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RESUMEN Y PALABRAS CLAVE 

Las pérdidas económicas generadas en la agricultura debido a los estreses 

abióticos están estimadas entre 14-19 mil millones de euros anuales. Las 

predicciones actuales referentes al cambio climático indican un incremento en las 

temperaturas y una importante reducción de la calidad de las aguas de riego, que, 

junto con las estimaciones en el incremento de la población mundial, hacen urgente 

la necesidad de buscar alternativas en la generación de cultivos con una mayor 

tolerancia a los distintos estreses abióticos. 

Para afrontar esta situación, se realizó un estudio en plantas de tomate de una 

variedad comercial para comprobar si una suplementación de la nutrición rica en 

K+/Ca2+ podía conferirle a la planta protección frente a la combinación de los 

estreses abióticos de salinidad y temperatura. Los resultados mostraron que la 

aplicación de estos nutrientes, utilizados en concentraciones más altas de las 

recomendadas, ayudaron a controlar el daño oxidativo a través de la regulación 

transcripcional de las principales enzimas implicadas en la desintoxicación de ROS 

y la recuperación de la peroxidación de los lípidos de membrana, lo que se tradujo 

en un mejor rendimiento del aparato fotosintético y una mejor tasa de crecimiento. 

Posteriormente, se estudió el efecto de los estreses combinados en una 

población de RILs (Recombinant inbred lines) obtenidas mediante el cruzamiento de 

una línea silvestre (S. pimpinellifollium L.), tolerante a condiciones abióticas 

extremas, y una línea comercial (S. lycopersicum L.), ya que estas plantas son una 

herramienta muy útil para el análisis de rasgos cualitativos de una especie. Una 

población inicial de 84 RILs distintas fue sometida a los estreses combinados de 

salinidad y temperatura para determinar el rango de tolerancia al estrés de cada 

una de ellas. La combinación de los estreses de salinidad y alta temperatura redujo 

el peso fresco de todas las líneas RILs estudiadas. No obstante, esa disminución de 

biomasa fue diferente en cada línea, por lo que es posible que algunas hubieran 

heredado características del parental silvestre S. pimpinellifolium L y otras, de la 

variedad comercial S. lycopersicum L. En base a los resultados obtenidos, se 

seleccionaron 5 líneas RILS que diferían en su rango de tolerancia a la combinación 

de estreses para la consecución del siguiente experimento.  

Al estudiar las 5 líneas seleccionadas, se comprobó que el comportamiento 

de las RILs era reproducible, y que las líneas seleccionadas como más tolerantes 



 

seguían teniendo una mejor respuesta al estrés combinado que las líneas que 

habían sido seleccionadas con menor rango de tolerancia. Por otro lado, se 

determinó que una mejor respuesta adaptativa de las plantas se correspondía con 

una alta relación K+/Na+ tanto en las hojas como en la raíz, y que esta relación entre 

los componentes iónicos, estaba también relacionada con el potencial osmótico de 

la planta y el potencial de turgencia. Además, un aumento del peso seco de las 

plantas se relacionó con un aumento de la fluorescencia de las clorofilas y de la tasa 

fotosintética. En base a los resultados obtenidos, las dos líneas seleccionadas para 

el siguiente experimento fueron la línea RIL-76, definida como la línea más 

tolerante, y la línea RIL-18, definida como la línea más sensible.  

Finalmente, se realizó un experimento agronómico para determinar el 

comportamiento de las líneas en condiciones de campo reales. Los resultados 

mostraron que la línea RIL-76 fue más tolerante que la RIL-18, ya que, ante el efecto 

de los estreses abióticos combinados a distintos niveles de salinidad y alta 

temperatura, un mayor número de plantas sobrevivió hasta el final del 

experimento. En cuanto al estado nutricional de las plantas en distintos estados de 

desarrollo, se comprobó que la homeostasis de determinados iones jugaba un papel 

fundamental en la respuesta adaptativa de las plantas a la combinación de estreses. 

