientales que afecta de manera importante la producción 

agrícola es causado por bajas temperaturas. Cuando la temperatura ambiental es 
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diferente a la óptima de crecimiento, se llevan a cabo cambios fisiológicos, 

bioquímicos, metabólicos y moleculares para maximizar el crecimiento, los procesos 

de desarrollo y para mantener la homeostasis celular durante estas condiciones 

adversas. Como ante cualquier condición de estrés extrema, las plantas 

experimentan progresivamente más procesos de crecimiento anormales llegando a 

los extremos de disfunción fisiológica, celular, metabólica y molecular, que pueden 

conducir a la muerte (Yadav, 2010). 

El estrés por bajas temperaturas o frío puede ser dividido en dos fenómenos 

relacionados: estrés por enfriamiento (<0oC) y estrés por congelación (<20oC). El 

estrés por enfriamiento se produce a temperaturas inferiores a las temperaturas 

óptimas de crecimiento, pero no lo suficientemente bajas como para causar 

formación de hielo; sin embargo, el enfriamiento es dañino debido a que la 

membrana es incapaz de mantener la fluidez y a que cambia la disponibilidad de 

agua. Por otro lado, en el estrés causado por congelación se forman cristales de 

hielo en el espacio extracelular que deshidratan a la célula y generan un ψw bajo 

(Verslues et al., 2006). Este hielo se forma primero en los grandes vasos del xilema 

en las hojas y tallos, en las cavidades sub estomáticas y en los espacios 

intercelulares (Levitt, 1980). Los cristales de hielo no pueden penetrar a través de 

la membrana plasmática intacta para entrar al citoplasma, pero si disminuyen el ψw 

del espacio extracelular y esto genera que haya movimiento de agua hacia afuera 

de las células. El estrés por congelamiento causa daños principalmente por 

deshidratación y colapso de las células, alterando la estructura del tejido por la 

formación de grandes cristales de hielo y causando grandes flujos de agua a través 

de las membranas celulares durante la congelación y descongelación (Verslues et 

al., 2006). Por lo tanto, el estrés por frío en sus dos modalidades cambia la 

disponibilidad del agua y genera deshidratación celular. 



24 
 
 

2.5 Respuesta al estrés osmótico en plantas  

2.5.1 Cambios en la morfología de las plantas 
Cuando los cambios en el potencial hídrico y la turgencia se reducen lo suficiente 

como para alterar las funciones normales, las plantas desarrollan diferentes 

respuestas para hacer frente a esta situación. Se ha reportado que una de las 

respuestas de las plantas ante condiciones adversas es la disminución en el 

crecimiento y este depende de las tasas de división celular y de diferenciación 

(Correia et al., 2001; Cabuslay et al., 2002). Se ha reportado que el estrés hídrico 

suprime, en gran medida, la elongación celular debido a la baja presión de turgencia 

y se ha visto que esto reduce la altura de las plantas (Bhatt & Rao, 2005).  

Por otro lado, otra de las respuestas de las plantas que se encuentran bajo 

condiciones de déficit hídrico, presentan un menor número de hojas y hojas con 

menor área foliar y biomasa (Wullschleger et al., 2005) así como, mayor 

senescencia foliar (Bhatt & Rao, 2005). Por otra parte, se ha reportado que, a pesar 

de la disminución en el área foliar, existe un aumento en la biomasa de la raíz en 

relación con la parte aérea bajo condiciones de estrés hídrico. Esto podría deberse 

a que la planta requiere de la toma del agua y mantener la presión osmótica 

requerida. (Djibril et al., 2005).  

2.5.2 Efectos fisiológicos en las plantas   
El estrés hídrico genera una pérdida de agua que depende linealmente de la 

intensidad del mismo; para evitar la pérdida de agua, una de las respuestas más 

inmediatas de las plantas es el cierre de los estomas sin embargo, esto también 

limita el intercambio de gases. Además, un estrés hídrico moderado puede conducir 

potencialmente a una disminución en la actividad de diversos procesos fisiológicos 

como son la tasa fotosintética, la producción de carbohidratos, la absorción de iones 

y el metabolismo de nutrientes y hormonas vegetales (Chaitanya et al., 2003; Bhatt 

& Rao, 2005; Blum 1996). Por otro lado, la desecación o pérdida completa del agua 
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provoca que se detenga la fotosíntesis, se altere el metabolismo en general y, 

finalmente, que la planta muera (Smirnoff, 1993).  

Otra forma de generar estrés hídrico es por la alta concentración de sales, 

dependiendo del grado de salinidad en los suelos, el estrés provocado en las plantas 

puede ser únicamente estrés iónico o estrés iónico - osmótico (Glenn et al., 1999; 

Niu et al., 1995). Se ha reportado que las respuestas rápidas a una condición de 

estrés salino (respuestas que ocurren dentro de pocas horas de la aplicación de la 

sal) se asemejan a las respuestas a una baja en el potencial hídrico usando solutos 

no iónicos. Sin embargo, las respuestas a más largo plazo, que ocurren durante un 

período de más horas, días o semanas, son más específicas de los iones Na+ y Cl- 

e implican la regulación de los procesos de transporte de iones y la transcripción de 

genes que codifican para proteínas implicadas específicamente en la tolerancia a 

los mismos (Munns, 2002; Verslues, 2006). Algunas de las respuestas más 

importantes al estrés iónico a nivel fisiológico son: la reducción en la transpiración, 

el bloqueo del transporte de la sal de las raíces a la parte aérea y la regulación en 

el transporte de Na+ y K+ tanto en la membrana plasmática como en el tonoplasto. 

La homeostasis iónica es fundamental para que las plantas soporten condiciones 

de estrés por alta salinidad; de tal manera que los procesos importantes en la 

compartimentación de los iones incluyen: la captación celular, el secuestro y la 

exportación y el transporte a larga distancia de éstos.  

Por otro lado, los mecanismos que se activan en las plantas para evitar la pérdida 

de agua no ofrecen protección contra los efectos si el estrés se vuelve más grave y 

la planta ya no es capaz de mantener un equilibrio entre la absorción y la pérdida 

de la misma. Las plantas toleran un estrés moderado de sequía siempre y cuando 

mantengan activo el metabolismo (Verslues et al., 2006) haciendo ajustes 

bioquímicos y fisiológicos y aumentando la expresión de genes inducidos por ABA 

(Xiong & Zhu, 2002). Otra de las respuestas que tienen las plantas y que son 

importante para contender con este tipo de estrés, es la acumulación de solutos 

compatibles, como azúcares, polioles, etc; por lo que enzimas tales como la betaína 
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aldehído deshidrogenasa (BADH), la pirrolina-5 carboxilato reductasa (P5CR) y la 

ornitina δ- Aminotransferasa (OAT) desempeñan un papel importante en el ajuste 

osmótico (Basu et al., 2016). Finalmente, en los casos en los que el Ψw es muy 

bajo, se ponen en marcha mecanismos adicionales que se vuelven importantes para 

mantener la funcionalidad y vitalidad de la planta.  

Por otra parte, se han descrito tres diferentes estrategias que las plantas han 

desarrollado para hacer frente al estrés por sequía y cada una de ellas están 

definidas por el estado hídrico de la planta y su medio ambiente (Mckay et al., 2003). 

La tolerancia a deshidratación hace referencia a las plantas que viven en ambientes 

secos y que sobreviven a bajos potenciales hídricos internos, el mejor ejemplo es 

Selaginella lepidophylla la cual tolera perder el 95% del contenido de agua de las 

hojas (Lodlow 1998, Scott 2000). Estas plantas han sido llamadas "tolerantes a la 

desecación" y pueden recuperarse y ser viables después de haber permanecido en 

un estado en donde prácticamente no tienen nada de agua (Oliver et al., 2000; Vicre 

et al., 2004). Las plantas tolerantes pueden permanecer en este estado de 

deshidratación casi completa ya que entran a un estado latente metabólico que es, 

en muchos aspectos, similar a la latencia de las semillas. Sin embargo, la mayoría 

de las plantas son mesofíticas (incluyendo casi todas las plantas de cultivo) y 

carecen de la capacidad de entrar en un estado latente para tolerar la desecación 

completa y, por lo tanto, no pueden recuperarse de una disminución severa del 

contenido de agua (aproximadamente 50% o más (Verslues et al., 2006).  

La segunda estrategia para hacer frente al estrés por sequía es la evasión de la 

deshidratación, la cual consiste en mantener el estado hídrico interno estable en un 

ambiente seco y tratar de minimizar la pérdida de agua y/o maximizar la absorción. 

Las plantas CAM (por sus siglas en inglés (Crassulacean Acid Metabolis) son el 

mejor ejemplo de esta estrategia ya que cierran los estomas durante el día y los 

abren durante la noche para evitar la pérdida de agua transpiracional (Lodlow 1998, 

Mckay et al., 2003).  
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Finalmente, la tercera estrategia que es la que llevan a cabo las plantas con un ciclo 

de vida corto, es el escape de la sequía. Esto les permite a las plantas reproducirse 

antes de que llegue la estación en donde, con una alta probabilidad, el ambiente 

genera un estrés por sequía. Esto quiere decir que, en las accesiones las plantas 

florecen y dan frutos lo suficientemente temprano de tal forma que pueden evitar la 

sequía (Passioura 1996; Fox 1990; Mckay et al., 2003). 

2.5.3 Regulación osmótica 
En condiciones de estrés osmótico, las plantas pueden llevar a cabo procesos de 

regulación y homeostasis osmótica, en donde el aumento de la concentración de 

moléculas y también de iones en el citosol afecta las cargas y el potencial hídrico 

en el interior de la célula. Estos pueden interaccionar con osmolitos compatibles y 

se ha visto que los más comunes son, azúcares, polioles y aminoácidos o sus 

derivados. Los osmolitos compatibles tienen poca interferencia en la función de las 

macromoléculas, incluso a concentraciones muy altas por lo que se les ha llamado 

compatibles (Xiong & Zhu, 2002). Estos compuestos se sintetizan principalmente 

bajo condiciones de estrés y funcionan en el ajuste osmótico ya que, al disminuir el 

potencial osmótico celular, facilitan la absorción de agua.  

Por último, cuando disminuye el potencial hídrico extracelular, se acumulan 

intercelularmente proteínas dañadas que no se pueden reparar por lo que tienen 

que ser eliminadas para evitar la agregación. Se ha encontrado que, bajo estas 

condiciones de estrés, se inducen genes que codifican para proteínas relacionadas 

con la degradación por ubiquitinación y diversas proteasas que ayudan a eliminar a 

estas proteínas (Xiong & Zhu, 2002). 

2.5.4 Respuestas moleculares al estrés osmótico 
Además de los cambios anatómicos y fisiológicos provocados por la sequía, los 

estímulos ambientales son percibidos por sensores en la membrana plasmática que 

se transmiten a través de múltiples vías de transducción de señales, resultando en 

la expresión de genes que le ayudan a la planta a contender con una situación de 
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sequía. Existe una gran variedad de mensajeros secundarios como el Ca2 +, las 

especies reactivas de oxígeno ROS (por sus siglas en inglés Reactive Oxygen 

Species), el ABA, el fosfoglicerol, el diacilglicerol y varios reguladores 

transcripcionales que se sabe juegan papeles importantes en las vías de 

transducción de señales en respuesta a una condición de estrés (Todaka et al., 

2015). Estas vías de transducción de señales terminan en la regulación de la 

expresión de genes que ayudan a contender con esta situación de estrés.  

Los genes que se expresan bajo sequía se transcriben principalmente para 

proteínas involucradas en las cascadas de señalización (como quinasas y 

fosfatasas), proteínas que participan en diversos procesos como son: la regulación 

transcripcional, la protección de membranas celulares como son las proteínas LEA 

(por sus siglas en inglés Late Embryogenesis Abundant), en crear un ambiente 

antioxidante, en la absorción y el transporte de iones y agua por proteínas como las 

acuaporinas y otras que funcionan como transportadores de azucares (Nakashima 

et al., 2014).  

