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1.-  Déficit hídrico en plantas 

 

El déficit hídrico en plantas ocurre cuando no hay suficiente agua 

en la zona radicular de las mismas para poder satisfacer sus necesi-

dades en un momento y lugar determinados, es decir, cuando el 

agua transpirada excede el agua absorbida (Lawlor & Cornic 

2002). Este tipo de estrés por sequía se conoce como sequía hidro-

edáfica o agrícola y no hay que confundirla con aridez, algo intrín-

seco a una región y por lo tanto dependiente del clima, a diferencia 

del estrés por sequía que se considera un episodio transitorio para 

las plantas (Maliva & Missimer 2012).  

Los modelos climáticos actuales predicen que debido al 

cambio climático la aridez se va a continuar incrementando y por 

tanto, la disponibilidad de agua disminuirá (Dai 2012), especial-

mente en las zonas de clima mediterráneo (Bussotti et al. 2014). 

De hecho, en las últimas décadas en España, las sequías han au-

mentado debido a la disminución de las precipitaciones y al au-

mento en la evapotranspiración (Vicente-Serrano et al. 2014). Es-

tas condiciones conllevan una menor disponibilidad hídrica para 

las plantas y por tanto, más episodios de déficit hídrico, lo cual 

provoca un estrés más severo del que las plantas están adaptadas 

en las diferentes regiones (Allen et al. 2010). 

 El déficit hídrico en plantas afecta a la mayor parte de sus 

funciones vitales, de hecho, entre un 80-90% del peso fresco en 

especies herbáceas es agua, y su déficit afecta tanto a la morfología 

o estructura, como a su fisiología y metabolismo (Sánchez-Díaz & 

IN
TR

O
D

U
C

C
IÓ

N
 



4 

Aguirreolea 2008). A nivel estructural el estrés por sequía puede 

causar varias alteraciones a nivel de planta entera, de órganos y 

células, como cambios en la distribución de las raíces en el suelo 

(Kuster et al. 2012), disminuciones en el número de hojas y/o su 

área foliar (Zhang et al. 2014), aumentos en la masa foliar por uni-

dad de área (LMA, Peña-Rojas et al. 2005), y/o reducciones en la 

expansión celular debido a reducciones en la turgencia (Davies et 

al. 1986). Estos cambios estructurales permiten a la planta perder 

menos agua mediante la transpiración al mismo tiempo que el 

cambio de distribución de su sistema radicular le puede permitir 

mantener la absorción de agua (Farooq et al. 2009).  

Si el déficit hídrico se da en condiciones que conllevan un 

exceso de luz, como ocurre habitualmente en clima mediterráneo 

cuando el estrés hidroedáfico ocurre simultáneamente a aumentos 

en la temperatura ambiental y la radiación solar durante los meses 

de verano (Chaves et al. 2002), las plantas se aclimatan mediante 

cambios estructurales adicionales incluso más sofisticados, como 

cambios en la estructura y distribución de los cloroplastos a nivel 

celular (Zhang et al. 2014), y/o la reducción del tamaño de las an-

tenas o complejos captadores de luz del aparato fotosintético, lo 

cual puede venir indicado por cambios en la relación clorofila a/b 

(Kurasová et al. 2000, 2002).  

En cuanto a la secuencia temporal de eventos en la respues-

ta de las plantas al estrés por sequía, uno de los acontecimientos 

más rápidos es la pérdida parcial de volumen celular debida a la 

pérdida de agua, lo cual reduce la presión de turgencia en las célu-
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las (Lawlor & Cornic 2002). Esta presión es indispensable para la 

expansión celular y por tanto, para el crecimiento de la planta, lo 

cual conlleva una rápida reducción del mismo en condiciones de 

sequía (Taiz et al. 2006). Al mismo tiempo, puede producirse un 

cierre estomático debido a la pérdida de volumen de las células 

oclusivas (mecanismo regulado por la hormona ácido abscísico – 

ABA –) que son las encargadas de la apertura estomática (Pirasteh

-Anosheh et al. 2016). En los procesos fisiológicos y metabólicos 

que ocurren en situaciones de déficit hídrico, cabe destacar tam-

bién la importancia del agua en otros aspectos, pues es el medio de 

transporte y distribución de metabolitos, en el cual se producen 

reacciones bioquímicas, y es además el disolvente de sales y azú-

cares, por lo que su déficit afecta prácticamente a todos los proce-

sos metabólicos de la planta (Sánchez-Díaz & Aguirreolea 2008). 

Es por ello que la sequía es considerada uno de los estreses am-

bientales que más afectan al crecimiento y desarrollo de las plantas 

(Ciais et al. 2005); de hecho es el estrés abiótico que más limita la 

producción de los cultivos (Reddy et al. 2004).  

Uno de los procesos más afectados por la sequía es la foto-

síntesis (Chaves 1991). La reducción en la incorporación de dióxi-

do de carbono (CO2) causada por el cierre estomático (para evitar 

la pérdida de agua), junto a alteraciones en el transporte de electro-

nes y metabolismo fotosintético (desde reducciones en la actividad 

de Rubisco a alteraciones en la biosíntesis de sacarosa o almidón) 

conllevan una compleja aclimatación del aparato fotosintético al 

estrés (Flexas et al. 2004; Gupta & Kaur 2005; Aranjuelo et al. 

2011). Entre otros aspectos, estos cambios, básicamente debido al 
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desequilibrio producido entre la producción de ATP y poder re-

ductor por parte del transporte fotosintético de electrones y su con-

sumo por parte del ciclo de Calvin (encargado de la fijación del 

CO2), pueden desencadenar un exceso de energía en los cloroplas-

tos (Asada 1999, 2006). Este exceso de energía provoca que las 

clorofilas que en principio transferían la energía para ser utilizada 

en el transporte de electrones, cedan su energía al oxígeno molecu-

lar para formar oxigeno singlete (1O2), una de las especies reacti-

vas del oxígeno (ROS) potencialmente más dañinas, ya que puede 

provocar procesos de oxidación de lípidos, proteínas y/o ácidos 

nucleicos (Triantaphylides & Havaux 2009; Pintó-Marijuan & 

Munné-Bosch 2014). Este 1O2 se produce básicamente en el PSII, 

pero se ha sugerido que se podría formar también a nivel de foto-

sistema I (Takagi et al. 2016). En este último se producen mayori-

tariamente radicales superóxido (O2
-) cuando hay un exceso de re-

ducción de la ferredoxina en el transporte fotosintético de electro-

nes y no se puede formar NADPH en el transporte lineal de elec-

trones (Asada 2006). Mediante la enzima superóxido dismutasa 

(SOD), este O2
- se transforma rápidamente en peróxido de hidró-

geno (H2O2), el cual se puede convertir en agua por el ciclo ascor-

bato-glutatión cerrándose el conocido ciclo del agua-agua, o bien a 

radicales hidroxilo (OH-) debido a un mal funcionamiento o un 

funcionamiento insuficiente del mencionado ciclo junto a la acu-

mulación de cobre o hierro en los cloroplastos (Asada 2006). La 

formación de estas moléculas (1O2, O2
-, H2O2, OH-) en cloroplastos 

debido al exceso de energía se muestra en la Figura 1. 
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Estas moléculas (1O2, O2
-, H2O2, OH-) son todas ellas cono-

cidas como ROS y pueden tener tanto efectos beneficiosos actuan-

do como señalizadores celulares para regular las repuestas al es-

trés, pero también pueden ser muy nocivas para las plantas causan-

do daños irreversibles e incluso la muerte celular (Mittler 2002). 

Las ROS se producen constantemente como resultado de las dife-

rentes vías metabólicas que ocurren en las plantas, no sólo en clo-

roplastos sino también en otros compartimentos subcelulares 

(Munné-Bosch et al. 2013), y aumentan en situaciones de estrés, 

como el déficit hídrico (Miller et al. 2010), de tal forma que el des-

equilibrio entre la producción de ROS y su eliminación por anti-

oxidantes desencadena un estrés oxidativo en la planta (Apel & 

Hirt 2004). Un ejemplo de estrés oxidativo causado por déficit hí-

Figura 1. Esquema de la formación de las especies reactivas de oxigeno 

(ROS) en cloroplastos, incluyendo la formación de oxígeno singlete (1O2), 

radical superóxido (O2
-), peróxido de hidrógeno (H2O2) y radical hidroxilo 

(OH-) debido a un exceso de energía en la cadena de transporte de electrones 

durante la fotosíntesis. 
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drico puede observarse en la oxidación por parte del 1O2 de los áci-

dos grasos poliinsaturados de la membrana tilacoidal 

(Triantaphylidès et al. 2008). Esta oxidación produce una reacción 

en cadena conocida como la peroxidación lipídica que aumenta la 

permeabilidad de la membrana, disminuye su fluidez y causa da-

ños en las proteínas de la membrana tilacoidal (Møller et al. 2007). 

El exceso de luz en los cloroplastos puede conllevar pues 

un aumento de las ROS en cloroplastos, básicamente de 1O2, O2
-, 

H2O2, los cuales pueden desencadenar procesos de señalización 

redox o bien daño oxidativo, según si estas ROS se producen de 

forma transitoria y a bajas concentraciones, o bien de forma soste-

nida en altas concentraciones, respectivamente (Munné-Bosch et 

al. 2013). La temporalidad en la acumulación y la concentración 

de ROS en cloroplastos depende de hecho de la capacidad fotopro-

tectora y de la protección antioxidante de los mismos, aspecto que 

se tratará más adelante en el apartado 3.2. 

 

2.- Déficit hídrico reiterado y memoria en plantas  

 

La respuesta de las plantas al estrés hídrico es constante y repetida 

en el tiempo. Aunque todavía poco estudiado, el estrés hídrico 

reiterado, es decir, los ciclos repetidos de estrés, son mucho más 

frecuentes en la naturaleza que la exposición de las plantas a un 

solo período de estrés por sequía, de tal forma que es indispensable 

comprender mejor la respuesta de las plantas al estrés hídrico reite-

rado para comprender mejor la respuesta de las plantas en relación 
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a su medio ambiente. Aunque el estrés hídrico reiterado es un fenó-

meno bien conocido desde los estudios clásicos de estrés por se-

quía en plantas, los mecanismos por los cuales las plantas se adap-

tan a él están todavía lejos de ser totalmente comprendidos (Li & 

Liu 2016). 

