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RESUMEN 
 
 
 
La salinidad es el principal factor ambiental que limita el crecimiento y la 

productividad de los cultivos. Los efectos perjudiciales de alta salinidad en las 

plantas puede observarse a nivel de la planta completa como muerte o 

decremento en la productividad. Durante el desarrollo del estrés salino los 

procesos mayores como la fotosíntesis, síntesis de proteínas y energía y el 

metabolismo de las grasas se ven afectados. Usualmente las tasas de 

fotosíntesis son más bajas en plantas expuestas a salinidad principalmente a 

NaCl. Por otro lado, el trigo siendo uno de los cultivares más importantes a nivel 

mundial y ampliamente cosechado en el estado de Sonora lo hace un buen 

modelo de estudio, aunado a los problemas de escasez de agua y suelos 

salinos en el norte del país. Por ello, es necesario obtener plantas de trigo más 

tolerantes a estrés salino sin poner en riesgo la producción. En el presente 

estudio se evaluó la respuesta fenotípica de plantas de trigo transformadas con 

el gen ScTPS1-TPS2 para una enzima bifuncional que cataliza la síntesis de 

trehalosa sometidas a estrés salino con 200 y 400 mM de NaCl. Se trabajó con 

tres líneas de plantas transformadas con el gen ScTPS1-TPS2 y un gen que 

confiere resistencia al herbicida PPT bajo el promotor inducible por estrés 

RD29A. Se evaluó la fisiología y morfología de las plantas transformadas y no 

transformadas, así como los efectos del tratamiento de estrés salino en las 

variables de intercambio de gases y fluorescencia de la clorofila así como  en la 

biomasa seca de las plantas. Se observó una disminución en las variables de 

intercambio de gases para plantas no transformadas sometidas a 200 y 400 mM 

de NaCl así como en la eficiencia cuántica del fotosistema II y una reducción en 

la biomasa seca total para el tratamiento de 400 mM de NaCl. Las plantas 

transformadas resultaron tolerantes a la concentración más alta de NaCl (400 

mM).  



xiv 
 

Palabras clave: Salinidad, alteraciones fenotípicas, mejoramiento genético, 

enzima bifuncional. 
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ABSTRACT 
 
 
 

Salinity is a major environmental factor that limits crops development and 

productivity. The detrimental effects of high salinity in plants can be observed at 

the whole plant level as death or decrease in productivity. During the 

development of high salinity processes such as photosynthesis, protein 

synthesis  energy production and lipid metabolism are affected. Photosynthetic 

rates are usually lower in plants exposed to NaCl.heat is one of the most 

important crops worldwide and widely produce in the state of Sonora which 

makes it a good study model, coupled with the problems of water scarcity and 

saline soil in the north region of the country. Therefore, it is necessary to obtain 

wheat plants more tolerant to salt stress without compromising production. In the 

present study the phenotypic response of wheat plants transformed with 

ScTPS1-TPS2 gene for a bifunctional enzyme that catalyzes trehalose synthesis 

under salt stress by 200 and 400 mM NaCl were evaluated. Three lines of plants 

transformed with ScTPS1-TPS2 gene under stress inducible promoter RD29A 

were evaluated. Physiology and morphology of the transformed and 

untransformed plants, and salt stress treatment effects  on  gas exchange 

variables, chlorophyll fluorescence, and dry biomass of plants were evaluated. A 

decrease in gas exchange and quantum efficiency of photosystem II in  

untransformed plants subjected to 200 and 400 mM NaCl was observed, and a 

reduction in the total dry biomass for the treatment of 400 mM NaCl. 

Transformed plants showed tolerance to high concentrations of NaCl (400 mM). 

Keywords: Salinity, phenotypic alterations, genetic improvement, bifunctional 

enzyme. 
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INTRODUCCION 

 
 
 

El incremento en la población y la reducción en la disponibilidad de los 

suelos de cultivo son dos amenazas para la sustentabilidad agrícola 

(Cassman et al., 2003). La acumulación de sales solubles es la principal 

razón de la reducción del área de cultivo. Altas concentraciones de sodio 

(Na+), cloro (Cl-), magnesio (Mg2+), calcio (Ca2+) sulfato (SO4
2-) y bicarbonato 

(HCO3
-) en el suelo perturban el crecimiento y desarrollo de las plantas, 

como última instancia afectan su rendimiento (Shahbaz y Ashraf, 2008; 

Shahbaz et al., 2011). Aunque los científicos han tenido éxito en cierta 

medida en la mejora de la tolerancia al estrés en cereales todavía existe un 

gran potencial de mejoramiento a través de medios bióticos exhaustivos 

(Araus et al., 2002; Slafer, 2003). 

De los diversos enfoques bióticos existentes, el mejoramiento convencional, 

la selección asistida por marcadores genéticos y enfoques transgénicos son 

los más viables. La necesidad de mejorar la producción de cereales y crear 

cultivos tolerantes a la salinidad se ha generado debido a diversas razones, 

tales como: La producción de cereales no ha aumentado al ritmo registrado 

entre 1950 y la década de 1990 (Calderini y Slafer, 1998; Conway y 

Toenniessen, 1999). El consumo de los cereales está aumentando debido a 

su valor nutricional, sin embargo, el estrés por salinidad afecta directamente 

su producción y calidad (Pederson et al., 1999). Los factores ambientales 

adversos tales como salinidad, aumento de temperatura, alta tasa de 

evapotranspiración y baja precipitación han sido los principales factores de 

abandonar las tierras de cultivo (Rijsberman y Manning, 2006; Lobell et al., 

2008). 
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En cereales como el trigo se han reportado perdidas en su rendimiento dado a 

salinidad moderada en el suelo (Qayyum y Malik, 1988; Shahbaz et al., 2011) y 

afectaciones severas en su crecimiento (Perveen et al., 2011). Como una 

opción para contribuir a resolver los problemas de salinidad se cuenta con la 

ingeniería genética para la introducción de diferentes genes, entre ellos los 

genes de síntesis de trehalosa. Se han transformado diversas especies de 

plantas con genes de diferentes orígenes implicados en el metabolismo de 

trehalosa, las cuales han mostrado tolerancia a la salinidad (Iturriaga et al., 

2009). Sin embargo, dichas plantas han presentado cambios morfológicos no 

deseados, los cuales se han asociado a una elevada síntesis del intermediario 

trehalosa 6-fosfato (Pilon-Smits et al., 1998; Schluepmann et al., 2004; Zhang et 

al., 2009). Siendo el trigo uno de los cultivares más importantes a nivel mundial 

y ampliamente cosechado en el estado de Sonora lo hace un buen modelo de 

estudio para generar plantas de trigo transgénicas resistentes a la salinidad 

debido a los problemas de alta salinidad y escasez de agua en esta región. 

Además, es importante obtener plantas de trigo más tolerantes a la salinidad sin 

poner en riesgo la producción. Es por ello, que el objetivo del presente trabajo 

fue evaluar los cambios morfológicos y fisiológicos que pueden presentar 

plantas de trigo transformadas con el gen ScTPS1-TPS2 de síntesis de 

trehalosa. 
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ANTECEDENTES 

 
 
 

Trehalosa 

La trehalosa (a-D-Glucopiranosil, a-D-glucopiránosido) es un disacárido no 

reductor en el cual dos moléculas de glucosa están unidas por un enlace 

glicosídico α-(1-1) (Figura 1). La trehalosa se encuentra ampliamente distribuida 

en la naturaleza, su síntesis se ha reportado en bacterias, algas, levaduras, 

hongos e invertebrados (De Virgilio et al., 1994; Watanabe et al., 2002; Avonce 

et al., 2006). También se ha reportado la presencia de los genes y enzimas 

necesarios para síntesis de trehalosa en algunas plantas superiores, aunque 

solamente las llamadas “plantas de resurrección” como Selaginella lepidophylla  

son capaces de acumularla (Adams et al., 1990; Drennan et al., 1993; Goddijn y 

Smeekens, 1998; Müller et al., 2001).  

Por muchos años se consideró a la trehalosa como un azúcar poco 

común porque solo había sido aislada de plantas de resurrección, levaduras y 

de  larvas de algunos insectos. En la actualidad se ha demostrado que este 

azúcar está presente en un gran número de organismos. El enlace glicosídico 

que une a las dos hexosas en la molécula de trehalosa es de baja energía 

(1kCal/mol), lo que la hace una estructura muy estable en comparación con la 

sacarosa (Crowe et al., 1998). 

Tres posibles mecanismos han sido propuestos para explicar  la función 

de trehalosa como protector de biomoléculas: reemplazamiento de agua, 

estabilidad química y formación de cristales (Green y Angell, 1989; Colaco et 

al., 1992; Donnamaria et al., 1994). Estos mecanismos no son mutuamente 
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Figura 1. Estructura de trehalosa 
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excluyentes y todos podrían contribuir a los efectos estabilizadores de la 

trehalosa. Una característica importante es que la trehalosa es el único azúcar  

que forma estructuras amorfas cristalinas no higroscópicas y es estable a altas 

temperaturas, aun cuando el cristal se encuentra en estado anhidro (Crowe et 

al., 1998). 

Todos los azúcares tienen la propiedad de formar cristales, sin embargo, 

la trehalosa tiene una capacidad mayor debido a su existencia en diferentes 

formas polimórficas. Además este azúcar posee una temperatura de transición 

más alta que otros disacáridos. Es por esto que aún bajo temperaturas 

elevadas, la temperatura de transición de los cristales de trehalosa permanece 

bajo condiciones de ambiente/almacenamiento, protegiendo a la biomolécula 

atrapada adentro. Esto le permite a la trehalosa formar un estado vítreo y 

continuar intacta por tiempos prolongados en comparación a otros azucares 

(Figura 2A) (Green y Angell, 1989). 

El enlace glicosídico entre los dos residuos de D-glucosa de la trehalosa 

muestra una gran flexibilidad en comparación con otros disacáridos. Esta 

propiedad le permite a la trehalosa interactuar con otros grupos polares 

irregulares de diferentes macromoléculas (Figura 2B) (Donnamaria et al., 1994). 

La teoría del reemplazamiento de agua sugiere que todas las macromoléculas 

biológicas son normalmente estabilizadas por el agua, la cual forma puentes de 

hidrógeno alrededor de las moléculas (capa de hidratación). Se ha propuesto 

que la trehalosa en solución protege las estructuras ante la pérdida de agua que 

sucede durante la deshidratación o congelamiento, remplazando las moléculas 

de agua en la capa de hidratación (Figura 2C) (Clegg, 1985). Este mecanismo 

ayuda a estabilizar las biomoléculas e inhibir la desnaturalización irreversible. 

 



6 
 

 

 

 

 

 

 

Figura 2. Mecanismos de protección de trehalosa sobre proteínas. A) Teoría de 

vitrificación, B) Teoría de estabilidad química  y C) Teoría de reemplazamiento 

de agua.  
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Biosíntesis de la Trehalosa 

A la fecha se han reportado cinco vías para la biosíntesis de trehalosa presente 

en los tres dominios del árbol de la vida (Figura 3) (Iturriaga et al., 2009). La 

ruta más común y mejor estudiada entre diversas especies como levaduras, 

bacterias y plantas involucra dos etapas. La primera etapa es catalizada por la 

enzima trehalosa 6-fosfato sintasa (TPS) que lleva a cabo la condensación de 

uridil-glucosa (UDP-glucosa) y glucosa-6-fosfato (G6P) para formar el 

intermediario trehalosa-6-fosfato (T6P). La segunda etapa es la desfosforilación 

del intermediario por la enzima trehalosa 6-fosfato fosfatasa (TPP) para formar 

trehalosa y fosfato inorgánico (Goddijn y Smeekens, 1998). Esta ruta TPS-TPP 

se encuentra en una gran variedad de organismos como: insectos, plantas  de 

“resurrección” como Selaginella lepidophylla y en Arabidopsis thaliana  (Zentella 

et al., 1999; Yancey, 2005) Escherichia coli (Strom y Kaasen, 1993) y 

Saccharomyces cerevisiae (De Virgilio et al., 1994). 

