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RESPUESTAS FISIOLÓGICAS Y MORFOLÓGICAS DE Argemone ochroleuca 

SWEET AL DÉFICIT HÍDRICO 

Xochitl Ortiz Carbajal, M.C. 

Colegio de Postgraduados, 2021 

RESUMEN 

Argemone ochroleuca Sweet, a pesar de tener propiedades de importancia económica y 

medicinal, es considerada una planta invasora. En Texcoco, Estado de México, así como 

en otras partes de México, invade campos de cultivo en barbecho durante el invierno, 

cuando la precipitación pluvial es escasa (0.2 a 0.4 mm). Por lo tanto, el estudio de los 

procesos fisiológicos y morfológicos de A. ochroleuca sometida a déficit hídrico 

contribuirá al conocimiento de tolerancia y adaptaciones de las especies al aumento de 

periodos de sequía proyectadas por efecto del cambio climático. El objetivo de la 

investigación fue determinar el efecto del déficit hídrico en la fisiología y morfología de 

plantas de A. ochroleuca durante la fase vegetativa. El experimento se realizó en una 

cámara de ambiente controlado a partir de semillas germinadas en cajas Petri, las 

plántulas fueron trasplantadas en tubos de policloruro de vinilo (PVC) y posterior a 30 

días se separaron en dos grupos: riego y déficit hídrico. Se realizaron seis muestreos 

espaciados por siete días cada uno. El análisis de datos se hizo con un diseño 

completamente al azar con cinco repeticiones, las medias se compararon con la prueba 

de Tukey (P≤ 0.05). El potencial hídrico del suelo (ΨAs) en el estrato superior disminuyó 

82% ocho días después de la suspensión del riego, así como la conductancia estomática 

(gs), el potencial hídrico (ΨAv) y osmótico (Ψπ) del vástago. La acumulación de azúcares 

y prolina aumentaron en relación con la prolongación del estrés. El déficit hídrico 

disminuyó el crecimiento del vástago de A. ochroleuca, sin embargo, contribuyó en la 

elongación y engrosamiento de la raíz principal. Se puede concluir que las cualidades 

fisiológicas y características morfológicas de Argemone ochroleuca Sweet, le permiten 

sobrevivir en condiciones de humedad limitada y periodos de déficit hídrico más 

prolongados que los de este experimento.    

Palabras clave: chicalote, estrés hídrico, osmoprotectores, plasticidad fenotípica.  
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MORPHOLOGICAL AND PHYSIOLOGICAL RESPONSES OF Argemone ochroleuca 

SWEET TO HYDRIC DEFICIT 

Xochitl Ortiz Carbajal, M.C. 

Colegio de Postgraduados, 2021 

ABSTRACT 

Argemone ochroleuca Sweet, despite having economic properties and medicinal 

importance, is considered an invasive plant. In Texcoco, Estado de México, as well as in 

other parts of México, invades the fields during the winter, when the rainfall is scarce (0.2 

to 0.4 mm). Therefore, the study of the physiological and morphological processes of A. 

ochroleuca under conditions of water deficit will contribute to the knowledge of tolerance 

and adaptations of the species to the increase in periods of drought projected due to the 

effect of climate change. The objective of the research was to determine the effect of the 

water deficit in the physiology and morphology of A. ochroleuca plants during the 

vegetative phase. The experiment was conducted in a controlled environment chamber 

from germinated seeds in Petri dishes. The seedlings were transplanted in polyvinyl 

chloride (PVC) tubes and 30 days after they were separated into two groups consisted of 

irrigation and water deficit. Six samplings were carried out, spaced seven days each. The 

data analysis was carried out with a completely randomized design with five repetitions, 

the means were compared with the Tukey test (P≤ 0.05). The soil water potential (Ψws) in 

upper estrata decreased 82% 8 days after the suspension of irrigation, as well as the 

stomatal conductance (gs), the water potential (Ψws) and the osmotic (Ψπ) of the stem. 

The accumulation of sugars and proline increased in relation to the prolongation of stress. 

The water deficit decreased the growth of A. ochroleuca stem, however it contributed to 

the lengthening and thickening of the main root. It can be concluded that the physiological 

qualities and morphological characteristics of A. ochroleuca allow it to survive in 

conditions of limited moisture and periods of water deficit longer than those of this 

experiment. 

 

Key words: Pale mexican prickly poppy, water stress, osmoprotectan, phenotypic 

plasticity.  
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I. INTRODUCCIÓN 

Los frecuentes cambios en el ambiente, como temperatura (nocturna, diurna, 

estacionales), radiación solar y desecación del suelo, son desfavorables y estresantes 

para el crecimiento y desarrollo de las plantas (Zhu, 2016). Aunado a esto, la variación 

climática actual, que presenta mayores cambios en la temperatura, precipitación, 

composición atmosférica y mayor frecuencia de eventos climáticos extremos, está 

alterando la disponibilidad de los recursos y las condiciones favorables para el desarrollo 

de las plantas, (Ahuja et al., 2010; Nicotra et al., 2010; Gray y Brandy, 2016; Zhu, 2016). 

Diversos estudios han señalado que a medida que el clima cambia, es posible que las 

poblaciones de plantas ya no se adapten de manera óptima a las nuevas condiciones 

ambientales (Ahuja et al., 2010; Shaw y Etterson, 2012) y tengan que desarrollar 

mecanismos que les permitan su supervivencia.  

Según Gray y Brandy (2016), el estrés ambiental tiene diversos efectos en una planta, y 

como tal, las respuestas moleculares, fisiológicas y morfológicas varían entre tejidos, 

órganos y el desarrollo. Sin embargo, las plantas han desarrollado capacidades y 

respuestas adaptativas para reducir el consumo de recursos y ajustar su crecimiento 

para adecuarse a las condiciones cambiantes de su entorno (Skirycz y Inze, 2010; 

Osakabe et al., 2014). Estas respuestas pueden observarse en la morfología (plasticidad) 

y cambios en la fisiología (captura y distribución de recursos, cambios en el periodo 

reproductivo, etc.). Sin embargo, pese a que estas respuestas ayudan a su 

supervivencia, también pueden causar efectos negativos en el rendimiento y en la 

población (Gray y Brandy, 2016). 

La falta de agua es uno de los factores que más impacto tiene sobre las plantas, afecta 

desde el metabolismo celular hasta el crecimiento y reproducción (Gaspar et al., 2002). 

Este tipo de estrés se caracteriza por la reducción del contenido de agua en la planta 

hasta su posterior marchitamiento y muerte. Estos eventos se relacionan con la 

intensidad y duración del estrés hídrico y las capacidades de las plantas para resistirlo 

(Taiz y Zeiger, 2010). Según Anderegg (2015) las diferencias morfológicas y fisiológicas 
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de las plantas pueden ayudarnos a entender las dimensiones de la vulnerabilidad y las 

respuestas a la sequía.  

En los últimos años se han realizado diversas investigaciones sobre el impacto del estrés 

hídrico en las plantas, enfocado mayoritariamente en plantas de interés económico como 

tomate, arroz, maíz y soya, por mencionar algunos (Cabuslay et al., 2002; Benjamin y 

Nielsen, 2006; AbdAllah, 2019; Masood et al., 2020), pero ¿qué sucede con las plantas 

silvestres? ¿qué habilidades poseen para tolerar el estrés hídrico? ¿cómo responderán 

a la creciente falta de agua? 

Dentro de las plantas silvestres, se encuentran las invasoras que con frecuencia se han 

considerado indicadoras y pioneras en la reacción al cambio climático, debido a su 

potencial de adaptación y posterior daños colaterales (afectaciones económicas y 

ecológicas). Sin embargo, para anticipar estos cambios y diseñar estrategias de manejo 

es necesario conocer la fisiología, comportamiento y hábitat de las plantas invasoras, ya 

que se prevé que con el cambio climático muchas especies de plantas invasoras 

desarrollen adaptaciones que puedan llevar a un crecimiento y expansión poblacional 

(McDonald et al., 2009; Clements y Ditommaso, 2011). Por lo tanto, evaluar los rasgos 

que le permitan a las plantas invasoras adaptarse a las alteraciones ambientales que 

trae consigo el cambio climático, es de suma importancia.  

Argemone ochroleuca Sweet es una planta nativa de Norteamérica, de la familia botánica 

Papaveraceae; sin embargo, se ha adaptado a entornos diferentes en todo el mundo, 

incluso en algunos países como Sudáfrica, Australia y Arabia Saudita es considerada 

como una planta invasora (Reddy y Pattanaik, 2007; Van der Westhuizen y Mpedi, 2011; 

Heard y Segura, 2012; Moussa et al., 2012; Maema et al., 2016). Según el Centro de 

Biociencia Agrícola Internacional (CABI por sus siglas en inglés), esta especie se 

encuentra en climas templados, subtropicales y secos o áridos, en donde habita en zonas 

de disturbio como zanjas, ruinas, terrenos perturbados, así como carreteras y campos 

de cultivo, además de jardines. 

El interés fisiológico y morfológico en esta especie radica en su aparente fácil adaptación 

a condiciones de humedad restringida, se desarrolla desde el otoño hasta la primavera, 
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época en la cual las lluvias son escasas (CONAGUA, 2020). Pese a su enorme potencial 

químico y médico (Argueta y Cano, 1994; Alamri y Moustafa, 2010; Singh, 2010; Reyes 

et al., 2011; Moustafa et al., 2013; Hernández-Ruiz et al., 2020), las investigaciones e 

información de esta especie aún es muy reducida, por lo tanto, no se encontró 

información en la literatura revisada acerca de las características fisiológicas o 

morfológicas que permiten a A. ochroleuca sobrevivir en ambientes adversos.  

Por lo tanto, el objetivo de la presente investigación fue determinar los cambios 

fisiológicos y morfológicos que suceden en A. ochroleuca durante la etapa vegetativa en 

condiciones de déficit hídrico, bajo la hipótesis de que posee mecanismos fisiológicos y 

características morfológicas que le permiten sobrevivir en condiciones limitantes de 

humedad.  
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II. REVISIÓN DE LITERATURA  

2.1 Argemone ochroleuca Sweet 

Argemone es un género de la familia de las papaveraceae, comprende de 24 

(Schwarzbach y Kadereit, 1999) a 32 especies (Ownbey, 1997). Argemone mexicana y 

Argemone ochroleuca son las especies con mayor distribución (Otto y Verloove, 2016). 

Argemone ochroleuca Sweet, conocida como chicalote, cardo santo o amapola de monte 

en español y “pale mexican prickly poppy” en inglés, es una hierba anual de vida corta. 

Su ciclo biológico inicia a principios de otoño con la germinación y posterior desarrollo, 

al inicio de forma arrosetada y luego alargamiento del tallo, y la diferenciación del 

primordio floral, la floración, el desarrollo de las cápsulas que contiene las semillas, 

maduración de semillas, diseminación y muerte de la planta (West y Wein, 1971).  

2.1.1 Clasificación taxonómica  

De acuerdo con la APG IV system (Angiosperm Phylogeny Group, 2016), la clasificación 

de Argemone ochroleuca es la siguiente:   

Superreino: Eukaryota         

 Reino: Plantae         

  Filo: espermatofita       

   Subfilo: Angioespermae      

    Clase: Eudicotiledonae     

     Orden: Ranunculales    

      Familia: Papaveraceae   

       Género: Argemone   

        Especie: A. ochroleuca Sweet 
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2.1.2 Morfología 

Descripción de A. ochroleuca de acuerdo con Rzedowski y Rzedowski (2005). 

Hierba anual o perenne de vida corta, de color verde azulado a verde grisáceo, presenta 

látex amarillo o anaranjado, altura de 30 a 120 cm, con espinas rectas, perpendiculares, 

blanquecinas, de tamaños diferentes; tallos en número reducido, que se ramifican en la 

parte superior; hojas son oblanceoladas, máximo de 35 cm de largo, las hojas superiores 

son elípticas a ovaladas, de menor tamaño, todas presentan lóbulos hasta casi llegar a 

la nervadura principal, los lóbulos son dentados, con una espina en el ápice; los botones 

son oblongos, de dimensiones de 8 a 18 mm x 4 a 11 mm (largo x ancho) con 3 o más 

espinas finas en cada sépalo, con un cuerno apical y espina correspondiente de 5 a 12 

mm; flores de 3 a 7 cm de diámetro; generalmente con 6 pétalos de color  amarillos pálido 

o crema, de forma obovada, obcuneados a elípticos; de 20 a 75 estambres con filamentos 

y anteras amarillas; fruto capsular de 3 a 6 valvas, oblongo o fusiforme, de 2 a 5 cm x 1 

a 1.8 cm (largo x ancho), presenta espinas esparcidas, extendidas, blanquecinas, 

gruesas de 6 a 12 mm de longitud, a veces mezcladas con otras de tamaño menor; 

semillas globosas-apiculadas, de 1.5 a 2 mm de diámetro. 

2.1.3 Composición química 

Se han identificado compuestos químicos en el látex de las semillas, las hojas y la raíz 

de Argemone ochroleuca, los cuales son del grupo de los bencilisoquinolínocos (ABIs), 

derivados de la tirosina que son típicos de las papaveraceas (Lines-Hidalgo, 2019). Entre 

los alcaloides identificados se encuentran la atropina, berberina (Espinoza y Sarukhán, 

1997), quelertina, protopina, sanginarina, heleritrina, escouletrina y copsitina (Haisova y 

Slavik, 1973; Israilov et al., 1986; Chelombit'ko y Nazarova 1988; Takken et al., 1993; 

Reyes et al., 2011). 