Los genes que se expresan bajo una condición de estrés osmótico se han dividido 

en dos grupos dependiendo de su inducción por la fitohormona ABA: aquellos 

dependientes e independientes de ABA (Kim et al., 2014). De cualquier manera, la 

red de regulación genética que se activa en respuesta a estrés osmótico depende 

de estas dos vías y recientemente se han encontrado que hay entrecruzamientos 

de estas a diferentes niveles. 

La vía de transducción de señales de dependiente de ABA se lleva a cabo de la 

siguiente manera: ABA se une a sus receptores lo cual impide la actividad de un 

grupo de fosfatasas-C (PP2Cs por sus siglas en inglés Protein Phosphatases 2C) 

que regulan negativamente a los factores de transcripción (FT) llamados 

AREB/ABFs (por sus siglas en inglés ABA‐responsive element (ABRE)‐binding 

protein/ABRE‐binding factors) ya que estos FTs únicamente se unen a elementos 

ABRE en las regiones reguladoras de sus genes blanco, cuando están fosforilados. 

Estos FTs son parte de una familia de 75 miembros en Arabidopsis de proteínas 
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con dominio tipo dedo de zinc (bZIP) muchos se regulan a nivel transcripcional y 

post-transcripcional en condiciones de estrés. Finalmente, se ha visto que la 

sobreexpresión de algunos de ellos, aumentan la tolerancia al estrés por déficit 

hídrico (Fujita et al., 2011). 

Por otro lado, en la vía independiente de ABA, los FTs más estudiados que se 

activan por sequía, son los llamados genes DREB2 (por sus siglas en inglés 

Dehydration Responsive Element Binding), que pertenecen a la familia de FTs 

APETALA2/Ethylene Responsive Factor (AP2/ERF). Hay ocho miembros en 

Arabidopsis siendo DREB2A y DREB2B los más inducidos por sequía, alta salinidad 

y altas temperaturas (Sakuma et al., 2002, 2006). La categoría funcional más 

representada de las proteínas cuyos genes se inducen por sequía en la vía 

independiente de ABA son: chaperonas, proteínas de choque térmico y otras 

proteínas que participan en el plegamiento de proteínas (Jacob et al., 2017)  

Finalmente, y en el caso específico del estrés iónico, hay proteínas que participan 

en la regulación de la entrada y salida de los iones y agua como es el caso de las 

ATPasas, y acuaporinas (Verslues, 2006). Específicamente, el gen HKT1 codifica 

para un antiportador Na+/H+ (Hill et al., 2013) es fundamental para la homeostasis 

intracelular tanto de Na+ como de Cl- y está demostrado que la sobreexpresión de 

este gen confiere tolerancia a altos niveles de sal en plantas transgénicas (Apse et 

al., 1999; Xiong & Zhu, 2002).  

2.6 La raíz de Arabidopsis como modelo de desarrollo  
La raíz primaria de Arabidopsis es un excelente modelo de estudio debido a su 

organización simple en distintos tipos celulares. Alrededor del cilindro vascular están 

organizadas concéntricamente células de endodermis, córtex y epidermis, cubiertos 

en la punta por células de la columela y la cofia lateral (Dolan et al., 1993). En el 

meristemo de este órgano, se encuentra el nicho de células troncales y el 

crecimiento a lo largo del eje longitudinal se ha utilizado ampliamente para entender 

los procesos de homeostasis del meristemo radicular analizando la dinámica de la 

división y la elongación celular (Beemster & Baskin, 1998; Dello Ioio et al., 2007). 
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Actualmente, la raíz se ha convertido en un sistema modelo para entender procesos 

celulares del desarrollo tales como la regulación del ciclo celular, la proliferación y 

la diferenciación de órganos completos (Tapia-López et al., 2008; Garay-Arroyo et 

al., 2013; Pacheco-Escobedo et al., 2016)).  

En la raíz se pueden distinguir tres zonas a lo largo del eje longitudinal: 1) El 

meristemo apical de la raíz (RAM pos sus siglas en inglés Root Apical Meristem), 2) 

la zona de alargamiento y 3) la zona de diferenciación (Figura 2). El RAM se 

compone de dos dominios, el dominio de proliferación y el de transición (Ivanov & 

Dubrovsky, 2013). En el dominio de proliferación se encuentra presente el nicho de 

células madre (o troncales) que contiene al centro quiescente (CQ) y a las células 

iniciales. El CQ, como su nombre lo indica, es una región en donde las células se 

dividen muy poco y se ha demostrado que estas células son necesarias para 

mantener a las células iniciales en estado de indiferenciación (van den Berg et al., 

1997). Además, el CQ es necesario para el crecimiento indeterminado de las raíces. 

Por otro lado, en Arabidopsis, el CQ inicia divisiones infrecuentes después de 6-7 

días después de la germinación y se ha demostrado que estas divisiones pueden 

ser inducidas en condiciones de estrés abiótico o por aplicación de hormonas 

(Bennet & Scheres, 2010). El dominio de proliferación, como su nombre lo indica, 

es el sitio donde las células tienen una alta tasa de proliferación mientras que, en el 

dominio de transición, las células siguen dividiéndose, pero con una baja 

probabilidad y ya comienzan a alargarse (Ivanov & Dubrovsky, 2013; Pacheco-

Escobedo et al., 2016). 

En la zona de elongación las células de diferentes tejidos comienzan 

simultáneamente a alargarse a tasas muy altas. Finalmente, la zona más distal al 

meristemo es la zona de maduración en donde las células alargadas alcanzan su 

longitud final y sus características finales (Van der Weele et al., 2003; Ivanov & 

Dubrovsky, 2013). 
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Figura 2. Esquema de las zonas de desarrollo de la raíz de Arabidopsis thaliana donde se cada 
tipo celular se representa de diferente color. En el RAM, las células son pequeñas y se señalan 
el nicho de células troncales, el dominio de proliferación y el dominio de transición. La zona de 
elongación se caracteriza por tener células de mayor tamaño y que ya no se dividen y la zona de 
maduración se caracteriza porque las células adquieren sus características finales y, las epidémicas 
generan un pelo radicular que es fácil de ubicar. Tomado y modificado de Ubeda-Tomás et al., 2012. 
 

 

2.7 Arquitectura radical de Arabidopsis 
La raíz, además de ser un excelente modelo para estudiar procesos en diferentes 

estadios del desarrollo en un mismo órgano, es un modelo ideal para estudiar los 

mecanismos moleculares de respuesta a estrés ya que percibe cambios en la 
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disponibilidad de nutrientes, contenido de agua y además lleva a cabo ajustes 

morfológicos en condiciones de estrés (Galvan-Ampudia et al., 2013; Gruber et al., 

2013). A pesar de lo antes mencionado, la mayoría de los estudios que buscan 

entender los cambios de este órgano ante diferentes condiciones internas o 

externas, únicamente se han centrado en la caracterización o de la raíz primaria o 

de las raíces laterales. Sin embargo, la disposición de las raíces en el espacio es 

determinante para la adquisición de agua y nutrientes por lo que es de vital 

importancia tener en cuenta las modificaciones que ocurren en la arquitectura del 

sistema radicular, ya que ésta se encuentra directamente ligada a la productividad 

de las plantas (de Dorlodot et al., 2007; Den Herder et al., 2010; Pierik &Testerink, 

2014; Julkowska et al., 2014). 

Se ha planteado que la arquitectura del sistema radical surge de las interacciones 

entre la capacidad de adaptación y los diferentes estímulos que encuentran las 

plantas por encima y por debajo del suelo. Por lo tanto, el intercambio de 

información entre las raíces y la parte aérea y las respuestas adaptativas a corto, 

mediano y largo plazo ayudan a mantener la homeostasis de toda la planta. De este 

modo, el desarrollo de la arquitectura radical es un buen modelo para estudiar las 

respuestas adaptativas en la planta y las interacciones entre el genotipo y el 

ambiente (Osmont et al., 2007). 

La arquitectura radical puede modificarse a través de la promoción o inhibición del 

crecimiento de la raíz primaria, el crecimiento de las raíces laterales, la formación 

de raíces adventicias, el aumento de pelos radiculares o por combinaciones de una 

o varias de las anteriores (Osmont et al., 2007). La raíz primaria se forma durante 

la embriogénesis, mientras que las raíces laterales se generan post 

embrionariamente de la raíz primaria, originándose del periciclo de la misma 

(Casero et al., 1995), y los pelos radiculares son prolongaciones de algunas de las 

células de la epidermis. Por último, es importante recalcar que, hasta el momento, 

se ha descrito ampliamente la participación dos hormonas que son fundamentales 

para el crecimiento y el desarrollo de las raíces: las auxinas y las citocininas 
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(Petricka et al., 2012). Y, más recientemente, se ha reportado que, bajo condiciones 

de estrés ambiental, la síntesis de ácido abscísico, el etileno y los brasinoesteroides 

modulan el crecimiento de la raíz primaria y de las raíces laterales (Achard et 

al.,2006; Osmont et al., 2007; Achard & Genschik, 2009; Duan et al., 2013; Geng et 

al., 2013; Julkowska et al., 2014). 

 

2.8 Plasticidad fenotípica  
Con el fin de conocer cómo responden los organismos en diferentes condiciones 

ambientales, se puede evaluar la plasticidad fenotípica de los mismos. La 

plasticidad es la distribución de los rasgos fenotípicos de un genotipo ante distintas 

condiciones ambientales (Whitman & Agrawal, 2009) y para visualizarla se utilizan 

normas de reacción. Las normas de reacción describen el comportamiento de un 

rasgo fenotípico y se ve representado en una gráfica por las pendientes que se 

generan entre los ambientes en los cuales se desarrolla el organismo (Schlichting 

& Pigliucci 1998; Sarkar & Guttman 2004; Whitman & Agrawal, 2009). En la Figura 

3 podemos ver un escenario hipotético en donde se observan cinco genotipos en 

una accesión sometida a dos condiciones ambientales. Cada uno de estos 

genotipos exhibe una norma de reacción, es decir ilustra la plasticidad fenotípica 

(diferencia en las pendientes) de acuerdo con su respuesta a estas condiciones 

ambientales. Por ejemplo, en el genotipo número cuatro se observa una pendiente 

horizontal que señala que el genotipo en cuestión es poco plástico debido a que su 

respuesta no cambia en diferentes ambientes. Por otro lado, vemos que en los 

demás casos hay una pendiente negativa (para el caso 1) o positiva (para los casos 

2, 3 y 5) que nos habla de la respuesta diferente de éstos genotipo al ambiente en 

el cual se están desarrollando, todos estos últimos casos reflejarían plasticidad.  
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Figura 3. Normas de reacción 
hipotética de cinco genotipos en dos 
ambientes distintos. Los triángulos 
muestran la media de los rasgos 
hipotéticos evaluados en los dos 
ambientes (Tomada y modificada de 
Griffiths et al., 2000). 

 

 

 

 

2.6 Antecedentes 

2.6.1 Estrés osmótico en accesiones de Arabidopsis thaliana  
En las plantas, sobre todo en la especie modelo Arabidopsis, se ha estudiado cómo 

cambian diversos rasgos fenotípicos cuando se modifica la interacción entre genes 

y ambiente. Clauw et al., 2015 observaron la variación en el crecimiento de las hojas 

de roseta en distintas accesiones de Arabidopsis cuando eran sometidos a 

condiciones cambiantes de estrés hídrico. En otro estudio, Katori et al.,2010 

evaluaron la tolerancia a estrés salino de 350 accesiones s viendo la variación 

fenotípica de las hojas de roseta y la sobrevivencia de las plantas.  