Con el fin de identificar los genes que participan en la biosíntesis de 

trehalosa en secuencias de genomas completas, se han realizado análisis 

utilizando buscadores de bases de datos para las secuencias de TPS y TPP 

(Avonce et al., 2006). Se ha descubierto que eubacteria posee 5 rutas para la 

biosíntesis de trehalosa y arquea tiene 4 rutas, mientras que para fungi, plantas 

y metazoa solamente se ha identificado la ruta TPS/TPP. Los dominios de TPS 

y TPP en procariotas generalmente se encuentran en los operones, mientras 

que en eucariotas estos dominios han sufrido una evolución paralela al igual 

que duplicación (Avonce et al., 2006).  

En el genoma de Arabidopsis hay 11 genes para TPS subdivididos en 

Clase I (AtTPS1-5) y Clase II (AtTPS5-11) dependiendo si muestran similitud a 

levadura TPS1 o TPS2 (Leyman et al., 2001). Sin embargo esta planta acumula 

niveles insignificantes de trehalosa, se ha demostrado que la única proteína con 

actividad enzimática es AtTPS1, lo que pone en duda la función de los otros 10 

genes. Una tercera familia de genes involucrados en el metabolismo de  
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Figura 3. Vías de síntesis de trehalosa en eucariotes y procariotes.
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trehalosa en Arabidopsis son los de Clase III (AtTPPA-J), los cuales muestran 

homología con las enzimas TPP (Vogel et al., 1998). Las proteínas codificadas 

de Clase I y II muestran un dominio TPS fundido y parece ser monofilético en 

comparación con TPP de levadura. Se encontró mediante análisis 

bioinformático que todos los genes de TPS de plantas (Clase I, II y III) están 

bajo presión de selección. Lo que sugiere que todos ellos tienen una función 

particular, que puede estar implicada en otros procesos no necesariamente de 

osmoprotección (Avonce et al., 2006). 

El análisis de los genomas de Arabidopsis, arroz y álamo demostró que 

contienen grandes familias de genes TPS y TPP (Lunn, 2007). Por lo que se 

demostró que es atípico que contengan cuatro clases I de genes TPS, tres de 

los cuales (AtTPS2-4) codifican isoformas cortas inusuales de TPS que están 

presentes sólo en los miembros de la familia Brassicaceae. Las clases I y II 

están representadas en los genomas de algas clorofitas y plantas sin flores. Por 

lo tanto, se sugiere que los genes de TPS de plantas son muy antiguos (Lunn, 

2007). Ninguna de las proteínas de Arabidopsis de clase II muestra actividad 

significativa de TPS o TPP en levadura, por lo tanto estas proteínas muestran 

un rol de reguladores (Ramon et al., 2009). Se cree que las enzimas TPS de 

Clase II podrían llevar a cabo la función de seguimiento de los niveles de T6P, 

actuando de este modo como sensores de la disponibilidad de carbohidratos y 

desencadenar respuestas específicas de los tejidos. 

 

Trehalosa-6-Fosfato 

En años recientes ha emergido un nuevo papel para el intermediario trehalosa 

6-fosfato como molécula de señalización en el metabolismo de los 

carbohidratos y en el desarrollo de las plantas (Paul et al., 2008). Actualmente 

se tiene evidencia de que la trehalosa 6-fosfato participa en la regulación del 

metabolismo del carbono, fotosíntesis, germinación y desarrollo de 

inflorescencias. Por ejemplo en Arabidopsis la trehalosa 6-fosfato y 
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posiblemente también la proteína AtTPS1 participan en la señalización de 

glucosa y ácido abscísico durante el desarrollo vegetativo (Avonce et al., 2004). 

 La primera evidencia de que el metabolismo de la trehalosa estaba 

involucrado en otras funciones además de osmoprotección surgió de la mutante 

de levadura tps1, la cual es incapaz de crecer en glucosa pero si puede crecer 

en un azúcar no-fermentable como la galactosa. Esto sugiere que TPS tiene un 

rol regulatorio en la glucolisis, donde glucosa-6-fosfato es convertida en 

trehalosa como mecanismo de restricción del flujo glucolítico (Thevelein, 1996). 

En la levadura la mutante doble tps1hxk2∆ carece de ambas TPS y hexocinasa 

2 (HXK2), y puede crecer en presencia de glucosa. La función principal de 

HXK2 es agregar residuos de fosfatos a la glucosa como una vía hacia la 

glucolisis. Se ha demostrado que la T6P inhibe la actividad de HXK2 de 

levadura, por lo que se cree que este metabolito regula la glucolisis modulando 

la fosforilación de los azúcares hacia esta vía (Thevelein, 1996; Blázquez et al., 

1998). 

Una variedad de señales incluyendo las de glucosa, sacarosa, nitrato, 

ácido abscísico, citocinina y el desarrollo regulan TPS y TPP a nivel genético. 

TPSs también están reguladas post-traduccionalmente por la fosforilación de 

proteínas por SnRK1 e interactúa con las proteínas 14-3-3. Estos mecanismos 

proporcionan un medio para la regulación de los niveles de T6P en diferentes 

tejidos y en diferentes condiciones. T6P regula el metabolismo de carbohidratos 

y respuestas a estrés que influyen en rasgos importantes tales como la 

fotosíntesis, el desarrollo, la pared celular y la deposición de almidón, y 

tolerancia a la sequía (Figura 4) (Paul, 2007). 

La T6P es considerada una molécula de señalización para la 

disponibilidad de carbono: cuando la disponibilidad de carbono se incrementa 

por disponibilidad de sacarosa el contenido de T6P se eleva (Schluepmann et 

al., 2004; Lunn et al., 2006). Recientemente se ha identificado la señalización 

de T6P en tejido joven. En semillas, hojas jóvenes y otros tejidos 

meristemáticos como la coliflor donde T6P inhibe la actividad catalítica de  
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Figura 4. Contexto funcional de T6P en plantas. 
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SnRK1 (Zhang et al., 2009; Paul et al., 2010). SnRK1 es una proteína cinasa 

regulatoria, central en la respuesta a exceso/falta de nutrientes, en el 

crecimiento, y en la respuesta a estrés en relación a la energía y aporte de 

carbono (Baena-González et al., 2007).  

Los cambios en la expresión genética en semillas de Arabidopsis con un 

incremento o decremento de T6P son consistentes con la inhibición de SnRK1 

por T6P in vivo (Zhang et al., 2009). Esta regulación también concuerda con el 

rol de T6P en la señalización cuando el suplemento de carbono es alto. Sin 

embargo una proteína intermediaria adicional, que no se encuentra o es 

inestable en extractos de hojas maduras, es requerida para la inhibición de 

SnRK1 por T6P (Nunes et al., 2013). La interacción de T6P con SnRK1 fue 

confirmada en semillas de Arabidopsis sobre expresando el gen KIN10 de 

SnRK1, las cuales no crecieron a altas concentraciones de trehalosa, lo que 

resulto en acumulación de T6P (Delatte et al., 2011). 

En años recientes se ha sugerido que la inhibición de SnRK1 juega un rol 

en el desarrollo del grano de trigo (Martínez-Barajas et al., 2011) y en el 

crecimiento de papa (Debast et al., 2011). Basado en el rol central de T6P no es 

sorpresa que alteraciones en su metabolismo resulten en diversos efectos en el 

desarrollo (Eastmond et al., 2002). Sin embargo la mutante puede ser 

complementada por la expresión del gen TPS de bacteria otsA (Schluepmann et 

al., 2003), o por la expresión del gen TPS1 por un promotor especifico de 

semillas (Gómez et al., 2010). Además, la respuesta a la alteración del azúcar 

en las semillas de Arabidopsis con un incremento o decremento de T6P a 

través de la expresión de otsA o del gen TPP, otsB respectivamente, 

demostraron que T6P es requerido en la utilización del carbono y crecimiento 

(Schelupmann et al., 2003).  

Se ha demostrado que el gen TPS1 de arabidopsis es requerido para el 

desarrollo vegetativo y en la transición floral (Van Dijken et al., 2004; Gómez et 
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al., 2010). En tabaco un incremento en T6P aumentó la capacidad fotosintética 

en las hojas, y a su vez un decremento en el área de la hoja. Por el contrario 

bajos niveles de T6P mostraron un decremento en la fotosíntesis (Pellny et al., 

2004). Lo que sugiere un papel importante de T6P en el desarrollo de la 

fotosíntesis y expansión de las hojas. 

La detección de trehalosa y T6P en plantas es un problema potencial, ya 

que ambos se encuentran en niveles tan bajos, que puede dar lugar a 

mediciones inexactas. Lunn y colaboradores (2006) desarrollaron un ensayo 

muy sensible para medir T6P en el rango de “femto-picomolas” en plantas de 

Arabidopsis deficientes de sacarosa. Después de adicionar sacarosa se 

encontró que los niveles de T6P se incrementaron al igual que la concentración 

de azúcar. Adicionalmente se encontró que los aumentos en los niveles de 

sacarosa y T6P, condujeron a un cambio en el estado redox de ADP-

glucopirofosforilasa y en la estimación de síntesis de almidón in vivo (Lunn et 

al., 2006).  

 

Estrés Abiótico en Plantas 

El crecimiento de las plantas y su productividad son afectados por diversos 

factores ambientales, tales como, luz, agua, salinidad del suelo y temperatura, 

dichos factores pueden provocar estrés abiótico cuando las condiciones se 

encuentran fuera de los rangos óptimos (Yancey et al., 1982). El estrés abiótico 

más común es el déficit de agua, causado por deshidratación, salinidad o 

congelamiento, el cual afecta adversamente el crecimiento y desarrollo de la 

planta alterando su metabolismo y expresión genética (Ingram y Bartels, 1996; 

Bray, 1997). Durante periodos de sequía, la planta atraviesa diversos cambios 

fisiológicos e induce un gran número de genes para su adaptación (Ingram y 

Bartels, 1996).  
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El déficit de agua también puede ser provocado por alta salinidad, frío o 

altas temperaturas. En respuesta a estos tipos de estrés las plantas utilizan 

diversas estrategias de defensa para enfrentar estas condiciones 

desfavorables. Un cambio típico en la expresión durante un periodo de déficit de 

agua es la inducción dtallee genes implicados en la síntesis de diferentes 

osmolitos, como por ejemplo glicina betaína, prolina, y trehalosa, así como 

proteínas de bajo peso molecular, tales como proteínas LEA por sus siglas en 

inglés (Late embryogenesis abundant) (Ingram y Bartels, 1996; Ramanjulu y 

Bartels, 2002). La sobreproducción de estas moléculas en plantas transgénicas 

ha demostrado sus efectos protectores contra el estrés por sequía, alta 

salinidad y frío (Holmström et al., 1996; Romero et al., 1997; Garg et al., 2002; 

Jang et al., 2003). 

El cambio climático y el suministro limitado de agua en varias regiones en 

todo el mundo destacan la necesidad de diseñar estrategias para mejorar la 

tolerancia al estrés en plantas de cultivo. La ingeniería genética de la tolerancia 

al estrés se ha convertido en uno de los principales objetivos de la investigación 

agrícola. A nivel molecular, las plantas se adaptan a las presiones abióticas 

mediante la expresión de diferentes genes. 