Además de los alcaloides se encontraron ácidos grasos (Fletcher et al., 1993) y 

flavonoides (Chang et al., 2003). Moustafa et al. (2013), identificaron en el látex 

compuestos como dodecametilciclohexasiloxano (C12H36O6Si6), 6-Nitro-imidazol (1, 2a) 

pirimidina (C7H5N3O2), Tetradecametilcicloheptasiloxano (C14H42O7Si7), 4-(2,2-dimetil-6-
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metileneciclohexilidina)-3-metilbutan-2-one (C14H22O) y Dietil Ftalato (C12H14O4) 

mediante cromatografía de gases-masas; Asimismo, estos autores indican que estos 

compuestos podrían ser una fuente antifúngica (Moustafa et al., 2013).    

2.1.4 Origen y distribución  

A. ochroleuca es nativa de Norteamérica, se encuentra desde el sur de Estados Unidos 

hasta el centro de México (Martínez, 1996). Sin embargo, según el Centro de Biociencia 

Agrícola Internacional (Centre for Agricultural Bioscience International en inglés) 

actualmente se distribuye como planta invasiva en Centro y Sudamérica, Oceanía, África, 

Europa y Asia (Figura 1). 

Esta especie se distribuye en climas templados, subtropicales y secos o áridos, habita 

en zonas de disturbio como zanjas, ruinas, terrenos perturbados, como carreteras, 

campos de cultivo y jardines (CABI, 2020).  

 
Figura 1. Distribución actual de Argemone ochroleuca Sweet en el mundo. Fuente: 

Centre for Agricultural Bioscience International, 2020. 
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2.1.5 Importancia  

La importancia de estudiar Argemone ochroleuca radica en su estatus de planta invasiva, 

así como en la latencia de sus semillas.  Se ha documentado que en países como la 

India, Etiopía, Arabia saudita, Sudáfrica y Australia, se ha convertido en un problema 

para la agricultura, causa pérdidas económicas considerables e impacta en forma 

negativa a la biodiversidad (Reddy y Pattanaik, 2007; Van der Westhuizen y Mpedi, 2011; 

Heard y Segura, 2012; Moussa et al., 2012; Maema et al., 2016).  

Sin embargo, pese a ser una planta invasiva se le atribuyen propiedades curativas en la 

medicina tradicional, como remedio para la tos, bronquitis, asma, cataratas, alergias, 

enfermedades oculares, sedante, antidiabético, desórdenes dermatológicos y 

propiedades antiespasmódicas (Argueta y Cano, 1994). 

Asimismo, se han encontrado propiedades químicas que pueden tener potencial 

económico, como los estudios e investigaciones acerca de sus propiedades 

antibacterianas (Alamri y Moustafa, 2010; Reyes et al., 2011), fúngicas (Singh, 2010; 

Moustafa et al., 2013) y médicas como relajante muscular (Sánchez-Mendoza et al., 

2008); además de su uso como materia prima para energía renovable (Fatima et al., 

2017). En la mayoría de estas investigaciones se ha demostrado que la mayor parte de 

la planta es aprovechable: raíces, semillas, hojas y látex.  

2.2 Estrés en plantas  

El estrés es una condición habitual o inusual causada por uno o varios factores bióticos 

o abióticos en un organismo, lo cual, ocasiona una alteración en la homeostasis del 

individuo. Entre los tipos de estrés abiótico y biótico se puede mencionar la sequía, 

cambios en la temperatura, radiación, presencia de metales pesados y toxinas, pH y 

salinidad en el suelo fuera del intervalo adecuado para el óptimo desarrollo, competencia 

por recursos, herbivoría y efectos adversos causados por hongos y bacterias patógenos, 

virus, entre otros (Gaspar et al., 2002; Blum, 2016). 

Como organismos sésiles, las plantas son afectadas severamente por los cambios 

desfavorables en el ambiente. Según Shao et al. (2008), las plantas responden en 
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diferentes formas al estrés ambiental, dicho estrés afecta la expresión génica, el 

metabolismo celular lo que se transforma en alteraciones en el desarrollo y por ende en 

la productividad de las plantas. Además, por el hecho de que las plantas están formadas 

por fitómeros de edad ontogénica diferente, la respuesta (fisiológica, morfológica y 

bioquímica) de los órganos y tejidos varían; así mismo, la etapa fenológica juega un papel 

importante en la respuesta al estrés (Gray y Brandy, 2016).  

El término “Strain” (tensión-deformación) propuesto por Levitt (1980), es utilizado para 

definir las respuestas físicas y químicas que ocurren en una planta sometida a estrés. La 

tensión-deformación puede ser reversible o irreversible, esto depende de las respuestas 

de las plantas, ya sea defensa (tolerancia o resistencia) o adaptación, lo cual a su vez 

depende del historial de la planta, del tipo del estrés, la prolongación y la intensidad a la 

que está sometida (Gaspar et al., 2002; Shao et al. 2008; Blum, 2016).  

 

2.2.1 Estrés por déficit hídrico  

Dentro de los diferentes tipos de estrés abiótico, el déficit hídrico es uno de los más 

comunes y perjudicial para las plantas, debido a que su contenido de agua generalmente 

está por encima del 80%.   

El estrés hídrico se produce cuando en la rizosfera no hay suficiente agua para satisfacer 

la demanda de la planta, en un lugar y momento determinado, lo que conlleva a que el 

potencial hídrico y la turgencia de la planta se reduzcan; y por lo tanto, afectan su 

metabolismo y productividad (Lawlor y Cornic, 2002; Shao et al., 2008; Anjum et al., 

2011).De manera natural, el déficit hídrico puede ser causado por precipitación escasa, 

disminución en la humedad en el suelo, sustrato con poca capacidad de retención de 

agua, evaporación alta, salinidad y temperaturas altas o bajas (Hu et al., 2006). La 

respuesta de las plantas para enfrentar el estrés hídrico varía de acuerdo con la duración 

e intensidad del estrés, asimismo, influye la etapa fenológica, el historial y la capacidades 

de las plantas para resistirlo (Taiz y Zeiger, 2010). 
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2.2.1.1 Respuestas de las plantas al déficit hídrico  

El mecanismo de las plantas para enfrentar el déficit hídrico desencadena una serie de 

respuestas fisiológicas y morfológicas complejas, que implican cambios adaptativos y 

resultados que pueden ser perjudiciales (Chaves et al., 2002; Hu et al., 2006; Guerfel et 

al., 2009; Ahuja et al., 2010). 

Entre las aptitudes fisiológicas para prevenir la pérdida de agua y tolerar el déficit se 

encuentra el cierre de estomas, disminución de la actividad fotosintética, alteración en la 

extensibilidad de la pared celular, y la generación de metabolitos que pueden ser tóxicos 

para otros organismos (Chaves et al., 2002; Ahuja et al., 2010; Osakabe et al., 2014). 

Asimismo, los efectos del estrés hídrico se observan en la morfología de la planta, como 

reducción de tamaño, disminución del diámetro del tallo, área foliar y raíces en 

comparación con la morfología de las plantas sin estrés hídrico (Engelbrecht, 2001; 

Chartzoulakis et al., 2002; Guerfel et al., 2009; Babé et al., 2012). Todas estas respuestas 

de las plantas varían de acuerdo con la especie, la historia y edad de la planta, la 

severidad y la duración del déficit. 

Shao et al. (2008) enumeraron tres niveles de severidad y duración de déficit hídrico y la 

respuesta de las plantas.  El primer nivel es el estrés hídrico moderado, el cual consta 

de una ligera pérdida de agua que conduce al cierre de estomas y la limitación del 

intercambio gaseoso. El segundo nivel es la desecación, es decir, una pérdida mayor de 

agua que conduce a la interrupción de los procesos metabólicos y las actividades 

celulares (Smirnoff, 1993; Osakabe et al., 2014). Por último, el estrés hídrico severo 

interrumpe la fotosíntesis hasta culminar en la muerte.  

Cabe mencionar que la relación que existe entre el potencial hídrico (ΨA), el potencial 

osmótico (Ψπ), el potencial de turgencia (ΨT), la fotosíntesis y la conductancia estomática 

(gs) es un punto clave en los procesos metabólicos de las plantas para tolerar el estrés, 

lo cual a su vez determina el crecimiento, diferenciación y el éxito reproductivo de las 

especies vegetales (Dickson y Tomlinson, 1996; Chartzoulakis et al., 2002; Donoso et 

al., 2011). Por lo tanto, la interrupción de los procesos metabólicos causa la muerte a las 

plantas expuestas a déficit hídrico severo.   



 

10 

Sin embargo, cuando el déficit hídrico se desarrolla de forma lenta, las plantas pueden 

presentar algún grado de aclimatación y adaptarse a dicha condición pero con 

consecuencias como la disminución en el área foliar y las raíces (Potters et al., 2007; 

Moreno, 2009), así como el ajuste fotosintético, disminución de la absorción de iones y 

el metabolismo de nutrientes, aumento o disminución de hormonas y carbohidratos 

(Blum, 1996). En la Figura 2 se observa con mayor detalle las respuestas fisiológicas, 

bioquímicas y moleculares que suceden en una planta expuesta a estrés hídrico.   

 

 

Figura 2. Respuestas fisiológicas, bioquímicas y moleculares que ocurren en una planta 

en condición de estrés hídrico. Fuente: Shao et al., 2008. 
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2.2.1.1.1 Reducción del potencial hídrico  

La reducción del potencial hídrico es la principal consecuencia del estrés hídrico en la 

planta; y por lo tanto, una reducción en el contenido de agua conduce a la disminución 

de turgencia, cierre de estomas, marchitamiento y disminución en el crecimiento celular 

(Shao et al., 2008).   

Desde la perspectiva de la termodinámica, el potencial hídrico (ψA) o potencial químico 

del agua, se define como la energía libre para realizar trabajo. Este concepto es utilizado 

en fisiología vegetal para determinar el estado hídrico de la planta, la atmósfera y el 

suelo. El término hace referencia a la energía libre del agua pura, cuyo valor es cero y 

representa la máxima energía libre que puede tener el agua (Hsiao, 1973; Azcón-Bieto y 

Talón, 2008).  

Taiz y Zeiger (2010) indicaron que “Los elementos principales que contribuyen al 

potencial hídrico de la planta son: concentración (solutos) y presión de turgencia”, los 

cuales se resumen en la siguiente fórmula:  

ψA = ψs + ψp  

Con relación a los elementos que constituyen el potencial hídrico, el potencial de solutos 

u osmótico (ψs) hace referencia a la presencia de solutos en el potencial hídrico, es decir, 

que a mayor cantidad de solutos, la energía libre (potencial hídrico) disminuye, por lo 

tanto, su valor siempre será negativo. El potencial de presión (ψp) indica la presión 

ejercida sobre las paredes de la célula vegetal, el cual tiene un valor positivo (que ocurre 

cuando el agua entra dentro de la célula y que causa que la membrana plástica ejerza 

presión en la pared celular, manteniendo la rigidez de la planta). (Azcón-Bieto y Talón, 

2008; Taiz y Zeiger, 2010).  

 

2.2.1.1.2 Intercambio de gases  

Los estomas desempeñan un papel importante en el intercambio de gases, debido al 

mecanismo de apertura y cierre, el cual regula la conductancia estomática, el suministro 
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adecuado de CO2 y la tasa de transpiración (Buckley, 2017). La apertura y cierre de los 

estomas está contralada por la diferencia de presión de turgencia de las células oclusivas 

que rodean los poros estomáticos (Taiz y Zeiger, 2010), dicha presión de turgencia está 

regulada por la disponibilidad de agua, la variación en el déficit de presión de vapor, la 

temperatura y las características morfológicas de los estomas, además de las 

características de la epidermis de la hoja (Medrano et al., 2002; Aliniaeifard y van 

Meeteren, 2013; Toro et al., 2019). 

Se ha documentado que el estrés por déficit hídrico, provoca la oclusión de los poros por 

parte de las células oclusivas, ocasionando una disminución en la conductancia 

estomática (Prado et al., 2018). La rápida respuesta de los estomas a condiciones 

ambientales adversas, permite que las plantas puedan optimizar el CO2 absorbido y 

llevar a cabo el intercambio de gases con la pérdida mínima de agua (Ache et al., 2010).  

El porómetro, además del IRGA (analizador de gases en el espectro infrarrojo), es un 

instrumento comercial para medir la conductancia estomática, que está basado en un 

sistema cerrado de difusión dinámica, que mide la tasa de aumento de la humedad 

relativa causada por el vapor de agua liberado a través de lo estomas (Monteith et al., 

1988, citado por Toro et al., 2019). 

2.2.1.1.3 Fenotipo  

Una forma en que las plantas responden a cambios en el ambiente es a través de 

cambios en la constitución de sus características físicas, es decir, en el fenotipo; a esta 

capacidad se les conoce como plasticidad fenotípica (Nicotra et al., 2010). Estas 

expresiones estructurales se deben al genotipo, al medio y a la interacción del genotipo 

y el medio cambiante. Sin embargo, la plasticidad no sólo afecta e induce cambios 

morfológicos, sino también ajusta el comportamiento fisiológico de la planta (Zhao et al., 

2019).   

Dentro de las respuestas fenotípicas al estrés hídrico se encuentra la reducción del 

tamaño de la parte aérea de la planta, “ya que un individuo de mayor tamaño usa el agua 

más rápido y en mayor cantidad que una de menor tamaño” (Blum, 2011). Otra respuesta 
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común es reflejada en la longitud, grosor de la raíz principal y el aumento de raíces 

secundarias (Kano et al., 2011).  

Actualmente existen herramientas que permiten analizar los cambios en el fenotipo de 

una planta de forma no destructiva o invasiva. Fiorani y Schurr (2013), definieron al 

fenotipado de plantas como el conjunto de técnicas y protocolos utilizados para medir 

con precisión el crecimiento, la arquitectura y la composición a diferentes escalas (célula, 

tejido y órganos) de una planta o de una población (Yang, 2020).  