Lechner et al., 2008 a pesar de trabajar solo con la accesión Col-0 resulta ser muy 

interesante ya que evaluó la recuperación por rehidratación del tamaño de las hojas 

de roseta después de un evento de estrés hídrico constante, ellos concluyen que el 

área foliar aumentó hasta 186% después de la rehidratación con respecto a las 

hojas de las plantas que permanecieron en déficit hídrico. Esta respuesta la 

atribuyeron a que después de que las hojas cesan su crecimiento bajo un evento de 

estrés hídrico, las células conservan su capacidad de expandirse durante varios 

días antes de que el tamaño de la hoja se fije.  
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Aliniaeifard & van Meeteren 2014 y Takahashi et al.,(2015 documentaron cómo 

variaba la respuesta de apertura y cierre de estomas entre distintas accesiones de 

Arabidopsis cuando eran sometidas a niveles variables de desecación, luz, 

humedad y ácido abscísico. A pesar de que existen estudios donde ven la respuesta 

de la raíz en accesiones de Arabidopsis, hasta la fecha no existe ningún estudio en 

donde se haya analizado la respuesta de la raíz a condiciones de estrés osmótico. 

En nuestro laboratorio se ha caracterizado la respuesta a estrés osmótico en la 

accesión Col-0 y actualmente nos interesa entender cómo se da la respuesta 

diferencial de accesiones que se han adaptado a diferentes condiciones 

ambientales. 

 

2.6.2 Modificación en la arquitectura radical 

Hasta el momento se ha señalado que los cambios ambientales repercuten 

directamente en el fenotipo de las plantas; esto se ha estudiado para diferentes 

momentos del desarrollo y órganos de Arabidopsis pero, hasta el momento, no 

hemos encontrado muchos estudios en donde se muestre la respuesta en el 

crecimiento de la raíz primaria de diferentes accesiones de Arabidopsis a 

condiciones de estrés osmótico. Sin embargo, sí existen algunos estudios como el 

de Aceves-García et al., 2016en donde se pone de manifiesto que la variación 

existente en la arquitectura de doce accesiones s es explicada, principalmente, por 

las condiciones de precipitación de donde fue colectada cada accesión. Por otra 

parte, hay un segundo estudio en donde se documenta el cambio en la arquitectura 

radical de 31 accesiones de Arabidopsis bajo condiciones de estrés salino 

(Julkowska et al., 2014). En este estudio, los autores observaron una gran variación 

en los cambios en la arquitectura radical ante estrés salino y plantearon 4 tipos de 

estrategias de respuesta en la arquitectura de la raíz de Arabidopsis usando como 

parámetros los cambios en la elongación de la raíz primaria, la elongación promedio 

de las raíces laterales, así como el aumento en longitud de estas. Las accesiones 

dentro de la primera estrategia mostraron una reducción más severa en la longitud 
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de la raíz primaria con respecto al tamaño y número de raíces laterales. La segunda 

estrategia incluyó accesiones en donde la sal redujo el crecimiento de todos 

los parámetros un impacto similar. Las accesiones pertenecientes a la tercera 

estrategia presentaron una alta reducción en la longitud de raíces laterales en 

comparación con la raíz primaria y las accesiones con la cuarta estrategia mostraron 

disminución en el tamaño de la raíz primaria y en las raíces laterales. 

En este trabajo se buscó realizar un estudio más detallado para conocer cómo se 

afecta la arquitectura de la raíz y más específicamente, la longitud de la raíz 

primaria, así como las tasas de proliferación y diferenciación de la raíz bajo 

condiciones de estrés osmótico. 
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3. HIPÓTESIS  
Las quince accesiones de Arabidopsis tendrán una respuesta diferencial en la 
respuesta de la longitud de la raíz primaria y en la arquitectura radical frente a 
condiciones de estrés osmótico. 

Las accesiones con menor afectación en el crecimiento de la raíz primaria en 
condiciones de estrés osmótico van a presentar mayor vigor cuando se regresen a 
una condición control. 

4. OBJETIVO 

4.1General 
Estudiar la variación en la respuesta a estrés osmótico y su posterior recuperación 

de diferentes accesiones de Arabidopsis thaliana usando a la raíz como sistema 

modelo. 
 

4.2 Particulares 
➢ Determinar la plasticidad fenotípica de la raíz de distintas accesiones de 

Arabidopsis bajo condiciones de estrés osmótico. 

➢ Determinar cuáles son las accesiones más y menos afectados en cuanto al 

crecimiento de la raíz primaria bajo estrés osmótico.  

➢ Mostrar la arquitectura radical en accesiones cuya raíz primaria se afecta 

diferencialmente bajo distintas condiciones de estrés osmótico. 

➢ Llevar a cabo un análisis cuantitativo a nivel celular para determinar cómo se 

afectan las tasas de proliferación y diferenciación de la raíz primaria de 

algunas accesiones de Arabidopsis. 
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➢ Mostrar la tolerancia de las diferentes accesiones llevando a cabo un ensayo 

de recuperación después de haber crecido las plantas bajo condiciones de 

estrés osmótico severo. 

5. METODOLOGÍA 

5.1 Material biológico 
Se utilizaron quince accesiones de Arabidopsis thaliana las cuales se muestran en 
la siguiente tabla:  

 

 

5.2Condiciones de crecimiento   
Las semillas de las accesiones que se muestran Tabla 1 se esterilizaron con EtOH 

100% con en agitación durante 5 minutos. Posteriormente el líquido se decantó y 

se añadió una solución de cloralex al 5% con dodecilsulfato sódico SDS al 1% 

durante 13 minutos en agitación. Después, el líquido se decantó y se llevaron a cabo 

tres lavados con agua estéril. Finalmente, las semillas se dejaron estratificar en 

agua estéril durante cinco días a 4C° en oscuridad. 

El siguiente paso fue la siembra de las semillas en medio MS 0.2X, el cual se 

compone de sacarosa 1%(Sigma-Aldrich), MES al 0.005%, MS (Murashige y Skoog) 

0.2X y bacto agar. Para realizar los diferentes tratamientos se añadió al medio MS 

Accesión ID Procedencia 
Büchen (Bch-4) SJA26800 Riken 
Burren (Bur-0) SJA04400 Riken 
Columbia (Col-0) - - 
Cape Verde (Cvi-0) N1168 NASC 
Frankfurt (Fr-2) N1168 NASC 
HR (HR-5) N22205 NASC 
Landsberg erecta (Ler- 1) - - 
Llagostera (Ll-1)  SJA33200 Riken 
Schwieggershausen (Sh-0) SJA21600 Riken 
St. Georgen (Sg-2)    
Tabor (Ta-0) N1548 NASC 
Wildbad (WI-0) SJA25100 Riken 
Wassilewskija (Ws) - - 
Zurich (Zu-0) SJA26400 Riken 

Tabla 1. Lista de las accesiones de A. thaliana utilizadas en 
el presente trabajo  
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0.2X, para el estrés salino: NaCl 100 mM y para el estrés osmótico diferentes 

concentraciones de manitol (100, 200 o 300 mM) y por último se ajustó a un pH de 

5.6 con KOH 1 M.  

Las plantas se dejaron crecer en placas de Petri en posición vertical en la cámara 

de crecimiento durante cinco días a una temperatura de 22°C, con luz blanca y fría 

a una intensidad de 100 µEm-2s-1 bajo condiciones de día largo (16 horas de luz y 8 

de oscuridad). Trascurridos los 5 días post estrés (dps), las plántulas fueron 

transplantadas a cajas Petri con medio MS 0.2X adicionado con manitol 300 mM o 

NaCl 100 mM, utilizando como control medio MS y se dejaron crecer durante siete 

días bajo las mismas condiciones previamente descritas. 

5.3 Cinética de crecimiento y normas de reacción 
Se marcó la posición de la punta de la raíz primaria cada 24 horas después del 

trasplante a los distintos tratamientos, hasta completar los doce días de crecimiento 

post siembra (dps). Para cada condición, se realizaron tres réplicas individuales en 

diferentes semanas, teniendo en cada réplica y tratamiento 10 plantas por accesión 

natural. La medición de las raíces se llevó a cabo con la ayuda del software ImageJ.  

Para evaluar la tasa de crecimiento que se usó para hacer las gráficas de las normas 

de reacción, se tomaron en cuenta los datos de crecimiento obtenidos de la cinética 

de 7dps y se calculó la estimación lineal utilizando el método de los mínimos 

cuadrados para cada raíz. Al final se promediaron los valores del total de plantas 

utilizadas en las tres réplicas. 

5.4 Análisis cuantitativo a nivel celular  
Con el fin de observar y distinguir las zonas de la raíz estas se tiñeron con el método 

modificado de Pseudo Schiff (Truernit et al., 2008;). Se analizaron las raíces 

primarias de las plantas de las accesiones de Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws en el 

microscopio Olympus a un aumento de 40X. 

La tinción de Pseudo Schiff consistió en los siguientes pasos:  
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1) Fijar plantas de 5 días de crecimiento en MS 0.2X y 24 horas en los 

tratamientos correspondientes (Control MS, Manitol 300 mM y NaCl 100 mM) 

en una solución metanol 50% y ácido acético 10% a 4°C por 24 horas. 

2) Lavar con agua e incubar con ácido peryódico1% a 37°C por 40 minutos. 

3) Lavar con agua e incubar con reactivo de Schiff preparado con yoduro de 

propidio (PI) (metabisulfito de sodio 100 mM, HCl 0.15 N, PI 100 µg/mL) 

durante 50 minutos.  

4) Quitar la solución anterior y añadir DMSO 2% y glicerol 30% por dos días. 

5) Finalmente, las plántulas se montaron en portaobjetos con una solución 

aclaradora preparada en base de yoduro de sodio (NaI) (Dubrovsky et al., 

2009).  

De las muestras de las raíces de las plántulas de cada accesión y tratamiento (un 

total de 30 raíces por accesión) se tomaron fotografías usando un microscopio 

óptico Olympus, con el objetivo de 40X en plano medio. Posteriormente, las células 

del córtex de cada una de las raíces fueron medidas con el software ImageJ, para 

poder distinguir la zona meristemática, dominio de proliferación, dominio de 

transición y la zona de elongación. Los datos de las mediciones celulares del córtex 

se analizaron con el algoritmo http://www.ibiologia.com.mx/MSC_analysis/ el cual 

identifica la ubicación de los límites del dominio de proliferación, dominio de 

transición, RAM y zona de elongación aplicando un algoritmo de cambio estructural 

múltiple (MSC) a datos de perfil de longitud de cada célula. Los datos fueron 

analizados mediante una ANOVA de dos vías usando un análisis post hoc de Tukey. 

 

5.5 Arquitectura radical   
Las plantas fueron crecidas bajo las condiciones señaladas en el apartado 5.2; 

pasado el tiempo establecido, se escanearon las placas y las imágenes fueron 

procesadas en el software Shape Model Toolbox utilizando la plataforma de Matlab. 

Para analizar la variación entre las raíces, se llevó a cabo un marcaje de puntos 

críticos tal y como se reporta en Rosas et al., (2013). Por otro lado, la variación entre 
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los tratamientos y las accesiones fue comparada por un análisis de componentes 

principales (PCA, por sus siglas en inglés Pincipal Component Analysis). El PCA se 

llevó a cabo en una matriz de covarianza para obtener las principales tendencias de 

la variación (PC). 

5.6 Medición del potencial osmótico 
Se midio el potencial osmótico de tres muestras de medio MS 0.2X, MS 0.2X 

suplementado con tres diferentes concentraciones de manitol: 100, 200 y 300 mM 

y MS 0.2X suplementado con NaCl 100 mM, con un osmómetro de punto de 

congelación de la marca OSMETTETM. Las mediciones fueron dadas en unidades 

de MOs/kg y fueron convertidas a megapascales (MPa) utilizando la ecuación de 

Van’t Hoff: Ψ= -cRT. Donde c representa la concentración de solutos en mol/L, R la 

constante de los gases (0.082) y T la temperatura en °K (Singh, 2003). 