 

Cambios Fisiológicos y Morfológicos bajo Condiciones de Estrés 

El funcionamiento de las plantas puede afectarse durante la exposición a 

condiciones de estrés. En el caso de plantas de trigo tolerantes y no tolerantes 

a la desecación puede ocurrir una supresión progresiva de la asimilación del 

carbono fotosintético (Deltoro et al., 1998). Esto es atribuido tanto a un control 

estomático como no estomático (Shangguan et al., 1999). En algunos estudios 

se ha observado que aumentos en la temperatura de 2-4ºC provocan una 

reducción en el rendimiento de muchos cultivos dependiendo de la especie y el 

cultivar (Hassan, 2006). Esto puede llevar a que el período de producción de 

grano sea afectado por las altas temperaturas, lo cual a su vez afecta 
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negativamente las fases sensibles del desarrollo de floración. En consecuencia, 

se obtiene una reducción en la producción del grano y en el rendimiento del 

cultivo (Hassan, 2006).  
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Estrés Hídrico 

Actualmente se sabe que el estrés hídrico puede afectar diversos aspectos de 

la fisiología de las plantas, incluyendo su crecimiento (McDonald y Davies, 

1996), vías de señalización (Chaves et al., 2003), expresión genética (Bray, 

2002), y fotosíntesis (Lawlor y Cornic, 2002; Flexas et al., 2004). Por esto se le 

considera un factor limitante que podría condicionar el rendimiento de los 

cultivos en todo el mundo, también puede alterar la respuesta al aumento de 

temperatura. Havaux (1992) demostró que la sobre exposición a altas 

temperaturas provoca un aumento en la actividad del fotosistema II (PSII) en 

hojas de papa de plantas con estrés hídrico. Esto se ve reflejado por un ligero 

aumento en la variable de fluorescencia-máxima de clorofila. Además, se sabe 

que el PSII tiene un papel importante en la respuesta de las plantas al estrés 

ambiental, ya que es un componente muy sensible de los sistemas 

fotosintéticos (Yordanov et al., 2000; Chaves et al., 2009).  

La mayoría de los escenarios de cambio climático predicen un aumento 

de la incidencia de la sequía a lo largo de diferentes regiones del mundo 

(Susan, 2007). Se predice una mayor demanda de agua debido a que las 

actividades agrícolas requieren el uso intensivo de agua, aunado al aumento de 

las tierras de cultivo árido y semiárido junto con el aumento de la población y la 

explotación de las tierras de cultivo. Lo que puede afectar directamente el 

crecimiento de los cultivos, su supervivencia y rendimiento (Chaves et al., 

2009).  

La limitación del crecimiento de las plantas debido a la baja disponibilidad 

de agua se debe principalmente a la reducción del balance planta-carbono que 

depende en gran medida de la fotosíntesis (Flexas et al., 2009). Sin embargo, 

hay un debate en curso acerca de si el factor restrictivo para la fotosíntesis 

durante el estrés hídrico es el cierre de los estomas y la resistencia difusiva o el 

desacoplamiento metabólico (Flexas y Medrano, 2002; Lawlor y Cornic, 2002; 

Flexas et al., 2009; Pinheiro y Chaves, 2011).  
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Un decremento en la difusión de CO2 atmosférico al sitio de carboxilación 

de las hojas generalmente es considerado la causa principal del decremento de 

la fotosíntesis durante condiciones de estrés hídrico (Flexas et al., 2004; Grassi 

y Magnani, 2005; Chaves et al., 2009). Por otra parte, cuando existe un 

decremento en la conductancia estomática y es combinado con irradiación 

sostenida, las hojas están sujetas a una exceso de energía incidente relativo a 

la disponibilidad de CO2 intercelular debido a que la reducción de la tasa de 

producción de energía es superior a su tasa de consumo durante el ciclo de 

Calvin (Pinheiro y Chaves, 2011). Bajo estas circunstancias, la baja regulación 

e incluso la fotoinhibición de la fotosíntesis pueden convertirse en un potente 

mecanismo de defensa de las plantas C3. Esta protección puede ser alcanzada 

por disipación termo-regulada que ocurre en los complejos recolectores de luz e 

involucra a las xantofilas (Demmig‐Adams y Adams, 2006) y el ciclo de la 

luteína (García-Plazaola et al., 2003).  

 Los mecanismos de fotoprotección compiten con fotoquímicos por la 

energía  absorbida causando baja regulación de la fotosíntesis, revelado por el 

decremento del rendimiento cuántico del fotosistema II (PSII) (Genty et al., 

1989). Sin embargo algunos reportes con respecto a los efectos del estrés 

hídrico en la funcionalidad del PSII son contradictorios y el sitio exacto y los 

mecanismos de daño del PSII no han sido elucidados (Georgieva et al., 2005; 

Sperdouli y Moustakas, 2012). Muchos estudios in vivo han demostrado que el 

estrés hídrico daña el núcleo del complejo de oxígeno en evolución y los 

centros de reacción (Skotnica et al., 2000; Colom y Vazzana, 2003). Mientras 

que en otros estudios han demostrado que el PSII no es afectado o que 

solamente es afectado bajo condiciones de estrés hídrico severas (Massacci et 

al., 2008; Flexas et al., 2009).  

 Además del metabolismo de respuesta de las plantas, el balance del 

carbono durante el estrés hídrico y su recuperación dependen de la velocidad y 

el desarrollo de la recuperación fotosintética porque éste último depende del 

grado y la velocidad de decremento en la fotosíntesis durante el déficit de agua 
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(Flexas et al., 2006). En general, las plantas sujetas a un severo estrés hídrico 

exhibieron 40-60% de su máxima tasa de fotosíntesis 1 día después de riego y 

esta recuperación continuó durante los días siguientes. Sin embargo, la tasa de 

fotosíntesis no siempre es restaurada (Sofo et al., 2004; Flexas et al., 2009).  

 La influencia de la severidad del estrés hídrico en la velocidad y el grado 

de recuperación ha sido demostrada en Phaseolus vulgaris (Miyashita et al., 

2005) y en Vitis Hybrid Richter -110 (Flexas et al., 2009). Sin embargo la 

recuperación fotosintética no solamente depende de la severidad del estrés y 

de la especie estudiada, además de las complejas interacciones con la planta, 

edad de la hoja, intensidad de luz y los ciclos de déficit de agua, entre otros 

(Flexas et al., 2004). 

 

Estrés Salino 

El exceso de sal en el suelo afecta adversamente el desarrollo y crecimiento de 

las plantas, alrededor del 20% del área cultivada en el mundo y 

aproximadamente la mitad de los suelos irrigados en el mundo son afectados 

por la salinidad (Zhu et al., 2001). Los procesos de germinación, crecimiento de 

la plántula, vigor y desarrollo vegetativo, floración y producción de frutos son 

adversamente afectados por altas concentraciones de sal, en última instancia 

causan pérdidas económicas y una disminución de la calidad de la producción 

(Parida y Das, 2005). 

La sequía y salinidad pueden afectar la relación “mineral-nutriente” en 

plantas. Generalmente se reduce la absorción de nutrientes por las raíces y el 

transporte de nutrientes de las raíces a los brotes, debido a la restricción en las 

tasas de transpiración y deterioro en el transporte activo y permeabilidad de la 

membrana (Hu y Schmidhalter, 2005). El descenso en la humedad del suelo 

también provoca un decremento en la difusión de la tasa de nutrientes en la 

superficie de absorción de las raíces (Pinkerton y Simpson, 1986). En contraste 

los suelos con concentraciones extremas de Na+, Ca2+, K+, Ca2+ : Mg2+ y Cl- : 
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NO-
3 bajo condiciones salinas causan reducción en el crecimiento de las plantas 

debido a toxicidad iónica y desbalances iónicos actuando en componentes 

biofísicos y metabólicos del crecimiento de las plantas (Grieve et al., 2004). 

El estrés salino afecta a las plantas limitando su crecimiento y 

productividad (Parida y Das, 2005). El estrés salino es un problema creciente, 

además resalta la importancia de identificar estrategias para incrementar la 

tolerancia a la salinidad de las plantas a través de la ingeniería genética. El 

estrés salino causa daño molecular en las células de las plantas lo que 

ocasiona estrés hiperosmótico, trastornos y toxicidad iónica. En los casos de 

estrés salino leve, este primeramente limita el crecimiento y el desarrollo de la 

planta así como su productividad, pero en casos extremos el estrés salino 

puede conducir a la muerte de las plantas (Aoki et al., 2005).  

El efecto del estrés salino depende de la especie de planta. Durante el 

comienzo y desarrollo del estrés salino la mayoría de los procesos se alteran, 

incluyendo la fotosíntesis, síntesis de proteínas, producción de energía y el 

metabolismo de  lípidos (Parida y Das, 2005). El estrés salino causa déficit de 

agua en las plantas lo que ocasiona estrés oxidativo. El déficit de agua causa 

una reducción de la tasa de fotosíntesis y exposición de los cloroplastos a un 

exceso de energía de excitación lo que limita la fijación del dióxido de carbono 

conduciendo a la generación de especies reactivas de oxígeno. El estrés 

oxidativo acelera la producción de especies reactivas de oxígeno y en 

consecuencia altera el balance entre la formación y remoción de estas especies 

(Triantaphylidès y Havaux, 2009).  

 

Transformación de Plantas con Genes para Síntesis de Trehalosa 

Una estrategia que se ha utilizado para obtener plantas tolerantes o resistentes 

a estrés hídrico causado tanto por salinidad como sequía ha sido transformar 

plantas con diversos genes involucrados en la síntesis de osmolitos y 
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osmoprotectores (Wang et al., 2003; Bhatnagar-Mathur et al., 2008; Ashraf, 

2010). Los primeros intentos por obtener plantas transformadas capaces de 

acumular trehalosa se realizaron con tabaco empleando el gen otsA de E. coli o 

el gen ScTPS1 de levadura. Las plantas resultantes presentaron tolerancia a la 

sequía (Holmström et al., 1996; Pilon-Smits et al., 1998), sin embargo, estas 

plantas presentaron efectos pleiotrópicos. En otras investigaciones se 

transformaron plantas de tomate y papa expresando el gen TPS1 las cuales 

mostraron tolerancia a la sequía (Yeo et al., 2000; Cortina y Culiáñez-Macià, 

2005), como en el caso de tabaco estas plantas presentaron alteraciones 

morfológicas y anormalidades de crecimiento (Cuadro 1).  

En diferentes trabajos se ha estudiado la expresión constitutiva de los 

genes TPS y TPP de E. coli o levadura en plantas de tabaco o papa. En la 

mayoría de los casos esto ha dado como resultado efectos pleiotrópicos. 

Algunos de estos efectos incluyen retraso en el crecimiento y alteración en el 

sistema de raíces bajo condiciones de crecimiento normales (Holmström et al., 

1996; Goddijn et al., 1997; Romero et al., 1997; Pilon-Smits et al., 1998). 

Garg y colaboradores (2002) realizaron la sobreexpresión regulada de 

los genes de síntesis de trehalosa de E. coli (otsA y otsB) en una fusión para 

manipular la tolerancia al estrés abiótico en arroz. Esta fusión tiene la ventaja 

de necesitar un solo evento de transformación. La expresión del transgen se 

llevó a cabo bajo control tejido-específico y promotores dependientes de estrés. 

Comparado con arroz no transgénico, la mayoría de las líneas transgénicas 

mostraron crecimiento normal, menos daño foto-oxidativo y un mejor balance de 

minerales bajo estrés hídrico y bajas temperaturas. Dependiendo de las 

condiciones de crecimiento, las plantas de arroz transgénico acumularon de 3-

10 veces más trehalosa respecto a los controles no transgénicos (Garg et al., 

2002). 

En un estudio similar la expresión de la fusión del gen que codifica para 

trehalosa fosfato sintasa y la región carboxilo terminal de trehalosa fosfato 

fosfatasa al ser expresada en Arabidopsis, produjo plantas sin alteraciones 
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morfológicas, además de ser tolerantes a sequía, salinidad congelamiento y 

calor (Miranda et al., 2007).  