La respuesta diferencial por parte de la planta frente a un 

solo episodio de estrés o frente a repetidos episodios es lo que se 

conoce como memoria. La memoria al estrés se puede definir co-

mo la capacidad de los organismos de responder mejor frente a un 

estrés concreto cuando la planta ya ha estado previamente expuesta 

a dicho estrés en comparación con las plantas que se enfrentan a él 

por primera vez (Trewavas 2003, 2005). En otras palabras, es la 

habilidad de acceder a la experiencia pasada y de incorporar la in-

formación relevante del pasado en las nuevas respuestas (Figura 

2). Sin embargo, esa mejor respuesta para resistir frente a un estrés 

en ocasiones puede comprometer la productividad de la planta a 

corto plazo. Por ejemplo, la disminución de la fotosíntesis puede 

incrementar la resistencia a un estrés y por tanto la productividad a 

largo plazo, aunque compromete al mismo tiempo la productividad 

a corto plazo (Bruce et al. 2007). 

Actualmente existe un gran interés en conocer mejor este 

fenómeno ya que el conocimiento sobre los mecanismos implica-

dos en la memoria y su regulación es aun limitado, y una profundi-

zación en este tema nos permitiría entender mejor los sistemas que 

las plantas tienen para hacer frente a los diferentes estreses (Li & 

Liu 2016). Además, este fenómeno tiene un gran interés, no sólo  
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agronómico de cara a “entrenar” a las plantas para futuros estreses 

e incrementar la resistencia y por tanto la producción, sino también 

en el ámbito medioambiental para una mejora de la gestión de los 

recursos hídricos en ecosistemas naturales. 

La memoria al estrés en plantas se puede dar a diferentes 

niveles de organización, los cuales incluyen tres fenómenos bien 

diferenciados pero a la vez relacionados entre ellos conceptual-

mente: 

 Memoria en semillas, también conocida como seed priming 

en inglés, consiste en mejorar el porcentaje y tiempo medio 

de germinación de las semillas por una exposición previa a 

un agente osmótico (osmopriming) o una imbibición parcial 

de las semillas a través de diferentes métodos (matrix- o 

hydropriming, Sharma et al. 2014). 

 Memoria en plantas, también conocida como stress imprint 

en inglés, hace referencia a una mejora de las respuestas al 

Figura 2. Esquema del proceso de memoria al estrés por déficit 

hídrico en plantas. 
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estrés como consecuencia de una exposición previa al mis-

mo. Si es un estrés previo diferente se conoce este fenómeno 

como tolerancia cruzada al estrés (cross-stress tolerance en 

inglés) y si la tolerancia al estrés se consigue a través del pre

-tratamiento con un agente químico se conoce como chemi-

cal priming en inglés (Saavides et al. 2016).   

 Memoria transgeneracional, también conocida como trans-

generational stress memory en inglés, hace referencia al he-

cho que esta memoria se puede trasmitir de generación en 

generación, es decir que el estrés que experimenta un indivi-

duo se pueda trasmitir a la siguiente generación (Molinier et 

al. 2006). 

 

3.- Mecanismos de respuesta frente al déficit hídrico 

reiterado  

 

El proceso de respuesta de la planta frente a cualquier estrés como 

puede ser el estrés hídrico reiterado comienza con la percepción de 

éste. Una vez detectado el estrés, las plantas deben ser capaces de 

procesar esta información y transmitirla para regular una respuesta 

integrada a nivel de planta entera, desde cambios estructurales a 

cambios en la expresión génica, en favor de la supervivencia bajo 

las nuevas condiciones (Tadeo & Gómez-Cadenas 2008). Los me-

canismos a través de los cuales las plantas hacen frente al déficit 

hídrico pueden agruparse en dos grandes estrategias: evitar el es-
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trés o tolerarlo. Los mecanismos para evitar el estrés pueden in-

cluir: (a) escapar de él, como los geófitos que tienen órganos sub-

terráneos llenos de agua que les permiten evitar la sequía (como 

los tubérculos); (b) conservar el agua, lo que le permite a la planta 

mantener la turgencia celular, y para lograrlo puede servirse de 

diferentes mecanismos como la presencia de una cutícula gruesa e 

impermeable, o una gran capacidad de almacenar agua, como su-

cede en plantas crasas o plantas CAM; y por último (c) ser capaces 

de absorber más agua, para lo cual disponen de un mayor sistema 

radicular o algunas especies incluso pelos en la superficie de la 

hoja, capaces de absorber agua del vapor de agua presente en el 

aire por ejemplo en casos de niebla o rocío (Chaves et al. 2002; 

Touchette et al. 2006; Limm et al. 2009). Por otro lado, la estrate-

gia para tolerar el estrés engloba el mantenimiento de la turgencia 

y la tolerancia a la desecación. El mantenimiento de la turgencia se 

lleva a cabo mediante un ajuste osmótico, basado en la acumula-

ción de iones en la vacuola y osmolitos como la prolina en el cito-

plasma pero también ajustando la elasticidad de la pared (Sanders 

& Arndt 2012; Tenhaken 2014). Por otro lado, los mecanismos 

para tolerar la desecación o pérdida de agua en la célula incluyen 

el incremento en los niveles de ácido abscísico (ABA) y la activa-

ción de mecanismos de fotoprotección y protección antioxidante, 

como se describe a continuación.  

 

3.1.- Ácido abscísico 

Las hormonas vegetales, también conocidas como fitohormonas, 
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son moléculas encargadas de regular la fisiología de la planta en la 

respuesta a estreses ambientales reiterados, desde la regulación de 

procesos de crecimiento, básicamente regulados por hormonas co-

mo las auxinas, las citoquininas y las giberelinas, al cierre de los 

estomas, el cual está regulado por una de las hormonas del estrés 

más importantes, el ácido abscísico o ABA. 

El ácido abscísico (C15H20O4) se encuentra especialmente 

implicado en procesos fisiológicos como son el desarrollo embrio-

nario en semillas, la inhibición del crecimiento en procesos de dor-

mición y la respuesta a estreses ambientales como el déficit hídrico 

(Davies 2010). Su síntesis se produce en los plastidios, aunque las 

últimas etapas se produzcan en el citosol como puede verse en la 

Figura 3, como consecuencia de la formación de xantoxina (un 

sesquiterpeno), a partir de los carotenoides, neoxantina y violaxan-

tina (tetraterpenos) como consecuencia de la activación de la 9-cis- 

epoxicarotenoide dioxigenasa, un enzima clave en la biosíntesis de 

ABA (Zhang et al. 2009). 

Frente al estrés por déficit hídrico los niveles de ABA se 

incrementan tanto en hojas como en raíces con el objetivo de redu-

cir la transpiración e inducir la síntesis de moléculas osmoprotec-

toras y proteínas que aumentan la resistencia a la desecación 

(Tseng et al. 2013). El cierre estomático se produce porque el 

ABA inhibe una bomba H+-ATPasa en la membrana plasmática de 

las células de guarda. Esta enzima transfiere protones fuera de la 

célula, lo que facilita la entrada de K+ y esto a su vez la entrada de 

agua. Por lo tanto, su inhibición reduciría la turgencia celular lo  
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que causaría el cierre estomático (Davies 2004). De hecho, aunque 

inicialmente se creyó que sin una reducción en el estado hídrico de 

las hojas podía haber un incremento de ABA que permitiría cerrar 

los estomas, ya que puede sintetizarse en las raíces y transportarse 

hasta las hojas por el xilema (Zacarías and Lafuente 2008), se ha 

descrito recientemente que bajo condiciones de estrés hídrico reite-

rado la acumulación de ABA en las raíces es fuertemente depen-

diente de la biosíntesis de ABA en hojas y su transporte desde la 

parte aérea hacía las raíces (Mazini et al. 2015). 

A pesar de la gran importancia que tiene el ABA en la res-

puesta de las plantas al déficit hídrico, cabe destacar que se han 

Figura 3. Esquema de 

biosíntesis de ABA a 

partir de la neoxantina 

y la violaxantina. Las 

estructuras están dispo-

nibles de manera gra-

tuita en 

www.chemspider.com. 

Chemspider IDs: neo-

xantina 4444659, viola-

xantina 395237, xanto-

xina 4445403, aldehído 

de ABA 4445405, 

ABA 558841. 
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realizado muy pocos estudios de forma sistemática con el fin de 

evaluar el papel de esta hormona en la memoria de las plantas al 

estrés. Goh et al. (2003) mostraron no obstante que el ABA puede 

tener un papel fundamental en la respuesta de las plantas al estrés 

reiterado. La exposición repetida al ABA provocó alteraciones en 

la apertura de los estomas inducida por luz en plantas de Arabi-

dopsis thaliana, de tal forma que la exposición repetida a esta hor-

mona parece que provoca una regulación negativa de la respuesta 

de los estomas, sugiriendo un proceso de memoria. 

 

3.2.- Fotoprotección y protección antioxidante  

Como se ha descrito anteriormente en el apartado 1 el estrés por 

sequía puede muchas veces ir acompañado de un exceso de luz. 

Este estrés lumínico se da cuando se produce un desequilibrio entre 

la actividad fotosintética que la planta puede realizar y la energía 

recibida mediante la luz. Cuando esto sucede y la planta absorbe 

más energía de la que puede utilizar por limitaciones como puede 

ser la baja disponibilidad de CO2, el aparato fotosintético se so-

brexcita y la planta debe disipar esa energía para no incrementar la 

producción de ROS en la cadena de transporte de electrones 

(Asada 2006).  

 Las clorofilas de las antenas son capaces de captar la energía 

de la luz y transmitirla mediante su excitación que va pasando de 

una molécula a otra. Este aumento en la energía de excitación 

(excitón) se dirige al centro de reacción de los fotosistemas donde 

es transformada en energía química (fotoquímica). Sin embargo, 
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aparte de la fracción de energía que se dirige al centro de reacción 

del fotosistema (quenching fotoquímico), en la antena del fotosis-

tema la energía puede ser disipada mediante la disipación térmica a 

través del ciclo de las xantofilas (quenching no fotoquímico) y la 

fluorescencia de las clorofilas (Figura 4). 