En cambio, los resultados agronómicos del experimento no fueron los esperados, 

puesto que no se consiguieron unos datos de producción y de calidad del fruto 

dentro de los estándares actuales de mercado en ninguna de las RILs seleccionadas, 

por lo que se llegó a la conclusión final de que es probable que en la hibridación de 

las RILs seleccionadas, éstas hayan heredado las características agronómicas del 

parental silvestre S. pimpinellifolium L y no las características propias de la variedad 

S. lycopersicum L. 

Estos ensayos demuestran que el estudio de los estreses abióticos debe 

centrarse en las combinaciones de estrés más relevantes para una región en 

particular, lo que permitirá a las plantas cultivadas en dichas zonas producir el 

mayor rendimiento posible mientras completa su ciclo de cultivo. 

 

Palabras clave: Estrés, abiótico, salinidad, alta temperatura, tomate, RILs. 

  



  

ABSTRACT AND KEYWORDS 

The annual economic losses generated in agriculture due to the different 

abiotic stresses are estimated to be between 14-19 billion euros. Current predictions 

regarding climate change indicate the increase in temperatures and the significant 

reduction in the quality of irrigation water, which, together with estimates of the 

increase in world population, make urgent the finding of alternatives in the 

creation new of crops with a greater tolerance to different abiotic stresses. 

Firstly, a study was carried out on tomato plants of a commercial variety. The 

aim of this study was to investigate if an increase in potassium (K+) and calcium 

(Ca2+) concentration in the nutrient solution could have a positive effect on the 

amelioration of oxidative stress that occurs under the combination of salinity and 

heat in tomato plants. The results showed that the application of these nutrients, in 

higher concentrations than normally recommended, helped to control oxidative 

damage through the transcriptional regulation of the main enzymes involved in 

ROS detoxification and the recovery of lipid peroxidation of membrane lipids, 

which resulted in better photosynthetic apparatus performance and a better 

growth rate. 

Subsequently, the effect of combined stresses in a population of RILs 

(Recombinant inbred lines) obtained by crossing a wild line (S. pimpinellifollium L.) 

and a commercial line (S. lycopersicum L.) was studied. These plants are a very 

useful tool for the analysis of qualitative traits of a species due to their genetic 

characteristics. An initial population of 84 different RILs was subjected to combined 

salinity and temperature stresses to determine their range of tolerance. The 

combination of salinity and high temperature stresses reduced the fresh weight of 

all the RILs studied. However, this decrease in biomass was different for each line, 

so that it is highly likely that some had inherited characteristics of the wild parental 

S. pimpinellifolium L., others had inherited them from the commercial variety S. 

lycopersicum L. Based on the results obtained, 5 RILS lines that differed in their 

tolerance range to the combination of stresses were selected for undertaking the 

experiment described below. 

When studying the 5 selected lines, it was found that the behavior of the RILs 

was reproducible, and that the lines selected as more tolerant continued to have a 

better response to combined stress than the lines that had been selected with a 



 

lower tolerance range. On the other hand, it was determined that a better adaptive 

response of the plants correlated with a high K+/Na+ ratio in both the leaves and the 

root, and that this relationship between the ionic components decreased the 

osmotic potential of the plant and increased the potential of turgidity. In addition, 

an increase in the dry weight of the plants was correlated with an increase in the 

fluorescence of the chlorophylls and, consequently, in the photosynthetic rate of 

the plants. Based on the results obtained, the two lines selected for the following 

experiment were the RIL-76 line, defined as the most tolerant line, and the RIL-18 

line, defined as the most sensitive line. 