5.7 Ensayo de recuperación  
Las semillas se desinfectaron y estratificaron siguiendo el protocolo mencionado en 

el apartado 5.2. Para los ensayos de recuperación, las plantas fueron crecidas en 

placas con medio MS 0.2X durante cinco días, posteriormente se trasplantaron a 

placas con medio MS 0.2X suplementado con manitol 400 mM durante 18 días con 

un cambio de placa cada semana (para evitar que la deshidratación de la caja 

afectará crecimiento de las plantas) para, finalmente, pasarlas a medio MS 0.2X 

para observar la recuperación en cuanto al crecimiento en tierra.  
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6. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
 

6.1 Datos ambientales 

Debido a que muchos autores han documentado que la variación fenotípica de las 

plantas está relacionada con las condiciones ambientales en donde habitan, y que 

escenarios como el déficit hídrico pueden inhibir el crecimiento de raíces (Villellas 

et al., 2014; West et al., 2004; Yamaguchi et al., 2010; Baskin, 2013), una de las 

hipótesis formuladas en este trabajo se basó en que el crecimiento de la raíz de las 

accesiones evaluadas bajo condiciones de estrés osmótico, se reflejaría en 

respuestas diferenciales dependiendo de las condiciones ambientales en donde 

habitan cada una de ellas. Por lo tanto, decidimos recabar datos del sitio en donde 

habitan las 15 accesiones (Tabla 2 y Figura 4) de la precipitación (mm), la 

temperatura, radiación solar y la presión de agua, debido a que este estudio se 

enfocó en la respuesta morfológica de las raíces bajo condiciones de estrés 

osmótico y estos parámetros ambientales están relacionados en la disponibilidad de 

agua en las plantas. Estos datos se obtuvieron de la página web www.worldclim.org 

y reflejan el promedio de 20 años acotados a la primavera ya que es la estación del 

año en donde usualmente se lleva a cabo la floración en Arabidopsis (ver Figuras 

5-7). 

 

 

 

 

 

 

 

http://www.worldclim.org/
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Tabla 2. Ubicación de las 15 accesiones de Arabidopsis utilizadas en el presente estudio 

ACCESIÓN  LATITUD LONGITUD ALTITUD 

(M) 
PAÍS OBSERVACIONES 

Büchen (Bch-4)  49.5 9.3 1/100 Alemania Sensible (Katori et 

al., 2010) 

Buchschlag (Bu-5) 50 9 200/399 Alemania Tolerante (Katori et 

al., 2010) 

Burren (Bur-0) 54.1 –6.2 8 Irlanda Tolerante (Katori et 

al., 2010) 

Columbia (Col-0) 47.9 10.8 - Alemania Sensible (Katori et 

al., 2010) 

Cape Verde (Cvi-0) 15.11 -23.6 1200 Cape 

Verde 

Sensible (Katori et 

al., 2010) 

Frankfurt (Fr-2) 50 8.5 - Alemania  

HR (HR-5)  51.4 -0.65 - Inglaterra   

Landsberg erecta 

(Ler- 1) 

52.7 15.2 19 Alemania  

Llagostera (Ll-1)  42 3 500/1000 España Tolerante (Katori et 

al., 2010) 

Schwieggershausen 

(Sh-0) 

51.6 10.2 100/200 Alemania Sensible (Katori et 

al., 2010) 

St. Georgen (Sg-2)  48 7 200/300  Alemania Sensible (Katori et 

al., 2010) 

Tabor (Ta-0) 49.5 14.5 620 República 

Checa 

 

Wildbad (WI-0) 47.9 10.8 500/1000 Alemania Tolerante (Katori et 

al., 2010) 

Wassilewskija (Ws) 52.3 30 132 Rusia  

Zurich (Zu-0) 47.3 8.5 500/600 Suiza Tolerante (Katori et 

al., 2010) 
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Figura 4. Mapa del sitio en donde se colectaron las 15 accesiones de Arabidopsis 
thaliana utilizadas en este estudio.  

Figura 5. Promedio de la temperatura y la precipitación de la primavera de zonas donde 
habitan las accesiones de Arabidopsis. Los datos de la gráfica representan el promedio de 20 
años de temperatura y precipitación tomando en cuenta las coordenadas en donde fueron 
colectadas las accesiones de Arabidopsis que fueron utilizadas en este estudio.  
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Figura 6. Promedio de la radiación solar de la primavera de zonas donde habitan 
las accesiones de Arabidopsis. Los datos de la gráfica representan el promedio de 20 
años de radiación solar tomando en cuenta las coordenadas en donde fueron colectadas 
las 15 accesiones de Arabidopsis que fueron utilizadas en este estudio. 

Figura 7. Promedio de la presión de vapor de agua de la primavera de zonas donde 
habitan las accesiones de Arabidopsis. Los datos de la gráfica representan el promedio de 
20 años de presión de agua tomando en cuenta las coordenadas en donde fueron colectadas 
las 15 accesiones de Arabidopsis que fueron utilizadas en este estudio. 
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Como se puede ver en las figuras 5-7, hay amplios rangos tanto de temperatura 

como de precipitación en donde habitan las accesiones. En el caso de la 

precipitación, de acuerdo con el promedio observado en las 15 accesiones, estas 

se podrían clasificar como aquellas que crecen en un ambiente con menos de 70 

mm de agua por tres meses (Ws, Ta-0, Sh-0, Ll-1, Ler-1, Hr-5, Fr-2, Bu-5 y Bch-4) 

y con más de 70 mm (Zu-0, WI-1, Sg-2, Col-0 y Bur-0).  

Siguiendo con la hipótesis planteada, se podría esperar que las accesiones 

previamente reportadas como tolerantes (Bur-0, Ll-1, Bu-5, WI-0 y Zu-0) en el 

estudio de Katori etal., 2010 se ubicaran en zonas con baja precipitación. Por el 

contrario, las accesiones reportadas como sensibles (Col-0, Bch-4, Cvi0, Sg-2 y Sh-

0) en zonas con valores más altos de precipitación. Sin embargo, de acuerdo con 

los datos recabados de precipitación (Figura 5) no pudimos encontrar una relación 

en la respuesta del crecimiento de las accesiones de Arabidopsis de estudio de 

Katori et al., 2010 y la precipitación promedio de primavera del sitio donde fueron 

colectadas.   

Si se toman como referencia los datos de precipitación promedio por año del 

desierto de acuerdo con datos de https://earthobservatory.nasa.gov/, es interesante 

notar que las quince accesiones de Arabidopsis evaluadas en este trabajo  llevan a 

cabo su ciclo reproductivo en áreas con menor precipitación que lo reportado en el 

desierto (250 mm por año). Además, las zonas donde habitan éstas quince 

accesiones presentan una temperatura menor que la reportada en los desiertos; por 

ejemplo, la accesión que presenta una mayor temperatura es Ll-1 y habita en una 

zona con 15°C promedio en primavera. Esta información confirma lo reportado por 

(Hoffmann, 2002), el cual describe que Arabidopsis se distribuye en áreas limitadas 

que se caracterizan por una temperatura menor a 22°C y con poca precipitación.  

Considerando otros factores ambientales como la presión de vapor o radiación solar 

no se encontró una clara relación entre la tolerancia reportada en las accesiones 

estudiadas por Katori et al., 2010 y las condiciones ambientales en las cuales 

crecen. Sin embargo, y específicamente cuando se estudia la raíz, es necesario 

https://earthobservatory.nasa.gov/
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tomar en cuenta la información del tipo de suelo ya que este es importante para el 

crecimiento de las plantas como fuente de agua y minerales, ya que es un medio 

para el desarrollo de los sistemas radiculares esencial para la absorción y el anclaje. 

El suelo es un sistema complejo, que consiste en proporciones variables de 

partículas de roca y materia orgánica que forman la matriz sólida y la solución del 

suelo y el aire que ocupa el espacio poroso. Además, suelo generalmente contiene 

poblaciones de bacterias, hongos, algas, insectos y pequeños animales que afectan 

directa o indirectamente las características del suelo y el crecimiento de las raíces 

(Russell et al., 1988) 

  

6.2 Variación en el tamaño final de la raíz primaria en 

condiciones de estrés 
El primer parámetro que se evaluó para documentar la respuesta al estrés osmótico 

en las 15 accesiones estudiadas fue la longitud de la raíz primaria en condiciones 

control. Se encontró una amplia variación en el tamaño de la raíz primaria entre las 

accesiones, por ejemplo Col-0 presentó raíces con una longitud aproximada de 10 

cm, en cambio Zu-0 en las mismas condiciones de crecimiento la longitud de sus 

raíces primarias fue de 5 cm (Figura 8). Debido a esto se utilizó el valor del tamaño 

de la raíz en condiciones control como el 100% para cada accesión y compararlo 

con el valor del tamaño en las condiciones de estrés (manitol 300 mM y NaCl 100 

mM) (Tabla 4).  

Comparando el tamaño de las raíces primarias de plantas que crecieron en 

condiciones de estrés (manitol 300 mM o con NaCl 100 mM) se encontró que las 15 

accesiones mostraron diferencias significativas para ambas condiciones de 

crecimiento (Figura 9 y Tabla 3). 
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Figura 8. Variación en la longitud de la raíz primaria de 15 accesiones de Arabidopsis. Los 
datos de la gráfica representan el promedio de la longitud la raíz primaria de plántulas que fueron 
sembradas en medio MS durante 5 días y que posteriormente fueron cambiadas a placas con 
medio MS durante 7 días. n=10 plantas por experimento (tres experimentos independientes). Las 
barras representan el error estándar y las letras las diferencias significativas en la longitud final 
de las raíces entre accesiones, analizado con una ANOVA de una vía con un análisis post hoc de 
Tukey a (P ≤ 0.05).  



49 
 
 

 

 

 

 

 

 

Tabla 3. Resumen de los resultados de la ANOVA de dos vías de los datos 
obtenidos en la respuesta en la longitud de la raíz de 15 accesiones de 

Arabidopsis bajo tratamientos de estrés iónico y osmótico. 

 ANOVA de dos vías  
   

Alpha 0.05 
  

Fuente de la variación % del total de variación P value Significativo 
Interacción 6.957 < 0.0001 si 
Accesión 9.268 < 0.0001 si 
Ambiente 62.11 < 0.0001 si 

 

De las 15 accesiones evaluadas, la que presentó un menor grado de afectación en 

el tamaño de la raíz primaria en las dos condiciones de estrés (manitol 300mM y 

NaCl 100mM) fue Zu-0 con una disminución aproximadamente del 40% comparado 

Figura 9. Respuesta en la longitud de la raíz primaria de 15 accesiones de Arabidopsis bajo 
tratamientos de estrés iónico y osmótico. Los datos de la gráfica representan el promedio de 
tres experimentos independientes de la longitud la raíz primaria de plántulas que fueron 
sembradas en medio MS durante 5 días y que posteriormente fueron trasplantadas a los diferentes 
tratamientos durante 7 días (n=10 en cada tratamiento). Las barras representan el error estándar, 
la marca (*) es la diferencia significativa con respecto a su control y la marca (+) es la diferencia 
significativa comparando la respuesta en manitol 300 mM y en NaCl 100 mM. El análisis estadístico 
se llevó a cabo con una ANOVA de dos vías y un análisis post hoc de Tukey a (P ≤ 0.05).   
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con su control (Tabla 3).  Es preciso mencionar que esta accesión fue la que tuvo la 

longitud más corta de las 15 evaluadas (Figura 8), por lo que se podría explicar que 

la poca afectación en el crecimiento de la raíz se deba a restricciones estructurales 

propias de Zu-0, sin embargo para comprobar esta hipótesis sería necesario probar 

diferentes accesiones de raíz corta bajo las mismas condiciones. A pesar de que 

esta accesión crece en una zona con precipitación mayor a 70mm en promedio en 

primavera, y que pareciera que los datos ambientales y la respuesta en el 

crecimiento de raíz primaria en condiciones de estrés osmótico de laboratorio no 

tienen relación, esta accesión ha sido reportada previamente por otros autores por 

tener poca afectación en la parte aérea en condiciones de estrés osmótico (Katori 

et al., 2010, Ariga et al., 2013)   

La accesión en que tuvo mayor afectación el tamaño final de la raíz primaria bajo el 

tratamiento de manitol 300mM fue Ler-1(Figura 9). Sin embargo cuando las plantas 

crecieron en un medio suplementado con NaCl 100 mM el tamaño de la raíz se 

afectó menos. Este comportamiento, en donde el tamaño de la raíz primaria se 

afecta menos en un tratamiento de MS 0.2X suplementado con NaCl que por un 

tratamiento de MS 0.2X suplementado con manitol, lo observamos en las 

accesiones Bch-4, Fr-5, Ll-1 y Ta-0 y solo la accesión Ll-1 fue reportada como 

“tolerante” por Katori et al., 2010 en plantas que fueron regadas con NaCl 500 mM 

en maceta. 