 

 

 

 

 

 

Las clorofilas del complejo captador de luz o antena son 

capaces de emitir un 3-4% de la energía absorbida en forma de 

fluorescencia. La medida de la fluorescencia de las clorofilas per-

mite conocer el funcionamiento del aparato fotosintético y el uso 

de la energía, ya que cuanta más energía es usada fotoquímicamen-

te o disipada térmicamente menor será la fluorescencia emitida. La 

diferencia entre la florescencia mínima (F0), cuando todos los cen-

tros de reacción están abiertos (oxidados) y la florescencia máxima 

(Fm), cuando todos los centros están cerrados (reducidos), es la 

fluorescencia variable (Fv). El parámetro Fv/Fm se usa como una 

estimación del máximo rendimiento cuántico o la máxima eficien-

cia del PSII en plantas adaptadas a la oscuridad y su valor es de 

0.75-0.85. La disminución de este parámetro nos indica fotoinhibi-

ción (Murata et al. 2007). 

Figura 4. Esquema de 

distribución de la energía 

luminosa recibida por los 

fotosistemas del aparato 

fotosintético de las plantas. 
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En las antenas de los fotosistemas las plantas también son 

capaces de disipar la energía emitiendo calor. Mientras que a tra-

vés de la fluorescencia se disipa un 3-4%, mediante la disipación 

térmica la planta puede disipar más de un 95% de la energía absor-

bida (Artetxe 2005). Este proceso de disipación térmica está me-

diado por las xantofilas. Cuando hay un exceso de luz se produce 

la conversión de violaxantina a anteraxantina, que a su vez se 

transforma en zeaxantina, ambas reacciones por medio de la enzi-

ma  violaxantina de-epoxidasa (Figura 5). Esta enzima permite la 

acumulación de zeaxantina, pigmento directamente implicado en la 

disipación térmica (Jahns & Holzwarth 2012). Para conocer la ca-

pacidad que poseen las xantofilas de disipar energía mediante este 

ciclo, es decir, la cantidad de xantofilas que están disipando calor 

respecto al total de xantofilas se usa el siguiente cociente, conocido 

como estado de deepoxidación de las xantofilas (DPS): (Z+0.5A)/

Figura 5. Esquema del ciclo de las xantofilas (zeaxantina, anteraxantina y vio-

laxantina) con las enzimas catalizadoras de las conversiones (violaxantina 

deepoxidasa y zeaxantin epoxidasa). Las estructuras están disponibles de mane-

ra gratuita en www.chemspider.com. Chemspider IDs: zeaxantina 4444421, 

anteraxantina 4444635, violaxantina 395237. 

IN
TR

O
D

U
C

C
IÓ

N
 



18 

V+Z+A, donde A es anteraxantina, Z es zeaxantina y V es viola-

xantina (Demmig-Adams & Adams 1996).  

Pero a pesar de los mecanismos que la planta dispone para 

disipar el exceso de energía y evitar la producción de ROS, es 

inevitable que en momentos de estrés las ROS produzcan daños en 

el aparato fotosintético y por tanto se reduzca la actividad fotosin-

tética. A esta reducción en la tasa fotosintética se le llama fotoinhi-

bición, aunque se ha demostrado que se da por la inhibición de la 

reparación del PSII más que por el daño directo causado por las 

ROS (Nishiyama et al. 2006). Por ello, la fotoinhibición se produ-

ce cuando la tasa de reparación del PSII es menor a la tasa de daño 

(Takahashi & Badger 2011), concretamente cuando la proteína D1 

del PSII se recupera más lentamente de lo que se daña (Goh et al. 

2012). 

Aunque las ROS producidas en plantas debido a uno o va-

rios estreses pueden causar daños en las plantas, estas disponen de 

antioxidantes como tococromanoles o carotenoides que son los an-

tioxidantes lipofilicos más abundantes en cloroplastos (Munné-

Bosch & Alegre 2002; DellaPenna & Pogson 2006; Kruk et al. 

2014) para hacerles frente. De esta manera, las plantas tratan de 

mantener el equilibrio entre la producción de ROS y su elimina-

ción por medio de antioxidantes para evitar el daño oxidativo. 

Los tococromanoles son un grupo de moléculas anfipáticas 

sintetizadas solo por organismos fotosintéticos. Tienen una cadena 

poliprenil y un anillo cromanol que es el que le otorga su gran ca-

pacidad antioxidante al ser capaz de donar sus hidrógenos del gru-
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po hidroxilo a las ROS. Tocoferoles, tocotrienoles y el plastocro-

manol-8 (PC-8) contienen esta estructura. Tocoferoles y toco-

trienoles son conocidos también con el nombre de vitamina E debi-

do al rol esencial que tienen en la nutrición y salud animal (Falk & 

Munné-Bosch 2010). Los tocoferoles, al igual que los tocotrieno-

les, están formados por 4 homólogos (α, β, γ y δ) que difieren en el 

número y posición de los grupos metilos en el anillo, y a diferencia 

de los tocotrienoles donde la cadena está 3 veces insaturada, los 

tocoferoles tienen la cadena completamente saturada (Figura 6). 

El PC-8  en cambio tiene una cadena prenil más larga e insaturada 

que tocoferoles y tocotrienoles (Figura 7), lo que aumenta su ca-

pacidad como quencher (atenuador o disipador) frente al 1O2 en 

ambientes hidrofóbicos (Gruszka et al. 2008).  

La principal función de los tococromanoles es la de antioxi-

dante pero también se ha descrito que podrían desempeñar otras 
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Figura 6. Estructura de tocoferoles y tocotrienoles con la posición de los gru-

pos metilo en el anillo cromanol de α-, β-, γ- y δ-tococromanol. Modificadas a 

partir de las estructuras obtenidas en www.chemspider.com. Chemspider IDs: 

tocoferol 14265, tocotrienol 8105532. 



20 

 

 

 

funciones en diferentes procesos biológicos ya que en plantas defi-

cientes en tocoferol se han observado alteraciones en la germina-

ción, crecimiento, senescencia foliar y transporte de fotoasimilados 

(Falk & Munné-Bosch 2010). El α-tocoferol es el más abundante 

en órganos fotosintéticos como las hojas y en la membrana tilacoi-

dal del cloroplasto ayuda a prevenir la propagación de la peroxida-

ción lipídica desactivando el 1O2 (Munné-Bosch 2005). 

En estudios previos se han descrito correlaciones entre 

ABA y la biosíntesis de vitamina E bajo condiciones de déficit hí-

drico en plantas como Aptenia cordifolia (Cela et al. 2009) o Cis-

tus creticus (Munné-Bosch et al. 2009). Además en arroz se ha de-

mostrado que genes relacionados con la biosíntesis de tocoferol 

tienen elementos de respuesta al ABA (ABREs) en su región pro-

motora (Chaudhary & Khurana 2009). 

Los carotenoides son pigmentos fotosintéticos que forman 

parte del aparato fotosintético y que ejercen un papel protector 

frente al exceso de luz recibida por el fotosistema I y II 

(fotoprotección), no solo por su función en la disipación del exceso 

de energía en forma de calor (ciclo de las xantofilas), sino también 

Figura 7. Estructura del PC-8, Obtenida 

en www.chemspider.com. Chemspider 

IDs: 4942816.  
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por su función antioxidante. Los carotenoides son lípidos isopre-

noides formados por 40 átomos de carbono y pueden dividirse en 

carotenos y xantofilas (Figura 8) (De las Rivas 2000). Se han des-

crito más de 600 carotenoides estructuralmente distintos (Ladygin 

2000). Los carotenos no tienen ningún grupo oxigenado. Dentro de 

este grupo se encuentra el β-caroteno que es capaz de eliminar el 

1O2 (Telfer 2005). Las xantofilas sin embargo poseen algún grupo 

oxigenado y dentro de este grupo se encuentran: luteína, violaxan-

tina, anteraxantina, zeaxantina y neoxantina.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

La luteína por su parte, es capaz de desactivar clorofilas 

triplete (clorofilas excitadas, 3Chl*) (Jahns & Holzwarth 2012) y la 

neoxantina es capaz de proteger el PSII eliminando sobretodo el 

O2
- (Dall’Osto et al. 2007). La zeaxantina además de estar implica-
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Figura 8. Estructura de ejemplo de carotenos (β-caroteno) y xan-

tofilas (luteína). Obtenidas en www.chemspider.com. Chemspider 

IDs: β-caroteno 4444129, luteína 4444655. 
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da en la disipación térmica también es capaz de eliminar el  1O2 

(Havaux et al. 2007). 

 

3.3.- Melatonina  

La melatonina (N-acetil-5-metoxitriptamina) es una molécula anfi-

pática de bajo peso molecular presente en organismos evolutiva-

mente distantes, desde bacterias hasta mamíferos. Las plantas son 

capaces de sintetizar melatonina a partir del aminoácido L- 

triptófano. La función de la melatonina es actualmente un tema 

abierto a discusión puesto que no está claro si actúa como regula-

dor del crecimiento y/o como antioxidante. Recientemente, se ha 

descrito que podría regular ciertos procesos implicados en el desa-

rrollo de raíces, brotes, frutos y el retraso de la senescencia, pero 

también se ha visto que tiene una gran capacidad antioxidante 

(Arnao & Hernández 2014; Gao et al. 2016).  

 Como regulador del crecimiento la melatonina parece tener 

un comportamiento similar al de las auxinas, ya que regula el desa-

rrollo de raíces y brotes independientemente de la señalización de 

las auxinas. De hecho, la melatonina está relacionada estructural-

mente con el ácido índol-3-acético (Figura 9), la auxina más abun-

dante en plantas, con la que comparte el triptófano como precursor 

en su ruta biosintética y enzimas implicadas también en su biosín-

tesis (Pelagio-Flores et al. 2012). También parece estar involucra-

da en el control del desarrollo de frutos, pues en tratamientos con 

melatonina en frutas como el melocotón se ha dado un retraso en la 

senescencia del fruto (Gao et al. 2016). Además produce un retraso 
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en la senescencia foliar tras tratar a las plantas con melatonina, co-

mo se ha descrito en hojas de manzano (Malus domestica) a través 

del incremento en la actividad enzimática para eliminar las ROS y 

regulando el ciclo del ascorbato-glutatión que se encarga como ya 

se ha dicho en el apartado 1 de eliminar el peróxido de hidrógeno 

(Wang et al. 2011). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

4.- Modelos de estudio 

 

4.1.- Silene dioica 

La borbonesa, también conocida como carapitera, doble campeón 

o por su nombre científico Silene dioica (de la familia de las Cario-

filáceas) es una planta ornamental con metabolismo C3. Es una 

especie dioica perenne de vida corta que crece frecuentemente en 

bosques húmedos y en vegetaciones densas (Karrenberg & Favre 

2008), y es por tanto sensible al estrés por sequía (Figura 10). 
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Figura 9. Estructura de la melatonina y el ácido índol-3-

acético. Obtenidas en www.chemspider.com. Chemspider 

IDs: melatonina 872, ácido índole-3-acético 780. 
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4.2.- Aptenia cordifolia 

El rocío, escarcha o también conocida por su nombre científico 

como Aptenia cordifolia (de la familia de las Aizoáceas) es una 

planta ornamental muy popular debido, el menos en parte, a su 

gran resistencia a condiciones ambientales adversas (Figura 11). 