En alfalfa la expresión de esta enzima bifuncional TPS-TPP mostró un 

incremento en la tolerancia a múltiples estreses abióticos, sin embargo cuando 

el promotor constitutivo 35S fue utilizado las plantas presentaron menor altura 

(Suárez et al., 2009). En cambio, al utilizarse el promotor inducible por estrés 

RD29A las plantas de alfalfa fueron más altas con un significativo aumento en la 

biomasa. El bajo contenido de trehalosa acumulada en las plantas 

transformadas no fue suficiente para explicar su papel como osmoprotector, sin 

embargo alteraciones en la expresión de genes de señalización y de respuesta 

a estrés podrían explicar este fenotipo (Cuadro 1) (Suárez et al., 2009). 

En un estudio de Lyu y colaboradores (2013) se generaron plantas 

transgénicas de tomate mediante la introducción de un gen codificante para la 

fusión bifuncional de trehalose-6-fosfato sintasa y trehalose-6-fosfato fosfatasa 

de E coli bajo el control del promotor CaMV35S. Estás plantas junto con plantas 

de tipo silvestre fueron sometidas a tratamiento de estrés salino. Las plantas 

transgénicas acumularon altas cantidades de trehalosa en sus hojas y 

mostraron un incremento en la tolerancia a salinidad y sequía y un incremento 

en la fotosíntesis en comparación de las plantas silvestres bajo condiciones de 

estrés salino. En este estudió todas las plantas transgénicas mostraron 

apariencia normal y patrones normales de crecimiento (Cuadro 1).  

Dado que se ha visto que la construcción usada para transformar plantas 

que sobre expresen la o las enzimas de síntesis de trehalosa y a que la sobre 

expresión depende del tipo de planta, así como del tipo de estrés aplicado, el 

objetivo de éste trabajo fue determinar el efecto en la fisiología y morfología de 

plantas de trigo que sobre expresan una enzima capaz de llevar a cabo la 

condensación de UDP-glucosa y glucosa 6-fosfato para formar trehalosa sin la 

formación del intermediario T6P bajo condiciones de estrés salino.
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Cuadro 1. Transformaciones de plantas con genes de síntesis de trehalosa 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Planta Gen Organismo 
de origen 

Alteraciones 
Morfológicas 

Tolerancia Referencia 

Tabaco TPS1 Levadura Si Sequía (Holmström et al., 1996) 

Tabaco OtsA E. coli Si Sequía 
(Pilon-Smits et al., 1998; 

Garg et al., 2002) 

Papa TPS1 Levadura Si Sequía (Yeo et al., 2000) 

Arroz OtsA-OtsB E. coli No 
Sequía, 

salinidad, frío 
(Garg et al., 2002) 

Tomate TPS1 Levadura Si 
Sequía, 
salinidad 

(Cortina y Culiáñez-
Macià, 2005) 

Arabidopsis TPS1 Arabidopsis 
Retraso en 

floración 
Sequía (Avonce et al., 2006) 

Arabidopsis TPS1-TPS2 Levadura No 
Sequía, 

salinidad, calor, 
congelamiento 

(Miranda et al., 2007) 

Alfalfa TPS1-TPS2 Levadura Si 
Sequía, 

salinidad, calor, 
congelamiento 

(Suárez et al., 2009) 

Tomate TPS1-TPS2 E. coli No 
Sequía, 
salinidad 

(Lyu et al., 2013) 
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HIPOTESIS 

 
 
 

La transformación con el gen ScTPS1-TPS2 que codifica para síntesis de 

trehalosa provoca cambios fisiológicos pero no morfológicos en plantas de trigo 

sometidas a estrés salino.  



 

24 
 

 

OBJETIVOS 

 
 
 

Objetivo General 

Evaluar cambios fisiológicos y fenotípicos de plantas de trigo transformadas con 

el gen ScTPS1-TPS2 que codifica para la síntesis de trehalosa sometidas a 

estrés salino. 

Objetivos Particulares 

 Cultivar plantas de trigo transformadas y no transformadas con el gen para 

síntesis de trehalosa ScTPS1-TPS2.  

 

 Someter plantas transformadas y no transformadas a estrés salino. 

 

 Determinar los cambios en la biomasa de las plantas transformadas y no 

transformadas sometidas a estrés salino.  

 

 Identificar cambios morfológicos en plantas transformadas y no 

transformadas. 

 

 Evaluar cambios en la fisiología de plantas transformadas y no 

transformadas. 
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MATERIALES Y METODOS 

 
 
 

Material Biológico 

Se utilizaron semillas de trigo (Triticum aestivum) de la variedad Kronstad 

F2004 generación T3 transformadas previamente por Valenzuela-Avendaño 

(2012) con una fusión bifuncional del gen para síntesis de trehalosa TPS-TPP 

de saccharomyces cerevisae bajo el control de dos promotores, uno de ellos 

dirigido bajo el promotor rd29A el cual es inducido bajo estrés y el segundo 

promotor 35S el cual es constitutivo y el gen de selección que confiere 

resistencia al herbicida fosfinotricina (PPT).   

 

Esterilización de Material Biológico 

Para su esterilización las semillas T3 fueron sumergidas en Tween 20 al 0.05% 

por 30 minutos en agitación suave y constante, posteriormente pasaron por 3 

lavados con H2O destilada estéril por 30 minutos en agitación suave y 

constante, seguido por una desinfección con PPM (Preservative Plant Mixture) 

al 10% en agitación suave y constante durante 20 minutos, por ultimo fueron 

lavadas 3 veces con H2O destilada estéril por 40 minutos.
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Tiempo de Germinación y Viabilidad de la Semilla 

Posterior a la esterilización las semillas se colocaron en placas Petri con papel 

filtro, se hidrataron con agua destilada estéril y se cubrieron con papel parafilm 

para evitar la pérdida de humedad a 25 °C y obscuridad (Figura 5). Se hicieron 

observaciones diarias para establecer el tiempo de germinación, para esto se 

tomó en cuenta el primer brote que emergió de la semilla. Se comparó el tiempo 

de germinación de las semillas transformadas y no transformadas. La viabilidad 

de las semillas se calculó de acuerdo a la siguiente ecuación: 

Viabilidad = (semillas germinadas/ semillas totales) X 100. 

 

Obtención de Plantas Maduras 

Después de la germinación, el material biológico fue sometido a selección, el 

material biológico se colocó en tubos de 50 mL con medio MSS (Murashige & 

Skoog y sacarosa), herbicida fosfinotricina (PPT) (Cuadro 2) y con 100 mM de 

NaCl por un periodo de 6 semanas, con fotoperiodo de 16h/8h luz/obscuridad a 

una temperatura de 25±2°C las plántulas sobrevivientes se consideraron como 

transformadas. Las plántulas transformadas fueron colocadas en vasos de 

unicel con termolita y llevadas a un cuarto de crecimiento, con fotoperiodo de 

16h/8h luz/obscuridad a una temperatura de 25±2°C, se regaron diariamente 

con solución de Hoagland (Cuadro 3). Se evaluó el tiempo de espigamiento y 

de antesis de las plantas. 

 

Tratamiento de Estrés Salino 

El tratamiento de estrés salino se realizó con 3 líneas de plantas de trigo 

transformadas (RD29A) y con plantas no transformadas de 10 semanas de   
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Figura 5. Germinación de semillas RD29A (3 días de imbibición).
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Cuadro 2. Composición de medio MSS empleado como medio de selección 

para plántulas. 

 Conc/lt 1000mL 

MS 3g 3g 

Sacarosa 20g 20g 

PPM 0.05% 500µl 

PPT 3mg 3ml 

Agar 8g 8g 

pH 5.8   

*MS (Murashige & Skoog) 
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Cuadro 3. Micronutrientes y macronutrientes empleados en la solución de 

Hoagland utilizada para el riego de las plantas de trigo en termolita.  

Micronutrientes Macronutrientes 

H3BO3 2.869g/L 1 ml/L Ca(No3)2 23.61g /100 ml 5 ml/L 

MnCl2.4H2O 1.81g/L 1 ml/L KNO3 10.11g /100 ml 5 ml/L 

ZnCl2 .11g/L 1 ml/L MgSO4 24.65g /100 ml 2 ml/L 

CuCl2.2H2O 0.05g/L 1 ml/L KH2PO4 13.609g /100 ml 1 ml/L 

NaMoO4 0.025g/L 1 ml/L (Fe.EDTA) 

FeCl3.6H2O 

EDTA 

 

2.42g /250 ml 

2.62g/ 250 ml 

 

1 ml/L 
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edad. Las plantas fueron regadas diariamente con solución de Hoagland 

(Cuadro 3) bajo las concentraciones de 0, 200 y 400 mM de NaCl durante 5 

días. Posterior al tratamiento de salinidad las plantas se volvieron a regar 

diariamente con solución de Hoagland y se dejaron madurar hasta producir 

semillas. Durante el tratamiento de estrés salino se evaluaron parámetros de 

intercambio de gases y fluorescencia de la clorofila de las plantas 

transformadas y no transformadas, estas evaluaciones se realizaron en los días 

0, 1, 3, 5 y a los 7 días de la recuperación del tratamiento de estrés salino. 

 

Fotosíntesis y Estado del Fotosistema II 

Los parámetros de intercambio de gases se obtuvieron con un equipo LI-COR 

LI-6400XT Portable Photosynthesis System, así como el rango de asimilación 

de CO2 (A), rango de transpiración (E), conductancia estomática (GS), 

concentración subestomatal de CO2 (Ci). La fluorescencia fue medida con un 

equipo Handy PEA chorophyll fluorescence system (Hansatech Instruments Inc, 

Norfolk UK), las medidciones se hicieron  de acuerdo al método de saturación  

(Schreiber et al. 1995). Después de un periodo de 30 minutos de oscuridad con 

un clip en la segunda hoja de la planta. Los parámetros fueron determinados 

por el máximo rendimiento cuántico del fotosistema II (Fv/Fm),  por el flujo de 

energía absorbida por sección transversal, reducción de la capacidad de QA, 

flujo de energía de transporte de electrones por sección transversal (ETo/Cs), 

flujo de energía atrapada en el fotosistema II por sección transversal (TRo/Cs) y 

energía de disipación en el fotosistema II por sección transversal (DIo/CS). 
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Evaluación de la Biomasa Seca 

La evaluación de la biomasa seca fue realizada con plantas transformadas y no 

transformadas sometidas al tratamiento de estrés salino bajo las 

concentraciones 0, 200 y 400 mM de NaCl, se realizó al final del ciclo de vida 

de las plantas. Las plantas se extrajeron de las macetas con termolita y se 

evaluaron las partes aéreas y terrestres de las plantas; tamaño de la planta, 

tamaño del tallo de la planta, tamaño y peso de espiga, número de espigas, 

cantidad de semillas, tamaño y peso de raíz, así como peso de la biomasa total 

de la planta. 
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RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

 
 
 

Germinación y viabilidad de la semilla 

La germinación de las semillas transformadas con el promotor inducible bajo 

estrés RD29A fue de dos a tres días, las cuales presentaron el mismo tiempo 

de germinación que las semillas no transformadas, al igual que las semillas 35S 

(Cuadro 4). En un estudió de Jang y colaboradores (2003) con plantas de arroz 

transformadas con una fusión de TPS y TPP de E. coli, se encontró un retraso 

de tres días en la germinación. Sin embargo las plantas de trigo transformadas 

con el gen ScTPS1-TPS2 ya sea con el promotor RD29A o 35S no presentaron 

retrasó en germinación, esto coincide con lo reportado por Suarez y 

colaboradores (2009) en alfalfa y con Miranda y colaboradores (2007) en 

Arabidopsis transformadas con el mismo gen y construcciones utilizadas en 

éste trabajo. 