La accesión Hr-5 (Figura 9, Tabla 3) fue la única de las quince evaluadas, en donde 

se afectó menos el tamaño final de la raíz primaria bajo una condición de 

crecimiento de MS 0.2X adicionado con manitol 300 mM que con NaCl 100 mM.  

Estos resultados nos sugieren que en algunas accesiones de Arabidopsis se afecta 

menos el crecimiento de la raíz primaria cuando las plantas crecen en un medio 

suplementado con 100mM de NaCl.  A pesar de que se ha reportado que los iones 

Na+ y Cl-  tienen efectos adversos en altas concentraciones en las plantas como 

consecuencia de su toxicidad, es posible que en algunas accesiones tengan un 

mecanismo más efectivo de absorción y compartimentación en concentraciones 
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más altas de Na+ en las células de la raíz tal y como se han reportado (Amtmann & 

Sanders 1999; Maathuis & Amtmann 1999).  

Por otra parte es posible que el manitol y el NaCl estén afectando diferentes vías 

del desarrollo, a pesar de que la concentración de 300 mM de manitol provoca 

menor disponibilidad de agua debido de la reducción del potencial osmótico en el 

medio en que crecieron las accesiones (ver más adelante en Tabla 4) es importante 

mencionar que el manitol es una azúcar del producto fotosintético primario, un 

carbohidrato translocado y un soluto compatible (Bohnert & Jensen, 1996).  

Tabla 3. Porcentaje del tamaño de la raíz primaria crecida en caja MS 0.2X adicionadas con manitol 

300 mM y cajas MS 0.2X adicionadas con NaCl 100 mM comparado para cada accesión con el 

crecimiento en condiciones óptimas de crecimiento (medio MS 0.2X) que tendría un valor de 100%. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Finalmente cuando se trató de relacionar la respuesta en el tamaño de la raíz 

primaria bajo condiciones de estrés osmótico (manitol 300 mM o NaCl 100 mM) con 

la información de las variables ambientales que se muestran en las Figuras 5-

7(temperatura, precipitación, presión de vapor y radiación solar) de donde fueron 

colectadas las accesiones con las que se trabajaron, no se encontró 

correspondencia en ninguna de las variables ambientales. Sin embargo, para tener 

Accesión Manitol 300 mM NaCl 100 mM 
Bch-4 27% 48% 
Bu-5 36% 31% 
Bur-0 42% 42% 
Col-0 30% 32% 
Cvi-0 41% - 
Fr-5 29% 48% 
Hr-5 44% 31% 
Ler-1 24% 38% 
Ll-1 34% 49% 
Sh-0 35% 36% 
Sg-2 47% - 
Ta-0 27% 49% 
WI-1 37% 38% 
Ws 47% 52% 

Zu-0 62% 54% 
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datos más confiables de las condiciones ambientales de los sitios en donde crecen 

las accesiones de Arabidopsis.  

6.3 Arquitectura radical 
Cuatro accesiones (Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws) que presentaron una respuesta 

contrastante en el crecimiento de la raíz primaria bajo diferentes condiciones de 

estrés osmótico por lo que se exploró la arquitectura radicular a diferentes 

concentraciones de manitol. Para llevar a cabo este análisis se sembraron semillas 

de las accesiones en un medio MS 0.2X durante 5 días para posteriormente 

trasladar 5 plantas por placas con un medio MS 0.2X suplementado con manitol 

100, 200 o 300 mM durante 7 días, con la finalidad de evitar el sobrelapamiento de 

las raíces y se pudieran observar de manera clara la arquitectura radical de las 

mismas. Una vez trascurrido el tiempo antes mencionado, se escanearon las placas 

y la arquitectura radical de las plantas se procesaron con el software Shape Model 

Toolbox. Este software toma en consideración diversos parámetros de la 

arquitectura de las raíces como la longitud de la raíz primaria, la localización de la 

primera y última raíz lateral en la raíz primaria, la longitud de las mismas y el ángulo 

de crecimiento de la raíz primaria. Finalmente, mediante un análisis de 

componentes principales (PCA) el cual trasforma los valores en una matriz de 

covarianza, logramos obtener cual componente principal explica de mejor manera 

la variación entre tratamientos y accesiones (Rosas et al., 2013). 

La Figura 10 muestra los dos componentes principales (PC) que explican la mayor 

parte de la variación de la arquitectura radical bajo los tratamientos de manitol 100, 

200 o 300 mM. Como se puede ver en esta figura, el PC1 hace referencia a la 

longitud de la raíz primaria el cual explica más del 80% de la variación. El PC2 fue 

la distribución de las raíces laterales (que no necesariamente refleja la cantidad de 

las mismas sino el espacio en el que se encuentran distribuidas dentro de dos 

puntos que se fijan dependiendo del sitio en donde aparece la primera y la última 

raíz lateral), solo explica el 4% de la variación entre los tratamientos y accesiones 

analizados en este trabajo.  
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En la Figura 11 se puede como es que, bajo las condiciones de crecimiento en 

estrés osmótico, el PC1 y PC2 se agrupan en una misma área en las cuatro 

accesiones. Estos resultados sugieren que si vamos aumentando el nivel de estrés 

Figura 10. Variación en la arquitectura radical de las accesiones Col-0, Ler-1, Sg-2 y 
Ws. Muestra el porcentaje en la variación de los tres primeros componentes principales (PC) 
de la respuesta de la arquitectura radical en las accesiones de Col-0, Ler-1 y Ws en plantas 
que fueron crecidas 5 días en medio MS y que posteriormente se trasladaron a placas con 
medio MS como control y MS suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM y se mantuvieron 
en esta condición durante 7 días. El PC1 refleja la longitud de la raíz primaria, el PC2 muestra 
el espacio en donde se distribuyen las raíces laterales y el PC3 la dirección del crecimiento 
de la raíz. El análisis de componentes principales se llevó a cabo utilizando el software Shape 
Model Toolbox utilizando Matlab como plataforma de trabajo. 
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osmótico, las raíces presentan menor variación tanto en la longitud de la raíz 

primaria como en la distribución de raíces laterales y esto coincide con lo reportado 

por Julkowska et al., en donde muestran una correlación directa entre la reducción 

de la longitud de la raíz primaria y el número de raíces laterales a medida que el 

potencial osmótico se reduce. 
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Figura 11. Comportamiento de la longitud de la raíz primaria (PC1) y el espacio en el cual 
se distribuyen las raíces laterales (PC2) de las accesiones de Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws bajo 
diferentes condiciones de estrés osmótico. Distribución de la longitud de la raíz primaria (PC1) 
en el eje x; los números positivos reflejan una mayor longitud de la raíz primaria, a medida que 
los puntos se acercan al cero o se vuelen negativos, la longitud de la raíz primaria es menor. El 
espacio en el cual se distribuyen las raíces lateras (PC2) se encuentra en el eje y en donde los 
números negativos indican una mayor distribución de las raíces laterales y, a medidas que los 
puntos se acercan a cero o a valores positivos, la distribución de raíces laterales es menor. 
(ColMS) representa a las plantas de las accesiones de Col-0 crecidas en medio MS 0.2X, 
(ColM100, ColM200 y ColM300) representan a las plantas crecidas en un medio MS 0.2X 
suplementado con 100, 200 o 300 mM de manitol mM. La misma nomenclatura se utilizó para las 
diferentes condiciones de crecimiento de las accesiones Ler-1 y Ws. El análisis de componentes 
principales se llevó a cabo utilizando el software Shape Model Toolbox utilizando Matlab como 
plataforma de trabajo. 
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La Figura 12 muestra la amplia respuesta en el PC1 (longitud de raíz primaria) que 

explicó más del 80% de la variación encontrada entre las cuatro accesiones bajo las 

cuatro condiciones de crecimiento. Este resultado en la afectación de la longitud de 

la raíz primaria en las cuatro accesiones bajo diferentes condiciones de estrés 

osmótico fue el esperado y tiene correspondencia con lo que la respuesta observada 

en la Figura 9. Además de que coincide con lo reportado por Deak & Malamy 2005 

los cuales reportan que las plantas bajo condiciones de estrés osmótico el 

crecimiento de la raíz primaria no se ve afectado sin embargo el crecimiento de las 

raíces laterales se reduce significativamente, principalmente por la supresión de la 

activación de los meristemos de raíces laterales. 
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Figura 12. Variación en la longitud de la raíz primaria (PC1) de las accesiones de Col-
0, Ler-1, Sg-2 y Ws. Distribución del PC1 (longitud de la raíz primaria) en Col-0, Ler-1, Sg-
2 y Ws de plantas que fueron crecidas 5 días en medio MS 0.2X y que posteriormente se 
trasladaron a placas con medio MS 0.2X como control y MS 0.2X suplementado con 
manitol 100, 200 o 300 mM  durante 7 días (ColMS) representa a las plantas de la accesión 
Col-0 crecidas en medio MS 0.2X, (ColM100, ColM200 y ColM300) representan a las 
plantas crecidas en un medio MS 0.2X suplementado con 100, 200 o 300 mM de manitol.. 
La misma nomenclatura se utilizó para las diferentes condiciones de crecimiento de las s 
accesiones (Ler-1, Sg-2 y Ws). Las unidades positivas en el eje X, reflejan una mayor 
longitud de la raíz primaria, a medida que los puntos se acercan al cero o se vuelen 
negativos la longitud de la raíz primaria es menor. El punto de cada condición de 
crecimiento refleja el promedio y las líneas la desviación estándar. El análisis de 
componentes principales se llevó a cabo utilizando el software Shape Model Toolbox 
utilizando Matlab como plataforma de trabajo. El análisis estadístico se llevó a cabo con 
una ANOVA de dos vías y un análisis post hoc de Tukey a (P ≤ 0.05).   

 

  



58 
 
 

Adicionalmente, se analizó el cambio en la distribución de las raíces laterales en los 

diferentes tratamientos de estrés. Con la hipótesis de que las raíces laterales (RL) 

aumentarían tanto en tamaño como en número, conforme el estrés fuera más 

severo y que estos parámetros no se afectarían bajo estrés moderado. Sin embargo, 

no todas las poblaciones se comportaron así Figura 13.  