Es una planta con metabolismo CAM (Herppich & Peckmann 

1997), considerado como un mecanismo adaptativo que permite a 

muchas plantas sobrevivir en hábitats secos. En estas plantas el 

carbono se asimila durante la noche evitando una pérdida excesiva 

de agua (en comparación con el metabolismo C3) ya que los esto-

mas se abren cuando hay menos evapotranspiración (Herrera 

2009). Procede de los desiertos costeros de Sudáfrica y se ha ex-

tendido ampliamente debido en parte a su gran popularidad como 

planta ornamental. Además, es muy competitiva con las especies 

Figura 10. Fotografías de plantas de Silene dioica. A: plantas usadas en los 

experimentos en condiciones de estrés por sequía a la izquierda y control bien 

hidratada a la derecha. B: planta con flor. 
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autóctonas y una vez establecida puede recuperarse fácilmente de 

heladas o sequías ya que necesita muy poca agua (Cela et al. 2009; 

Cela & Munné-Bosch 2012). 

4.3.- Zea mays  

El maíz o Zea mays es una gramínea anual originaria de América 

con metabolismo C4 (a diferencia de Silene dioica y Aptenia cor-

difolia). Este metabolismo lleva a cabo la fotosíntesis con una se-

paración espacial entre la captación del CO2 y el uso de este por la 

Rubisco. Esta separación le permite una mayor concentración de 

CO2 en torno a la Rubisco reduciendo así la fotorespiración y au 
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Figura 11. Fotografía de una Aptenia cordifolia usada en los experimentos. 
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mentando su eficacia ya que esta enzima cataliza la fijación de 

CO2 pero también la fijación del O2. Actualmente es el segundo 

cultivo con mayor volumen de producción a nivel mundial (tras el 

trigo) y el cereal con mayor rendimiento de grano por hectárea 

(FAO 2017). Dada la importancia económica de este cultivo, y el 

hecho que la sequía está en aumento disminuyendo la productivi-

dad de los cultivos (Lawlor 2002) es muy importante estudiar el  

déficit hídrico reiterado en esta especie (Figura 12), así como los 

mecanismos implicados en la tolerancia de las plantas al estrés y 

los mecanismos existentes para contrarrestar los efectos negativos 

del estrés por sequía a través del uso del chemical priming. 

Figura 12. Fotogra-

fía de plantas de Zea 

mays usadas en los 

experimentos. 
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Comprender mejor los mecanismos de respuesta de las plantas 

frente al déficit hídrico reiterado, con un énfasis especial en meca-

nismos que puedan conferir memoria al estrés. Para cumplir este 

objetivo general se marcaron los siguientes objetivos específicos: 

 

 Estudiar la posible existencia del fenómeno de memoria al 

estrés por sequía desde una perspectiva fisiológica en plantas 

de hábitats y tipos de metabolismo muy diferentes 

 

 Determinar si el ABA podría estar implicado en procesos de 

memoria al estrés en plantas 

 

 Estudiar el impacto del déficit hídrico reiterado en la fotopro-

tección y acumulación de antioxidantes en plantas 

 

 Examinar el papel de la melatonina en la respuesta de las 

plantas al déficit hídrico reiterado y su posible aplicación en 

chemical priming 
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Departament de Biologia Evolutiva, 

Ecologia i Ciències Ambientals 

 

Facultat de Biologia                         Avda. Diagonal, 643       Tel. +34 934 035 738 

                                                         08028 Barcelona            Fax +34 934 112 842 

Barcelona, 3 de abril de 2017 

 

El Dr. Sergi Munné Bosch, como director de la Tesis Doctoral titulada 

“Mecanismos de protección frente al déficit hídrico reiterado en 

plantas” presentada por la doctoranda Eva Fleta Soriano, 

 

INFORMA sobre el factor de impacto y la participación de la doctoran-

da en cada uno de los artículos incluidos en la memoria de esta Tesis 

Doctoral 

 

Capítulo 1. Artículo “Stress memory and the inevitable effects of 

drought: A physiological perspective”, publicado en la revista Fron-

tiers in Plant Science, índice de impacto (2015) de 4.495. En este tra-

bajo se da una nueva perspectiva a los trabajos actuales de memoria 

al estrés en plantas recientemente publicados en el campo de la epi-

genómica. Se destaca la importancia de los cambios estructurales/

morfológicos que experimentan las plantas en respuesta al estrés hí-

drico reiterado y la importancia de su evaluación como complemento a 

aproximaciones "ómicas" utilizadas recientemente en otros estudios 

de memoria al estrés. Cabe destacar el buen manejo de esta tipología 

de artículos en los que se discuten temas actuales de la especialidad 

combinando nuevas aproximaciones teóricas con algunos datos expe-

rimentales, en este caso obtenidos en la planta ornamental Silene 

dioica. La doctoranda muestra un buen manejo de los conceptos bási-

cos teóricos de la especialidad y ha realizado todo el muestreo, el 

análisis de las muestras, el tratamiento estadístico y la elaboración de 

los resultados, además de participar en la idea conceptual del artículo  
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y su discusión, constando por tanto como primera autora del trabajo. 

La doctoranda ha demostrado una notable capacidad de trabajo, así 

como un buen manejo de las herramientas básicas de muestreo y 

análisis espectrofotométricos en estudios de bioquímica vegetal. La 

doctoranda demuestra también una notable capacidad de análisis e 

interpretación de los resultados, y una excelente motivación para el 

aprendizaje y su formación.  

 

Capítulo 2. Artículo “Evidence of drought stress memory in the fa-

cultative CAM, Aptenia cordifolia: Possible role of phytohormo-

nes”, publicado en la revista PLoS ONE, índice de impacto (2015) de 

3.057. En este trabajo se evalúa de forma minuciosa el posible papel 

de las fitohormonas en el mecanismo de memoria al estrés hídrico en 

una planta de gran interés ecofisiológico, Aptenia cordifolia. El estudio 

demuestra por primera vez que esta especie, utilizada como modelo 

de tolerancia al estrés, modula de forma específica los contenidos en-

dógenos de ABA en la respuesta de las plantas al estrés hídrico reite-

rado. Además, el estudio muestra una estrecha correlación entre los 

niveles de ABA y tocoferoles (vitamina E) en la respuesta de las plan-

tas al estrés, resultados que apoyan la idea que esta hormona está 

implicada en la regulación de los contenidos endógenos de vitamina E 

en hojas. La doctoranda ha realizado todo el muestreo, los análisis de 

las muestras, el tratamiento estadístico y la elaboración de los resulta-

dos, y además ha participado en el diseño experimental y la discusión 

de los resultados, constando por tanto como primera autora del traba-

jo. La doctoranda ha demostrado una gran capacidad de trabajo, así 

como una excelente predisposición a la mejora de los resultados reali-

zados. Además, la doctoranda se introduce en los análisis de fitohor-

monas por cromatografía líquida acoplada a espectrometría de masas  
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en tándem (LC-MS/MS), técnica en la que muestra una alta motivación 

y capacidad de aprendizaje.  

 

Capítulo 3. Artículo “Drought stress memory in the photosynthetic 

mechanisms of an invasive CAM species,  Aptenia cordifolia”, publi-

cado en la revista Photosynthesis Research, índice de impacto (2015) 

de 4.122. En este trabajo se describe, entre otros aspectos, la importan-

cia de la modulación de la composición y contenidos de pigmentos foto-

sintéticos en hojas de A. cordifolia. Cabe destacar la aproximación ex-

perimental, con un diseño experimental muy ambicioso y la obtención 

de resultados muy robustos, originales y de un gran valor científico, ya 

que se demuestra de forma concluyente que las plantas modulan de 

forma muy específica la composición y los contenidos de los pigmentos 

antena en los cloroplastos, aspecto ya tratado, aunque no con tanta 

profundidad, en el Capítulo 1 de esta Tesis Doctoral. La doctoranda ha 

realizado parte de los muestreos y análisis de las muestras, ha colabo-

rado en el tratamiento estadístico y elaboración de los resultados, y 

además ha participado en el diseño experimental, constando por tanto 

como tercera autora del trabajo. La doctoranda demuestra una gran 

capacidad de trabajo, así como un excelente madurez en la realización 

de muestreos en equipo. La doctoranda adquiere además mayor expe-

riencia en los análisis de cromatografía líquida de alta resolución 

(HPLC), específicamente de pigmentos fotosintéticos, así como de mo-

léculas antioxidantes y fotoprotectoras en plantas.  

 

Capítulo 4. Artículo “Enhanced plastochromanol-8 accumulation du-

ring reiterated drought in maize (Zea mays L.)”, publicado en la revis-

ta Plant Physiology and Biochemistry, índice de impacto (2015) de  
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2.928. En este trabajo se describe la importancia del plastocromanol-8, 

un compuesto derivado del plastoquinol, como antioxidante en plantas, 

así como su posible implicación como mecanismo de tolerancia al estrés 

reiterado en plantas de maíz. En este trabajo, la doctoranda profundiza y 

adquiere todavía mayor especialización en los análisis por HPLC de an-

tioxidantes de fase lipídica en plantas.  La doctoranda ha realizado todo 

el muestreo, los análisis de las muestras, el tratamiento estadístico y la 

elaboración de los resultados, y además ha participado en el diseño ex-

perimental y la discusión de los resultados, constando por tanto como 

primera autora del trabajo. La doctoranda demuestra una gran capaci-

dad de trabajo y ha participado también en la redacción del artículo, 

mostrando una notable madurez científica.  