 Una vez germinadas las semillas, las plántulas fueron sometidas a 

selección con el herbicida PPT. A las 2 semanas de crecimiento en tubos con 

PPT y NaCl, se observó que las plántulas con la concentración 100 y 200 mM 

de NaCl desarrollaron tallos más gruesos y raíces más largas y gruesas en 

comparación con las plántulas con 50 mM de NaCl (Figura 6). Lo cual sugiere 

que las plantas transformadas son tolerantes a salinidad y que nos permitió 

definir las concentraciones de NaCl a probar en las plantas adultas. Esto indica 

que una concentración de NaCl moderada puede ayudar a que las plantas 

transformadas desarrollen tallos y raíces más gruesas.  
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Figura 6. Plántulas RD29A en selección con PPT y NaCl. El medio de cultivo 
contenía 3 mM de PPT(a)  50 mM de NaCl, (b)   100 mM de NaCl y (c)  200 mM 
de NaCl, a las 2 semanas.  

 

a) b) c) 
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Las plántulas RD29A presentaron un mayor porcentaje de sobrevivencia 

a PPT (Cuadro 4) en comparación con las plántulas 35S por lo que ya no se 

continuó trabajando con ellas. Este resultado es interesante ya que al parecer la 

expresión constitutiva del transgen está teniendo un impacto importante en la 

sobrevivencia de las plántulas de trigo. En plantas de Arabidopsis y alfalfa 

transformadas con la misma construcción que las plantas de trigo, no se 

encontró un efecto similar al nuestro por lo que es importante continuar 

analizando la inserción del transgen, el número de copias y la concentración de 

trehalosa (Miranda et al., 2007; Suarez et al. 2009). 

 

Fotosíntesis y estado del fotosistema II 

En la Figura 7 se puede observar en el día 0 del tratamiento de salinidad que no 

hay diferencias significativas en la variable de asimilación de CO2 entre los 

tratamientos tanto para las plantas transformadas como no transformadas, lo 

que indica que las plantas presentaban rangos de asimilación de CO2 muy 

similares antes de iniciar el tratamiento de estrés salino. Al día 1 de tratamiento 

de estrés salino se observa una disminución en la asimilación de CO2 en todas 

las plantas siendo más bajo para las plantas no transformadas con un 26% para 

el tratamiento de 200 mM y 46% para el tratamiento de 400 mM de NaCl con 

respecto al testigo. En general la línea 3C fue la que presentó la menor 

disminución  en asimilación de CO2 al primer día de estrés, 6% para el 

tratamiento de 200 mM de NaCl y de 16% para el tratamiento de 400 mM de 

NaCl con respecto al testigo.  

En el día 3 de tratamiento de estrés salino la asimilación de CO2 de las 

plantas transformadas empezó a decrecer de forma más notoria para las líneas 

3A y 3B las cuales presentaron una reducción de más de 50% para el 

tratamiento de 400 mM  de NaCl, mientras que la línea 3C disminuyó en un 

32% para el tratamiento de 400 mM de NaCl con respecto al testigo. 
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Cuadro 4. Porcentaje y tiempo de germinación de semillas RD29A, 35S y no 

transformadas y porcentaje de sobrevivencia a PPT de plantas RD29A y 35S.  

Planta 
% de 

germinación 

Tiempo de 

germinación 

(Días) 

% de 

Sobrevivencia 

a PPT 

  90 2 

91 RD29A-3ª 98 3 

 100 4 

 
RB29A-3B 

91 2 

85 95 3 

100 4 

 
RD29A-3C 

 

94 2 
 

89 
 

100 3 

 89 2  

35S 
92 3 

25 
100 4 

 
NT 

96 2 

0 
100 3 
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Figura 7. Efecto del estrés salino en la asimilación de CO2 en plantas de trigo.  
(NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, 
(3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea 
RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica diferencias 
significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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Por otro lado las plantas no transformadas disminuyeron un 75% su 

asimilación de CO2 para el tratamiento de 200 mM y un 84% para el tratamiento 

de 400 mM de NaCl. Al día 5 de tratamiento las plantas presentaron el mismo 

patrón, para este día la línea 3C ya presenta disminución en la asimilación de 

CO2 para ambas concentraciones de NaCl, para el tratamiento de 200 mM de 

NaCl presenta una disminución de 44% y 61% para 400 mM de NaCl con 

respecto al testigo. 

En la Figura 8 se muestra el efecto en la asimilación de CO2 a los 7 días 

de recuperación del tratamiento de estrés salino para las concentraciones de 0, 

200 y 400 mM de NaCl en plantas transformadas y no transformadas. Todas las 

plantas presentaron una disminución en la asimilación de CO2 en todos los 

tratamientos, lo que indica un daño en el aparato fotosintético de las plantas. La 

Figura 8 también muestra una disminución en los testigos para todas las líneas 

RD29A y NT lo que se puede atribuir a la edad de la planta, la línea 3C 

presenta los valores más bajos de asimilación de CO2, esto se puede atribuir al 

estado de madurez de la planta, esta misma línea fue la primera en espigar por 

lo tanto fue la primera en madurar; la asimilación de CO2 está ligada a varios 

factores entre ellos; estado de madurez de la planta. La línea 3A  mantuvo su 

asimilación de CO2 en los tratamientos de 200 y 400 mM de NaCl, mientras que 

la línea 3B presentó disminución del 29% para el tratamiento de 200 mM y de 

59% para 400 mM de NaCl.  

Las plantas no transformadas presentaron una disminución del 80% al 

día 7 de recuperación para los tratamientos de 200 mM de NaCl y una pérdida 

total para el tratamiento de 400 mM de NaCl con respecto a su testigo, lo que 

indica que no hubo una recuperación después del tratamiento de NaCl para su 

aparato fotosintético en la concentración más alta de salinidad.   

Lyu y colaboradores (2013) sometieron plantas de tomate a estrés salino (NaCl 

150 mM)  encontrando que al día 2 la asimilación de CO2 disminuye 32% en 

plantas no transformadas y 18 % en una de sus 3 líneas transformadas 

mientras que las otras dos no sufren cambios significativos. Nuestros datos son  
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Figura 8. Asimilación de CO2 de plantas sometidas a estrés salino después de 7  
días de recuperación. Las plantas se regaron de manera constante después de 
terminado el tratamiento de estrés salino. (NT) plantas no transformadas, (3A) 
plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea 
RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C. *Diferente literal en 
una misma columna indica diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 



 

39 
 

similares a los reportados por Lyu y colaboradores (2013) al principio del estrés 

salino, aun cuando la concentración de NaCl usada en éste estudio es mayor 

(200 y 400 mM). A diferencia de lo encontrado por Lyu y colaboradores (2013), 

las plantas de trigo toleraron los cinco días de estrés aplicado así como una 

concentración de NaCl mayor. Es claro que la expresión de la enzima 

bifuncional es la principal razón por la que las plantas de trigo muestran 

tolerancia al estrés salino, por lo que es de suma importancia determinar la 

concentración de trehalosa en dichas plantas, lo cual no se realizó durante este 

trabajo ya que eran parte de los objetivos de otro trabajo y aun no se han 

obtenido los resultados. 

 En la Figura 9 se muestra que no hay diferencias significativas para la 

variable conductancia estomática entre las líneas de las plantas RD29A y 

plantas no transformadas al día 0 del tratamiento de estrés salino. Para el día 1 

del tratamiento de estrés salino se observa que las plantas no transformadas 

disminuyeron de manera significativa un 66% en la conductancia estomática 

para el tratamiento de 200 mM de NaCl y un 78% en el tratamiento de 400 mM 

de NaCl en comparación con el testigo. Las líneas de las plantas transformadas 

no presentaron una disminución significativa para la conductancia estomática 

en el día 1 del tratamiento de estrés salino para la concentración de 200 mM de 

NaCl, sin embargo, si fue significativa para la concentración de 400 mM de 

NaCl, la línea 3A presento una disminución de 31%, la línea 3B de 33%, 

mientras que la línea 3C presentó una reducción de 37% en comparación al 

testigo. 

Al día 3 del tratamiento de estrés salino todas las plantas presentaron 

una disminución significativa en la conductancia estomática para las 

concentraciones de 200 mM y 400 mM en comparación a los testigos (Figura 9). 

La línea 3C presentó una disminución de 36% para el tratamiento de 200 mM 

de NaCl y de 38% para el tratamiento de 400 mM de NaCl, esta línea fue la que 

menos disminuyó en comparación a las otras líneas RD29A y plantas no  
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Figura 9. Efecto del estrés salino en la conductancia estomática (GS), (NT) 
plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) 
plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea 
RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica diferencias 
significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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transformadas. Al día 5 del tratamiento las plantas continuaron con el patrón de 

disminución de la conductancia estomática siendo más drástico para la 

concentración de 400 mM de NaCl, no se encontraron diferencias significativas 

entre las líneas RD29A y las plantas no transformadas, todas las plantas 

presentaron una disminución de más de 70% en comparación a su testigo 

(Figura 9).  

 En la Figura 10 se muestra el efecto de los tratamientos de salinidad al 

día 7 de recuperación para plantas transformadas y no transformadas. Se 

observa una disminución en la  conductancia estomática en los testigos, esto 

puede ser debido al estado de madurez de la planta. Al mismo tiempo se 

muestra una baja conductancia estomática en las plantas no transformadas 

para el tratamiento de 200 mM de NaCl y una conductancia casi nula para el 

tratamiento de 400 mM de NaCl. En las plantas transformadas se puede 

observar un ligero aumento en la conductancia estomática en comparación al 

día 5 de estrés salino en las líneas de las plantas transformadas. Aun cuando 

los valores de la conductancia estomática fueron bajos para las plantas 

transformadas se puede deducir que la transformación de estas plantas les 

permitió continuar con sus funciones vitales durante el tratamiento de estrés   

salino, sobre todo en la concentración menor de 200 mM de NaCl. 

Los resultados de conductancia estomática muestran que las plantas 

RD29A sometidas a estrés salino son capaces de abrir sus estomas y captar 

CO2, durante las primeras horas del tratamiento de estrés, este comportamiento 

representa una ventaja para las plantas ya que les permite captar uno de sus 

nutrientes más importante. Sin embargo, la prolongación del estrés salino y el 

grado de salinidad obliga a las plantas a cerrar sus estomas para evitar una 

mayor pérdida de agua. Las plantas transformadas y sometidas a una 

concentración de NaCl de 200 mM mostraron una apertura estomática mayor 

que las plantas no transformadas cuando se les riega sólo con agua. Dicho 

resultado sugiere que la transformación con la enzima bifuncional representa 

una ventaja para las plantas sometidas a estrés salino.
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Figura 10. Conductancia estomática (GS) en plantas sometidas a estrés salino 
después de 7 días de recuperación. Las plantas se regaron de manera 
constante después de terminado el tratamiento de estrés salino, (NT) plantas no 
transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C. 
*Diferente literal en una misma columna indica diferencias significativas 
(P<0.05), media ± EE, n=4.  
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 En el día 0 del tratamiento de estrés salino se puede observar que las 

plantas no transformadas presentaron tasas de transpiración más altas en 

comparación con las plantas transformadas, mientras que las líneas de las 

plantas transformadas presentaron tasas de transpiración similares para ese día 

(Figura 11). En el día 1 del tratamiento de estrés salino todas las plantas 

presentaron disminución en la tasa de transpiración, sin embargo las plantas no 

transformadas presentaron reducción más significativa en comparación al día 0. 

Al día 1 las plantas transformadas redujeron 70% los rangos de transpiración 

para la concentración de 400 mM de NaCl. En el día 1 de estrés salino las 

plantas transformadas no presentaron rangos tan bajos de transpiración en el 

tratamiento de 400 mM en comparación a los  testigos. 