Lastly, an agronomic experiment was performed to determine the behavior 

of the lines in real field conditions. The results showed that the RIL-76 line was 

more tolerant than RIL-18, as a greater number of plants survived until the end of 

the experiment, given the effect of combined abiotic stresses at different levels of 

salinity and high temperature. Regarding the nutritional status of plants in 

different stages of development, it was found that homeostasis of certain ions 

played a fundamental role in the adaptive response of plants to the combination of 

stresses. On the other hand, the agronomic results of the experiment were not as 

expected, as production and fruit quality data were not within the current market 

standards in any of the RILs selected. Thus, the final conclusion reached was that 

it is probable that in the hybridization of the selected RILs, these have inherited the 

agronomic characteristics of the wild parental S. pimpinellifolium L and not the 

characteristics of the commercial S. lycopersicum L. variety. 

These trials demonstrate that the study of abiotic stresses should focus on the 

most relevant stress combinations for a particular region; this will allow plants 

grown in these areas to produce the highest possible yield while completing their 

normal cultivation cycle. 

 

Keywords: Stress, abiotic, salinity, high temperature, tomato, RILs. 
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SIGLAS Y ABREVIATURAS 

 

APX: Ascorbato peroxidasa  
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CE: Conductividad eléctrica 
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ETR: Índice de transporte electrónico (del inglés electron transport rate) 

EUFIC: Fondo Europeo de Información sobre la Alimentación 

FAO: Organización para la Alimentación y la Agricultura  
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aplicar un pulso saturante de luz actínica  
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Fo’: fluorescencia mínima en hojas adaptadas a luz después de un 

pulso de luz roja  

Fs: Fluorescencia estable a cualquier nivel de luz  

Fv/Fm: Máxima eficiencia cuántica de los centros de reacción del PSII.  

Fv: Componente variable de la fluorescencia (Fm-Fo)  

GR: Glutatión reductasa  

GSA: Glutamil semialdehido  

GSH: Glutatión  

GSSG: Glutatión oxidado  

H2O2: Peróxido de hidrógeno  

ICP: Espectrofotómetro de iones acoplado a plasma  



 

IPCC: Grupo Intergubernamental de Expertos sobre el Cambio 
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MAGRAMA: Ministerio de Agricultura, Pesca y Alimentación 
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MDHAR: Monodehidroascorbato reductasa   

mRNA: ARN mensajero  
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PSII: Fotosistema II  

qPCR: Reacción en cadena de la polimerasa cuantitativa  

ROS: Especies reactivas de oxígeno (del inglés reactive reactive oxigen 

species)  

RILs: Líneas isogénicas recombinantes (del inglés recombined inbrel 

lines) 

SOD: Superóxido dismutasa  
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I. INTRODUCCIÓN 

1.1. EL CULTIVO DEL TOMATE  

El tomate es el segundo fruto más consumido en el mundo, y representa uno 

de los cultivos hortícolas más importantes (Calvo-Polanco y col., 2016). Su 

demanda, producción y comercialización aumentan constantemente, lo que lo 

convierte en el cultivo de mayor valor económico (Foolad, 2004).  

Según los datos de la Organización de las Naciones Unidas para la 

Agricultura y la Alimentación (FAO, 2017), la extensión total de hectáreas 

cultivadas en 2017 fue de 4,8 millones, y la producción mundial de tomate en para 

consumo freso supuso 198 MMt. China es el principal productor de tomate a nivel 

mundial, con una producción de 59,62 MMt, seguido por India, con una producción 

total de 20,70 MMt y Turquía, con 12,75 MMt. España ocupa el octavo lugar, con 

5,16 MMt, lo que supone un aumento del 24% de producción respecto a los datos 

registrados en 2016. España también es el segundo país de la Unión Europea que 

más tomate produce después de Italia. En la Figura 1 se muestra el porcentaje de 

producción de los principales países productores de tomate, y, en la Tabla 1, los 

datos de producción de dichos países en millones de toneladas y la superficie 

dedicada al cultivo del tomate en miles de hectáreas (Mha). 
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Figura 1: Distribución de la producción de tomate entre los principales países 

productores (FAO, 2017). 