El fenotipado actualmente se puede abordar combinando tecnologías novedosas como 

imágenes no invasivas, espectroscopia, análisis de imágenes (RGB, fluorescencia, 

térmica, hiperespectrales y 3D), robótica e informática de alto rendimiento (Furbank y 

Tester, 2011), lo que nos permite realizar un muestro no destructivo. Sin embargo, las 

plantas viven entre dos o más medios (parte aérea y terrestre o acuática). Los brotes se 

desarrollan en el medio aéreo, lo que permite la inspección, medición y muestreo con 

facilidad. En cambio, las raíces se desarrollan dentro del suelo, lo que limita la 

observación directa, por lo que aún se considera un obstáculo para su análisis (Atkinson 

et al., 2019; Yang et al., 2020). 

Las características del sistema radical es una parte importante de las plantas ya que a 

partir de las características de esta, dependerá la obtención de nutrientes y agua del 

suelo, además del anclaje de la planta (Farooq et al., 2012; Rich y Watt, 2013). En 

diversos estudios se ha comprobado que el déficit hídrico provoca que algunas especies 

modifiquen su sistema radical, esto se ve reflejado principalmente en el grosor y longitud 

de la raíz principal, así como la aparición o disminución de las raíces laterales (Shao et 

al., 2008; Bao et al. 2014). Esta respuesta se debe a que la planta concentra su energía 

y recursos en el desarrollo del sistema radical sacrificando el crecimiento del vástago 

(Gray y Brady, 2016; Lima, 2016).  

2.2.1.1.4 Acumulación de compuestos osmoprotectores  

El estrés hídrico induce respuestas bioquímicas complejas en el metabolismo de las 

plantas, en el que intervienen macro y micromoléculas, como ácidos nucleicos, 
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aminoácidos, proteínas, carbohidratos, lípidos, hormonas, iones, radicales libres y 

elementos minerales. Entre estas respuestas se encuentra la acumulación de solutos 

compatibles, que interviene en el ajuste osmótico de las plantas en déficit hídrico (Shao 

et al., 2008; Oraee y Tehranifar, 2020). 

Un ejemplo es la acumulación de prolina, un aminoácido cuya concentración se 

incrementa cuando la planta se encuentra en déficit hídrico (Nolte et al., 1997). 

Usualmente este aminoácido se encuentra en pequeñas cantidades en las plantas, sin 

embargo, “en condiciones de estrés el contenido de prolina aumenta para actuar como 

agente osmótico, protegiendo a la planta de la deshidratación” (Ojeda-Barrios et al., 

2011).     

Asimismo, la acumulación de carbohidratos es una respuesta común en las plantas en 

condiciones de déficit hídrico. Los carbohidratos intervienen en la osmoprotección de 

membranas celulares y macromoléculas al remplazar moléculas de agua evitando 

alteraciones irreversibles, además de mejorar la absorción de agua de la planta. Entre 

estos carbohidratos se encuentra los azúcares solubles (glucosa, sacarosa, fructosa, 

manitol), además de trimetilglicina y los azúcares insolubles como el almidón (Rejšková 

et al., 2007; Ennajeh et al., 2009; Karimi et al., 2018; Oraee y Tehranifar, 2020). 

El almidón es un carbohidrato presente en distintas estructuras de una planta, por 

ejemplo: semillas, polen, hojas y raíz, cuya función consta de dar soporte (rigidez) a las 

estructuras, además de ser carbohidrato de almacenamiento de energía. Este glúcido de 

reserva, compuesto por dos polímeros de glucosa, amilopectina y amilosa, se almacena 

en los cloroplastos de las hojas durante el día a través de una fracción de carbono 

asimilado por medio de la fotosíntesis; durante la noche, el almidón es movilizado y 

degradado para proporcionar sustratos para la respiración de las hojas, además de ser 

utilizado para la síntesis de sacarosa (Beck y Ziegler, 1989; Eliasson, 2004; Zeeman et 

al., 2010, Li et al., 2016). 
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III. JUSTIFICACIÓN  

Las proyecciones climáticas predicen un aumento e intensidad de los periodos de sequía, 

además de una mayor evaporación en la humedad del suelo, situación que afectará la 

diversidad de las especies vegetales. Por lo tanto, solo sobrevivirán las especies que 

posean mecanismos que les permitan adaptarse a las condiciones prevalecientes. En 

Texcoco, Estado de México durante el invierno, las temperaturas son bajas y la 

precipitación pluvial es escasa. Sin embargo, algunos campos de cultivo en barbecho se 

observan invadidos de Argemone ochroleuca Sweet, maleza típica de esta zona. Esta 

especie sobrevive en las condiciones antes descritas y probablemente será de las 

especies que persistirán a las condiciones del cambio climático. Por lo tanto, el estudio 

de los procesos fisiológicos y morfológicos que le permiten a A. ochroleuca sobrevivir en 

las condiciones mencionadas condiciones contribuirá al conocimiento de la tolerancia o 

resistencia de las especies a condiciones de estrés hídrico. 

 

IV. HIPÓTESIS  

Argemone ochroleuca Sweet posee mecanismos fisiológicos y morfológicos que le 

permiten desarrollarse en condiciones limitantes de humedad. 

 

V. OBJETIVOS  

Determinar el efecto del déficit hídrico en el desarrollo de Argemone ochroleuca Sweet 

durante la fase vegetativa. 

Determinar el efecto del déficit hídrico en el potencial de agua, conductancia estomática, 

contenido de azúcares solubles (glucosa, fructosa, sacarosa), almidón y prolina de 

Argemone ochroleuca Sweet durante la fase vegetativa. 
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VI. MATERIALES Y MÉTODOS  

6.1 Material vegetal y muestras de suelo  

Se recolectaron frutos maduros en una población silvestre de Argemone ochroleuca 

localizada en un terreno agrícola en barbecho en Santiago Cuautlalpan, Texcoco, Estado 

de México (19° 26’ 12’’ N y 98° 54’ 23’’ O, 2253 msnm) en la primavera de 2019.  

Los frutos colectados se preservaron en bolsas de papel y se secaron a temperatura 

ambiente, para después separar la semilla del resto del fruto de manera manual. 

Posteriormente, las semillas se germinaron en cajas Petri con ácido giberélico a 

concentración 10-3, para obtener las plantas usadas en el experimento. 

En la misma ubicación se extrajeron muestras de suelo de tres sitios con una barrena 

manual en tres profundidades: 0-15, 15-30 y 30-45 cm. Las nueve muestras fueron 

preservadas en bolsas de polipropileno, y 15 g de estas, se conservaron en pequeños 

frascos herméticos de plástico en refrigeración a 5 °C, para su posterior análisis.  

 

6.2 Establecimiento del experimento  

6.2.1 Ubicación del experimento  

La etapa experimental se llevó a cabo en una cámara de ambiente controlado (26/22 ± 2 

oC y 12/12 h de luz/oscuridad) y en el laboratorio de Biofísica y Fisiología Vegetal 

Ambiental del Posgrado en Botánica, Campus Montecillo, Colegio de Postgraduados, 

Texcoco, Estado de México. 

6.2.2 Preparación del material vegetal 

Debido a que las semillas de A. ochroleuca presentaron latencia, se aplicaron 

tratamientos físicos y químicos para romper la misma.  

Los tratamientos consistieron en colocar las semillas a germinar en ácido giberélico en 

concentraciones de 10-3, 10-4 y 10-5 M, peróxido de hidrógeno al 0.1, 0.2 y 0.3 %, cada 

solución y concentración correspondió a un tratamiento. Otro tratamiento, consistió en 
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colocar las semillas en nitrato de potasio al 0.1, 0.2 y 0.3 % por 72 h (cada concentración 

correspondió a un tratamiento), posteriormente se lavaron con agua destilada para 

eliminar el nitrato de potasio que estuviera sobre la testa y se pusieron a germinar en 

agua destilada. El tratamiento testigo consistió en poner las semillas a germinar en agua 

destilada. En todos los casos, las semillas se pusieron a germinar sobre papel filtro 

humedecido con agua destilada o las soluciones, según correspondió.  

Las semillas se mantuvieron a temperatura de 25 ± 2 oC, en germinadoras (Germinator 

ATTGPT/B, Seedburo Equipament Co., USA). Se registró diariamente el número de 

semillas germinadas durante 30 días, con estos datos se estimó el porcentaje de 

germinación total.  

 

6.2.3 Condiciones de desarrollo del material vegetal 

Cuando las semillas germinaron después de haber roto la latencia fueron trasplantadas 

en tubos de de policloruro de vinilo (PVC) de 100 cm de altura con un diámetro de 7.5 

cm. Los cuales fueron cortados a la mitad de forma longitudinal, posteriormente vueltos 

a unir con cinta gris para ductos. En la base se colocó malla mosquitera de nylon, pegada 

a la base con cinta gris para ductos. Los tubos fueron llenados con suelo extraído de una 

parcela dentro del campus Montecillo y regados a capacidad de campo previamente; y 

colocadas en una cámara de ambiente controlado a temperatura a 26/22 ± 2 oC y un 

fotoperiodo de 12/12 h luz/oscuridad.  

6.3 Tratamiento y diseño experimental  

El suelo donde se realizó el trasplante se mantuvo a capacidad de campo durante 30 

días para favorecer el establecimiento de las plántulas. Posteriormente se aplicaron los 

tratamientos que constaron de dos condiciones de humedad: sin déficit hídrico (testigo) 

y déficit hídrico. El testigo se mantuvo en riego constante, mientras que el tratamiento de 

déficit hídrico se suspendió el riego hasta la culminación del experimento. 

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

experimental estuvo representada por una planta por tubo. Se realizaron seis muestreos 
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destructivos, espaciados por siete días. El primero fue al inicio de la aplicación de los 

tratamientos, y los posteriores con una semana de diferencia entre cada uno de ellos. 

De un grupo de 15 plantas por condición hídrica, se dividieron en: A) cinco se utilizaron 

para medir las variables: conductancia estomática, potencial de agua del vástago, 

potencial de turgencia, potencial osmótico, fenotipado de vástago y raíz. Asimismo, se 

midió potencial de agua en el tubo en tres estratos de profundidad. B) tres plantas por 

tratamiento se utilizaron para cuantificar azúcares, C) 3 unidades experimentales para 

determinar prolina. Por último, D) cuatro plantas por tratamiento para cuantificar peso 

seco y peso fresco. En total se usaron 30 plantas por muestreo.  

6.4 Medición de variables  

6.4.1 Curva de retención de humedad 

Para determinar la humedad del suelo que se utilizó en el experimento, las muestras 

fueron secadas a temperatura ambiente durante 72 h, removiendo constantemente para 

obtener un secado uniforme, posteriormente fueron tamizadas en una malla de 

separación media-fina. Se colocaron porciones de suelo en anillos de hule de 

aproximadamente 1 cm de alto y 6 cm de diámetro, sobre un plato de cerámica poroso. 

El plato se cubrió de agua hasta la saturación del suelo y a continuación se colocó en la 

olla para agregarle la presión requerida para la elaboración de la curva de retención de 

humedad (Richards, 1941).  

Cuando las muestras están en equilibrio (es decir que ha dejado de salir agua del tubo 

de descarga) se transfieren a recipientes de aluminio y se pasan para obtener el peso 

húmedo (PH), después se secan en una estufa a 105 °C y se pesan para obtener el peso 

seco (PS). 

Se determinó el porcentaje de humedad con la siguiente formula (Richards, 1941):  

% humedad =  
PH − PS

PS
x 100 
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6.4.2 Conductancia estomática  

Para determinar la conductancia estomática (gs, mmol m-2 s-1), temperatura (°C) y la 

intensidad de luz (μmol m-2 s-1) se utilizó un porómetro AP4 Leaf Porometer (Delta-T, 

UK). La conductancia se midió en la quinta hoja joven completamente expandida en 5 

plantas dentro de la cámara de ambiente controlado a las 11 de la mañana, un día antes 

del inicio de los tratamientos y cada dos días durante el desarrollo del experimento.   

6.4.3 Potencial hídrico, osmótico y de turgencia del vástago  

Para medir el potencial hídrico del vástago se cortó la parte aérea de cinco plantas a 

nivel del suelo y se introdujo en la cámara de presión de Scholarder (Modelo 615D, PMS 

instruments, USA) se le aplicó presión mediante gas nitrógeno, y cuando en la base del 

tallo apareció la primera gota de la savia, se registró la presión ejercida que se mostró 

en el manómetro de dicha cámara. Enseguida, el vástago se envolvió con papel aluminio, 

se sumergió en nitrógeno líquido y posteriormente se conservó en un congelador a -33 

oC, para su posterior uso en el análisis del potencial osmótico.  

Después de dos días, las muestras se descongelaron y se extrajo la savia del vástago. 

Se utilizaron 10 μL de muestra que fue colocada en un osmómetro de presión de vapor 

(Vapor Pressure Osmometer 5520, Wescor, Inc, USA) para medir el potencial osmótico.  

El potencial osmótico se calculó con la ecuación de Van’t Hoff: 

ψπ =  -CRT 

Donde: 

ψπ = potencial osmótico 

C = concentración molal 

R= constante general de los gases  

T= temperatura absoluta (°K) 
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El potencial de turgencia se calculó a partir de los valores obtenidos del potencial hídrico 

(ψA) y osmótico (ψπ) con la siguiente ecuación:  

ΨT = ψA - ψπ  

6.4.4 Potencial de agua en el suelo   

En cinco tubos, el potencial de agua en el suelo se determinó en tres estratos: superior 

(0 - 15 cm), medio (45 - 60 cm) e inferior (85 -100 cm) del tubo. Para extraer las muestras 

de suelo, al tubo se le quitó la cinta gris para ductos, así como la base de malla 

mosquitera, se abrieron y se tomaron ± 5 g de suelo. El suelo se depositó en viales y se 

guardaron en refrigeración para posteriormente determinar el potencial hídrico mediante 

un psicrómetro de punto de rocío (Dwepoint Potentia Meter, METER Group, EUA). 