 En la figura 11 se puede observar una disminución en la tasa de 

transpiración por efecto del tratamiento de estrés salino para el día 3 en todas 

las plantas. Las plantas no transformadas presentaron una disminución de 26% 

para la concentración de 200 mM de NaCl y de 50% para la concentración de 

400 mM de NaCl en la tasa de transpiración en comparación al testigo, mientras 

que la línea 3A presentó una disminución de 51% para la concentración de 200 

mM de NaCl y de 67% para la concentración de 400 mM de NaCl, la línea 3B 

presento una disminución de 16% para la concentración de 200 mM de NaCl y 

de 47% para 400 mM de NaCl, mientras que la línea 3C presentó una 

disminución de 5% para la concentración de 200 mM y de 52% para 400 mM de 

NaCl. Al día 3 se puede observar que todas las plantas fueron más susceptibles 

al tratamiento de 400 mM de NaCl pues todas presentaron disminuciones 

significativas en comparación a sus testigos. 

 En el día 5 de tratamiento de estrés salino las plantas continuaron con el 

patrón de disminución en la tasa de transpiración, la disminución se observó en 

ambos tratamientos (Figura 11). Las plantas no transformadas presentaron una 

disminución de 60% para la concentración de 200 mM de NaCl y de 95% para 

la concentración de 400 mM de NaCl, las 
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Figura 11. Efecto del estrés salino en la transpiración (E),  (NT) plantas no 
transformadas. (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea 
RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas 
transformadas línea RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica 
diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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líneas 3A y 3B presentaron una disminución de más de 50% en el tratamiento 

de 200 mM de NaCl y de más de 70% en el tratamiento de 400 mM de NaCl 

para la tasa de transpiración, mientras que la línea 3C presentó un efecto 

similar al de las plantas no transformadas en la concentración de 400 mM de 

NaCl en la tasa de transpiración en el último día del tratamiento de estrés salino 

(Figura 11). 

 En la Figura 12 se puede observar las tasas de transpiración de las 

plantas transformadas y no transformadas al día 7 de recuperación del 

tratamiento de estrés salino. Se encontró una disminución significativa en la 

tasa de transpiración para el testigo de la línea 3C, lo cual se puede asociar al 

estado de madurez de las plantas, ya que las plantas de esta línea fueron las 

primeras en espigar, mientras que las otras líneas 3A y 3B lo hicieron al final del 

tratamiento de estrés salino. Por otro lado, las plantas no transformadas no 

presentaron cambios en la tasa de transpiración al día 7 de recuperación, los 

valores permanecieron similares a los del último día del tratamiento de estrés 

salino. La línea 3A presentó una recuperación de 92% en comparación al 

testigo para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 53% para el de 400 mM de 

NaCl, la tasa de transpiración de la línea 3B presentó una reducción de 73% 

para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 79% para el de 400 mM de NaCl, 

mientras que la línea 3B presentó una reducción de 43% para el tratamiento de 

200 mM de NaCl y de 49% para el de 400 Mm de NaCl. 

En general, se observó un ligero incremento en la tasa de transpiración 

de la líneas transformadas a los 7 día de tratamiento de estrés salino, la 

recuperación fue mejor para el tratamiento con 200 mM de NaCl para la línea 

3A, una concentración de NaCl tan alta como 400 mM provoca un daño 

irreversible en las plantas no transformadas, mientras que para las plantas 

transformadas reduce significativamente sus rangos de transpiración aun con la 

transformación (Figura 12).   

El trigo es una planta C3 por lo que la transpiración afecta directamente 

la concentración de agua en la hoja y en toda la planta (Azcón-Bieto, 1983).  
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Figura 12. Transpiración (E) en plantas sometidas a estrés salino después de 7  
días de recuperación. Las plantas se regaron de manera constante después de 
terminado el tratamiento de estrés salino. (NT) plantas no transformadas, (3A) 
plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea 
RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C *Diferente literal en 
una misma columna indica diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4 
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Para tolerar el estrés salino las plantas debieron reducir su tasa de transpiración 

y de ésta manera reducir la perdida de agua por los estomas.  

En cuanto a la eficiencia de uso de agua de las plantas se calculó 

mediante A/E (A) asimilación de CO2 y (E) transpiración, todas las plantas 

presentaron disminución en la eficiencia de uso de agua en comparación a sus 

testigos en las concentraciones de 200 y 400 mM de NaCl; sin embargo las 

plantas no transformadas redujeron significativamente la A/E durante todos los 

días del tratamiento de estrés salino (Figura 13). En el día 5 del tratamiento de 

estrés salino se puede observar una pérdida total de la eficiencia de uso de 

agua de las plantas no transformadas en el tratamiento de 400 mM NaCl en 

comparación a su testigo. Por otro lado, las plantas transformadas no 

presentaron disminuciones significativas de la eficiencia de uso agua hasta el 

día 5 del tratamiento de estrés salino. 

A los 7 días de la recuperación del tratamiento de estrés salino se puede 

observar que las plantas transformadas presentan una disminución significativa 

de la eficiencia de uso de agua para la concentración de 400 mM de NaCl 

(Figura 14) siendo mayor para la línea 3C la cual disminuyó más del 80% en 

comparación al testigo. Mientras que las plantas no transformadas presentaron 

una pérdida total de la eficiencia de uso de agua para la concentración de 400 

mM de NaCl (Figura 14). Esto indica que las plantas transformadas pueden 

sobrevivir a una salinidad moderada de 200 mM de NaCl y pueden tolerar una 

salinidad extrema de 400 mM. 

En el día 0 del tratamiento de estrés salino las líneas 3A y 3C 

presentaron rangos similares de concentración de CO2 intercelular (Ci) mientras 

que la línea RB presentó valores menores (Figura 15). En el día 1 de 

tratamiento se observó un ligero aumento en Ci en todas las plantas en los 

tratamientos de 200 mM y 4000 mM de NaCl en comparación a los testigos. En 

el día 3 del tratamiento de estrés salino las plantas no transformadas y líneas 

3A y  3C 
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Figura 13. Eficiencia en uso de agua (A/E) durante tratamiento de estrés salino.  
(NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, 
(3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea 
RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica diferencias 
significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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Figura 14. Eficiencia en uso de agua (A/E) en plantas sometidas a estrés salino 
a los 7 días de recuperación. Las plantas se regaron de manera constante 
después de terminado el tratamiento de estrés salino. (NT) plantas no 
transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C.  
*Diferente literal en una misma columna indica diferencias significativas 
(P<0.05), media ± EE, n=4 
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Figura 15. Efecto del estrés salino en la concentración de CO2 intercelular (Ci).  
(NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, 
(3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea 
RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica diferencias 
significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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aumentaron significativamente 26% y 23% los valores de Ci en el tratamiento 

con 400 mM de NaCl en comparación a los testigos, mientras que las plantas 

no transformadas y la línea 3B mantuvieron sus valores de Ci similares en 

ambas concentraciones de NaCl. 

Al día 5 del tratamiento de estrés salino la Ci mostró un aumento 

significativo en comparación a los testigos. Las plantas no transformadas 

presentaron un aumento de 20% en el tratamiento de 200 mM de NaCl y un 

aumento de 27% para el tratamiento de 400 mM de NaCl. Mientras que la línea 

3A presentó solo aumento significativo en Ci con el tratamiento de 200 mM de 

NaCl, y un aumento significativo de 41% en el tratamiento de 400 mM de NaCl 

(Figura 15). La línea 3B presentó un aumento de 10% para el tratamiento de 

200 mM de NaCl en el valor de Ci y un aumento de 58% para el de 400 mM de 

NaCl, mientras que la línea 3C presento solo un aumento significativo de 18% 

en el tratamiento de 400 mM de NaCl. 

En la Figura 16 se muestran los datos de Ci a los 7 días de recuperación 

del tratamiento de estrés salino. Todas las plantas presentaron aumentos en la 

Ci en comparación al testigo, los rangos fueron similares en los tratamientos de 

200 mM y 400 mM de NaCl con excepción de la línea 3B que presentó rangos 

menores de Ci, además fue la que presento el valor más bajo de Ci en el 

testigo. Ci aumentó al transcurrir los días de tratamiento de estrés salino 

incluyendo los días del tratamiento de recuperación a diferencia de las otras 

variables de intercambio de gases. 

Se calculó la eficiencia en fijación del carbono mediante la ecuación A/Ci 

(A) Asimilación de CO2  y (Ci) Concentración de CO2  intercelular (Figura 17), 

este parámetro fue más alto para las líneas de plantas transformadas sometidas 

a estrés salino (200 y 400 mM) durante todos los días del tratamiento. Sin 

embargo a partir del día 3 se observa que la A/Ci empieza a disminuir 

drásticamente también para las plantas transformadas para la 

 



 

52 
 

 

 

 

 

Recuperación 
(7 días)

[NaCl] mM

0 200 400

C
i

(
m

o
lC

o
2

m
-1

)

0

100

200

300

400

NT 

3A 

3B 

3C

aba

cd

ab
ab

de

bc

a

cd
c

cd

e

 

 

Figura 16. Concentración de CO2 intercelular (Ci) en plantas sometidas a estrés 
salino a los 7 días de recuperación. Las plantas se regaron de manera 
constante después de terminado el tratamiento de estrés salino. (NT) plantas no 
transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C.  
*Diferente literal en una misma columna indica diferencias significativas 
(P<0.05), media ± EE, n=4 
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Figura 17. Eficiencia en la fijación del carbono (A/Ci) durante tratamiento de 
estrés salino. (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea 
RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas 
transformadas línea RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica 
diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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concentración de 400 mM de NaCl con respecto a los testigos. Todas las líneas 

de las plantas transformadas redujeron drásticamente hasta un 65% la 

eficiencia de fijación de CO2 en comparación con los testigos. Las plantas no 

transformadas por otro lado redujeron un 87% su eficiencia con respecto a su 

testigo. Por lo que las plantas transformadas presentaron mayor eficiencia en la 

fijación de CO2 durante todo el tratamiento de estrés salino (200 y 400 mM). 

En la Figura 18 se muestra la eficiencia en la fijación de carbono de las 

plantas al día 7 de recuperación. Las plantas no transformadas presentaron una 

ligera mejoría en éste parámetro (80%) para el tratamiento de 200 mM de NaCl 

y una pérdida total en la capacidad de fijar el CO2 en de 400 mM de NaCl con 

respecto al testigo. Por otro lado las plantas transformadas presentaron 

mayores tasas de fijación de CO2 a los 7 días de recuperación del tratamiento 

de estrés salino en comparación a las plantas no transformadas pues 

solamente presentaron una disminución significativa de 68% para la línea 3B en 

el tratamiento de 400 mM de NaCl.  

 

Fluorescencia 

En muchos estudios se ha utilizado la variable Fv/Fm (eficiencia fotoquímica 

primara del PSII) de la clorofila a, como un indicador de estrés ambiental 

(Adams y Demming-Adams, 2004). En la Figura 19 se puede observar que al 

día 0 del tratamiento de estrés salino no hay diferencias significativas en la 

variable Fv/Fm de las plantas transformadas y no transformadas, además 

presentaron valores cercanos a 0.8 y superiores lo que indica que no había 

daños en el PSII al principio del tratamiento.  
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Figura 18. Eficiencia en la fijación del carbono (A/Ci) en plantas sometidas a 
estrés salino a los 7 días de recuperación. Las plantas se regaron de manera 
constante después de terminado el tratamiento de estrés salino. (NT) plantas no 
transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C.  
*Diferente literal en una misma columna indica diferencias significativas 
(P<0.05), media ± EE, n=4. 
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Figura 19. Efecto del tratamiento de estrés salino en la eficiencia del PSII 
(Fv/Fm). (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea 
RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas 
transformadas línea RD29A-3C. *Diferente literal en una misma columna indica 
diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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En el día 1 del tratamiento de estrés salino las plantas transformadas y 

no transformadas presentaron una disminución de 1 y 2% en la variable Fv/Fm 

en la concentración de 200 mM de NaCl con respeto al testigo, mientras que en 

el tratamiento de 400 mM las líneas 3A y 3C presentaron una disminución del 

10%, las plantas no transformadas, por otro lado, presentaron una disminución 

de 14% para el tratamiento 400 mM de NaCl (Figura 19). En el día 3 y 5 del 

tratamiento de estrés salino las plantas transformadas permanecieron dentro de 

los mismos valores de Fv/Fm a diferencia de las plantas no transformadas 

cuyos rangos de Fv/Fm disminuyeron 11% en el tratamiento de 400 mM de 

NaCl en el día 3 y una disminución de 44% en el día 5 para ese mismo 

tratamiento. La línea 3C de las plantas transformadas presentó una mayor 

disminución la cual fue de 13% para el día 5 respecto al testigo en el 

tratamiento de 400 mM de NaCl. 