 
Tabla 1: Principales países productores de tomate en el mundo (FAO, 2017). La 

producción total se estima en millones de toneladas y el área cultivada en miles de 

hectáreas. 

Posición País Producción (MMt) Área Cultivada (Mha) 

1 China 59,63 1033,28 

2 India 20,71 797 

3 Turquía 12,75 187,07 

4 EEUU 10,91 126,07 

5 Egipto 7,30 182,44 

6 Irán 6,18 153,73 

7 Italia 6,01 99,75 

8 España 5,16 60,85 

9 México 4,24 93,00 

10 Brasil 4,23 61,53 
 Otros países 61,20 2053,66 
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En España, el cultivo total de tomate ascendió a 5 millones de toneladas en el 

año 2017 (FAO, 2017), y se destina tanto para su consumo en fresco como para su 

transformación industrial. Las zonas que destinan su producción al consumo en 

fresco son Almería, la Región de Murcia, Alicante y Canarias. Además, estas 

regiones exportan el producto a otros países, lo que ha supuesto la modernización 

de muchas empresas del sector dedicadas a ello. En otras zonas como Navarra, 

Zaragoza y Extremadura, el cultivo del tomate está enfocado a la industria, donde 

se procesa y se convierte en zumos, pastas o salsas. Dependiendo del destino final 

del tomate, los agricultores adaptan sus técnicas de cultivo a las necesidades 

propias del sector y a la demanda del mercado (López Camelo y Gómez, 2004). 

Según los datos estadísticos recogidos por el Ministerio de Agricultura, Pesca 

y Alimentación del año 2017, la comunidad autónoma con mayor producción de 

tomate es Andalucía, con una producción anual de 2229,9 Mt, seguida muy de cerca 

por Extremadura, con 2075,04 Mt. Los datos de producción de las distintas 

comunidades autónomas se recogen en la Tabla 2, así como la superficie de 

hectáreas cultivadas en cada comunidad. Tanto en Andalucía como en la Región 

de Murcia, el cultivo del tomate está presente durante todo el año, mientras que, 

en otras comunidades, el tomate tiene sus propios ciclos de recolección. 
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Tabla 2: Regiones productoras de tomate en España (FAO, 2017). La producción 

total se estima en miles de toneladas y el área cultivada en hectáreas. 

Comunidades Autónomas Producción (MT) Superficie (HA) 

 Andalucía 2229,97 24834 

 Extremadura 2075,70 24090 

 R. de Murcia 228,78 2476 

 Navarra 146,82 2059 

 Galicia 95,56 1143 

 Castilla LA Mancha 82,93 1136 

 C. Valenciana 75,68 1259 

 Canarias 74,10 889 

 Aragón 56,67 704 

 Cataluña 46,47 1041 

 La Rioja 18,80 237 

 Baleares 10,71 367 

 País Vasco 6,87 289 

 Madrid 5,05 54 

 Castilla Y León 4,97 115 

 P. de Asturias 3,54 142 

 Cantabria 0,80 17 

Total España 5163,46 60852 

 

La agricultura del sureste español se caracteriza por la obtención de 

productos de alta calidad con un gran valor añadido, los cuales son 

comercializados en mercados nacionales y sobre todo internacionales, resultando 

en un gran beneficio económico para las regiones españolas que se dedican al 

cultivo del tomate. En España, la Región de Murcia se sitúa como la tercera 

productora de tomate a nivel nacional, donde se comercializan distintas variedades 

dependiendo de la época del año en la que se cultiven. La mayor parte de la 

producción la realizan empresas con gran capacidad de explotación, y se destinan 

tanto al consumo de la propia comunidad como a la exportación europea donde la 

producción es más baja. (MAGRAMA, 2011). 
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1.2. DESCRIPCIÓN BOTÁNICA DEL TOMATE 

El tomate (Solanum Lycopersicum L.) es una planta que comprende una especie 

dentro de la familia de las solanáceas, donde también se encuentran la patata, la 

berenjena, el pimiento y algunas otras especies de plantas decorativas como la 

petunia (Imagen 1). Es una planta dicotiledónea que pertenece a la familia 

Solanaceae, y suele cultivarse como una planta anual, aunque, con unas 

condiciones óptimas, su cultivo puede prolongarse durante más tiempo (Maroto, 

1995).  