 

Capítulo 5. Artículo “Melatonin may exert a protective role against 

drought stress in maize”, publicado en la revista Journal of Agronomy 

and Crop Science, índice de impacto (2015) de 2.565. En este último 

trabajo se realiza un análisis del posible efecto protector de la melatoni-

na en la respuesta de las plantas al déficit hídrico reiterado. Este estudio 

tiene una gran relevancia debido al posible uso de la melatonina en el 

"chemical priming", y por tanto, en la mejora de la respuesta de las plan-

tas al estrés, en este caso de gran interés agronómico. Como muestra 

de este interés aplicado cabe destacar que este estudio se ha realizado 

en el marco de un proyecto de transferencia con la empresa Biovert 

S.L., en el cual la doctoranda ha tenido un papel fundamental y de gran 

valor añadido no solo para su Tesis Doctoral sino también para todo el 

grupo de investigación. Este estudio demuestra el gran potencial de la 

melatonina como agente químico para su aplicación en la mejora de la 

respuesta de las plantas al estrés. La doctoranda ha realizado todo los 

muestreos, los análisis de las muestras, el tratamiento estadístico y la  
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elaboración de los resultados, y además ha participado en el diseño 

experimental y en la discusión de los resultados, constando por tanto 

como primera autora del trabajo. La doctoranda ha demostrado una 

gran capacidad de trabajo y ha participado también activamente en la 

redacción del artículo. La doctoranda muestra un excelente grado de 

madurez.  
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Dr. Sergi Munné Bosch 
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CAPÍTULO 1 

Memoria al estrés y los efectos inevitables de la se-

quía: una perspectiva fisiológica 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 1 
 

Las plantas crecen y se desarrollan ajustando su fisiología a los 

cambios en el ambiente. Los cambios abióticos en el ambiente 

ocurren a lo largo de los años, las estaciones, los días, pero tam-

bién a lo largo de minutos o incluso segundos. En este ambiente 

siempre cambiante, las plantas deben ajustar su estructura y fun-

ción para optimizar su crecimiento y reproducción. Las respuestas 

de las plantas frente a déficits hídricos reiterados (por ej. ciclos 

repetidos de déficit hídrico) difieren respecto a las expuestas a un 

solo estrés; de hecho, en la naturaleza las plantas están normal-

mente expuestas a diferentes ciclos de déficit hídrico que varían en 

intensidad y duración. Actualmente ha incrementado el interés en 

comprender mejor los mecanismos de las plantas para responder a 

déficits hídricos reiterados, debido al menos en parte, al descubri-

miento de los cambios epigenéticos que desencadenan la memoria 

al déficit hídrico en plantas. Sin embargo, más allá de los cambios 

epigenéticos, hay otros aspectos que también deberían ser conside-

rados en el estudio de las respuestas de las plantas a déficits hídri-

cos reiterados: desde los cambios en otros enfoques 

“ómicos” (trasncriptómica, proteómica y metabolómica), hasta 

cambios en la estructura de la planta, los cuales pueden ayudarnos 

a entender mejor la memoria al estrés en plantas y sus mecanismos 

subyacentes. Aquí presentamos un ejemplo donde el déficit hídrico 

reiterado afecta a la composición de pigmentos en las hojas de la 

planta ornamental Silene dioica  y discutimos la importancia de los 

cambios estructurales (en este caso del aparato fotosintético) en la 
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respuesta de la planta a déficits hídricos reiterados; estos cambios 

representan una memoria al estrés que puede afectar a la respuesta 

por parte de la planta. Se hace un énfasis especial sobre la impor-

tancia de considerar los cambios estructurales, además de los ajus-

tes fisiológicos al nivel de “ómicas”, para entender mejor la me-

moria al estrés en plantas.  
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CAPÍTULO 2 

Evidencia de memoria al déficit hídrico en la CAM 

facultativa, Aptenia cordifolia: posible papel              

de las  fitohormonas 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 2 
 

Aunque las respuestas de las plantas al estrés por sequía han sido 

estudiadas con detalle en algunas especies, incluidas las plantas 

CAM, la memoria al estrés y sus posibles mecanismos de regula-

ción aún están poco comprendidos. En un intento de entender me-

jor este hecho y sus posibles mecanismos de regulación en plantas, 

medimos la concentración de fitohormonas en Aptenia cordifolia 

expuesta a reiteradas sequías, junto con varios indicadores de es-

trés, incluidos el contenido hídrico foliar, fotosíntesis y mecanis-

mos de fotoprotección y protección antioxidante. Los resultados 

muestran que las plantas expuestas al déficit hídrico responden de 

manera diferente si se han enfrentado previamente a un primer es-

trés. Tras la primera exposición al estrés los niveles de giberelinas 

descienden y se mantienen más bajos en las plantas doblemente 

estresadas que en las expuestas al estrés por primera vez. Por el 

contrario, los niveles de ácido abscísico fueron mayores en las do-

blemente estresadas que las expuestas a un solo estrés. Paralela-

mente se dan alteraciones en los niveles de hidroperóxidos pero no 

en los de malondialdehido, lo que sugiere un incremento en el es-

tado de oxidación que no acaba en daño oxidativo en las plantas 

doblemente estresadas. Se concluye que (i) en las plantas de A. 

cordifolia se da memoria al estrés, (ii) tanto giberelinas como áci-

do abscísico pueden jugar un papel en la respuesta a déficits hídri-

cos reiterados, y (iii) los cambios en los niveles de ácido abscísico 

en las plantas doblemente estresadas pueden tener un efecto positi-

vo ajustando el estado redox celular con un papel en la señaliza-
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ción, más que causando daño oxidativo a la célula. 
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CAPÍTULO 3 

Memoria al estrés por sequía en los mecanismos foto-

sintéticos de una especie CAM invasiva, 

Aptenia cordifolia 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 3 
 

Las plantas son conocidas por su alta capacidad para aclimatarse a 

las fluctuantes condiciones ambientales. Un amplio rango de con-

diciones ambientales pueden permitir una subóptima eficiencia 

fisiológica. Sin embargo, estudios recientes han mostrado que las 

plantas pueden resistir repetidos periodos de estrés. Para encontrar 

como lo hacen, en este trabajo estudiamos los ajustes fotosintéticos 

a repetidos ciclos de estrés hídrico en Aptenia cordifolia: una espe-

cie CAM facultativa invasora. Las plantas fueron expuestas a tres 

ciclos de déficit hídrico y se cuantificaron los parámetros fotosin-

téticos y los antioxidantes de los cloroplastos para obtener una 

compresión de los mecanismos por los cuales hacen frente a repe-

tidos periodos de estrés. En plantas expuestas previamente a un 

estrés hídrico se observó una modificación significativa de la com-

posición en pigmentos de la antena, lo que permite una mayor efi-

ciencia del fotosistema II comparando con plantas que se enfrentan 

por primera vez a la sequía. Estos hallazgos subrayan la importan-

cia biológica de la memoria al estrés y muestran como las plantas 

pueden ajustar su composición del aparato fotosintético a las fluc-

tuantes condiciones ambientales y por tanto optimizar la fotosínte-

sis y la fotoprotección bajo condiciones de sequía. 
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CAPÍTULO 4 

Incremento en la acumulación de plastocromanol-8 

durante déficits hídricos reiterados en maíz  

(Zea mays) 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 4 
 

El plastocromanol-8 (PC-8) pertenece al grupo de los tococroma-

noles, y junto con tocoferoles y carotenoides, podrían ayudar a 

proteger el fotosistema II de la fotoinhibición durante los estreses 

ambientales. Aquí tratamos de desentrañar la evolución temporal 

de los contenidos de PC-8, junto con los de los compuestos del 

grupo de la vitamina E, en plantas de maíz (Zea mays) expuestas a 

déficits hídricos reiterados. Las medidas se realizaron en plantas 

(crecidas en un invernadero) sujetas a dos ciclos de déficit hídrico-

recuperación consecutivos. Los niveles de PC-8, que representan 

más del 25% de los tococromanoles en las hojas de maíz, incre-

mentaron significativamente en respuesta a repetidos periodos de 

déficit hídrico. Los niveles de PC-8 variaron en paralelo con los de 

vitamina E, particularmente con los de -tocoferol. El perfil de las 

hormonas relacionadas con el estrés (ácido abscísico, ácido jasmó-

nico y ácido salicílico) fue consistente con el papel del ácido abs-

císico en la regulación del PC-8 y la síntesis de vitamina E durante 

el déficit hídrico. Los resultados sugieren que el PC-8 puede ayu-

dar a los tocoferoles a frenar el daño al aparato fotosintético. Un 

mejor conocimiento de la regulación del PC-8 dependiente del áci-

do abscísico nos puede ayudar a manipular el contenido de este 

importante antioxidante en los cultivos. 
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CAPÍTULO 5 

La melatonina puede ejercer un papel protector fren-

te al estrés por sequía en maíz  
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 5 
 

La melatonina (N-acetil-5-metoxitryptamina) es un compuesto an-

fifilico de bajo peso molecular encontrado en organismos vivos 

evolutivamente distantes, desde bacterias a mamíferos. Puede ser 

sintetizada por plantas y actuar en ellas como un potente antioxi-

dante y/o como regulador del crecimiento y desarrollo. Aquí inves-

tigamos el papel de la melatonina en la respuesta al déficit hídrico 

y la recuperación en plantas de maíz (Zea mays), con un énfasis en 

su posible papel como fotoprotector y antioxidante y/o su función 

en la señalización relacionada con las fitohormonas vinculadas con 

el estrés, ácido abscísico, ácido salicílico y ácido jásmonico. Los 

resultados muestran una correlación positiva entre concentraciones 

endógenas de melatonina y fotoprotección, como indica la máxima 

eficiencia del fotosistema II (relación Fv/Fm), lo cual fue confirma-

do adicionalmente mediante aplicaciones exógenas de melatonina 

durante la recuperación del déficit hídrico. Las aplicaciones de me-

latonina durante la recuperación del déficit hídrico mejoraron la 

relación Fv/Fm en las plantas de maíz. Además, las concentraciones 

endógenas de melatonina se correlacionaron positivamente con las 

de las fitohormonas vinculadas al estrés, especialmente con la del 

ácido salicílico, aunque las aplicaciones exógenas de melatonina 

no alteraron los niveles de estos compuestos de defensa. Se con-

cluye que en las plantas de maíz expuestas al déficit hídrico la me-

latonina puede ejercer un papel defensivo, en particular mejorando 

la eficiencia fotoquímica del fotosistema II. 
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1.- Memoria al deficit hídrico 

 

La memoria al estrés se puede dar y por tanto estudiar a diferentes 

niveles organizativos, aunque estos estén relacionados entre sí. En 

este caso, el estudio de la memoria al estrés se ha llevado a cabo a 

nivel de planta. Esta memoria al estrés en plantas se conoce como 

la capacidad de responder mejor frente a un estrés concreto cuando 

la planta ya ha estado previamente expuesta a dicho estrés, en 

comparación con plantas que se enfrentan a él por primera vez 

(Trewavas 2003, 2005). En este caso concreto, dicho estrés es la 

sequía, por lo que la memoria al déficit hídrico es la capacidad de 

las plantas de responder mejor frente a un episodio de déficit hídri-

co cuando previamente ya ha estado expuesta a episodios de se-

quía. Este proceso de memoria tiene gran importancia pues el am-

biente está en constante cambio y las plantas deben ajustar su me-

tabolismo y estructura para optimizar su crecimiento, reproducción 

y asegurar su supervivencia. Y aunque ya se han descrito procesos 

de memoria al déficit hídrico (Kinoshita & Seki 2014), como se 

discute en el Capítulo 1, aún falta mucho por comprender del todo 

los mecanismos implicados en este proceso. 