En la Figura 20 se puede observar que al día 7 de recuperación del 

tratamiento de estrés salino las líneas 3A y 3C mantuvieron constantes los 

valores para Fv/Fm en el tratamiento de 200 mM de NaCl. Mientras que la línea 

3B presentó una disminución de un 22% en la variable Fv/Fm en el tratamiento 

de 400 mM de NaCl. Por otro lado las plantas no transformadas presentaron 

una disminución de un 80% para Fv/Fm, lo cual indica un daño en el 

fotosistema II. 

La eficiencia del PSII se ve afectada en las plantas no transformadas 

desde el primer día de estrés salino (NaCl 400 mM), en cambio las plantas 

transformadas muestran poco cambio en éste parámetro a concentraciones de 

200 mM de NaCl. Cambios significativos se observan solo en las plantas 

sometidas a 400 mM de NaCl donde tanto al día 3 como al día 5 de estrés las 

plantas transformadas mantienen una alta eficiencia del PSII. Las plantas de 

trigo transformadas con el gen para la enzima bifuncional TPS1-TPS2 bajo 

condiciones de salinidad son más eficientes en su fotoquímica primaria que las 

plantas de arroz transformadas con una fusión similar (Garg et al., 2002; Jang 

et al., 2003). 
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Figura 20. Eficiencia del PSII (Fv/Fm) a los 7 días de recuperación del 
tratamiento de estrés salino.  (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas 
transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas transformadas línea RD29A-3B, 
(3C) plantas transformadas línea RD29A-3C.. *Diferente literal en una misma 
columna indica diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=4. 
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  En la Figura 21 se muestra el efecto del tratamiento de estrés salino en 

los parámetros de fluorescencia (flujos específicos expresados por área) en 

plantas transformadas y no transformadas expresadas en gráficas radiales en el 

día 1 de tratamiento. Todas las plantas presentaron alteraciones en los radios 

de los flujos específicos en los tratamientos de 200 mM y 400 mM de NaCl en 

comparación al testigo. Las plantas no transformadas presentaron un 

incremento en el parámetro Dio/Cs (flujo de disipación de energía) y una 

disminución en los parámetros de ETo/Cs (transporte de electrones), TRo/Cs 

(flujo de energía transferida al centro de reacción) y Fm (fluorescencia máxima), 

la disminución de los parámetros fue más significativa para el tratamiento de 

400 mM de NaCl. 

 En el día 1 del tratamiento de estrés salino, las líneas 3A y 3C también 

presentaron alteraciones en los radios de los flujos específicos, se presentó un 

aumento significativo para ambas líneas (3A y 3C) en el parámetro Dio/Cs en el 

tratamiento de 400 mM de NaCl y ligeras disminuciones en los parámetros de 

ABS/Cs, TRo/Cs y Fm en relación al testigo, mientras que los demás 

parámetros permanecieron dentro del radio 1 (Figura 21). Por otro lado los 

parámetros de flujos específicos de la línea 3B de plantas transformadas 

permanecieron muy similares a los del testigo en ambas concentraciones de 

NaCl (200 y 400 mM). 

En el día 3 del tratamiento de estrés salino se puede observar el efecto 

de la salinidad en los flujos específicos en las plantas no transformadas y líneas 

3A y 3C de plantas transformadas (Figura 22). Las plantas no transformadas 

presentaron un aumento de 1 en el parámetro de Dio/Cs en el día 3 del 

tratamiento de estrés salino y al mismo tiempo presentaron disminución en los 

parámetros de ABS/Cs y de TRo/Cs. Las líneas 3A y 3C también presentaron 

alteraciones en el radio de los flujos específicos como un aumento de 1 en el 

parámetro Dio/Cs para el tratamiento de 400 mM y disminuciones en los 

parámetros ABS/Cs y TRo/Cs. Por otro lado los flujos específicos
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Figura 21. Efecto del tratamiento de estrés salino al día 1 en las variables de fluorescencia, (ABS) flujo de fotones absorbido por 
pigmento  antena (Fm) valor máximo de la fluorescencia, (Fv) fluorescencia variable en hojas adaptadas a la obscuridad (Fv=Fm-
Fo), (Tro) flujo de energía transferida al centro de reacción, (ETo) transporte de electrones que conduce a la fijación de CO2, (Dio) 
flujo de disipación de energía no atrapada como calor o transferida a otros sistemas no fluorescentes,  (Fv/Fm) eficiencia de la 
fotoquímica primaria del PSII; (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C .
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Figura 22. Efecto del tratamiento de estrés salino al día 3 en  las variables de fluorescencia, (ABS) flujo de fotones absorbido por 
pigmento antena (Fm) valor máximo de la fluorescencia, (Fv) fluorescencia variable en hojas adaptadas a la obscuridad (Fv=Fm-Fo), 
(TRo) flujo de energía transferida al centro de reacción, (ETo) transporte de electrones que conduce a la fijación de CO2, (Dio) flujo 
de disipación de energía no atrapada como calor o transferida a otros sistemas no fluorescentes,  (Fv/Fm) eficiencia de la 
fotoquímica primaria del PSII; (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C. 
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por área medida de la línea 3B permanecieron muy similares al testigo, lo que 

sugiere que la salinidad no tuvo un efecto considerable en el estado del PSII de 

la planta al día 3 del tratamiento de estrés salino. En el día 3 del tratamiento de 

estrés salino los radios de los flujos específicos expresados por área (Cs) 

mostraron un comportamiento similar en todas las plantas ya que se observó 

que cuando el parámetro Dio/Cs aumentó, los parámetros ABS/Cs, TRo/Cs y 

ETo/Cs tendieron a disminuir, mientras que la línea 3B presentó valores 

similares al testigo. 

En el día 5 del tratamiento de estrés salino se observó que las plantas 

transformadas fueron las que más redujeron los parámetros de flujos 

específicos ABS/Cs, ETo/Cs, TRo/Cs, además presentaron una reducción en 

las variables Fm y FV por efecto del tratamiento con 400 mM de NaCl. Al mismo 

tiempo las plantas no transformadas presentaron un aumento en el parámetro 

Dio/Cs con respecto al testigo (Figura 23). Las líneas transformadas 3A y 3C 

también presentaron variaciones en los parámetros de fluorescencia, las cuales 

fueron más significativas para la concentración de 400 mM de NaCl al igual que 

en los otros días del tratamiento de estrés salino (Figura 21 y 22). La línea 3B 

presentó variaciones en los parámetros de fluorescencia hasta el día 5 del 

tratamiento de estrés salino, donde solamente se observó un aumento de 0.6 

en el parámetro Dio/Cs. 

En la Figura 24 se puede observar que los radios de las variables de 

fluorescencia a los 7 días de la recuperación del tratamiento de estrés salino 

presentan variaciones en todas las plantas con respecto a los testigos en la 

concentración de 400 mM de NaCl. Sin embargo esta variación es mayor para 

las plantas no transformadas. La variable Dio/Cs se muestra más alta en 

comparación a los testigos. Mientras que las líneas transformadas 3B y 3A 

permanecen muy estables en comparación a los testigos y se muestran más 

estables en comparación al día 5 del tratamiento de estrés salino (Figura 24).  
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Figura 23. Efecto del tratamiento de estrés salino al día 5 en  las variables de fluorescencia, (ABS) flujo de fotones absorbido por 
pigmento antena (Fm) valor máximo de la fluorescencia, (Fv) fluorescencia variable en hojas adaptadas a la obscuridad (Fv=Fm-Fo), 
(TRo) flujo de energía transferida al centro de reacción, (ETo) transporte de electrones que conduce a la fijación de CO2, (Dio) flujo 
de disipación de energía no atrapada como calor o transferida a otros sistemas no fluorescentes,  (Fv/Fm) eficiencia de la 
fotoquímica primaria del PSII; (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C. 
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Figura 24. Variables de fluorescencia a los 7 días de recuperación del tratamiento de estrés salino, (ABS) flujo de fotones absorbido 
por pigmento de antena (Fm) valor máximo de la fluorescencia, (Fv) fluorescencia variable en hojas adaptadas a la obscuridad 
(Fv=Fm-Fo), (TRo) flujo de energía transferida al centro de reacción, (ETo) transporte de electrones que conduce a la fijación de 
CO2, (Dio) flujo de disipación de energía no atrapada como calor o transferida a otros sistemas no fluorescentes,  (Fv/Fm) eficiencia 
de la fotoquímica primaria del PSII; (NT) plantas no transformadas, (3A) plantas transformadas línea RD29A-3A, (3B) plantas 
transformadas línea RD29A-3B, (3C) plantas transformadas línea RD29A-3C. 
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Por otro lado la concentración de 200 mM de NaCl no parece tener un efecto 

tan dramático para las plantas, mientras que la concentración de 400 mM puede 

causar un daño permanente en el PSII de las plantas no transformadas. 

 Jang y colaboradores (2003) expusieron plántulas de arroz 

transformadas con una enzima bifuncional (TPSP) a 150 M de NaCl durante 2 

horas y midieron la eficiencia del PSII (Fv/Fm) encontrando que ésta era entre 

15 y 19% más alta en las plantas transformadas respecto al control. Garg y 

colaboradores (2002) encontraron en plantas de arroz que el mismo parámetro 

disminuía entre 29 y 37% en plantas bajo estrés salino (100 mM NaCl). Las 

plantas de trigo en cambio mostraron una mayor eficiencia del PSII ya que con 

400 mM de NaCl las plantas transformadas presentaron entre 50 y 100% mayor 

eficiencia que las plantas no transformadas sometidas a la misma 

concentración de sal. 

Evaluación de la biomasa seca 

En el cuadro 5 se observa el efecto del tratamiento de salinidad con 0, mM, 200 

mM y 400 mM de NaCl para las variables de biomasa seca total, tamaño y peso 

de tallo, tamaño y peso de espiga, tamaño y peso de raíz y número de semillas 

de plantas transformadas RD29A líneas 3A, 3B y 3C y plantas no 

transformadas. Las plantas no transformadas presentaron una disminución de 

2% en la biomasa seca total para el tratamiento de 200 mM de NaCl y una 

disminución de 38% para el tratamiento de 400 mM de NaCl en comparación al 

testigo, la línea 3A presentó una disminución de 21% para el tratamiento de 200 

mM y una disminución de 4% para el tratamiento de 400 mM de NaCl en la 

biomasa total seca en comparación al testigo; la línea 3B presentó un ligero 

aumento en la biomasa total seca para los tratamientos de 200 mM y 400 mM 

de NaCl, mientras que la línea 3C presento una disminución de la biomasa total 

seca solamente para el tratamiento de 400 mM de NaCl en comparación al 

testigo. Solamente las plantas no transformadas presentaron una disminución 

considerable en la biomasa total seca en comparación con las líneas de las 

plantas no transformadas (Cuadro 5). 
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Cuadro 5. Efecto del estrés salino en la biomasa seca de plantas RD29A y no transformadas.  

*Diferente literal en una misma columna indica diferencias significativas (P<0.05), media ± EE, n=12.