La accesión Col-0 (Figura 13A) presentaron una distribución mayor las plantas de 

RL las que crecieron en un medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM. En 

cuanto a las condiciones de crecimiento en MS 0.2X suplementado con manitol 100 

y 200mM, las plantas tuvieron una distribución de raíces laterales intermedia entre 

el crecimiento de las plantas en un medio control y la condición con menor potencial 

osmótico (medio MS 0.2 X suplementado con 300 mM de manitol). 
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Figura 13. Variación en la distribución de raíces laterales (PC2). Distribución del PC2 (espacio en el cual se 
distribuyen las raíces laterales) de las cuatro accesiones: A) Col-0, B) Ler-1 , C) Sg-2 y  D) Ws de plantas que fueron 
crecidas 5 días en medio MS 0.2X y que posteriormente se trasladaron a placas con medio MS 0.2X como control y 
MS 0.2X suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM durante 7 días (n=20-25 plantas por tratamiento). En el eje x, 
los números negativos reflejan mayor distribución de raíces laterales y a medidas que los puntos se acercan a cero o 
a valores positivos la distribución de raíces laterales es menor. El punto refleja el promedio y las líneas la desviación 
estándar, y el análisis de componentes principales se llevó a cabo utilizando el software Shape Model Toolbox utilizando 
Matlab como plataforma de trabajo. 
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La accesión Ler-1 a diferencia de la de Col-0, presenta mayor distribución de RL en 

condiciones control (MS 0.2X) que en un medio MS 0.2X suplementado con manitol 

300 mM. Aunque también se puede ver en la Figura 13B que la distribución de RL 

si se ve afectada en condiciones de crecimiento en medio MS 0.2X suplementado 

con manitol 100 o con manitol 200 mM.  

En el caso de Sg-2 las plantas que crecieron en un medio MS 0.2X suplementado 

con manitol 100 mM fueron las que presentaron una mayor distribución de raíces 

laterales, seguido por condiciones control, cuando crecieron en medio MS 0.2X 

suplementado con 300 mM de manitol y las plantas que tuvieron menor distribución 

fueron las que crecieron en un medio MS 0.2 X suplementado con 200 mM de 

manitol.  

Por último, en Ws hay un comportamiento en la distribución de raíces laterales 

parecida a la que encontramos para la accesión Ler-1 cuando las plantas crecieron 

en condiciones control (MS 0.2X), donde se observó una mayor distribución de RL. 

Sin embargo, en Ws el espacio donde se distribuyen las raíces laterales en raíces 

de plantas que crecieron en un medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM, 

es mayor que en las plantas que crecieron en un medio MS 0.2X suplementado con 

manitol 100 o con manitol 200 mM, pero no mayor que en las plantas control.  

Los resultados del análisis de componentes principales (PCA) de la arquitectura 

radical de cuatro accesiones de Arabidopsis parecen ser muy interesantes ya que 

nos aportan nueva información sobre cómo se comporta la raíz en estas diferentes 

condiciones de crecimiento. A pesar de que muchas investigaciones se han 

enfocado en abordar los efectos del estrés osmótico en los cambios que ocurren en 

la parte aérea y en la raíz cómo se ve afectado el desarrollo (Koevoets et al., 2016), 

también se ha logrado reconocer la importancia del sistema radical en las plantas 

ya que tiene un aspecto importante en el rendimiento y plasticidad ante una gran 

variedad de condiciones abióticas (Smith & De Smet, 2012). 
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Cuando se analizaron los datos del PCA, el componente principal que explica la 

mayor variación entre poblaciones y distintos niveles de estrés osmótico fue el 

tamaño de la longitud de la raíz primaria, lo cual concuerda con estudios previos, en 

el cual reportan que el crecimiento de la raíz primaria se reduce bajo estrés osmótico 

(van der Weele et al., 2000; Deak & Malamy, 2005; Rowe et al., 2016). 

El comportamiento en el PC2 (distribución de raíces laterales) fue diferente entre 

las cuatro poblaciones, a pesar de que en un principio se podía suponer que la 

distribución estaba ligada con el número de raíces laterales no fue así, una posible 

explicación es que ciertas concentraciones de manitol se genere una inhibición en 

la emergencia de las raíces laterales. Se ha reportado que tanto la emergencia 

como la elongación de las raíces laterales, muestran una fuerte inhibición al crecer 

en medio agar con sorbitol o manitol que genera una condición de estrés osmótico 

(Deak & Malamy, 2005 ; Xiong et al., 2006 ) y se ha informado que se debe a la 

inhibición de la actividad meristemática bajo condiciones de estrés osmótico (Seo & 

Park 2009) a pesar de estos informes aún queda por entender los mecanismos 

moleculares que subyacen el comportamiento de la arquitectura radical en las 

poblaciones de Arabidopsis bajo estrés osmótico.  

 

6.4 Normas de reacción  

De acuerdo con nuestros resultados del análisis de PCA, se concluyó que el 

componente que explica la mayor variación entre accesiones y tratamientos es la 

longitud de la raíz primaria, por lo que se decidió trabajar con las accesiones Sg-2, 

Ws, Ler-1 y Col-0 para llevar a cabo un estudio d normas de reacción y observar 

cómo se afectaba la tasa de crecimiento en diferentes condiciones de estrés 

osmótico ya que mostraron respuestas contrastantes en el tamaño final de la raíz 

primaria (ver apartado 6.2). A pesar de que en la accesión Zu-0 se afectó menos el 

tamaño la raíz primaria cuando las plantas crecieron en un medio MS 0.2X 

suplementado con manitol 300mM y suplementado con NaCl 100mM, no sabemos 

con exactitud si este resultado se debe a restricciones en el crecimiento por el hecho 
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de ser la accesión con la raíz primaria más corta en condiciones control (MS 0.2X), 

por lo tanto decidimos evaluar el efecto en la tasa de crecimiento de las poblaciones 

de Sg-2 y de Ws, en donde tampoco se afecta mucho el tamaño de la raíz en los 

dos tratamientos evaluados.. Por otro lado, decidimos elegir a la accesión Ler-1, ya 

que presentaba un comportamiento diferente en las dos condiciones de estrés 

evaluadas y porque resultó ser la accesión en donde se afecta más el tamaño de la 

raíz primaria en un medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM. Finalmente 

elegimos a Col-0 como accesión de referencia ya que ha sido utilizada en la mayoría 

de los estudios con Arabidopsis.  

Con estas cuatro accesiones evaluamos la plasticidad en el crecimiento de la raíz 

primaria en tres condiciones de estrés osmótico. Para llevar a cabo esto, se 

crecieron plántulas de 5 días en medio MS 0.2X y posteriormente se trasplantaron 

a un medio MS 0.2X como control y MS 0.2X suplementado con manitol 100, 200 o 

300 mM durante 7 días (ver Figura 14). 
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Para poder comparar los resultados obtenidos en esta sección con otros estudios, 

decidimos medir el potencial osmótico del medio MS 0.2X y de los medios MS 0.2X 

suplementados manitol 100, 200 o 300 mM y NaCl 100 mM (ver Tabla 4) 

 

 

 

 

 

Figura 14. Tasa de crecimiento de la raíz primaria (cm día-1) de plántulas de 5 a 12 días de 
edad de las accesiones Col-0, Ler-1, Sg-2 y WS. Las plántulas crecieron en placas con medio 
MS 0.2X (control) durante 5 días y en medio MS 0.2X suplementado con manitol 100, 200 y 300 
mM 7 días. La gráfica muestra el promedio de tres experimentos independientes con al menos 10 
plantas en cada tratamiento. Las barras muestran el error estándar. El análisis estadístico se llevó 
a cabo con una ANOVA de dos vías y un análisis post hoc de Tukey a (P ≤ 0.05).   
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Tabla 4. Promedio del potencial osmótico expresado en MPa de tres mediciones independientes de 
los medios MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM y NaCl 100 mM. Las 
letras muestran las diferencias significativas entre los tratamientos analizados con un test de Tukey, 
valor de p ≤0.05. 

 

 

 

 

 

Se ha reportado que las células de la raíz primaría son capaces de mantener un 

potencial hídrico y la turgencia celular a un estrés osmótico moderado (-0.5 MPa) 

(Shabala & Lew, 2002). Sin embargo se ha informado que cuando las plantas de la 

accesión Col-0 se someten a potenciales menores de -0.5 Mpa, el crecimiento de la 

raíz primaria se ve afectado (van der Weele et al., 2000; Deak & Malamy, 2005; 

Rowe et al., 2016). Además, se ha reportado que valores de potencial osmótico 

igual o menor a los que se presentan en los medios MS 0.2X suplementados con 

200 y 300 mM de manitol, causan daños severos tanto en el crecimiento de la raíz 

como en el porcentaje de germinación y el tamaño y el peso de las plántulas (Braga 

et al., 1999; van der Weele et al., 2000).  

En los resultados de este análisis se pueden observar como las pendientes de las 

accesiones Col-0 y Ler-1 muestran una reducción mayor en la tasa de crecimiento 

en un medio MS 0.2X suplementado con 100 mM comparado con su control a 

diferencia de las accesiones Sg-2 y Ws donde las pendientes son casi horizontales, 

es decir la tasa de crecimiento tuvo poca disminución es esta condición (Figura 14).  

Cuando las plantas crecieron en un medio suplementado con manitol 200 mM las 

pendientes de las accesiones Col-0, Ler-1 y Sg-2 muestran una clara disminución 

en la tasa de crecimiento e incluso se puede observar como en estas tres 

accesiones convergen en un mismo punto a pesar de que la afectación no es la 

Tratamiento MPa E.E.  

MS -0.136 ± 0.009 a 

NaCl 100 mM -0.541 ± 0.003 b 

Manitol 100 mM -0.588 ± 0.003 b 

Manitol 200 mM -0.636 ± 0.0008 c 

Manitol 300 mM -0.858 ± 0.0049 d 
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misma para todos los casos, en Col-0 y Ler-1 se puede observar que una pendiente 

más pronunciada en comparación con la accesión Sg-2.  

Finalmente la tasa de crecimiento en un medio suplementado con manitol 300 mM 

en las accesiones Sg-2 y Ws tienen un comportamiento parecido, al igual que las 

accesiones Ler-1 y Col-0. Algo importante de resaltar es que a pesar de que en la 

accesión Sg-2 fue la que se afectó menos de las cuatro accesiones en la tasa de 

crecimiento en esta condición, cuando las plantas crecieron en un medio 

suplementado con manitol 200 mM presentó mayor afectación a comparación de la 

accesión Ws pero no que Col-0 y Ler-1. Por lo tanto con el análisis de normas de 

reacción podemos concluir que las accesiones de Arabidopsis tienen un 

comportamiento diferencial dependiendo de la condición de crecimiento.   

6.5 Cuantificaciones celulares de las zonas de crecimiento de 
la raíz primaria en condiciones de estrés osmótico 
  
En vista de que hubo una reducción en la raíz primaria se exploró cómo se alteran 

las tasas de proliferación y diferenciación de la raíz primaria en las accesiones de 

Col-0, Cvi-0, Ler-1, Sg-2, Ws y Zu-0 bajo las diferentes condiciones de crecimiento 

de estrés iónico y osmótico. Se llevaron a cabo mediciones de la longitud de las 

células del córtex desde el CQ hasta 20-30 células después del primer pelo. Con 

estás longitudes se calculó la longitud total y el número de células de la zona 

meristemática, del dominio de proliferación y del dominio de transición y de la zona 

de elongación usando el algoritmo: http://www.ibiologia.com.mx/MSC_analysis/ 

(Pacheco-Escobedo et al., 2016).  