 Es muy difícil categorizar las diferentes repuestas que las 

plantas pueden llevar a cabo frente a la sequía pues todo está inter-

relacionado, y pueden ir desde cambios a nivel de planta entera 

(como la reducción en el área foliar) hasta cambios genéticos (en 

el ADN). A pesar de esto he tratado de hacer una clasificación en-

tre aspectos morfológicos o estructurales y bioquímicos. Dentro de 
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los aspectos morfológicos he querido incluir los cambios más 

“clásicos” como la reducción en el área foliar, en la relación raí-

ces/brotes o incluso los cambios estructurales producidos en el 

aparato fotosintético y la organización y forma de cloroplastos, 

dejando fuera cambios también estructurales pero a un menor nivel 

(genético) como cambios en histonas y cromatina. Por otro lado en 

los aspectos bioquímicos incluyo los cambios epigenéticos que son 

aquellos que modifican la actividad del ADN sin modificar su se-

cuencia como puede ser la metilación; transcriptómicos que son 

cambios a nivel de la expresión génica; proteómicos a nivel de 

proteína; y metabolómicos a nivel de metabolitos (Singh et al. 

2015). 

 

1.1.- Aspectos morfológicos/estructurales 

Los aspectos morfológicos o estructurales modificados por la me-

moria son el resultado de cambios bioquímicos, los cuales junto 

con la fisiología de la planta también se verán afectados en la res-

puesta a nuevos episodios de sequía, debido a los cambios estruc-

turales producidos durante previas exposiciones al déficit hídrico. 

Estos cambios producidos por la capacidad de las plantas de recor-

dar (recuerdo fisiológico y estructural) pueden darse a diferentes 

niveles organizativos. 

 El incremento de la relación clorofila a/b puede ser un indi-

cador de la reducción del tamaño de la antena del PSII (Čajánek et 

al., 1999; Kurasová et al., 2000, 2002), ya que la clorofila a está 
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localizada en los centros de reacción y en las antenas mientras que 

la clorofila b esta principalmente en las antenas (Croce & Van 

Amerongen 2011). Este incremento se observó en los modelos de 

estudio previamente comentados en la introducción. En Silene 

dioica fueron observados tras la recuperación del estrés al final del 

experimento al comparar plantas sujetas a dos episodios de déficit 

hídrico (SS) con plantas expuestas a solo uno (Capítulo 1). Sin 

embargo en Aptenia cordifolia este cambio se observó antes de la 

recuperación (tras el estrés), comparando plantas SS con CS 

(Capítulo 2) pero también en plantas tres veces estresadas (SSS) 

comparadas con plantas expuestas solo a un episodio de sequía 

(CCS) (Capítulo 3). Además tanto en Silene dioica como en Apte-

nia cordifolia estos cambios se dan mientras la cantidad de cloro-

filas total permanece sin diferencias significativas entre los dos 

tratamientos, y en el caso de las plantas SSS de Aptenia cordifolia 

con un incremento en Fv/Fm respecto a las plantas CCS y un des-

censo en la cantidad de xantofilas implicadas en el ciclo de las 

xantofilas (VAZ). Estos cambios sugieren que el incremento en 

Fv/Fm tendría más que ver con la reducción en el tamaño de la an-

tena que con el aumento de las xantofilas implicadas en la disipa-

ción de calor o en diferencias en la cantidad de vitamina E 

(Capítulo 3). En maíz también se observó una reducción en la re-

lación clorofila a/b en las plantas expuestas a la sequía respecto a 

aquellas bien irrigadas durante la recuperación del estrés, aunque 

en este caso no puede comprobarse si el proceso de memoria se da 

en este parámetro pues no hay un control específico (CS) para po-

der comparar y poder determinar si la memoria se da o no 
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(Capítulo 5). Estos resultados sugieren que el cambio en la com-

posición de los pigmentos foliares indica una reducción del tama-

ño de la antena en el fotosistema, lo cual puede ayudar a las plan-

tas que se enfrenten a un nuevo estrés en el fututo a reducir la pro-

ducción de ROS y el estrés oxidativo en los cloroplastos. 

Estos resultados son solo un ejemplo de los cambios estructurales, 

del aparto fotosintético en este caso, producidos por la memoria al 

estrés para preparar a la planta a nuevos periodos de sequía. Sin 

embargo, además de los cambios aquí descritos, hay otros cam-

bios estructurales en respuesta a sequías reiteradas descritos en 

otras especies. Estos cambios incluyen la reducción del tamaño y 

área foliar y de la relación brotes/raíces (Peña-Rojas et al., 2004, 

2005); la reducción en el número de hojas (Zhang et al., 2014); 

cambios en la distribución radicular moviéndose estas a través del 

suelo en busca de agua (Kuster et al., 2012); y hasta cambios en la 

posición y estructura de cloroplastos (Zhang et al., 2014). Todos 

estos cambios reducirían la transpiración (reducción área foliar), 

incrementarían la captación de agua (cambios radiculares) y redu-

cirían la cantidad de luz que llega al centro de reacción de los fo-

tosistemas (reducción área foliar, cambios en los cloroplastos y 

reducción de la antena de fotosistemas) ya que bajo condiciones 

de déficit hídrico un exceso de luz puede acabar en la formación 

de ROS. Aunque que estos cambios ocurran depende no solo de 

las especies sino también de la severidad y duración del estrés al 

que las plantas son expuestas. 
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1.2.-  Aspectos bioquímicos 

Actualmente hay un gran interés en entender los aspectos bioquí-

micos involucrados en las diferentes respuestas de las plantas al 

déficit hídrico. Esto se debe al menos en parte al descubrimiento 

de los cambios epigenómicos y al desarrollo de técnicas de análi-

sis masivo de genes que junto a las ideas proporcionadas por la 

proteómica y metabolómica han ayudado a completar el puzzle de 

las respuestas de las plantas al déficit hídrico (Ruan & Silva 

2011). 

 El ABA está involucrado en la respuesta a la sequía por par-

te de las plantas. En Aptenia cordifolia se ha observado que los 

niveles de ABA bajo condiciones de sequía son mayores en plan-

tas previamente expuestas a la sequía (SS) en comparación con 

plantas que no han estado expuestas previamente (CS), mientras el 

contenido hídrico relativo (RWC), el intercambio gaseoso y Fv/Fm 

permanecen sin diferencias entre los dos tratamientos, lo que indi-

ca memoria al estrés por sequía. El incremento del ABA durante 

episodios de sequía reiterados puede tener efectos en la regulación 

del crecimiento (Sharp & LeNoble 2001), el ajuste osmótico 

(Verslues & Bray 2006) y en la respuesta antioxidante (Alonso et 

al. 2015; Bao et al. 2015; Morales et al. 2015) incluyendo la sínte-

sis de vitamina E (El Kayal et al. 2006; Munné-Bosch et al 2009). 

 Además previamente se ha visto que el ABA puede ejercer 

un papel protector bajo reiterados episodios de sequía reprogra-

mando la expresión génica (Ding et al. 2012; Virlouvet et al. 2014; 

Virlouvet & Fromm 2015). Aunque en este estudio los niveles de 
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vitamina E no incrementan en las plantas SS comparado con las 

CS sí que existe una correlación positiva entre los niveles de ABA 

y los de vitamina E. Esta correlación también se observa en plantas 

de maíz y no solo con la vitamina E sino también con el PC-8, 

siendo la correlación más fuerte con el γ-tocoferol seguida por el 

PC-8 (Capítulo 4). Además la correlación entre ABA y vitamina 

E  es apoyada por estudios previos realizados en Aptenia cordifolia 

(Cela et al. 2009) y también por estudios realizados en Arabidopsis 

thaliana  (planta modelo) donde se observó que hay elementos de 

respuesta al ABA (ABREs) en la región promotora de genes impli-

cados en la síntesis de vitamina E (Chaudhary &, Khurana 2009).  

 Aunque al mismo tiempo que incrementó el ABA se observó 

una disminución en la cantidad de violaxantina, carotenoide pre-

cursor en la síntesis de ABA (Capítulo 2), haría falta medir la can-

tidad y/o actividad de la enzima 9-cis-epoxicarotenoide dioxigena-

sa que está implicada en la biosíntesis de ABA a partir de los caro-

tenoides (Xiong & Zhu 2003) para confirmar el efecto de memoria 

en el metabolismo del ABA. El ABA tiene un papel esencial en la 

respuesta al estrés por sequía y estos cambios en sus niveles pue-

den tener importantes efectos en la transcripción ya que algunos 

genes contienen elementos de respuesta al ABA (ABREs) en su 

región promotora (Evers et al. 2010). De hecho, Virlouvet & 

Fromm (2015) mostraron que plantas estresadas previamente tie-

nen estomas que permanecen parcialmente cerrados durante el pe-

riodo de recuperación, lo cual reduce la traspiración en los siguien-

tes estreses. Esta respuesta se dio además junto a un incremento de 

la expresión de las enzima 9-cis-epoxicarotenoide dioxigenasa 3 
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(NCED3) y aldehído oxidasa 3 (AAO3), las cuales son modulado-

res clave en la biosíntesis del ABA. Todo esto concuerda con los 

efectos de la memoria al estrés por sequía donde el ABA juega un 

papel clave en la regulación.  

 Pero además de estos cambios, modificaciones en las histo-

nas y metilaciones en el ADN pueden desencadenar cambios im-

portantes en la transcripción génica (Chinnusamy & Zhu, 2009). 