 

6.4.5 Fenotipado  

6.4.5.1 Vástago 

El desarrollo de la planta y la detección de los efectos del estrés se analizaron en la 

plataforma de fenotipado planta-sensor LabScanalyzer (LemnaTec GmbH, Aachen, 

Alemania) a través de imágenes RGB (luz visible) (Yang et al., 2014, citado por Yang et 

al., 2020). Las imágenes se analizaron con el paquete de software de LemnaTec 

(LenmaGrid, LemnaBase y LemnaMiner versión 6.14). Los datos de los rasgos 

morfométricos obtenidos con el software fueron: el área, la longitud entre las hojas más 

alejadas entre sí (Caliper Length), la compacidad (Compactness) y la cobertura total del 

área (Convex Hull Area). 

Debido las dimensiones de la cámara del LabScanalyzer, los tubos se cortaron a 25 cm 

para introducirlos a la cámara y capturar las imágenes. 

 

6.4.5.2 Raíz  

Después de separar las mitades unidas de los tubos y tomar las muestras de suelo, con 

cuidado se retiró el exceso de suelo con abundante agua corriente. Las raíces se lavaron 
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y se colocaron en charolas con agua para después ser escaneadas en un escáner Epson 

perfection V750 pro y analizadas con el software WinRHIZO Pro (Régent Instrument Inc., 

Canadá).  

6.4.6 Materia fresca y seca del vástago y raíz  

Las plantas se cortaron desde la base de la raíz, separando la parte aérea y extrayendo 

con agua corriente la raíz del suelo. Para obtener el peso fresco se pesó el vástago en 

una balanza analítica (SCIENTECH, SA 120, USA), sin embargo, el peso fresco de la 

raíz se omitió por una posible absorción de agua durante su extracción, por lo que se 

consideró que el peso fresco tendría sesgo.  

Ambas partes de la planta se colocaron por separado en bolsas de papel a un horno de 

laboratorio (Model 17, Thelco, USA) a 80 °C hasta alcanzar un peso constante.  

6.4.7 Cuantificación de azúcares solubles del vástago y raíz  

Para la cuantificación de azúcares se utilizaron entre 20 y 30 mg de tejido vegetal 

liofilizado por muestra de vástago y raíz. En un mortero se maceró cada una de las 

muestras vegetales con 1 mL de etanol al 80 % en agua, el extracto acuoso se recolectó 

en un vial de microcentrífuga (D3024, DLAB Scientific Inc., USA) y se agitó en un vórtex. 

Las muestras se calentaron a baño maría a 80 °C durante 1 hora. Se dejaron a 

temperatura ambiente unos minutos para posteriormente centrifugar a 314 RCF durante 

10 minutos. Se extrajo la fracción soluble en un vial nuevo y se almacenó a 4 °C hasta 

su uso.  

Con la pastilla obtenida se realizó una segunda extracción, se adicionó al tubo que 

contenía la pastilla 300 µL de etanol al 80 %, se agitó vigorosamente en un vórtex y se 

siguió el mismo proceso que la extracción anterior. Después de centrifugar, se extrajo el 

sobrenadante, mezclándolo en el mismo tubo de la extracción anterior.  

Con la solución acuosa del sobrenadante se cuantificaron los azúcares solubles, cuya 

técnica se basa en lo descrito por Viola y Davis (1992) y Scholes et al. (1994). Se 

colocaron 200 µL de la mezcla de reacción en cada pozo de la microplaca, se añadieron 
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3 µL de la solución acuosa obtenida de la muestra de tejido vegetal y 5 µL de agua 

destilada. Se añadió 10 μL hexoquinasa a cada muestra contenida en la microplaca, las 

muestras se leyeron en el espectrofotómetro (Multiskan FC, ThermoFisher Scientific, 

USA) a 340 nm, a esto resultados se consideraron como blanco. Después se incubó a 

37 °C por 30 minutos, y para determinar la glucosa, a cada muestra se le añadió 10 µL 

de glucosa-6-fosfato deshidrogenasa (0.03 U/ µL de amortiguador de mezcla reacción), 

se mantuvo a 37 °C otros 30 min y se leyó a 340 nm.  

El contenido de fructosa se determinó después de agregar 20 µL de glucosa-6-fosfato 

isomerasa (0.03 U/ µL de amortiguador mezcla de reacción) a las muestras de la 

microplaca, se mantuvieron a 37 °C por 30 min, se leyó a la misma longitud de onda. Por 

último, se determinó la sacarosa, después de adicionar 10 µL invertasa, las muestras se 

mantuvieron a la misma temperatura que las anteriores lecturas durante 45 min, se leyó 

a la misma longitud de onda. Para cuantificar cada azúcar se utilizó una curva de 

calibración de glucosa a 5 mM (R2= 0.99), fructosa a 5 mM (R2= 0.97) y sacarosa a 5 mM 

(R2= 0.97). 

6.4.8 Cuantificación de almidón  

La extracción de almidón de tejidos del vástago y raíz se hizo a partir de la pastilla 

resultante de la extracción de azúcares solubles, siguiendo la técnica de Boehlein et al. 

(2018). 

Al tubo de microcentrífuga que contenía la pastilla se le añadió 500 μL de dimetilsulfóxido 

(DMSO), se agitó en un vórtex y se calentó a ebullición en baño maría durante 30 minutos 

para solubilizar el almidón. Posteriormente, de cada muestra de tejido se extrajeron dos 

muestras de 100 µL cada una. A una de las muestras de 100 µL se le añadió 450 µL de 

buffer amiloglucosidasa (AMG) y a la otra muestra se le adhirieron 450 µL de buffer AMG 

y 20 μL de enzima AMG (1 unidad de α-amilasa y 10 unidades de β-glucosidasa). 

Las reacciones fueron incubadas a 55 °C durante 12 h y posteriormente agitadas. Se 

colocaron 7.5 µL de la muestra en una microplaca para tomar la primera lectura en un 

espectrofotómetro a 490 nm. Después de añadir la hexoquinasa, se incubó por 30 

minutos a 37 °C, la placa fue leída en el espectrofotómetro para obtener la segunda 
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lectura. Después de agregar la enzima G6PDH, se incubó 30 minutos para tomar la tercer 

lectura en el espectrofotómetro. La concentración de almidón por gramo de materia seca 

se calculó a partir de una curva de calibración estándar de glucosa. 

6.4.9 Cuantificación de prolina del vástago y raíz  

Se siguió la técnica de Bates et al. (1973) para cuantificar la prolina del vástago y raíz 

en tejidos liofilizados. 

Se tomaron 5 mg de tejido del vástago y 15 mg de material vegetal de raíz. Cada muestra 

se maceró en un mortero con 5 mL de ácido sulfosalicílico al 3%, posteriormente, el 

macerado se filtró en un embudo con papel filtro Whatman No 1. Se tomaron 2 mL de la 

muestra filtrada en un tubo de ensayo y se le adicionaron 2 mL de ninhidrina ácida y 2 

mL de ácido acético glacial. Las muestras se homogeneizaron en un vórtex, para 

posteriormente ser incubadas en baño maría a 90 °C durante una hora. Inmediatamente 

después del tiempo de incubación se pusieron en agua fría para detener la reacción. A 

cada tubo se agregó 4 mL de tolueno y se volvieron a agitar en un vórtex para mezclar 

las dos fases que se formaron.  

Se extrajo muestra de la fase superior para la cuantificación de prolina. La muestra se 

leyó en un espectrofotómetro (Evolution 300, Thermo Electron Corporation, USA) a 520 

nm. La concentración de prolina por gramo de materia seca se calculó a partir de una 

curva de calibración de prolina. 

6.5 Análisis estadístico   

Los datos se analizaron en el programa estadístico InfoStat versión 2018e como un 

diseño completamente al azar. Se utilizó entre 3 y 5 repeticiones por variable.  

𝑌𝑖𝑗 = 𝜇 + 𝜏𝑖 + 𝜀𝑖𝑗 

Donde: 

𝑌𝑖𝑗 = Variable respuesta en la j-ésima repetición del i-ésimo tratamiento 
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𝜇 = Media general 

𝜏𝑖 = Efecto del i-ésimo tratamiento 

𝜀𝑖𝑗  = Error experimental en la j-ésima repetición del i-ésimo tratamiento 

Se obtuvo ANOVA y comparación múltiple de medias a través de la prueba de Tukey con 

un α=0.05. Las gráficas se realizaron con el programa SigmaPlot 12.3. 



 

25 

VII. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

7.1 Rompimiento de latencia de las semillas 

Se observaron diferencias estadísticamente significativas entre tratamientos.  El mejor 

tratamiento para eliminar la latencia de las semillas de A. ochroleuca fue el de ácido 

giberélico a 10-3 M con un el 66 % de germinación. La germinación de las primeras 

semillas se observó aproximadamente a los 10 d de inicio del tratamiento. El segundo 

tratamiento con mayor porcentaje de rompimiento de latencia fue el ácido giberélico con 

una concentración de 10-4 M; Los otros tratamientos no tuvieron efecto en el rompimiento 

de la latencia.  

 

Figura  3. Cinética de germinación en porcentaje de semillas de Argemone ochroleuca 

Sweet. Cada punto es la media de cuatro repeticiones, cada repetición constó 

de 100 semillas ± EE. 

Baskin y Baskin (2004) definen la latencia de la semilla como aquella que no germina en 

un periodo de tiempo específico a pesar de estar bajo factores físicos y ambientales que 

son favorables para la germinación. Un estudio realizado por Karlsson et al. (2003) 
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sugirió que las semillas de Argemone presentan una latencia profunda y en la naturaleza 

forman bancos de semillas que germinan después de varios años de su liberación de la 

cápsula.   

El rompimiento de latencia puede ser promovido por las giberelinas, en cuyo proceso, el 

ácido giberélico degrada la proteína DELLA, lo que permite que GAMYB (regulador 

genético) active los genes del α-milasa durante la germinación de la semilla (Wang et al., 

2020). Después del rompimiento de latencia, las giberelinas se liberan del embrión de la 

capa de aleurona, donde inducen la expresion de varios genes que codifican enzimas 

hidrolíticas (Jocobsen et al., 1995). Chauhan et al. (2019), reportaron que el AG3 

promovió el porcentaje de germinación, longitud de brotes y raíces, peso fresco y seco 

de avena en estrés salino.  

7.2 Potencial de agua en el suelo 

El balance entre el agua en el suelo y la planta es vital para que esta última tenga un 

óptimo desarrollo. Un potencial de agua bajo, determina respuestas negativas en la 

morfología y fisiología de la planta (Kang y Wan, 2005). Por lo tanto, las diferencias del 

potencial hídrico del suelo (ΨAsuelo) entre los tratamientos son cruciales para este 

experimento, debido a que se podrán analizar los efectos de esta variable en la 

respuestas fisiológicas y morfológicas de Argemone ochroleuca.  

En general, se observó diferencia estadísticamente significativa (P< 0.05) entre 

tratamientos en el potencial de agua del suelo en los tres estratos. En el tratamiento con 

riego, en el estrato superior dicho potencial se mantuvo 0.0 y -0.1 MPa durante los 35 

días a partir del inicio de los tratamientos; mientras que en el tratamiento con déficit 

hídrico varió desde 0.0 MPa a los cero días del inicio del tratamiento hasta -2.0 MPa a 

los 35 días del inicio el déficit hídrico, la disminución fue gradual y se mantuvo constante.  

En el estrato medio, las diferencias fueron menores y se observaron después de los 21 

días después de la suspensión del riego (DDSR); en el tratamiento sin déficit hídrico se 

mantuvo superior a -0.01 MPa y en el tratamiento con déficit hídrico alcanzó -0.5 MPa a 

los 35 días después del inicio de los tratamientos. En el estrato inferior, se observó la 
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misma tendencia que en el estrato medio, pero en el tratamiento con riego, el potencial 

hídrico alcanzo los -0.25 MPa y en el tratamiento con déficit hídrico fue de -0.9 MPa 

(Figura 4).  
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Figura 4. Potencial de agua en el suelo en tres estratos A) 0-15 cm de profundidad, B) 

45-60 cm de profundidad, C) 85-100 cm de profundidad en tubos de PVC de 100 

cm en los tratamientos de riego y con déficit hídrico aplicados a Argemone 

ochroleuca Sweet. Cada punto representa la media de cinco repeticiones ± EE.  

El estrato superior del suelo al que se le suspendió el riego presentó un menor potencial 

hídrico debido a que al estar más próximo a la atmosfera demandante de la cámara, 
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perdió agua por la evapotranspiración y no se repuso por el tratamiento, caso contrario 

al tratamiento en donde al agua se reponía mediante el riego. Lo anterior coincide con lo 

consignado por An et al. (2018), quienes también encontraron potenciales hídricos 

menores en las capas superiores del suelo. Asimismo, la disminución del potencial 

hídrico del suelo en las capas inferiores es debido a la extracción de agua por las raíces 

(Satchithanantham et al., 2014). Stalham y Allen (2004) encontraron que la raíz de papa 

en déficit hídrico extraía agua a mayor profundidad mientras que las plantas de riego 

eran suministradas, a través de las raíces, de capas superficiales.  

7.3 Potencial hídrico, osmótico y de turgencia del vástago  

En el potencial de agua del vástago se observaron diferencias significativas (P< 0.05). 

En el tratamiento con riego, el potencial de agua del vástago fue en promedio de -0.18 

MPa; mientras que en el tratamiento con déficit hídrico fue de -0.25 MPa (Figura 5A). 

Según Hsiao (1973), ésta es una respuesta esperada en plantas que están en deficiencia 

hídrica, ya que el potencial de agua es un indicador del estado hídrico de la planta, en 

otras palabras, es un indicador fisiológico del estrés hídrico.   