Para que sea más claro el análisis comparativo entre condiciones control de y 

condiciones de estrés de todos estos parámetros celulares, se llevaron a cabo 

gráficas de araña (Figura 15) para cada accesión. El valor de cada parámetro, 

obtenido en las plantas crecidas en condiciones control (MS 0.2X), se tomó como el 

100% y los datos obtenidos de las condiciones de estrés, se reportan como el 

porcentaje de cambio con respecto al 100%. Cada uno de estos parámetros fueron 

http://www.ibiologia.com.mx/MSC_analysis/
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analizados estadísticamente y las diferencias estadísticas se muestran en el 

apéndice en las Figuras 10 a 14.  
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Figura 15. Análisis celular cuantitativo de la raíz primaria de las accesiones Col-0, Ler-1, 
Cvi-0, Ws, Sg-2 y Zu-0. La gráfica de araña representa el porcentaje del número de células en 
el dominio de proliferación, número de células en el RAM, tamaño del dominio de proliferación, 
tamaño del dominio de transición, tamaño del RAM y tamaño de la zona de elongación de 
plantas crecidas en medio MS 0.2X suplementado con manitol 300mM. Los valores se 
representan en porcentaje con respecto a lo que se obtuvo en condiciones control los cuales 
representan el 100%. Cada uno de estos parámetros fue obtenido con el algoritmo de Pacheco-
Escobedo y colaboradores (2016). 
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Como se puede ver en la figura 15, se forman grupos al analizar las seis accesiones 

en la respuestas bajo condiciones de estrés osmótico por manitol 300 mM (ver en 

el apéndice las Figuras 22-26 para ver las diferencias estadisticas). De este modo, 

en las accesiones de Col-0 y de Ler-1 se afectaron más todos los parámetros 

evaluados, aproximandamente en un 70% con respecto al control Figura 15A. Por 

otro lado, Ws y de Cvi-0 fueron las que se afectaron de una manera intermedia, ya 

que disminuyeron alrededor de un 50% Figura 15B y, finalmente, en las accesiones 

23
41

23

54

36

40

41

65

40

73

53

44

Número de células en
dominio de proliferación

Número de células en
RAM

Tamaño de dominio de
proliferación

Tamaño de dominio de
transición

Tamaño del RAM

Tamaño de la zona de
elongación

Ler-1

MS Manitol 300 mM  NaCl 100 mM

Figura 16. Análisis celular cuantitativo de la raíz primaria de la accesión de Ler-1. La 
gráfica de araña representa el porcentaje del número de células en el dominio de proliferación, 
número de células en el RAM, tamaño del dominio de proliferación, tamaño del dominio de 
transición, tamaño del RAM y el tamaño de la zona de elongación comparado con los valores 
obtenidos en condiciones control los cuales representan el 100% (línea rosa). Cada uno de 
estos parámetros fue obtenido con el algoritmo disponible en Pacheco-Escobedo y 
colaboradores ( 2016). 
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Sg-2 y de Zu-0 se afectaron menos (menor o igual al 30%) todos los parámetros 

evaluados Figura 15C.  

Además, en cuatro de las seis accesiones se midieron los diferentes parámetros 

celulares cuantitativos creciendo a las plantas en una condición de MS 0.2X 

suplementado con NaCl 100mM. Como se puede ver en las Figuras suplementarias 

27 y 28 suplementaria (apéndices) las dos condiciones de estrés afectan todos los 

parámetros evaluados. En la accesión  Ler-1 hay un comportamiento diferencial en 

cuanto a los parámetros celulares cuantitativos entre los dos tratamientos (Figura 

16) siendo éstos mas afectados cuando las plantas se crecen en una condición de 

estrés por NaCl 100mM que en una condición de estrés osmótico usando 300mM 

de manitol; esto concuerda con lo que sucede en las mediciones del tamaño de la 

raíz primaria (Figura 5). Finalmente, el único parámetro en el cual no existen 

diferencias entre los tratamientos para la accesión Ler-1, fue el tamaño de la zona 

de elongación. 

Analizando a detalle los parámetros cuantitativos celulares de cada una de las 

acccesiones podemos decir que, en todos los casos el dominio de proliferación fue 

el parámetro más afectado y el tamaño del dominio de transición el menos afectado. 

Este fenomeno se habia reportado previamente por Jiang et al., 2016 los cuales  

observaron que en plantas de la accesión Col-0 la longitud de la raíz primaria se 

reducia cuando crecían a una concentración de 100 mM de NaCl. También hicieron 

análisis cuantitativos de los parámetros celulares y vieron que la reducción en el 

tamaño de la raíz se debía a que tanto el tamaño del dominio de transición como el 

de proliferación disminuían; en un caso porque se afectaba el tamaño de las células 

(dominio de transición) y en otro el número (dominio de proliferación).   

Es importante recordar que el medio MS 0.2X suplementado con 100mM de NaCl, 

tiene un potencial osmotico de -0.54 MPa y el medio MS 0.2X suplementado con 

manitol 300 mM de -0.85 MPa. Sin embargo, en las accesiones  Col-0 y  Ws el 

crecimiento de la raíz primaria y los parámetros celulares evaluados no mostraron 
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diferencias entre medios. Por lo anterior se podría señalar que, el cambio en la 

osmolaridad en el medio suplementado con NaCl 100 mM no es lo que estaría 

afectando principalmente el crecimiento y por lo tanto los parámetros celulares de 

las raíces de las plantas (ver el crecimiento en 100 mM de manitol en la Figura 14). 

Por lo tanto, se sugiere que el crecimiento en ésta condición de estrés se ve 

reducido debido a la toxicidad de los iones (Na+ y Cl-) más que por la disminución el 

potencial osmótico del medio. De manera interesante se vio que en las raíces de las 

plantas de Ler-1, se afectan menos tanto en el crecimiento de la raíz primaria como 

los parámetros cuantitativos celulares del RAM, cuando crecieron en un medio 

suplementado con NaCl 100 mM comparado con manitol 300 mM. Una posible 

hipótesis que podría explicar este fenómeno es que esta accesión tenga un alelo 

débil del gen HIGH-AFFINITY K+ TRANSPORTER (HKT1) el cual codifica para un 

transportador de sodio que se expresa en células de parénquima de xilema (Rus et 

al., 2006). Existen varios estudios donde identifican que las plantas de accesiones 

de Arabidopsis con el alelo débil de este gen crecen en sitios con niveles 

intermedios de salinidad o lugares con salinidad fluctuante (Rus et al., 2006, 

Busoms et al., 2015).  

6.6 Caracterización de los cambios celulares en respuesta al 

estrés osmótico en accesiones de Arabidopsis.  
En un trabajo previo de Garay-Arroyo et al., (datos sin publicar) se encontró una 

zona de crecimiento que se caracteriza por presentar células redondas más 

pequeñas de lo habitual y con gran cantidad de pelos radiculares (a esta zona se le 

denominó “cicatriz”) en plantas que crecían en medio MS 0.2X suplementado con 

manitol 300mM (Figura 12A).   

En el presente trabajo se observó la presencia la “cicatriz” en las accesiones Col-0, 

Cvi-1, Ler-1, Sg-2, Ws y Zu-0 (ver apéndice Figura 29) a pesar de existir diferencias 

en el lugar donde aparece como en la morfología de la misma. En las accesiones 

Col-0, Cvi-0, Ler-1 y Ws se encontró la “cicatriz” en la zona de transición entre el 
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RAM y la zona de elongación. Por otra parte las accesiones Sg-2 y Zu-0 la “cicatriz” 

aparece en la zona de maduración (apéndice Figura 29).   

Estos datos sugerían que la presencia de la “cicatriz” era una respuesta positiva en 

las plantas ante una condición de estrés hiper-osmótico en donde las células 

estaban tratando de compensar la salida de agua generando más pelos radiculares 

para tener una mayor superficie de absorción. Sin embargo, no se encontró una 

relación entre una “cicatriz” con mayor superficie, con más células y con más de 

pelos radiculares con la respuesta en el tamaño de la raíz en condiciones de estrés 

osmótico en las seis accesiones estudiadas (ver Figura 29). 

Para tener certeza de que la “cicatriz” no fuera parte de una respuesta positiva en 

las plantas ante una condición de estrés hiper-osmótico, se decidió hacer un ensayo 

con un estrés hiper-osmótico seguido de un choque hipo-osmótico tal como lo había 

reportado Aceves (2017). Como se puede ver en la Figura 16, las raíces mostraron 

doble “cicatriz” las cuales presentaron células pequeñas y muchos pelos radiculares 

cuando se trasladaban a un medio control; es decir, la primer “cicatriz” se generó 

debido a estrés hiper-osmótico y la segunda al estrés hipo-osmótico. Por lo anterior 

se concluye que la presencia de la “cicatriz” es una respuesta celular ante cualquier 

cambio en el potencial osmótico y no es parte de una respuesta que de una ventaja 

a ciertas accesiones cuando crecen en un estrés hiper-osmótico y se puede 

considerar que, sería interesante ver que otros factores que producen una “cicatriz” 

en la raíz primaria y porqué existen diferencias entre las accesiones de Arabidopsis. 
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6.7 Recuperación de una condición de estrés osmótico en 

seis accesiones de Arabidopsis  
Analizando solamente cómo se afectó la longitud de la raíz primaria de las 

accesiones de Arabidopsis no se podía hablar de la sobrevivencia de estas, además 

tampoco se podía saber si el resultado en la afectación en el crecimiento de la raíz 

primaria tendría una respuesta parecida en la parte aérea en plantas adultas. Por lo 

anterior, decidimos realizar un ensayo de recuperación (ver en metodología) para 

finalmente determinar el comportamiento de las seis accesiones creciendo en tierra. 

Además se consideró pertinente llevar a cabo este estudio ya que en ambientes 

naturales existen fluctuaciones en las condiciones ambientales, como periodos de 

sequía seguido de periodos de hidratación por lluvias 

Como se puede ver en la Figura 30 del apéndice no se lograron distinguir diferencias 

claras en el fenotipo de las seis accesiones después de que las plantas crecieron 

Figura 17. Desarreglo celular (“cicatriz”) de la raíz primaria que presentan las raíces de 
plantas de la accesión Ler-1. A) Raíz primaria de Ler-1 de 5 días de crecimiento en medio MS 
0.2X y después trasladada durante 24 hrs en medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM. 
B) Raíz primaria de la accesión Sg-2 de plántulas de 5 días de crecimiento en medio MS 0.2X, 
24 hrs en medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM y 24 hrs en medio MS 0.2X 
(condiciones control). 
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en un medio suplementado con manitol 400 mM durante 18 días. Sin embargo, 

cuando las plantas se regresaron a un medio control durante 10 días después del 

periodo de estrés, se observaron diferencias significativas entre las seis accesiones 

(Figura 18).  

De manera interesante, la recuperación en las seis accesiones es consistente con 

los resultados obtenidos con respecto al crecimiento de la raíz primaria en 

condiciones de estrés osmótico. Es decir, las accesiones de Zu-0 y Sg-2 lograron 

recuperarse de manera más exitosa tanto en el crecimiento de la raíz como en la 

sobrevivencia de la parte aérea cuando se pasaron a tierra. Por otro lado, las 

accesiones Cvi-0 y Ws presentaron menor recuperación que las accesiones antes 

mencionadas cuando se encontraban en placa (Figura 18 A), cuando se pasaron a 

maceta las dos accesiones sobrevivieron. En el caso de la accesión Ws, se observó 

la emergencia del escapo después de una semana de crecer en tierra lo que nos 

sugiere que esta accesión podría tener un mecanismo de escape ante las 

condiciones de sequía impuestas. Finalmente, Col-0 y Ler-1, fueron las accesiones 

más afectadas en este ensayo, en particular Ler-1, murió (Figura 18 A y B). 
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7. CONCLUSIONES   
En este trabajo no se logró detectar una relación entre las condiciones ambientales 

de precipitación, temperatura, radiación solar y presión de vapor de agua promedio 

en primavera en donde fueron colectadas las 15 accesiones de Arabidopsis con la 

respuesta en el crecimiento de la raíz primara en condiciones de estrés osmótico. 