Las alteraciones en la estructura de la cromatina, como la modifi-

cación de la histona H3K4me3 en arroz, han sido asociadas a cam-

bios en la expresión de algunos genes involucrados en el estrés por 

sequía (Chen et al., 2013). Además, también se ha visto hipermiti-

lación en el ADN en la puntas de las raíces de plantas de guisantes 

también bajo condiciones de estrés hídrico (Labra et al., 2002). Por 

lo que los cambios en la estructura de la cromatina y metilación 

del ADN son actualmente considerados una respuesta general no 

solo al estrés por sequía sino también frente a otros estreses abióti-

cos, otorgándole a la planta mecanismos de protección como la 

memoria al estrés pero también como la tolerancia cruzada (Urano 

et al. 2010; Kim et al. 2015). Sin embargo se requiere más investi-

gación para saber si los cambios en la estructura de la cromatina y 

la metilación del ADN bajo condiciones de sequía son regulados 

por el ABA y determinar qué efectos produce a nivel de proteínas 

y metabolitos. 
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2.- Interés ecofisiológico y agronómico de la memoria 

al estrés   

 

Las plantas no van a responder igual frente a un estrés si es la pri-

mera vez que se enfrentan a él o si es un estrés frecuente en su há-

bitat. Estas son capaces de incorporar “conocimientos” y respon-

der mejor cuando vuelven a toparse con ese estrés concreto. Un 

estrés severo puede tener efectos muy negativos para la planta, sin 

embargo si el estrés no es muy severo y la planta puede recuperar-

se podrá responder mejor a los siguientes episodios de sequía, no 

solo con cambios epigenéticos sino también desarrollando diferen-

tes respuestas fisiológicas relacionadas con la nueva estructura 

adaptada. Esta capacidad es muy útil para la supervivencia de las 

plantas ya que el medio ambiente está en continuo cambio y las 

plantas tienen que ser capaces de ajustar su fisiología a las nuevas 

condiciones para sobrevivir.  

 A nivel ecofisiológico la memoria permite a las plantas 

adaptarse mejor al ambiente en el que se encuentran y sus cam-

bios. El estudio de la memoria y sus mecanismos nos permiten 

entender mejor como las plantas son capaces de adaptarse a las 

nuevas condiciones y por tanto nos ofrece la posibilidad de prede-

cir mejor como van a responder las plantas frente a posibles cam-

bios. De esta manera podría realizarse una mejor gestión de los 

recursos hídricos pero también de las distintas poblaciones de 

plantas ya sean autóctonas o introducidas como en el caso de Apte-

nia codifolia. En este último caso concreto la comprensión de la 
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memoria y sus mecanismos podrían explicar el porqué de su gran 

éxito estableciéndose en otros hábitats y ayudar a gestionar mejor 

la dispersión de esta especie. 

 El interés agronómico se basa en el potencial uso de la me-

moria para mejorar la productividad de los cultivos. Como ya se ha 

comentado en la introducción, la sequía es un estrés cada vez más 

frecuente y puede causar por tanto reducciones importantes en la 

producción de los cultivos. Importantes pérdidas en la producción 

de cultivos por causa de la sequía se han descrito en diferentes cul-

tivos como arroz, patata, cebada o maíz (Farooq et al. 2009). Con-

cretamente en maíz, según modelos de cambio climático en Portu-

gal, se prevé que para 2061-2080 se reducirá un 17% la produc-

ción, valores similares a los que fueron encontrados en España con 

un 16%, o en Italia con un 20% (Yang et al. 2017). La memoria es 

pues un mecanismo muy útil teniendo en cuenta el escenario de 

continuo cambio en el que nos encontramos, ya que permite a los 

cultivos mejorar su respuesta al estrés tras haber sido expuestos 

previamente a este, por tanto esta capacidad de las plantas les per-

mitiría “entrenarse” de cara a responder mejor a un estrés concreto. 

Además conociendo qué mecanismos y como están implicados en 

la memoria se podría actuar de una forma mucho más efectiva y 

concreta que simplemente exponiéndolas al estrés de cara a entre-

nar sus respuestas. Es por este motivo que la memoria es actual-

mente un tema a la orden del día, dada la gran importancia que 

puede tener a nivel agronómico y de incremento de producción, 

mitigando así la perdida de producción que puede darse debido al 

cambio climático. 
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3.- Función del plastocromanol-8 en plantas 

 

Aunque el PC-8 está presente en varias especies no es ubicuo en el 

reino Plantae, por lo que se puede considerar un metabolito secun-

dario, a diferencia de los tocoferoles que están presentes en la ma-

yoría de organismos fotosintéticos (Esteban et al. 2009; Kruk et al. 

2014). A parte de estar menos extendido que tocoferoles su canti-

dad en hojas también suele ser menor (Kurk et al. 2014). Aunque 

su síntesis se da en los plastoglóbulos es en los tilacoides donde 

realizan su función de antioxidante protegiendo a los lípidos de la 

peroxidación lipídica y previniendo el daño del PSII producido por 

el 1O2 junto con los carotenoides (Munné-Bosch & Alegre 2002; 

Falk & Munné-Bosch 2010; Zbierzak et al. 2010; Kruk et al. 

2014). 

 La fotosíntesis es una fuente importante de ROS, las cuales 

son generadas a través del proceso de transferencia de la energía y 

el transporte de electrones. Por este motivo existen numerosos me-

canismos para prevenir el daño fotooxidativo en los cloroplastos, 

como por ejemplo el ciclo de las xantofilas o los movimientos de 

los cloroplastos, pero también la formación y disipación del 1O2, 

que puede ser una válvula de seguridad importante para disipar el 

exceso de energía en plantas bajo estrés por sequía (Asada 2006; 

Noctor et al. 2014; Pintó-Marijuan & Munné-Bosch 2014). En este 

escenario el PC-8 podría pues tener una importante función  junto 

a la vitamina E y los carotenoides en las membranas de los cloro-

plastos de plantas bajo episodios de sequía. Aunque aún no se co-
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nocía anteriormente si su biosíntesis incrementaba durante la se-

quía en el Capítulo 4 se observó un incremento del 65% en las 

cantidades de PC-8 en el segundo periodo de estrés tras exponer 

las plantas de maíz a sequías reiteradas, siendo además el PC-8 

más del 25% de los tococromanoles presentes en las hojas de 

maíz. Este incremento en los valores de PC-8 se da en paralelo 

con los de α-tocoferol y en contraste con los de γ-tocoferol que 

representan menos del 5% de los tococromanoles, y que parecen 

responder más durante la recuperación de la sequía que durante el 

estrés. El entrenamiento de las plantas producido por la exposi-

ción reiterada a la sequía parece incrementar los niveles de toco-

cromanoles en las hojas de maíz, ya que en la primera exposición 

a la sequía pese al descenso en el RWC y de Fv/Fm los niveles de 

tococromanoles no aumentan de manera significativamente. Sin 

embargo es en el segundo estrés, donde aunque el RWC es menor 

aun que en el primer estrés Fv/Fm no decrece más y se da el incre-

mento en los niveles de tococromanoles, especialmente del PC-8 y 

del α-tocoferol. La función del α-tocoferol protegiendo la mem-

brana del tilacoides de la peroxidación y la integridad del PSII 

junto carotenoides (Havaux et al. 2005; Espinoza et al. 2013) con-

cuerda con el incremento de α-tocoferol en el segundo estrés que 

podría ayudar a proteger la integridad del PSII tras la sequía. Es-

tos resultados sugieren que el primer estrés probablemente ayudó 

a las plantas a responder mejor frente al segundo y por tanto ayu-

dando a prevenir el daño en el PSII con el incremento de tococro-

manoles, ya que el PC-8 es un eficiente quencher del 1O2  

(Rastogi et al. 2014) y este, puede reducir la eficiencia del PSII 
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dañando y alterando la reparación de la proteína D1 del fotosiste-

ma (Nishiyama et al. 2004). De hecho, la actividad del PC-8 es 

similar a la del γ-tocoferol o γ-tocotrienol en un solvente polar pe-

ro es mayor que cualquier tococromanol en ambientes hidrofóbi-

cos ya que su cadena prenil es más larga e insaturada (Gruszka et 

al. 2008). Todos estos resultados apoyan por tanto el papel protec-

tor del PC-8 en la membrana de los tilacoides de las hojas de maíz. 

Sin embargo aún habría que determinar si el PC-8 actúa sinérgica-

mente con el α-tocoferol o si su acumulación es diferencial en el 

centro de reacción del PSII, la membrana del tilacoides y/o los 

plastoglóbulos. 

 

4.-  Función de la melatonina en plantas 

 

La melatonina podría ejercer un papel protector frente a estreses 

tanto bióticos como abióticos en plantas, aunque mediante qué 

mecanismos no está tan claro. Algunos estudios sugieren que ac-

tuando como antioxidante pero otros estudios indican que como 

regulador del crecimiento (Arnao and Herna 2014; Gao et al. 

2016). 

Los contenidos endógenos de melatonina en hojas de plan-

tas de maíz (entre 2-3 nmol/g PS) fueron comparables a los niveles 

de las fitohormonas relacionadas con el estrés como son el ABA, 

el ácido jasmónico y el ácido salicílico (Capítulo 5). Estos resulta-

dos sugieren que la melatonina podría ejercer un papel como hor-

mona endógena en las hojas de maíz. Además, la aplicacion exó-
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gena de melatonina a una concentración de 1mM en el agua de 

riego durante la recuperación en plantas de maíz, provocó un au-

mento en los contenidos endógenos de melatonina en hojas con 

valores  de 4.2 µmol/gPS al cabo de 24 h, valores que disminuye-

ron hasta los 7 nmol/g PS 13 días después de la aplicación. Sugi-

riendo por tanto estos resultados que la planta cataboliza muy rápi-

damente la melatonina en hojas para mantenerla a niveles endóge-

nos comparables más a los de los reguladores de crecimiento que a 

los de los antioxidantes endógenos. 