Al igual que en el potencial hídrico del vástago, en el potencial osmótico del vástago 

también se observaron diferencias significativas (P< 0.05). En el tratamiento con déficit 

hídrico disminuyó 30% en comparación con el de riego, obteniendo un promedio de -1.3 

MPa en el tratamiento con déficit hídrico y -0.9 MPa en riego (Figura 5B). El aumento de 

osmolitos protectores como es la prolina es un factor crucial en el descenso del potencial 

osmótico (Osakabe et al., 2013), a este proceso también se le conoce como ajuste 

osmótico, el cual Basu et al. (2016) definieron como la acumulación de solutos en las 

células cuando disminuye el potencial de agua, estos solutos ayudan a mantener la 

turgencia de la planta. El ajuste osmótico también se relaciona con la conservación de la 

conductancia estomática, la fotosíntesis, el contenido de agua en las hojas y el 

crecimiento (Chaves y Oliveira, 2004), además aumenta la capacidad de la raíz para 

absorber agua (Chimenti et al., 2006).  
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Figura 5. Potencial hídrico (A), potencial osmótico (B) y potencial de turgencia (C) del 

vástago de Argemone ochroleuca Sweet con riego y con déficit hídrico. Cada 

punto representa la media de cinco repeticiones ± EE. 

El potencial de turgencia del vástago tuvo un comportamiento diferente al potencial 

hídrico y osmótico del vástago. En esta variable solo se observaron diferencias 

estadísticamente significativas (P< 0.05) a partir de los días veintinueve días después de 

la aplicación del estrés hídrico, disminuyendo 12% en comparación con el testigo; la 

máxima diferencia se alcanzó a los 35 días DDSR, cuya disminución del ΨT de las plantas 

con déficit hídrico fue del 49 % en relación con el tratamiento de riego (Figura 5C). Este 

resultado está ligado con la disminución del potencial osmótico (Figura 5B) que al 
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descender mantuvo constante el valor del potencial de turgencia, en otras palabras, el 

aumento de osmoprotectores como la prolina ayudan a que el balance hídrico de la planta 

se mantenga, evitando la deshidratación de las células, resultando en la conservación 

de la turgencia del tejido foliar (Oraee y Tehranifar, 2020).  

Al igual que los resultados obtenidos con A. ochroleuca, el estudio de Sánchez et al. 

(2004) en Pisum sativum L. sometido a estrés hídrico obtuvo una correlación significativa 

entre el crecimiento de la planta, el ajuste osmótico (acumulación de azúcares solubles 

y prolina) y el mantenimiento de la turgencia de las hojas. De la misma manera, la 

investigación realizada por Mitchell et al., (2008) en 20 especies vegetales (género 

Eucalyptus sp., Grevillea sp., Oleariak sp., Dryandra sp., Nuytsia sp., Casuarina sp., 

Allocasuarina sp., Isopogon sp., Beaufortia sp., Melaleuca sp., Petrophile sp., Hakea sp., 

Santalum sp.)  distribuidas en 3 comunidades, sugirió que el potencial hídrico de las hojas 

y el mantenimiento del potencial de turgencia, además de las condiciones ambientales 

(periodos de sequía), están relacionadas con la estructura anatómica de la hoja.  

 

7.4 Conductancia estomática  

Cuando hay deficiencia hídrica, la respuesta inmediata de las plantas para evitar la 

pérdida de agua es el cierre de estomas (Basu et al., 2016).  La conductancia estomática 

(gs) de las plantas que estuvieron en riego (Figura 6) se mantuvo con variaciones 

superiores a 80 mmol m-2 s-1. Mientras que la gs de las plantas que estuvieron en estrés 

disminuyó drásticamente a los 7 DDSR, la disminución fue constante hasta alcanzar un 

valor mínimo promedio (n=5) de 22 mmol m-2 s-1 a los 25 días después de la suspensión 

de riego. Cabe mencionar que a partir del día 17 DSR los valores oscilaron entre 22 mmol 

m-2 s-1 a 35 mmol m-2 s-1, es decir, que a pesar de estar varias semanas sin riego no se 

detuvo el intercambio de gases. Estadísticamente hubo diferencias significativas 

(P<0.05) entre la conductancia estomática entre las plantas de riego y déficit hídrico.  

El mantenimiento de la conductancia estomática podría ser debido a la humedad 

presente en los estratos inferiores del suelo, a la cual la planta tuvo acceso por medio de 

las raíces (Salehi-Lisar y Bakhshayeshan-Agdam, 2016). El experimento de Hepworth et 
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al. (2016), en Arabidopsis thaliana con modificaciones en la densidad estomática, mostró 

una relación entre el aumento y reducción de la conductancia y densidad de estomas 

con el aumento y reducción del crecimiento del sistema radical, respectivamente. Lo que 

sugirió un equilibrio en la absorción y pérdida de agua mediante la regulación de los 

estomas y la raíz.  
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Figura 6. Conductancia estomática de Argemone ochroleuca Sweet en riego y con déficit 

hídrico en el suelo. Cada punto representa la media de cinco repeticiones ± EE. 

Las líneas punteadas indican los muestreos. 

Aunado a la elongación de raíces, las plantas disminuyen la pérdida de agua por 

transpiración mediante la reducción del tamaño de las hojas, así como la disminución del 

número y tamaño de los estomas, además de adaptaciones en la anatomía de la hoja 

(Basu et al., 2016). La investigación de Xu y Zhou (2008) con Leymus chinensis 

corroboran estos datos, ellos sometieron a L. chinensis a estrés hídrico moderado y 

severo y encontraron una correlación significativa entre el área foliar especifica con el 
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número y tamaño de estomas, además de un efecto positivo entre la conductancia 

estomática, la tasa neta de asimilación de CO2 y la eficiencia del uso del agua.  Sin 

embargo, lo más importante es la apertura y cierre de estomas, que no solo es controlado 

por la presión de turgencia en las células guarda (Osakabe et al., 2014), sino también 

por la condiciones ambientales (luz, humedad, temperatura, etc.) (Damour et al., 2010) 

y la producción de ácido abscísico (ABA) (Osakabe et al., 2013).  

El ABA no solo interviene en la regulación de las células guarda y la transpiración, en las 

angiospermas juega un papel importante en el control del ajuste osmótico, el cambio de 

tamaño en las hojas, densidad y tamaño de los estomas y el desarrollo de las raíces 

(Negin y Moshelion, 2016).  

Con los resultados obtenidos podemos deducir que Argemone ochroleuca posee 

eficiencia en el uso del agua con relación al desarrollo de su raíz, es decir, que existe 

una correlación entre las estrategias del ahorro del agua en la parte aérea (vástago) y el 

agua obtenida por las raíces durante el déficit hídrico.  

7.5 Fenotipado  

7.5.1 Vástago 

El fenotipado de plantas a partir del análisis de imágenes detecta y cuantifica los rasgos 

de las plantas de forma no destructiva, usando herramientas de computación, 

teledetección, biología y estadística, centrándose en las aspectos estructurales y 

morfológicos para calcular fenotipos 2D y 3D (Das Choudhury et al., 2019).  

Para evaluar el efecto del estrés por sequía en la morfología de A. ochroleuca se siguió 

el crecimiento del vástago desde la suspensión del riego hasta la culminación del 

experimento a través de imágenes RGB (luz visible), obtenidas de la plataforma de 

fenotipado planta-sensor LabScanalyzer, ya que este formato de imagen es el utilizado 

para medir rasgos morfométricos, biomasa y crecimiento de la planta (Yang et al., 2014, 

citado por Yang et al., 2020).  
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Los datos de los rasgos morfométricos obtenidos con el software de LemnaTec 

(LenmaGrid, LemnaBase y LemnaMiner) se obtuvo el área, la longitud entre las hojas 

más alejadas entre sí (Caliper Length), la compactación (Compactness), es decir, la 

relación entra la densidad y la arquitectura de la planta (Rahaman et al., 2017) y la 

cobertura total del área (Convex Hull Area) (Cuadro 1). El área promedio de las plantas 

que estuvieron en déficit hídrico fue 0.7 % menor que las que estuvieron con riego (1 

293.3 mm2 per pixel y 1 283.6 mm2 per pixel, respectivamente). Lo mismo ocurrió en la 

longitud de las hojas, las plantas con riego fueron ligeramente más grandes que las 

plantas en déficit hídrico, la diferencia fue del 4 %. La compactación promedio del vástago 

en condiciones de riego tuvo un valor de 0.4194, mientras que el valor del vástago con 

déficit hídrico fue de 0.4193, la diferencia entre ambos fue del 0.5 %. La cobertura total 

del área siguió el mismo patrón, el vástago en riego tuvo un valor promedio de 164 067 

cm2, mientras que el vástago en déficit hídrico tuvo 163 489 cm2. Ninguna variable 

medida en el fenotipado tuvo diferencias estadísticamente significativas en las plantas 

en riego y en déficit hídrico.  

Sin embargo, cabe mencionar que la biomasa digital (datos numéricos) obtenida con las 

imágenes y analizada con el equipo de fenotipado difiere de la biomasa real, es decir, 

datos obtenidos con el peso fresco y peso seco, ya que la biomasa digital indica que las 

plantas que estuvieron en sequía fueron mayores que las que estuvieron en riego. Así 

mismo es necesario mencionar que debido a la magnitud de las plantas que estuvieron 

en riego, las hojas de estas se tuvieron que cortar por la mitad a partir del cuarto 

muestreo, no así las plantas en sequía, que se cortaron en el sexto muestreo, para que 

estuvieran dentro de los parámetros de reconocimiento y análisis del software. Esta 

alteración en la arquitectura del vástago podrían explicar los valores numéricos atípicos 

obtenidos con el software de fenotipado.  

No obstante, Das Choudhury et al. (2019) señalaron que el cálculo de fenotipo a partir 

de imágenes en 2D es propenso a errores, ya que depende de la vista, enfoque y del 

zoom de la cámara fotográficas, así como de la iluminación y posición de la planta, de 

igual manera, mencionaron que la planta al ser una estructura 3D al ser proyectada como 

2D se pierde información. Mishra et al. (2020) también recalcaron la importancia que 
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tiene la iluminación en la captura de imágenes, debido a que puede limitar el alcance 

para el análisis del fenotipo, puesto que, los efectos de la luz interaccionan 

negativamente con la compleja geometría de la planta.    

A partir de las imágenes RGB se observó un crecimiento constante del vástago que, a 

los 30 días del trasplante de las semillas germinadas, es decir, durante el primer 

muestreo, las plántulas tenían entre 3 a 5 hojas, sin contar las hojas cotiledonales (Figura 

7). Conforme avanzaron las semanas y los muestreos se observaron mayores 

diferencias entre las plantas que estuvieron en riego y las que estuvieron en déficit 

hídrico, las principales diferencias se mostraron en el número y el tamaño de las hojas. 

Cabe mencionar que a partir de los 22 DDSR se registró (de manera visible) un cambio 

de coloración a un verde más oscuro (glauco) en las hojas de riego (Figura 7G), en las 

plantas en déficit hídrico este cambio se observó a los 27 DDSR (Figura 7J).    

Según Bassu et al. (2016), las plantas que crecen en ambientes áridos pueden 

desarrollar rasgos que le permiten reducir la pérdida de agua. Una de estas adaptaciones 

es la reducción del tamaño y número de las hojas, como se apreció en las imágenes 

obtenidas de los vástagos de A. ochroleuca en déficit hídrico (Figura 7D, 7F, 7H, 7J, 7L) 

y los datos obtenidos en el peso fresco y seco del vástago (Figura 10A y B). Los cambios 

en el tamaño de las hojas, aunado con la actividad estomática, son mecanismos de 

adaptación que ayudan a las plantas a evitar la sequía al reducir la pérdida de agua por 

medio de la traspiración (Hsiao, 1973). 

Esta característica de reducción del tamaño de las hojas en plantas con estrés hídrico se 

observó en olivo (Olea europea L. var. ‘Chemlali’ y ‘Meski’) que redujeron el tamaño de 

sus hojas 24 y 15 % (Ennajeh et al., 2010). Otro cultivo que se ve afectado por la sequía 

es el arroz, que según Farooq et al. (2010), la sequía redujo (en el cultivar inca IR64 y 

cuatro líneas casi isogénicas) el número de hojas, el área foliar, la biomasa, la altura, 

entre otras variables. Asimismo, Bernal et al. (2011) reportaron que la sequía redujo el 

crecimiento de Erica multiflora y Globularia alypum, sugiriendo que también se afecta la 

fenología de ambas plantas.  
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Cuadro 1. Caracteres morfométricos del vástago en riego y déficit hídrico de Argemone 

ochroleuca Sweet. Los datos son la media de 5 repeticiones ± DE. No se 

encontraron diferencias significativas (P<0.05, Prueba de Tukey) en medias con 

la misma letra en superíndice.  