La taxonomía aceptada es: 

 Clase: Dicotyledoneas. 

 Orden: Solanales (Personatae). 

 Familia: Solanaceae. 

 Subfamilia: Solanoideae. 

 Género: Solanum. 

 Especie: Lycopersicum. 

 

 
Imagen 1: Flor del tomate durante la etapa de floración de las plantas. 
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 Es una planta perenne arbustiva, y su crecimiento puede ser determinado o 

indeterminado, dependiendo de la especie. La forma de crecimiento más común 

escogida por los agricultores es la indeterminada, y en ella los tallos presentan 

patrones uniformes de tres hojas o yemas y una inflorescencia de tipo racimoso, 

acabando con el ápice vegetativo, donde seguirá creciendo la planta (Chamarro, 

1995). Estas variedades de crecimiento indeterminado se cultivan en invernadero, 

ya que, como producen inflorescencia de forma continua, son perfectas para el 

consumo freso del tomate (Kinet y Peet, 1997). La planta determinada presenta 

menos hojas por inflorescencia y tiene un crecimiento limitado. En los primeros 

estadios de la planta el tallo tiene consistencia herbácea, pero en estado adulto es 

semileñoso y está cubierto de pelos glandulares y no glandulares. El sistema 

radicular es pivotante, y está compuesto por una raíz principal de la que salen 

raíces secundarias y raíces adventicias. Las hojas son compuestas e 

imparipinnadas, presentando un foliolo terminal y de 7 a 9 foliolos laterales 

(Chamarro, 1995). 

La inflorescencia tiene de 4 a 12 flores, radiales y con cinco estambres cada 

una de ellas, agrupándose en racimos o ramilletes. Consta de 5 o más sépalos 

dispuestos de forma helicoidal e igual número de estambres soldados alternados 

entre los pétalos; todo ello forma un cono estaminal que envuelve al gineceo 

(Jaramillo y col., 2007). El ovario es súpero bicarpenal y contiene numerosos 

primordios seminales produciendo bayas polispermas. La flor está unida al eje 

floral por un pedicelo con un engrosamiento articulado que tiene una capa de 

abscisión. Posee una semilla lenticular comprimida y el embrión enrollado 

(Chamarro, 1995). 

La planta del tomate es autógama: la polinización se produce con el polen de 

la misma flor. El fruto es una baya globular y presenta diversidad de tamaños, 

formas y colores dependiendo de la variedad de la que se trate.  En el mismo racimo 

pueden darse a la vez frutos pequeños y flores abiertas que se van desarrollando 

progresivamente. El fruto del tomate está formado por el exocarpio, mesocarpio 

parenquimático y endocarpio, que rodea a los lóculos y a las semillas (Chamarro, 

1995). 
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1.3. VALOR NUTRICIONAL DEL TOMATE 

El tomate está catalogado como un alimento funcional a nivel nutricional y 

farmacológico, ya que produce efectos beneficiosos en la dieta y en la prevención 

de enfermedades crónicas gracias a su poder antioxidante (Bramley, 2000; Canene-

Adams y col., 2005). Cuando se habla de la calidad nutritiva y funcional de un 

producto, se hace referencia a la utilidad que poseen dichos alimentos para 

satisfacer el correcto funcionamiento del organismo del ser humano o de animales. 

Actualmente, son muchos los estudios que se basan en mejorar la calidad de los 

productos hortícolas como el tomate, ya que el mercado y los consumidores son 

cada vez más exigentes y demandan productos que sean más saludables y 

nutritivos (Gruda, 2005). 