Mientras que los valores de melatonina endógena en plan-

tas de maíz expuestas a sequía no se vieron alterados como los de 

ABA, RWC y el ácido jasmónico, la aplicación exógena de mela-

tonina en el agua de riego durante la recuperación del estrés hídri-

co mejoró la eficiencia máxima del PSII (como muestran los valo-

res de la relación Fv/Fm) durante el siguiente periodo de déficit hí-

drico. Esta mejora en la eficiencia máxima del PSII parece suceder 

de manera independiente a cambios en hormonas relacionadas con 

el estrés o a variaciones en los contenidos de pigmentos fotosinté-

ticos y antioxidantes, como muestran los valores de vitamina E, 

carotenoides y hormonas que se mantienen sin variaciones 

(Capítulo 5). Aunque tras la aplicación de melatonina sus niveles 

en hojas de maíz aumentaran de forma notoria, como se ha comen-

tado anteriormente estos se reducían rápidamente en un 99.8% en-

tre la recuperación y el siguiente estrés, sugiriendo un rápido con-

sumo de melatonina por parte de la planta durante la recuperación 

y la siguiente sequía. Aunque hasta ahora no se habían mostrado 
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propiedades antioxidantes de la melatonina en un cultivo,  conside-

rando la mejora en la relación Fv/Fm en hojas de maíz es posible 

que la melatonina pueda ejercer, al menos en parte, un papel direc-

to como antioxidante cuando se aplica exógenamente a altas con-

centraciones, ya que la melatonina ha demostrado tener importan-

tes propiedades antioxidantes (Gao et al. 2016). Además aunque 

hasta la fecha aún está relativamente poco estudiado, se ha sugeri-

do que tanto los cloroplastos como las mitocondrias sintetizan me-

latonina en las plantas (Tan et al. 2013), lo cual está apoyado por 

la idea de que la melatonina evolucionó en el momento en que los 

organismos comenzaron su transición de un metabolismo anaeró-

bico a aeróbico, de modo que la función original y primaria de la 

melatonina en organismos pudo haber sido la de antioxidante para 

eliminar los radicales libres generados durante el proceso de meta-

bolismo aeróbico (Gao et al.2016). Y aunque se desconoce si la 

melatonina puede ser transportada o no a los cloroplastos, es posi-

ble que las aplicaciones exógenas de melatonina no solo aumenten 

la cantidad de esta en hojas sino también en cloroplastos donde las 

propiedades antioxidantes de la melatonina podrían ayudar en la 

fotoprotección como indica el incremento en Fv/Fm (Capítulo 5).  

Considerando el hecho de que la melatonina exógena pare-

ce desempañar un papel protector como antioxidante, cabe pregun-

tarnos lo siguiente: ¿podría la melatonina endógena sintetizada por 

las plantas ejercer también este papel protector? Según muestran 

las correlaciones de Spearman de los datos del Capítulo 5, el con-

tenido de melatonina no sólo correlacionó positivamente con la 

relación Fv/Fm, sino también con los contenidos de clorofilas y los 
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contenidos endógenos de las fitohormonas relacionadas con el es-

trés. Sin embargo, los coeficientes de correlación obtenidos fueron 

generalmente bajos lo que sugiere que la melatonina no fue el 

principal factor de protección de la PSII en las plantas de maíz 

frente a la sequía. De hecho, los contenidos de melatonina no au-

mentaron durante el estrés por sequía, lo que sugiere que (i) otros 

antioxidantes pueden jugar de forma endógena un papel protector, 

y (ii) la melatonina endógena desempeña un papel secundario en la 

protección del aparato fotosintético durante el estrés por sequía in 

vivo. 

Así pues, en altas concentraciones la melatonina puede 

ejercer un papel protector en el aparato fotosintético cuando se 

aplica exógenamente a altas concertaciones en el agua de riego 

durante los periodos de recuperación del déficit hídrico reiterado 

en plantas. No obstante, su mecanismo de acción con o sin aplica-

ciones exógenas puede ser completamente diferente, actuando po-

siblemente como antioxidante cuando está presente en altas con-

centraciones y como regulador del crecimiento cunado está presen-

te a bajas concentraciones 

Se han descrito interacciones entre la melatonina y el ABA 

mostrado la supresión de genes implicados en la biosíntesis de 

ABA y promoviendo genes implicados en su catabolismo, redu-

ciendo de esta manera la cantidad de ABA en Malus domestica 

bajo condiciones de déficit hídrico (Li et al. 2015) y también incre-

mentado los contenidos de ABA en plantas expuestas a estrés por 

frío (Li et al. 2016). Y aunque los resultados del Capítulo 4 sugie-

ren que la melatonina puede actuar endógenamente como una hor-
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mona, cuando no se aplican altas concentraciones exógenas de me-

latonina, esta podría actuar como tal pero no necesariamente me-

diante la regulación de los niveles de ABA en plantas de maíz. 

  

5.-  Interés agronómico de la melatonina 

 

Diferentes estreses como la sequía pueden reducir la producción de 

los cultivos que crecen en condiciones de campo. Con el fin de 

preparar a las plantas para que respondan de una manera más exi-

tosa frente al estrés, ya sea biótico o abiótico, se han desarrollado 

técnicas como el chemical priming, en la cual se añaden diferentes 

compuestos, ya sea a semillas o a plantas, para mejorar su respues-

ta frente a los diferentes estreses (Saavides et al. 2016).  

 El uso de estos compuestos ya ha demostrado ser efectivo en 

mejorar significativamente la tolerancia de las plantas contra dife-

rentes estreses abióticos. Entre los diferentes compuestos que se ha 

demostrado tienen efecto en mejorar la respuesta de las plantas 

está el H2O2, una ROS que cuando se aplica a bajas concentracio-

nes actúa de señalizador celular, lo que ha sido relacionado con la 

regulación transcripcional pero también con la post-

trasncripcional. A parte de las ROS, también se han descrito de 

forma similar efectos de chemical priming en especies reactivas 

del nitrógeno como es el óxido nítrico, usando el nitroprusiato de 

sodio como donador de este compuesto. De forma análoga, las po-

liaminas y la melatonina son también usados en chemical priming 

para mejorar la tolerancia de las plantas bajo varias condiciones de 

estrés. Las poliaminas son capaces de unirse fuertemente a proteí-
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nas cargadas negativamente, como numerosas enzimas de defensa 

y por tanto, modular la actividad de esas proteínas. Además, se ha 

demostrado que las poliaminas también tienen un papel en la pro-

ducción de óxido nítrico y están relacionadas con las ROS a través 

de su catabolismo. Otro metabolito natural como las poliaminas 

que puede tener efecto de priming y actuar tanto a nivel homonal 

como antioxidante, al igual que las poliaminas, es la melatonina. 

La melatonina está involucrada en muchos procesos fisiológicos 

de las plantas y su potencial como compuesto usado en chemical 

priming se debe a su papel como antioxidante pero también a su 

papel como regulador desencadenante de respuestas antioxidantes  

(Saavides et al. 2016). 

 En aplicaciones exógenas de melatonina en el agua de riego 

a una concentración de 1mM en plantas de maíz durante la recupe-

ración de periodos de sequía se observó que la melatonina aumen-

taba la fotoprotección como muestran los valores de Fv/Fm 

(Capítulo 4). Estos resultados concuerdan con los de estudios pre-

vios donde se ha descrito el papel de la melatonina en chemical 

priming en que puede ejercer una función como antioxidante, me-

jorando por tanto la respuesta de las plantas al estrés. En este caso 

es de especial importancia el hecho de que se ha demostrado el 

efecto beneficioso de la melatonina en la respuesta de las plantas 

al estrés hídrico reiterado, aplicándolo fácilmente en el agua de 

riego durante períodos de recuperación. Este hecho tiene por tanto 

importantes implicaciones agrícolas, ya que este sistema podría 

utilizarse para mejorar la respuesta de la planta al estrés por sequía 

durante períodos de déficit hídrico reiterado en cultivos de maíz, 
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aspecto que justifica la investigación también en otros cultivos. Sin 

embargo, el hecho de que el efecto de la melatonina exógena fuera 

bastante limitado, posiblemente porque se metabolizó rápidamen-

te, indica que este compuesto debe aplicarse más frecuentemente 

y/o en combinación con otros compuestos que impida su rápida 

degradación. 

 Dada la importancia del chemical priming en la mejora de la 

resistencia de los cultivos al estrés, este tema requiere de más in-

vestigación ya que su uso en grandes cultivos por empresas del 

sector agronómico puede resultar en importantes mejoras en la re-

sistencia de los cultivos, a pesar de los diferentes estreses a los que 

los cultivos pueden estar expuestos, y evitar así potenciales pérdi-

das de producción. Además también puede ser un tema de mucho 

interés no solo para empresas agronómicas sino también para el 

sector biotecnológico, en el cual se puede investigar para compren-

der mejor todos estos mecanismos y poder así usarlos en los culti-

vos cuya producción sea amenazada por algún estrés. 



  

CONCLUSIONES 
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 Las tres especies de plantas estudiadas (Silene dioica, Apte-

nia cordifolia y Zea mays) presentan mecanismos de memo-

ria al déficit hídrico reiterado. Estos mecanismos se han po-

dido observar de forma muy evidente en la planta CAM, A. 

cordifolia. 

 

 Aptenia cordifolia presenta memoria al estrés a varios nive-

les de organización, desde aspectos morfológicos/

estructurales (cambios en la estructura de las hojas y en la 

composición de las pantallas colectoras de luz del aparato 

fotosintético) hasta mecanismos bioquímicos (modulación de 

los contenidos endógenos de hormonas). 

 

 La reducción de la antena del aparato fotosintético podría 

tener un papel importante en la fotoprotección (protección 

frente al exceso de luz) de plantas sujetas a déficits hídricos 

reiterados, permitiendo con ello captar menos energía lumi-

nosa y por tanto reducir un mayor potencial daño fotooxida-

tivo causado por la sequía. 

 

 Los contenidos endógenos de ABA aumentan en plantas do-

blemente estresadas, lo cual podría mejorar la respuesta de 

las plantas al estrés hídrico reiterado. Cambios en el metabo-

lismo de gibberelinas podrían estar también implicados en el 

proceso de memoria al déficit hídrico reiterado. 

 

  El PC-8 puede ayudar a la vitamina E a prevenir el daño fo-
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tooxidativo del aparato fotosintético en situaciones de déficit 

hídrico reiterado. Tanto la síntesis de PC-8 como de vitamina 

E podría estar regulada por los niveles de ABA. 

 

 La melatonina puede ejercer un papel protector como anti-

oxidante en plantas de maíz sujetas a déficit hídrico reiterado 

cuando se aplica exógenamente en el agua de riego en altas 

concentraciones, lo cual confirma su importante papel como 

molécula de interés para ser usada en chemical priming para 

la mejora de cultivos. 
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