Muestreo  Tratamiento  
Area (mm2 
per pixel) 

Caliper 
Length 

Compactness 
Convex Hull 

Area 

Muestreo 1 Riego 600a 448 a 0.3718 a 91052 a 

  ±55 ±17 ±0.0403 ±5944 

 Déficit hídrico 600 a 448 a 0.3718 a 91052 a 

  ±55 ±17 ±0.0403 ±5944 

      

Muestreo 2 Riego 1043 a 518 a 0.3842 a 151787 a 

  ±230 ±6 ±0.0427 ±21938 

 Déficit hídrico 1176 a 413 a 0.4403 a 155448 a 

  ±149 ±230 ±237.4583 ±18731 

      

Muestreo 3 Riego 1094 a 525 a 0.3674 a 166499 a 

  ±267 ±11 ±0.0310 ±33258 

 Déficit hídrico 1366 a 520 a 0.4672 a 171049 a 

  ±104 ±15 ±0.0168 ±14652 

      

Muestreo 4 Riego 1472 a 531 a 0.4353 a 188694 a 

  ±281 ±2 ±0.0527 ±15955 

 Déficit hídrico 1735 a 529 a 0.4856 a 200868 a 

  ±144 ±3 ±0.0429 ±1804 

      

Muestreo 5 Riego 1874 a 532 a 0.5181 a 203180 a 

  ±230 ±3 ±0.0573 ±5303 

 Déficit hídrico 1417 a 533 a 0.4172 a 188684 a 

  ±372 ±2 ±0.0754 ±19590 

      

Muestreo 6 Riego 1675 a 532 a 0.4603 a 204516 a 

  ±108 ±1 ±0.0286 ±814 

 Déficit hídrico 1408 a 531 a 0.3689 a 193959 a 

    ±152 ±1 ±0.4099 ±14884 
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Figura 7. Imágenes RGB del fenotipo del vástago de Argemone ochroleuca Sweet con 

riego y déficit hídrico. Vástagos al inicio del experimento (A y B); plantas en riego 

los días 8 (C), 15 (E), 22 (G), 29 (I) y 35 (K); plantas en déficit hídrico los días 8 

(D),15 (F), 22 (H), 29 (J) y 35 (L) después de la suspensión de riego. 



 

37 

Otro rasgo en la morfología de las plantas en sequía es el endurecimiento de las hojas 

(esclerófila), es decir, que la planta en déficit hídrico tiene hojas duras, coriáceas y 

pequeñas (Aroca, 2012). El recubrimiento de una capa cerosa en la cutícula, además del 

color de la hoja, así como el enrollamiento de esta está estrechamente relacionado con 

el ahorro de agua por medio del intercambio de gases y la recepción de luz (Timmusk et 

al., 2013).  Asimismo, Maréchaux et al. (2015) relacionaron la dureza de las hojas de 

árboles de un bosque amazónico con la conservación del potencial de turgencia durante 

el periodo de déficit hídrico.    

El experimento realizado por Mulroy (1979) en Dudleya brittonii indicó que la 

característica glauca de las hojas es responsable de la reflectancia de la radiación 

ultravioleta, además de la luz visible e infrarroja. Johnson et al. (1986) mostraron que la 

línea glauca de trigo (Triticum turgidum L. durum group) tuvo mayor rendimiento en 

condiciones de sequía a comparación de la línea no glauca (T. aestivum L.), esto se debe 

a que la cera de la línea glauca aumentó la reflectancia de la radiación fotosintética. Es 

decir que, en sequía esto permite una menor absorción de radiación, lo que podría 

disminuir la temperatura y reducir el mecanismo de enfriamiento, llevado a cabo por la 

transpiración, además de una sobreexcitación en el fotosistema II (Ramalho et al., 2000; 

Sánchez et al., 2001). Para comprobar estas conjeturas es necesario realizar 

experimentos detallados en la anatomía y fisiología de la hoja, así como un fenotipado 

fisiológico con imágenes infrarrojas, fluorescentes o hiperespectrales. 

7.5.2 Raíz 

En comparación con el fenotipado del vástago, las raíces siguen siendo un obstáculo 

para la fenómica por el difícil acceso para su completa extracción y visualización, aunado 

a esto, aún no existe un protocolo establecido para el correcto análisis del sistema radical 

(Takahashi y Pradal, 2021). Dentro de los múltiples métodos tradicionales y modernos 

del estudio de raíces, la técnica que consta de extracción del cepellón de suelo que, 

aunque sigue siendo utilizada para estimar la distribución del sistema de raíces, es 

limitado ya que solo proporciona imágenes parciales de las raíces y no se puede estimar 

la arquitectura del sistema radical completo (Wasson et al., 2012). Sin embargo, según 
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Teramoto y Uga (2020), una fenómica de raíces con mayor precisión se puede obtener 

con el uso de contenedores (en inglés monolith), donde se delimite el desarrollo de las 

raíces.  

En este experimento, las raíces se desarrollaron en tubos de PVC de 100 cm de largo y 

7.6 cm de diámetro; por lo tanto, A. ochroleuca al tener una raíz pivotante tuvo espacio 

suficiente para el crecimiento y desarrollo de su parte subterránea, como se puede 

observar en la Figura 8, donde se muestran las imágenes de la raíz desde el primer 

muestreo (30 días después del trasplante de semillas germinadas y suspensión del riego) 

hasta el sexto muestreo (35 DDSR). A pesar de que la longitud total del sistema radical 

(Figura 9A) y el área (la biomasa total estimada con el software de fenotipado de raíz: 

WinRhizo) (Figura 9B) no tuvieron diferencias en riego y déficit hídrico, se observó 

visualmente el efecto del déficit hídrico en la longitud (Figura 9C) y diámetro de la raíz 

(Figura 9D) de las plantas que estuvieron en déficit hídrico. 

Lobet et al. (2011) definieron el sistema radical desde la perspectiva fenómica como una 

colección de raíces conectadas que representan un conjunto de segmentos unidos, de 

modo que su fenotipado (usualmente analizado en imágenes 2D) se realiza a partir de 

coordenadas de pixeles, siguiendo un nivel gris u otro color, que delimita la raíz, para 

convertirlo en atributos biológicos, intuyendo la biomasa digital (el diámetro y la 

orientación de los segmentos de las raíces, así como la distancia y composición de los 

segmentos, en otras palabras, su posición topológica. Cabe mencionar que el fenotipado 

en imágenes 2D es propenso a errores ya que depende mucho de la colocación de la 

muestra (separación de raíces, es decir, raíces agrupadas y cruces), así como de la 

visibilidad y resolución de la cámara, contraste y ruido de fondo, sin embargo, la 

utilización de un escáner de cámara plana y trasparente mejora los resultados, ya que 

se obtienen imágenes de alta resolución, lo que permite una estimación cercana de la 

biomasa (diámetro, longitud, ramificaciones) y orientación real de la raíz (Lobet et al., 

2011; Atkinson et al., 2019; Das Choudhury et al., 2019). Por lo tanto, podemos deducir 

que nuestros resultados son una estimación muy cercana del sistema radical que 

presenta Argemone ochroleuca en condiciones naturales.   
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Las diferencias en la longitud de raíz entre ambos tratamientos se observaron a partir de 

los15 días después de la suspensión del riego. La raíz principal de las plantas que 

estuvieron en déficit hídrico fue 32 % más larga que las raíces de las plantas que se 

mantuvieron en riego, este también fue el valor máximo registrado. En los siguientes 

muestreos la raíz principal de las plantas con déficit hídrico fueron 15 % (a los 22 y 29 

DDSR) y 8 % (a los 35 DDSR) más largas que el testigo (Figura 9C). Sin embargo, cabe 

mencionar que las raíces en ambos tratamientos alcanzaron más de 2 metros a los 35 

DDSR. No se encontraron diferencias estadísticamente significativas en la longitud de 

raíz entre riego y déficit hídrico.  

La elongación del sistema radical de una planta hacia sustratos más profundos cuando 

se encuentra en déficit hídrico permite la absorción de agua de capas subterráneas, esto 

se debe al ajuste osmótico que se da en las raíces (meristemos radicales) permitiendo 

que con el aumento de turgencia la raíz siga creciendo (Taiz y Zeiger, 2006); en soya 

(Glycine max) se documentó que el estrés por sequía estimuló el crecimiento de las 

raíces, cuya elongación dependió de la etapa fenológica de la planta y la profundidad del 

suelo (Hoogenboom et al., 1987), del mismo modo, la raíz de la papa (Solanum 

tuberosum) se extendió a capas más profundas cuando la planta estuvo en déficit hídrico 

(Joshi et al., 2016). 

El engrosamiento de las raíces puede ser debido al aumento de fibrosidad, es decir, a 

un desarrollo mayor del parénquima o aerénquima cortical de la raíz, lo que aumenta su 

rigidez, por lo que muchos autores relacionan esta cualidad con la capacidad para 

penetrar capas más profundas, duras y secas del suelo, así como la reducción de los 

costos metabólicos de la planta (Nguyen et al., 1997; Clark et al., 2008; Chimungu et al., 

2015). Esta característica de la raíz permite a la planta mejorar la profundidad de las 

raíces y la captura de agua; por lo tanto, mejorar las funciones fisiológicas de la planta. 

Así mismo, se ha documentado que las raíces laterales, las cuales tienen que ver con la 

plasticidad fenotípica del sistema radical, pueden seguir un patrón de desarrollo a partir 

de la disponibilidad de agua, como es el caso de Arabidopsis, maíz, cebada y arroz (Babé 

et al., 2014; Bao et al., 2014).  
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Figura 8. Fenotipo de la raíz de Argemone ochroleuca Sweet desarrollada con riego y 

con déficit hídrico. Raíces al inicio del experimento (A y B); raíces de plantas en 

riego los días 8 (C), 15 (E), 22 (G), 29 (I) y 35 (K); raíces de plantas en déficit 

hídrico los días 8 (D),15 (F), 22 (H), 29 (J) y 35 (L) después de la suspensión de 

riego.  
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Figura 9. Longitud total del sistema radical (A), densidad total del sistema radical (B), 

longitud de la raíz principal (C) y diámetro de la raíz principal (D) de raíces de 

Argemone ochroleuca Sweet desarrollada con riego y con déficit hídrico. Cada 

punto representa la media de 5 repeticiones ± EE. 

Los resultados obtenidos del fenotipaje de raíz de Argemone ochroleuca son similares a 

los obtenidos por Faye et al. (2019) en Pennisetum glaucum L., una planta que al igual 

que A. ochroleuca es capaz de soportar condiciones secas. Estos investigadores 

encontraron a través del fenotipado que el crecimiento de la raíz de P. glaucum depende 

de la disponibilidad de agua, reduciendo el crecimiento de raíces laterales en las capas 
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superiores secas del suelo, alargando la raíz a estratos más profundos. Así mismo, 

encontraron que en los primeros días después de la aplicación del estrés no hubo 

cambios significativos entre las raíces de plantas testigo y estrés hídrico, los cambios 

significativos se observaron después de los 31 días, tanto en longitud como diámetro de 

la raíz principal.   

Sin embargo, estas respuestas del sistema de raíces no es general en todas las plantas, 

ya que se ha demostrado que el déficit hídrico reduce el crecimiento y biomasa fibrosa 

del sistema radical en plantas como algodón, Acacia soligna, populus y aguacate (Ball et 

al., 1994; Shao et al., 2008). Por lo tanto, podemos suponer que el sistema radical de 

Argemone ochroleuca es un elemento clave para que pueda sobrevivir en entornos 

ambientales con disponibilidad de agua limitada. 

7.6 Peso fresco y seco del vástago, peso seco de la raíz  

El crecimiento de A. ochroleuca se ve reflejado en el peso fresco y peso seco del vástago. 

Ambos tratamientos experimentaron un crecimiento exponencial, sin embargo, las 

diferencias del 33 % entre ambos tratamientos se registraron a partir de los 15 días 

después de la suspensión del riego. El peso fresco (Figura 10A) de las plantas con riego 

incrementó entre 30 y 40 % con relación a las plantas en déficit hídrico, por lo que hubo 

diferencias estadísticamente significativas (P< 0.05).  

Los valores de peso seco (Figura 10B) siguieron una tendencia similar a la del peso 

fresco. El estrés por déficit hídrico disminuyó 21 % del peso seco total promedio de las 

plantas en comparación al de las plantas testigo, la mayor disminución fue en el tercer 

muestreo, cuya reducción fue del 45 % en las plantas con déficit en comparación con las 

de riego. En los siguientes muestreos, el peso seco de las plantas con estrés disminuyó 

entre el 11 y el 25 %. La variable de peso seco no tuvo diferencias estadísticamente 

significativas (P> 0.05), por lo tanto, no se encontraron diferencias en el peso seco 

probablemente esto se deba a que el tiempo de sequía fue corto, de modo que la 

producción de fotoasimilados no fue diferente entre tratamientos, ya que comúnmente 

son afectados por la restricción hídrica (Patterson, 1995).   
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La reducción del área foliar en una respuesta común de las plantas al déficit hídrico, el 

motivo principal de esta respuesta se debe a la compactación de las células y a la 

elasticidad de paredes celulares, así como la disminución de la división y diferenciación 

celular (Kramer, 1983; Taíz y Zeiger, 2006). La reducción del crecimiento está 

estrechamente relacionada con la eficiencia del uso del agua, la cual se define como “la 

relación entre la acumulación de materia seca y el consumo de agua durante cierto 

tiempo” (Shao et al., 2008).  

En el experimento realizado por Oraee y Tehranifar (2020) en Viola x wittrockiana ‘Swiss 

Giants Rhinegold’ desarrollado en diferentes niveles de déficit hídrico (40, 60 y 80 % de 

humedad aprovechable), la mayor disminución del peso seco se registró en el 

tratamiento con déficit hídrico más severo (40 % de humedad aprovechable). Los 

resultados obtenidos por Liu et al. (2011) en Salvia miltiorrhiza en tres niveles de estrés 

hídrico (70, 50 y 40 % de humedad aprovechable) fueron similares, reportando que el 

estrés hídrico disminuyó entre un 30 y 40 % el peso seco de la planta. 

Un hecho relevante es que después de la pérdida de agua en las hojas, se esperaría que 

el peso seco en las plantas que estuvieron en estrés fuera mucho menor que el de las 

plantas sin estrés, tal como ocurrió en el peso fresco, sin embargo el peso seco en los 

dos tratamientos fue muy similar. Este resultado podría ser debido a una acumulación de 

constituyentes fibrosos y hemicelulosa en las paredes celulares en las hojas de las 

plantas con estrés (Rascio et al., 1990) o tal vez a adaptaciones morfo-anatómicas como 

un aumento en el grosor del parénquima empalizada, lo que podría contener un mayor 

número de sitios de fijación de CO2 (Ennajeh et al., 2010). Para verificar estas hipótesis 

se sugiere realizar análisis especializados en la anatomía de la hoja, para así poder 

demostrar los cambios que se producen como respuesta a la sequía.  