[NaCl
] 

mM 

 
Planta 

Biomasa 
Total(gr) 

Tallo (cm) 
Espiga Raíz No. de 

semillas Gr Cm Gr Cm 

 
0 

NT 1.017abc ± 0.098 39.59ab ± 1.063 0.761a ± 0.084 6.4ab ± 0.244 0.118abc ± 0.019 19.3abc ± 2.712 21a ± 1.46 

3A 0.986abc ± 0.035 36.35ab ± 1.04 0.636abcd ± 0.032 5.45abc ± 0.337 0.106abc ± 0.012 27.6ab ± 2.381 14abc ± 1.12 

3B 0.757cd ± 0.066 33.05ab ± 0.857 0.482bcde ± 0.048 5.45bc ± 0.240 0.132abc ± 0.013 29.35a ± 1.394 18abc ± 1.39 

3C 1.156ab ± 0.063 38.7a ± 1.891 0.731abc ± 0.038 6.1abc ± 0.339 0.225a ± 0.032 39.59abc ± 1.063 19ab ± 1.49 

200 

NT 0.992abc ± 0.094 33.05ab ± 1.20 0.639abcd ± 0.056 6.03abc ± 0.270 0.132abc ± 0.016 15.8bc ± 2.924 10c ± 1.33 

3A 0.777bcd ± 0.079 36.9ab ± 1.70 0.446cde ± 0.034 5.2c ± 0.2 0.07c ± 0.009 19.9abc ± 2.141 13bc ± 1.24 

3B 0.852abcd ± 0.077 32.8b ± 1.329 0.526bcde ± 0.037 5.4bc ± 0.22 0.175abc ± 0.019 24.7ab ± 2.916 13bc ± 1.16 

3C 1.176a ± 0.090 38.37ab ± 1.63 0.719ab ± 0.057 6.2abc ± 0.3 0.168ab ± 0.030 38.37abc ± 1.638 21a ± 1.77 

 
400 

NT 0.626d ± 0.644 31.44b ± 1.903 0.34e ± 0.047 5.27bc ± 0.307 0.08c ± 0.015 13.2c ± 2.042 4d ± 0.5 

3A 0.948abcd ± 0.065 35.65ab ± .605 0.583abcde ± 0.035 6.4abc ± 0.221 0.108bc ± 0.017 23. 85ab ± 4.690 16c ± 1.29 

3B 0.854bcd ± 0.066 31.88ab ± 1.40 0.486de ± 0.042 6.91a ± 0.243 0.185abc ± 0.020 20.61abc ± 1.60 14c ± 1.46 

3C 1.066abc ± 0.062 36.3ab ± 1.915 0.591bcde   ± 0.043 6.1abc ± 0.221 0.125abc ± 0.030 31.44ab ± 1.903 17abc ± 1.85 
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 Las plantas no transformadas presentaron disminución en la altura de los 

tallos de 17% para el tratamiento de 200 mM y de 21% para el tratamiento de 

400 mM en comparación al testigo, la línea 3A no presentó disminución 

significativa para los tratamientos de 200 mM y 400 mM de NaCl en 

comparación al testigo. La línea 3B presentó una disminución de 4% en la altura 

de tallos solamente en el tratamiento de 400 mM en comparación al testigo, 

mientras que la línea 3C presentó una disminución de 6% en la altura de tallo 

para el tratamiento de 400 mM de NaCl en comparación al testigo. En general 

las plantas testigo de las líneas 3B, 3C y NT presentaron los tallos más altos, 

mientras que la línea 3A presento los tallos de menor altura. El efecto del 

tratamiento de estrés salino en la altura de los tallos fue notorio en todas las 

plantas para el tratamiento de 400 mM de NaCl pero fue mayor en las plantas 

no transformadas (Cuadro 5). 

 En el cuadro 5 se observa una disminución en el peso de la espiga por 

efecto del tratamiento de estrés salino en las plantas no transformadas con una 

disminución de 16% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y una disminución 

de 55% de 400 mM de NaCl en comparación al testigo. Las plantas 

transformadas línea 3A presentaron una disminución significativa de 30% para 

el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 8% para el tratamiento de 400 mM de 

NaCl. La línea 3B no presentó ninguna disminución en el peso de la espiga por 

efecto del tratamiento de estrés salino. La línea 3C presento solamente una 

disminución de 2% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y una disminución 

de 19% en el peso de la espiga en comparación al testigo (Cuadro 5).  

 El efecto en el tamaño de la espiga fue  poco para las plantas 

transformadas y no transformadas ya que solamente se presentó una 

disminución de 6% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 18% para 400 

mM de NaCl para las plantas no transformadas en comparación al testigo. La 

línea 3A presentó una disminución de 5% en el tamaño de la espiga para el 

tratamiento de 200 mM de NaCl, mientras que las líneas 3B y 3C presentaron 

un ligero incremento en comparación a los testigos (Cuadro 5).  
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 El efecto en el tamaño de la espiga fue poco para las plantas 

transformadas y no transformadas ya que solamente se presentó una 

disminución de 6% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 18% para 400 

mM de NaCl para las plantas no transformadas en comparación al testigo. La 

línea 3A presentó una disminución de 5% en el tamaño de la espiga para el 

tratamiento de 200 mM de NaCl, mientras que las líneas 3B y 3C presentaron 

un ligero incremento en comparación a los testigos (Cuadro 5).  

Por otro lado el efecto en el peso de la raíz por el tratamiento de estrés 

salino mostró una reducción de 33% para  la línea 3A en el tratamiento de 200 

mM de NaCl respecto al testigo, y en la línea 3C  una disminución de 25% para 

el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 44% para el tratamiento de 400 mM de 

NaCl, sin embargo la línea 3C presento el mayor peso de raíz para el 

tratamiento testigo en comparación a las demás líneas.. Las plantas no 

transformadas presentaron una disminución significativa de 32% en el 

tratamiento de 400 mM de NaCl en comparación al testigo. La línea 3B no 

presentó disminución en el peso de la raíz, el efecto del estrés salino se vio 

reflejado en un ligero aumento del peso de la raíz en los tratamientos de 200 

mM y 400 mM de NaCl (Cuadro 5). 

 El efecto en el tamaño de la raíz por el tratamiento de estrés salino 

puede observarse en el cuadro 5 donde todas las plantas presentan reducción 

en el tamaño de la raíz para los tratamientos de 200 mM y 400 mM de NaCl, 

esta reducción en el tamaño de la raíz fue más notoria para la concentración de 

400 mM de NaCl para las plantas no transformadas con un 32% con respecto a 

su testigo y de un 30% para la línea 3B en la concentración de 400 mM con 

respecto a su testigo, mientras que a línea 3C presento una reducción de 21% 

en el peso de la raíz para el tratamiento de 400 mM de NaCl con respecto al 

testigo. La línea 3C presento las raíces más grandes en comparación a las 

demás líneas y plantas no transformadas y todas las concentraciones de NaCl 

(Cuadro 5). 
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 En el cuadro 5 se muestra el efecto del tratamiento de estrés salino en el 

número de semillas producidas por las plantas transformadas y no 

transformadas. Se observó una reducción en la cantidad de semillas en las 

plantas no transformadas de 52% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 

un 81% para el tratamiento 400 mM de NaCl con respecto a su testigo. La línea 

3A no presentó una reducción significativa en el número de semillas con 

respecto al testigo en los tratamientos de 200 mM y 400 mM de NaCl. La línea 

3B fue la que presentó mayor reducción en la cantidad de semillas que fue de 

28% para el tratamiento de 200 mM de NaCl y de 22% para el tratamiento de 

400 mM de NaCl. Mientras que la línea 3C presentó una reducción de 11% en 

la cantidad de semilla solamente para el tratamiento de 400 mM de NaCl. La 

cantidad de semilla dada por el testigo de la línea 3C fue similar al número de 

semillas dadas por el testigo de las plantas no transformadas, mientras que los 

testigos de las líneas 3A y 3B presentaron menor número de semillas  en 

comparación con el testigo de las plantas no transformadas lo que puede ser 

debido a la transformación de las plantas RD29A (Cuadro 5). 

Este es el primer trabajo donde plantas sobre expresando una enzima 

bifuncional para síntesis de trehalosa son sometidas a elevada salinidad. Tanto 

plantas de arroz como de Arabidopsis, alfalfa y tomate transformadas con una 

enzima bifuncional para síntesis de trehalosa han sido sometidas a estrés salino 

ya sea con 100 o 150 mM NaCl. La planta de arroz mostró resistencia a 100 

mM de NaCl, además se encontró que las plántulas transformadas mostraban 

raíces y brotes vigorosos (Garg et al. 2002; Jang et al. 2013). Las plantas de 

arroz que fueron sometidas a salinidad mostraron raíces más largas que las de 

las plantas no transformadas (Garg et al. 2002;). En el estudio con plantas de 

alfalfa sometidas a concentraciones de NaCl de hasta 150 mM, se encontró que 

el 70% de las plantas mostró ser tolerante a esa concentración de sal (Suarez 

et al. 2009). En tomate se encontró que una concentración de 150 mM de NaCl 

causa disminución del 30% en clorofila de plantas no transformadas mientras 

que las transgénicas no muestran cambios en dicho parámetro (Lyu et al. 

2013). Plantas de arabidopsis transformadas y sometidas a 350 mM de NaCl 
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mostraron ser tolerantes a salinidad pero mostraron un significativo retardo en 

el crecimiento y afectación en la concentración de clorofila (Miranda et al. 2007).  

Respecto a biomasa, en alfalfa se reportó que las plantas RD29A::TPS1-

TPS2 presentaron un 62% de incremento en su biomasa en relación a las 

plantas no transformadas. Por su parte las plantas 35S::TPS1-TPS2 

presentaron un crecimiento lento, su biomasa disminuyó 21% y que algunas 

líneas fueron estériles o presentaron baja producción de semillas (Suarez et al., 

2009). 
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RESUMEN DE RESULTADOS 

 
 
 

Se obtuvieron plantas de trigo transformadas con el gen ScTPS1-TPS2 de 

síntesis de trehalosa mediante la selección de plantas resistentes al herbicida 

PPT.  

Se observaron cambios morfológicos en los tamaños de las raíces de la línea 

3A de plantas transformadas, pues fueron significativamente más grandes que 

las raíces de las plantas no transformadas.  

Las plantas transformadas no presentaron diferencias significativas en los 

tiempos de germinación en comparación con las plantas no transformadas, ya 

que presentaron tiempos similares.  

Durante el tratamiento de estrés salino las plantas transformadas presentaron 

parámetros de intercambio de gases más altos que las plantas no 

transformadas en las concentraciones de 200 y 400 mM de NaCl.  

Las plantas no transformadas presentaron una disminución de 50% en la 

eficiencia cuántica del fotosistema II en la concentración de 400 mM de NaCl a 

los 5 días del tratamiento de estrés salino, mientras que las plantas 

transformadas se mantuvieron estables durante los 5 días del tratamiento (200 

y 400 mM).  

Las plantas transformadas presentaron variables de fluorescencia de la clorofila 

más estables en la concentración de 400 mM de NaCl en comparación a las 

plantas no transformadas. 
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Las plantas transformadas no presentaron cambios significativos en  la biomasa 

total en el tratamiento de 200 mM de NaCl, por otro lado se observaron cambios 

en la biomasa total de las plantas no transformadas pues presentaron una 

disminución en la biomasa total de un 40% en el tratamiento de 400 mM. 
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CONCLUSIONES 
 
 
 

La transformación con el gen ScTPS1-TPS2 para síntesis de trehalosa en trigo 

está causando cambios tanto a nivel morfológico como fisiológico. 

 

Las plantas de trigo transformadas con el gen ScTPS1-TPS2 mostraron 

tolerancia a salinidad, la transformación le permitió a las plantas tener una 

mayor eficiencia en el uso de agua, en la fijación de CO2 y en el PSII
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