A través del análisis de componentes principales se demostró que la mayor 

variación en las cuatro accesiones probados (Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws) bajo cuatro 

condiciones ambientales que generan estrés osmótico, está en función de la 

longitud de la raíz primaria. También se observó que cada accesión tiene un 

Figura 18. Recuperación de seis accesiones de una condición de estrés osmótico por 
manitol 400 mM. A) Plantas crecidas 10 días en medio MS 0.2X después de haber pasado 
por un periodo de estrés osmótico creciendo en cajas con medio MS 0.2 X suplementado con 
manitol 400mM por 18 días. B) Plantas provenientes en la condición en A, después de una 
semana de haber sido transferidas a tierra.  
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comportamiento diferente en el espacio de distribución las raíces laterales, el cual 

depende de la condición de estrés al que se encuentren sometidas las plantas.  

Los resultados en la tasa de crecimiento en tres condiciones de estrés osmótico de 

las accesiones Col-0, Ler-1, Sg-2 y Ws son consistentes con los resultados 

obtenidos en la afectación en la longitud de la raíz primaria cuando las plantas 

crecieron en un medio suplementado con manitol 300 mM. En las accesiones Col-

0 y Ler-1 se afectó de manera importante la tasa de crecimiento de la raíz primaria 

a partir de una concentración de 100 mM a diferencia de Ws y Sg-2 en donde se 

observó una disminución significativa en la tasa de crecimiento de la raíz primaria, 

a partir de una concentración de 200 mM de manitol.  

El análisis cuantitativo celular mostró que el parámetro más afectado en las 

accesiones Col-0, Cvi-0, Ler-1, Sg-2, Ws y Zu-0 cuando crecieron en un medio 

suplementado con manitol 300mM fue el dominio de proliferación y el parámetro 

que presento menor afectación fue el dominio de transición. Por otro lado, de las 

seis accesiones evaluadas solo en Ler-1 se observó una diferencia significativa en 

todos los parámetros celulares medidos entre las condiciones de crecimiento en 

medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM y suplementado con NaCl 100 

mM. Finalmente, de este análisis se puede concluir que las accesiones Zu-0 y Sg-

2 se afectaron menos todos los parámetros evaluados de las seis accesiones 

evaluadas.  

No se encontró evidencia suficiente para argumentar que la presencia de la “cicatriz” 

de una ventaja a las accesiones de Arabidopsis frente a una condición de estrés 

osmótico debido a que las seis accesiones evaluadas presentaron “cicatriz” cuando 

se regresaron a un medio control después de encontrase en un medio 

suplementado con manitol. 

Los resultados del ensayo de recuperación en las seis accesiones evaluadas son 

consistentes con los datos en la longitud de raíz primaria y las cuantificaciones 

celulares. Con estos datos se puede concluir que las accesiones Zu-0 y de Sg-2 no 

solo tienen una respuesta más favorable en la raíz cuando crecen en una condición 
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de estrés osmótico comparado con las otras accesiones evaluadas, sino que 

cuando se trasladan a tierra después de un periodo de 18 días de estrés osmótico 

severo, las plantas sobreviven.   

8. PESPECTIVAS   
Del análisis de la arquitectura radical queda por entender qué representan las 

diferentes estrategias en el tamaño de la raíz primaria y en la distribución de raíces 

laterales en las cuatro accesiones evaluadas para contender diferentes situaciones 

de estrés hídrico. 

Debido a que se encontró una respuesta diferencial entre las accesiones probadas, 

queda por dilucidar cuáles son los mecanismos fisiológicos y moleculares que dan 

como resultado que unas accesiones se afecten más que otras ante un estrés 

osmótico.  Se podría medir el peso seco y fresco de la parte aérea y la raíz, evaluar 

la tasa fotosintética, evaluar la expresión de genes que se han reportado que 

confieren tolerancia en estrés osmótico y finamente llevar a cabo un ensayo 

proteómico a partir de un gel de dos dimensiones para observar diferencias en la 

expresión de proteínas entre accesiones bajo crecimiento de estrés osmótico. 
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9. APENDICE 

 

 

 

 

 

 

Figura 19. Variación en la longitud de la raíz primaría (PC1) en la accesión Col-0. 
Distribución del PC1 (longitud de raíz primaria) de plantas que fueron crecidas 5 días en 
medio MS 0.2X y que posteriormente se cambiaron a placas con medio MS 0.2X como 
control y MS 0.2X suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM y medio MS 0.2X 
suplementado con NaCl 100 mM durante 7 días (n=20-25 plantas por tratamiento). En el eje 
x, los números positivos reflejan una mayor longitud de la raíz primaria, a medida que los 
puntos se acercan al cero o se vuelen negativos la longitud de la raíz primaria es menor. El 
punto refleja el promedio y las líneas la desviación estándar. El análisis de componentes 
principales se llevó a cabo utilizando el software Shape Model Toolbox utilizando Matlab 
como plataforma de trabajo.  
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Figura 20. Variación en la longitud de la raíz primaría (PC1) en la accesión Ler-1. 
Distribución del PC1 (longitud de raíz primaria) de plantas que fueron crecidas 5 días en medio 
MS y que posteriormente se trasladaron a placas con medio MS 0.2X como control y MS 0.2X 
suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM y MS 0.2X suplementado con NaCl 100 mM 
durante 7 días (n=20-25 plantas por tratamiento). En el eje x los números positivos reflejan una 
mayor longitud de la raíz primaria, a medida que los puntos se acercan al cero o se vuelen 
negativos la longitud de la raíz primaria es menor. El punto refleja el promedio y las líneas la 
desviación estándar. El análisis de componentes principales se llevó a cabo utilizando el 
software Shape Model Toolbox utilizando Matlab como plataforma de trabajo. 
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Figura 21.  Variación en la longitud de la raíz primaría (PC1) en la accesión Sg-2. Distribución del PC1 
(longitud de raíz primaria) de plantas que fueron crecidas 5 días en medio MS y que posteriormente se 
trasladaron a placas con medio MS 0.2X como control y MS suplementado con manitol 100, 200 o 300 mM 
y MS 0.2X suplementado con NaCl 100 mM durante 7 días (n=30 plantas por tratamiento). En el eje x los 
números positivos reflejan una mayor longitud de la raíz primaria, a medida que los puntos se acercan al cero 
o se vuelen negativos la longitud de la raíz primaria es menor. El punto refleja el promedio y las líneas la 
desviación estándar. El análisis de componentes principales se llevó a cabo utilizando el software Shape 
Model Toolbox utilizando Matlab como plataforma de trabajo. 
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Figura 22.  Variación en la longitud de la raíz primaría (PC1) en la accesión Ws. Distribución 
del PC1 (longitud de raíz primaria) de plantas que fueron crecidas 5 días en medio MS y que 
posteriormente se trasladaron a placas con medio MS 0.2X como control y MS suplementado con 
manitol 100, 200 o 300 mM y MS 0.2X suplementado con NaCl 100 mM durante 7 días (n=30 
plantas por tratamiento). En el eje x los números positivos reflejan una mayor longitud de la raíz 
primaria, a medida que los puntos se acercan al cero o se vuelen negativos la longitud de la raíz 
primaria es menor. El punto refleja el promedio y las líneas la desviación estándar. El análisis de 
componentes principales se llevó a cabo utilizando el software Shape Model Toolbox utilizando 
Matlab como plataforma de trabajo. 
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Figura 22. Número de células en el dominio de proliferación en las accesiones de Col-0, Cvi0, 
Sg-2, Ws y Ler-1 bajo los tratamientos de: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM 
y MS 0.2X suplementado con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia significativa con 
respecto a su control de cada accesión y el signo (+) representa la diferencia entre las accesiones 
y un mismo tratamiento. Los datos fueron evaluados con una prueba de Tukey (p ≤ 0.05). 

Figura 23. Tamaño del dominio de proliferación en las accesiones de Col-0, Cvi-0, Ws, 
Sg-2 y Ler-1 bajo los tratamientos: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM 
y MS 0.2X suplementado con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia 
significativa con respecto a su control dentro de cada accesión y el signo (+) representa 
diferencia entre accesiones y un mismo tratamiento. Los datos fueron evaluados con una 
prueba de Tukey y una p≤ 0.05. 
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Figura 24.  Número de células en el RAM en las accesiones de Col-0, Cvi-0, Sg-2,  Ws y Ler-1 
bajo los tratamientos: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM y MS 0.2X 
suplementado con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia significativa con respecto 
a su control de cada accesión, el signo (+) representa la diferencia entre accesiones y un mismo 
tratamiento y el signo (˜) la diferencia entre tratamiento en una misma accesión. Los datos fueron 
evaluados con una prueba de Tukey con una p≤ 0.05. 



86 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 25. Tamaño del RAM en las accesiones de Col-0, Cvi-0, Sg-2, Ws y Ler-1 bajo diferentes 
tratamientos: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM y MS  0.2X suplementado 
con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia significativa con respecto a su control de 
cada accesión y el signo (+) representa la diferencia entre accesiones y un mismo tratamiento. 
Los datos fueron evaluados con una prueba de Tukey con una p ≤ 0.05.  

Figura 26. Tamaño de la zona de elongación en las accesiones de Col-0, Cvi-0, Sg-2, Ws y Ler-
1 bajo diferentes tratamientos: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM y MS 0.2X 
suplementado con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia significativa con respecto 
a su control de cada accesión. Los datos fueron evaluados con una prueba de Tukey con una 
p≤ 0.05.  
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Figura 27. Tamaño del dominio de transición en las accesiones de Col-0, Cvi-0, Sg-2, Ws y 
Ler-1 bajo diferentes tratamientos: MS 0.2X, MS 0.2X suplementado con Manitol 300 mM y MS 
0.2X suplementado con NaCl 100mM. El signo (*) representa la diferencia significativa con 
respecto a su control de cada accesión. Los datos fueron evaluados con una prueba de Tukey 
con una p≤ 0.05.  
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Figura 28. Análisis cuantitativo a nivel celular de la raíz primaria de la accesión de Col-0. 
La gráfica de araña representa el porcentaje del número de células en el dominio de proliferación, 
número de células en el RAM, tamaño del dominio de proliferación, tamaño del dominio de 
transición, tamaños del RAM y el tamaño de la zona de elongación comparado con los valores 
obtenidos en condiciones control los cuales representan el 100% (línea rosa). Cada uno de estos 
parámetros fue evaluado con el algoritmo disponible en  Pacheco-Escobedo y colaboradores 
(2016). 
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Figura 29. Análisis cuantitativo a nivel celular de la raíz primaria de la accesión de Ws. 
La gráfica de araña representa el porcentaje del número de células en el dominio de 
proliferación, número de células en el RAM, tamaño del dominio de proliferación, tamaño del 
dominio de transición, tamaños del RAM y el tamaño de la zona de elongación comparado 
con los valores obtenidos en condiciones control los cuales representan el 100% (línea rosa). 
Cada uno de estos parámetros fue evaluado con el algoritmo disponible en  Pacheco-
Escobedo y colaboradores (2016). 
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 Figura 30. Desarreglo celular de la raíz primaria (“cicatriz”) que presentan las raíces de 

plantas crecidas en estrés osmótico (manitol 300mM). Raíz primaria representativa de 
las accesiones Col-0, Ler-1, Ws, Sg-2 y Zu-0 de 5 días de crecimiento en medio MS 0.2X y 
24 hrs en medio MS 0.2X suplementado con manitol 300 mM. Las flechas inidcan el sitio en 
donde se encuentra la “cicatriz” después de 24 horas de crecer en condiciones de estrés 
osmótico (300mM). 
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Figura 31. Respuesta de las seis poblaciones después de haber crecido en condiciones 
de estrés osmótico (manitol 400 mM).  Crecimiento de plantas que fueron germinadas en 
medio MS 0.2X durante 5 días y posteriormente trasladadas a placas con medio MS 0.2X 
suplementado con manitol 300 mM durante 18 días.   
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