Se observó un aumento del 29 % en el peso seco de las raíces con déficit hídrico en 

comparación con las raíces en riego a los 22 DDSR. En los siguientes muestreos las 

raíces en sequía aumentaron entre 25 y 47 %. Sin embargo solo se encontraron 

diferencias estadísticamente significativas (P <0.05) en el peso seco de raíz entre riego 

y déficit hídrico a los 35 DDSR. 
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Figura  10. Peso fresco del vástago (A), peso seco del vástago (B) y peso seco de la 

raíz (C) de Argemone ochroleuca Sweet desarrollada con riego y con déficit 

hídrico. Cada punto representa la media de 5 repeticiones ± EE. 

El estrés hídrico en el suelo pudo ser un factor importante en el aumento del peso seco 

de las raíces (Figura 10C) de las plantas que estuvieron en déficit en comparación de las 

que estuvieron en riego. Los resultados obtenidos concuerdan con el potencial hídrico 

del suelo (Figura 4) y el fenotipado de raíces (Figura 8 y 9), es decir, entre más 
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prolongada fue el déficit hídrico, menor fue el potencial hídrico en el sustrato superior, 

por lo tanto las raíces crecían para explotar estratos con agua disponible.  

Al igual que la reducción de la parte aérea de la planta como estrategia para la pérdida 

de agua, el crecimiento (longitud, densidad y grosor) de raíces es una característica 

importante para el aprovechamiento de agua disponible (Shao et al., 2008), es decir, para 

resistir la sequía las plantas desarrollan un sistema de raíces profundo para acceder a 

agua de sustratos profundos (Hsiao, 1973). Un ejemplo son los resultados obtenidos por 

Lima (2016) con Crotalaria retusa, Waltheria indica y Commelina benghalensis que 

presentaron una acumulación mayor de materia seca radical en condiciones de déficit 

hídrico en comparación con el control.   

La distribución de la materia seca al vástago fue diez veces mayor que la de las raíces 

de las plantas que estuvieron en condiciones óptimas de humedad, mientras que las 

raíces de las plantas en déficit hídrico tuvieron una distribución de materia seca de 18 a 

21 % mayor que el vástago. Por lo tanto, nuestros resultados concuerdan con lo señalado 

para las plantas resistentes a sequía: “la limitación de la producción de hojas y la 

reducción del aumento del área foliar, así como el engrosamiento y alargamiento de 

raíces se considera la primera defensa contra la deficiencia de agua” (Lima, 2016). 

7.7 Cuantificación de azúcares solubles: glucosa, fructosa y sacarosa 

La acumulación de solutos compatibles, como glucosa, fructosa (monosacáridos) y 

sacarosa (disacárido) es una respuesta fisiológica de las plantas para hacer frente al 

estrés hídrico; estos compuestos poseen un bajo peso molecular bajo y pueden 

acumularse sin causar daño en el metabolismo de la planta. Además, influyen en la 

regulación y el ajuste osmótico, actuando como osmoprotectores, es decir, que al 

acumularse aumentan la presión osmótica celular, mantienen el gradiente de absorción 

de agua en la célula (remplazan el agua en la superficie de proteínas, complejos de 

proteínas o membranas) e influyen en la absorción de agua por medio de las raíces (Lisar 

et al., 2012; Salehi-Lisar y Bakhshayeshan-Agdam 2016).  
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Se observó un aumento de glucosa entre 20 a 34 % en las plantas con déficit hídrico a 

partir de los ocho días después de la aplicación del estrés (Figura 11A). La acumulación 

de glucosa en las plantas en déficit fue de manera exponencial, obteniendo el máximo 

valor registrado de 145.4 µmoles g-1 de peso seco a los 22 DDSR, después de este 

muestreo hubo una disminución en el contenido de glucosa. Las plantas testigo también 

tuvieron un incremento exponencial en el contenido de glucosa, alcanzado una 

acumulación máxima de 108.3 µmol g-1 de peso seco a los 29 DDSR. Se encontraron 

diferencias estadísticamente significativas (P< 0.05) entre tratamientos.  

En el estudio publicado por Sánchez et al. (1998) en 49 cultivares de guisantes, la 

concentración de azúcares solubles (glucosa) aumentaron entre 1.5 a 7 veces en 

comparación con el testigo, lo cual se correlacionó positivamente con el ajuste osmótico 

y el mantenimiento de turgencia de las hojas. De la misma manera, Nio et al. (2011) 

reportaron que en trigo en condiciones de déficit hídrico hubo un aumento en la 

concentración de glucosa tanto en las plantas testigo como en las estresadas, esta última 

obteniendo valores tres veces más altos que la primera. En este experimento se reportó 

que la glucosa representó el 21 % de los solutos compatibles investigados en el ajuste 

osmótico, un porcentaje igual al de la prolina.  

Además de su actividad osmoprotectora, la glucosa interviene en el desarrollo y 

crecimiento de las plantas, al igual que en los procesos metabólicos como la respiración 

y transporte de electrones en la mitocondria, la regulación en la biosíntesis de ABA, 

producción de energía y formación de radicales de oxígeno (Munns y Weir, 1981; Koster 

y Leopoid, 1988; Cheng et al., 2002; Kim et al., 2004).   

La concentración de fructosa (Figura 11B) en las plantas que estuvieron en estrés hídrico 

también tuvo un aumento (12%) en comparación de las plantas testigo a partir de la 

primer semana después de la aplicación del tratamiento de déficit hídrico. Sin embargo, 

se registró un descenso de 4 % a los 29 DDSR, esto puede ser debido a un error humano 

al momento de la recolección o durante el análisis de este monosacárido, asimismo, el 

metabolismo es dinámico y puede variar de acuerdo con las condiciones ambientales 

que se presentan. El contenido promedio de fructosa en plantas estresadas fue de 104.5 
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µmoles g-1 de peso seco. Al igual que la glucosa, la fructosa mostró un incremento, no 

obstante el contenido de la fructosa de las platas testigo fue inferior que las plantas con 

estrés, obteniendo un promedio de 73.4 µmo g-1 de peso seco. Estadísticamente hubo 

diferencias significativas entre ambos tratamientos (P< 0.05).  

La fructosa además de ser un soluto compatible, es decir, que interviene en el ajuste 

osmótico, se ha reportado que posee propiedades involucradas en la protección 

antioxidante (no enzimático) de las hojas (Bogdanović et al., 2008); sin embargo, los 

autores también mencionan que el papel de los azúcares (glucosa y fructosa) aún no es 

claro en el metabolismo redox en las plantas. La fructosa también tiene la capacidad de 

formar fructanos, compuesto que al igual que el almidón y la sacarosa es un carbohidrato 

de reserva (Lasseur et al., 2006) 

En las investigaciones de acumulación de azúcares en plantas en estrés hídrico, la 

fructosa muestra un incremento considerable en comparación a las plantas testigo. Nio 

et al. (2011) reportaron un aumento gradual de este monosacárido en trigo sometido a 

estrés hídrico, no obstante, fue mucho más bajo que la acumulación de glucosa. Los 

resultados de Aydinsakir et al. (2013) obtenidos en maíz en déficit hídrico mostraron un 

aumento en el contenido de glucosa, fructosa y sacarosa.  

La concentración de la sacarosa fue menor en comparación a los otros dos azúcares 

solubles (Figura 11C). Las plantas que estuvieron en estrés hídrico tuvieron una 

concentración 19 % mayor de sacarosa que las planta control. No se encontraron 

diferencias estadísticamente significativas entre ambos tratamientos.  

Los resultados obtenidos en la acumulación de sacarosa dan soporte a los estudios que 

avalan que niveles bajos de sacarosa permiten un aumento en la concentración de 

azúcares reductores, es decir, glucosa y fructosa, por medio de la hidrólisis de la 

sacarosa por la invertasa (Farrant et al.,1993; Leprince et al., 1993; Nio et al., 2011), lo 

que permite suponer (por sus concentraciones altas) que estos monosacáridos son los 

principales azúcares involucrados en el ajuste osmótico. Además, la concentración baja 

de sacarosa puede ser debido a su utilización para la síntesis de otros compuestos o 

actividades metabólicas (Kerepesi y Galiba, 2000).  



 

48 

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40

G
lu

c
o

s
a

 (
µ

m
o

l g
-1

 p
e

s
o

 s
e

c
o

)

0

50

100

150

200
Vástago Riego

Vástago Déficit hídrico 

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40F
ru

c
to

s
a

 (
µ

m
o

l g
-1

 p
e

s
o

 s
e

c
o

)

0

50

100

150

200
Vástago Riego

Vástago Déficit hídrico

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40S
a

c
a

ro
s
a

 (
µ

m
o

l g
-1

 p
e

s
o

 s
e

c
o

)

0

50

100

150

200
Vástago Riego

Vástago Déficit hídrico

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40

0

50

100

150

200
Raíz Riego

Raíz Déficit hídrico

D)

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40

0

50

100

150

200
Raíz Riego

Raíz Déficit hídrico

Días después de la suspensión de riego

0 10 20 30 40

0

50

100

150

200
Raíz Riego

Raíz Déficit hídrico

A)

B)

C)

E)

F)

 

Figura 11. Contenido de azúcares solubles en vástago y raíz de Argemone ochroleuca 

Sweet en riego y déficit hídrico. Glucosa (A y D), fructosa (B y E), sacarosa (C y 

F). Cada punto representa la media de 5 repeticiones ± EE. 
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La sacarosa es un disacárido que además de ser un compuesto osmóticamente activo, 

mantiene los fosfolípidos de la membrana celular en la fase líquido-cristalina, de igual 

manera previene cambios estructurales en las proteínas solubles (Kühn y Grof, 2010). 

Entre los carbohidratos solubles, la sacarosa es de particular importancia para las plantas 

en estrés debido a su estrecha relación con los procesos fisiológicos como la respiración, 

señalización y fotosíntesis, añadiendo que este disacárido es de fácil metabolización 

(Kerepesi y Galiba. 2000).     

Con base en lo anterior podemos argumentar que los resultados obtenidos en la 

acumulación de azúcares solubles están relacionados con la reducción del potencial 

osmótico (Figura 5B), mantenimiento del potencial de turgencia (Figura 5C) y la 

conductancia estomática (Figura 6), al igual que la acumulación de prolina (Figura 13A).  

Las acumulación de azúcares en la raíz no fue tan alta como en el vástago. La cantidad 

de glucosa (Figura 11D) fue 34 % más elevada en las plantas con déficit hídrico en 

comparación con las del testigo, observándose el mayor incremento 8 días después de 

la suspensión de riego, descendiendo en los posteriores muestreos. La glucosa en las 

plantas con riego se mantuvo constante. Se encontraron diferencias estadísticamente 

significativas (P<0.05) en la acumulación de glucosa en la raíz de ambos tratamientos.   

En el caso de la fructosa (Figura 11E), se observó un incremento del 47 % este 

compuesto en las plantas con déficit hídrico, alcanzando un valor máximo de 96.8 µmol 

g-1 de peso seco a los 8 DDSR, sin embargo, se observó que al igual que la glucosa, la 

concentración disminuyó en los siguientes muestreos. Esta cantidad atípica en la 

cuantificación puede ser el resultado de mala praxis durante la recolección del material 

vegetal o durante el análisis del compuesto, también es importante mencionar que el 

material vegetal obtenido durante este muestreo fue escaso, por lo que el número de 

repeticiones fue limitado. Se encontraron diferencias significativas (P< 0.05) entre la 

concentración de fructosa en las raíces de plantas en déficit hídrico y con riego.  

La sacarosa fue el azúcar soluble con concentraciones superiores en comparación a los 

otros dos azúcares (Figura 11F). Las raíces en déficit hídrico tuvieron una acumulación 

38 % mayor de sacarosa que las raíces control. Hubo diferencias estadísticamente 



 

50 

significativas (P< 0.05) en la concentración de sacarosa presente en las raíces entre 

ambos tratamientos.  

Al igual que en el vástago, el ajuste osmótico en la raíz es un mecanismo de adaptación 

que le permite a las plantas que estaban bajo estrés mantener la absorción de agua y el 

crecimiento de las raíces. Como se ha mencionado antes, los solutos compatibles como 

la glucosa, fructosa y sacarosa, además de otras funciones (mantener la integridad de la 

membrana, estabilizar la estructura de las proteínas y antioxidantes) desempeñan el rol 

de osmoprotectores (Van den Ende y Peshev, 2013; Königshofer y Löppert, 2015). Estos 

resultados se observan en el trabajo de Velázquez-Márquez et al. (2015) en la raíz de 

Zea mays L. en estrés hídrico, donde la acumulación de glucosa, fructosa y sacarosa 

comenzó a partir de las 24 horas después de aplicarle estrés, obteniendo cantidades 

entre 120 y 180 µmol de azúcares solubles totales por gramo de peso fresco a las 72 

horas.  

Una acumulación alta de sacarosa en las raíces de las plantas en estrés hídrico se ha 

relacionado con el crecimiento de la raíz por medio de la asignación de más carbono a 

esta área (Nicolas et al., 1985; Freixes et al., 2002). Durand et al. (2016) lo explicaron 

como el transporte y descarga de sacarosa en las raíces, ya que durante el estrés hídrico 

las plantas responden asignando más carbono, en el cual el transporte de sacarosa está 

involucrado. Otra hipótesis que puede explicar la concentración mayor de sacarosa y 

menor cantidad de glucosa y fructosa en las raíces es la inhibición o disminución de la 

actividad de la invertasa, la cual es la encargada de la hidrolisis de la sacarosa en glucosa 

y fructosa (Königshofer y Löppert, 2015), para comprobar estas hipótesis se recomienda 

el análisis más detallado de azúcares solubles y otros compuestos bioquímicos 

presentes en las raíces de A. ochroleuca durante el estrés hídrico.   