El tomate es rico en licopeno, β-caroteno, vitamina C y compuestos fenólicos 

(Bhowmik y col., 2012; Dumas y col., 2003) y su consumo representa el 85% del 

licopeno total de la dieta del ser humano. El licopeno es un carotenoide específico 

del tomate con un gran poder antioxidante (Bramley, 2000; Canene-Adams y col., 

2005), y se ha demostrado que induce las comunicaciones de célula a célula, regula 

funciones hormonales, interviene en el sistema inmunitario y participa en otras 

rutas metabólicas (Rao y Agarwal, 1999). El β-caroteno interviene en la formación 

de la vitamina A, que previere problemas de visión, potencia el sistema inmune y 

protege frente a ciertos tipos de cáncer relacionados con la piel y las mucosas (Martí 

y col., 2016; Sies, 1991). La vitamina C interviene en procesos antiinflamatorios y 

reduce el daño oxidativo, además de participar en la biosíntesis de hormonas, en la 

de colágeno y de presentar otras funciones biológicas (Aguirre y May, 2008). Los 

compuestos fenólicos están muy presentes en los vegetales, y por ello, en la dieta 

humana, y también desempeñan un papel importante en la prevención de ciertas 

enfermedades debido a su función antioxidante (Fernandez-Panchon y col., 2008). 

El tomate, además, es una fuente rica en folatos, potasio y vitamina E, aunque su 

disponibilidad puede variar dependiendo de los procesos y tratamientos a los que 

hayan sido sometidos los productos derivados de su transformación comercial 

(Willcox y col., 2003). Es por todo ello que su consumo es un indicador de una 

buena alimentación y un estilo de vida (George y col., 2004). 

Según el Departamento de Agricultura de los Estados Unidos (USDA), el 

tomate tiene un bajo aporte calórico (18 Kcal por 100g) y un alto contenido de agua 
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(95%), azúcares, minerales, vitaminas y lípidos que lo que lo convierte en un 

alimento con un gran valor nutricional (Tabla 3). La glucosa y la fructosa son los 

azúcares mayoritarios en el fruto del tomate, y representan casi el 50% de su 

materia seca. Por otro lado, el ácido málico y el ácido cítrico son los ácidos orgánicos 

mayoritarios, representando el 10% de la materia seca (Chamarro Lapuerta, 1995). 

Los azúcares y los ácidos no tienen un gran valor nutritivo en el tomate, pero sí 

desempeñan un gran papel en su sabor.  
 

Tabla 3: Valores nutricionales del tomate USDA, 2018. 

Composición nutricional Valor por 100g 

Agua 94,52 g 

Energía 18 kcal 

Proteínas 0,88 g 

Lípidos totales 0,20 g 

Carbohidratos 3,89 g 

Fibra total 1,2 g 

Azúcares 2,63 g 

Vitaminas 96,79 mg 

Calcio, Ca 10 mg 

Hierro, Fe 0,27 mg 

magnesio, Mg 11 mg 

Fósforo, P 24 mg 

Potasio, K 237 mg 

Sodio, Na 5 mg 

Zinc, Zn 0,17 mg 

1.4. DOMESTICACIÓN DEL TOMATE 

La domesticación de los cultivos para conseguir comida, alimento o fibras 

resulta de la selección que hace el ser humano de rasgos deseables en las plantas 

para mejorar algunas condiciones, como la tolerancia a los estreses ambientales, la 

tolerancia a patógenos o mejorar la producción y la calidad (Bai y Lindhout, 2007).  