 

7.8 Cuantificación de almidón  

El efecto del estrés hídrico fue considerable en la acumulación de este compuesto en las 

hojas (Figura 12A), el almidón en las plantas que estuvieron en estrés hídrico fue 85 % 

superior a las hojas de las plantas que no tuvieron estrés. La cantidad máxima de almidón 
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registrado fue a los 22 DDSR, con un 91 % más de almidón en las planta con déficit, sin 

embargo, se registró un descenso de almidón a los 35 DDSR, no obstante a la 

disminución, este compuesto fue 79 % mayor en déficit hídrico. El contenido de almidón 

en las plantas con estrés y sin estrés hídrico tuvieron diferencias estadísticamente 

significativas (P< 0.05).  

Con base a antecedentes se pueden plantear varias suposiciones sobre las elevadas 

cantidades de almidón en las hojas de Argemone ochroleuca, tomando como apoyo los 

resultados obtenidos en la turgencia, conductancia estomática y azúcares solubles.   

El almidón puede acumularse de manera transitoria debido a un desequilibrio temporal 

(variación estacional, crecimiento, etapa fenológica o estrés) (Savin y Nicolas, 1996; 

Jordy, 2004). La investigación de Ackerson (1981) indicó que las plantas de algodón 

adaptadas a sequía mantuvieron la turgencia foliar, por lo tanto, se mantuvo la 

fotosíntesis activa, dando como resultado una acumulación mayor de glucosa y 5 veces 

más cantidad de almidón que el control. Así mismo se reportó un agrandamiento 65 

veces mayor en los gránulos de almidón contenidos en los cloroplastos de las hojas de 

plantas de algodón adaptadas (Ackerson y Hebert, 1981). El almidón foliar en manzano 

también aumentó en déficit hídrico (Yang et al, 2019), a pesar de que los autores 

mencionan que el resultado obtenido difiere a los reportados con anterioridad en 

manzano, ellos creen que la diferencia podría deberse al método de tratamiento de estrés 

hídrico, ya que sus especímenes de un año habían experimentado estrés a corto plazo.  

Así mismo, la cantidad de almidón registrados en las hojas de plantas en déficit hídrico 

pueden deberse a una alteración enzimática causada por el estrés y relacionada con el 

metabolismo del almidón (Farooq et al., 2012), es decir, que puede haber una baja 

síntesis y degradación de almidón lo que resulta en la acumulación de este compuesto. 

Se han identificado enzimas clave en la síntesis de almidón como: ADP-glucosa 

pirofosforilasa (AGPasa), almidón sintasas, enzimas ramificadoras y desramificadoras, 

también se ha vinculado a la proteína vegetal 14-3-3 en la acumulación de almidón (Beck 

y Ziegler, 1989; Sehnke et al., 2001; Zeeman et al., 2010).  
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Thalmann et al. (2016) indicaron que los mutantes de Arabidopsis AMY3 y BAM1 que 

expresan α-Amilasa y β-amilasa respectivamente, degradan el almidón a una velocidad 

óptima. Así mismo, mencionaron que los mutantes que carecen de AMY3 y BAM1 

(ausencia de los dos enzimas) no pueden movilizar el almidón de las hojas durante el 

estrés; por lo tanto, se reduce la exportación de carbono, afecta la acumulación de 

osmolitos y el crecimiento de la raíz. Así mismo se ha relacionado positivamente la 

actividad de la sacarosa sintasa en la acumulación de almidón en los granos de arroz 

sometida a estrés hídrico (Yang et al., 2003).  

Otra posible explicación puede ser debido a la conversión de la sacarosa en almidón 

(comúnmente en niveles altos) para almacenamiento a largo plazo en los amiloplastos 

(Fincher, 1989). Estos resultados se observaron en el experimento de Capellades et al. 

(1991), donde brotes de Rosa multiflora L. cv. Montse cultivados en cuatro 

concentraciones de sacarosa, aumentaron el tamaño y la cantidad de almidón conforme 

se aumentó la concentración, mientras que los brotes en el medio sin sacarosa 

carecieron de almidón. Otro ejemplo de este hecho ocurrió en vid (Vitis vinifera) sometida 

a estrés hídrico, cuando las hojas redujeron la exportación de sacarosa, el almidón se 

acumuló (Pastenes et al., 2014).  
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Figura 12. Concentración de almidón en el vástago (A) y raíz (B) de Argemone 

ochroleuca Sweet desarrollada con riego y con déficit hídrico. Cada punto 

representa la media de cinco repeticiones ± EE. 
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La acumulación promedio de almidón en las raíces (Figura 12B) de las plantas que 

estuvieron en déficit hídrico fue 1% mayor que las plantas que estuvieron en riego. No 

se encontraron diferencias estadísticamente significativas en la acumulación de almidón 

entre ambos tratamientos.  

Las raíces al ser órganos sumideros/vertederos, es decir, de consumo o reserva de 

energía, el almidón es metabolizado a sacarosa, cuyo objetivo es el crecimiento y 

elongación de las raíces, así como mantener la absorción de agua por medio de estas 

(Freixes et al., 2002). También se ha relacionado la acumulación de almidón con los 

cambios anatómicos en la raíz inducidos por el estrés hídrico, específicamente en la 

acumulación de almidón en la corteza parenquimatosa de la raíz, ya que se ha 

descubierto que algunas especies resistentes a sequía poseen un aerénquima más 

denso en comparación con plantas susceptibles (Singh et al., 2013). 

Respecto a la cantidad de almidón cuantificado y al abrupto descenso del contenido de 

almidón a los 35 días DSR para las hojas y 15 días DSR para la raíz, la hipótesis 

planteada es una acumulación de almidón mientras la planta se encuentra en 

condiciones óptimas, durante los primeros días de estrés disminuyen la conductancia 

estomática y la fotosíntesis, así como la actividad enzimática y cuando el déficit hídrico 

se prolonga el almidón almacenado se vuelve a movilizar a través de la actividad 

enzimática para apoyar el metabolismo energético y el crecimiento de la planta. Sin 

embargo, se necesitan análisis más detallados y específicos para comprobar esta 

hipótesis.  

7.9 Cuantificación de prolina  

El contenido de prolina en el vástago de plantas de A. ochroleuca que estuvieron en riego 

continuo (Figura 13A) se mantuvo constante durante todo el experimento. El contenido 

varió de 0.920 μmol g-1 de peso seco en el primer muestreo a 2.015 μmol g-1 de peso 

seco en el cuarto muestreo. El contenido de prolina en las plantas que estuvieron en 

déficit hídrico se mantuvo constante hasta los 4 primeros muestreos, sin embargo, a 

medida que se intensificó el déficit, el contenido aumentó, de tal forma que a los 35 días 
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después de la suspensión de riego, fue 84 % mayor con relación al testigo, alcanzando 

una acumulación promedio de 9.18 μmol g-1 de peso seco.  

Estos resultados se relacionan con la mayoría de las variables hídricas, mayormente con 

el potencial osmótico y el potencial de turgencia, ya que en el sexto muestreo se observó 

un considerable incremento de osmolitos que redujeron el potencial osmótico y como 

consecuencia el potencial de turgencia aumentó. Con estos resultados corroboran la 

actividad osmoprotectora de la prolina.   

Está documentado que la acumulación de prolina es una de las respuestas más 

frecuentes de plantas que están en déficit hídrico. Este aminoácido usualmente se 

encuentra en pequeñas cantidades en plantas que se desarrollan en estado óptimo 

(Blum 2017), como se evidenció con los resultados obtenidos en el tratamiento de riego. 

Sin embargo, cuando la planta está sometida a estrés, la prolina actúa como 

osmoprotector, evitando la deshidratación de las células, manteniendo la turgencia del 

tejido foliar y otras células metabólicamente activas (Oraee y Tehranifar, 2020). Además, 

la prolina acumulada proporciona energía para el crecimiento y desarrollo de la planta; 

por lo tanto, interviene en la tolerancia del estrés (Chandrashekar y Sandhyarani, 1996).  

En el estudio realizado por Oraee y Tehranifar (2020), cuantificaron el contendido de 

prolina en hojas de Viola x wittrockiana ‘Swiss Giants Rhinegold’ sometido a déficit hídrico 

(40, 60 y 80 % de riego a capacidad de campo), ellos encontraron que el contenido de 

prolina fue mayor en estrés por sequía moderado y severo (2 a 2.7 μmol g-1 de prolina de 

peso fresco), sin embargo, cuando las plantas sometidas a 20 % de déficit fueron regadas 

a capacidad de campo el contenido de prolina disminuyo hasta restaurar una cantidad 

similar a la del testigo.  

La investigación realizada por Yamada et al. (2005) en Petunia hybrida cv. Mitchell 

silvestre y transgénica (tolerante a sequía) sometidas a déficit hídrico también resultó en 

la acumulación de prolina. Sin embargo, la cantidad de prolina acumulada en petunia 

transgénica fue de 1.5 a 3.5 veces mayor que la del testigo, cuya acumulación registrada 

fue de 0.00008 μmol g-1 de peso seco.  
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La acumulación de prolina en las raíces de las plantas que se mantuvieron en riego 

estuvo entre 0.368 a 0.879 μmol g-1 de peso seco, obteniendo un valor promedio de 0.587 

μmol g-1 de peso seco (Figura 13B).  En las raíces de plantas en déficit hídrico la prolina 

aumentó un 79 % (3.047) a los 22 días después de la suspensión de riego. La 

acumulación máxima promedio de las raíces con déficit fue de 3.227 μmol g-1 de peso 

seco a los 35 días DSR. Se encontraron diferencias estadísticamente significativas (P< 

0.05) en el contenido de prolina de las raíces entre ambos tratamientos. 

Los resultados obtenidos en la acumulación de prolina en la raíz se relacionan con los 

valores del potencial hídrico del suelo en los estratos medio e inferior del tubo (-0.244 y 

-0.358 MPa, respectivamente), ya que en el cuarto muestreo hubo diferencias 

significativas en el potencial hídrico entre el tratamiento de riego y déficit hídrico (Figura 

4). 
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Figura 13. Contenido de prolina en el vástago (A) y raíz (B) de Argemone ochroleuca 

Sweet desarrollada con riego y con déficit hídrico. Cada punto representa la 

media de 5 repeticiones ± EE. 

En la investigación de Ghaffari et al. (2021) en Beta vulgaris se reportó un incremento de 

prolina tanto en hojas como en raíces en plantas en estrés hídrico severo, registrando 

7.69 μmol g-1 de peso fresco para hojas y 2.90 μmol g-1 de peso fresco para la raíz. Los 

resultados obtenidos por Manivannan et al. (2007) en Helianthus annuus siguieron un 
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patrón similar, el estrés hídrico (60% riego a CC) provocó un aumento en el contenido de 

prolina en las hojas y raíz.  

La prolina es una elemento clave para enfrentar al estrés hídrico en las plantas, por tal 

motivo se ha intentado obtener plantas resistentes a la sequía por medio de la 

acumulación de prolina.  En la investigación de Dobra et al. (2010), se sebreexpresaron 

dos genes que sintetizan prolina, obteniendo como resultados el incremento de prolina 

en tabaco sometido a estrés hídrico. Ellos encontraron que la prolina incrementó 100 

veces más en estrés severo en las plantas transgénicas que en las testigo, registrando 

una cantidad mayor en las hojas (entre 150 y 550 μmol g-1 de peso seco) y más bajo en 

las raíces (< 25 μmol g-1 de peso seco) obteniendo un efecto positivo sobre la tolerancia 

del estrés.  

En base a las investigaciones realizadas, podemos asegurar que, con una acumulación 

mayor de prolina, la planta mejora su tolerancia y resistencia al estrés hídrico. 

Comparando el contenido de prolina de Viola x wittrockiana ‘Swiss Giants Rhinegold’, 

Petunia hybrida cv. Mitchell, Beta vulgaris y Argemone ochroleuca se deduce que A. 

ochroleuca tiene la capacidad de resistir déficit hídrico quizá más severo y prolongado 

que la de este experimento.   
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VIII. CONCLUSIONES  

La respuestas fisiológicas de Argemone ochroleuca Sweet durante la etapa vegetativa 

indicaron que el estrés hídrico disminuyó la conductancia estomática, el potencial de 

agua y el potencial osmótico del vástago 8 días después de la suspensión de riego, 

resultados que concuerdan con la reducción del potencial hídrico del suelo. Asimismo, la 

acumulación de osmoproctores como azúcares y prolina aumentó en relación con la 

prolongación y severidad del estrés. Estos solutos compatibles tuvieron gran relevancia 

en el ajuste osmótico, manteniendo la turgencia de las hojas, por lo que a pesar de haber 

trascurrido 35 días sin riego, la conductancia estomática a pesar de ser baja, no cesó. 

Todos estos resultados indican una rápida respuesta de A. ochroleuca para tolerar el 

estrés. 

Dentro de las respuestas morfológicas de Argemone ochroleuca para hacer frente al 

déficit hídrico, la reducción del tamaño del vástago en las plantas en déficit hídrico fue 

evidente tanto visual como numérico a los 22 días después de la aplicación del estrés. 

En la misma fecha se registró el aumento de la elongación y el peso seco de la raíz de 

plantas en déficit, lo que indica que el estrés hídrico conduce a una reasignación de 

carbono priorizando el crecimiento de raíces, dando lugar a un aumento en la 

profundidad del sistema radical.  

Las cualidades fisiológicas y características morfológicas de Argemone ochroleuca le 

permiten sobrevivir en condiciones de humedad limitada y periodos de déficit hídrico más 

prolongados que los de este experimento.    
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