Las diferentes condiciones agronómicas y climatológicas en las que el tomate 

es cultivado, han propiciado que el fruto haya ido evolucionando y formando una 

gran diversidad de fenotipos y variedades con diferencias en el tamaño (desde poco 

a cientos de gramos), la forma (achatado, redondeado, alargado o en forma de pera) 
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y el color (desde el amarillo a distintas tonalidades de rojo) (Rodríguez-Burruezo y 

col., 2005). La diversidad genética de las plantas hace que sean necesarios cruces 

más amplios para minimizar las características genéticas que no son deseables y 

potenciar los rasgos que son interesantes (Giovannoni, 2018). 

El tomate es un ejemplo excelente de domesticación, ya que su antecesora 

silvestre, Solanum pimpinellifolium L., guarda ya pocas similitudes con la planta que 

actualmente se utiliza para producción de frutos de tomate: Solanum lycopersicum 

L. (Zuriaga y col., 2009). 

Las especies originarias nativas se sitúan en América del Sur, concretamente 

en la cordillera andina, donde más tarde fueron cultivadas por gran parte de 

América central y Méjico (EUFIC, 2001). El tomate cherry (S. lycopersicum var. 

Cerasiforme) se considera el antepasado probable del tomate que conocemos hoy 

en día, que a su vez, fue domesticado de la especie silvestre de fruto rojo Solanum 

pimpinellifolium (Figura 2) (Ranc y col., 2008).  

 

 
Figura 2: Domesticación del tomate desde el antecesor silvestre (S. pimpinellifolium 

L.) hasta el tomate actual. Imagen modificada de Giovannoni, 2018. 

 

El fruto de tomate actual es unas 100 veces más grande que el tomate 

primigenio (Lin y col., 2014). La domesticación del tomate comenzó en la región 

andina, completándose la en Mesoamérica. Posteriormente, los españoles llevaron 

plantas de Mesoamérica a España y desde allí se exportaron al resto del mundo 

(Blanca y col., 2012). Los conquistadores trajeron los tomates a Europa en el siglo 

XVII (Rick y Fobes, 1975), y la migración posterior y la selección continua redujeron 

su diversidad genética. (Figura 3). 
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Figura 3: Mapamundi que representa la distribución mundial de tomate desde 

Sudamérica a Europa y Asia durante los siglos XVI, XVII Y XVIII. 

 

En un estudio llevado a cabo por Zhu y col. (2018), se caracterizó una 

población con una gran diversidad de tomates y se presentó un mapa molecular de 

los datos genómicos de la mejora del tomate, lo que concluyó que ese proceso de 

domesticación tomate ha ido alterando el fenotipo químico de los frutos en relación 

con el contenido de metabolitos. Además, se ha demostrado que la pérdida o la 

selección negativa de genes que se ha producido en el tomate durante su proceso 

de domesticación ha favorecido que se desarrollen rasgos más importantes, como 

la resistencia a enfermedades (Gao y col., 2019). Con el fin de aumentar el 

rendimiento de los cultivos, se ha estudiado el cruce de plantas silvestres con 

plantas comerciales, sin embargo, el mecanismo de cómo ha cambiado el genoma 

del tomate sigue siendo en gran parte desconocido. 

1.4.1. Variedad Solanum pimpinellifolium 

 Solanum pimpinellifolium L. pertenece el género Lycopersicum (Luckwill, 

1943; Miller y J. Rivington, 1754), y está anidado dentro de la familia de las 

solenaceas (Bohs y Olmstead, 1997; Peralta y Spooner, 2000). Es un arbusto 

pequeño típico de las zonas costeras de Perú y Ecuador, donde crece a menos de 

100 metros de altitud (Luckwill, 1943). Se encuentra en los valles poco profundos 

por los que fluyen los ríos que van desde la cordillera andina hasta el océano 
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Pacífico, áreas que hoy en día están muy cultivadas y urbanizadas (Taylor y col., 

1988).  

 Existen diferencias marcadas entre las regiones ecuatoriana y peruana. Las 

mayores diversidades se encuentran en el norte del Perú, donde se considera que 

es del origen peruano de la especie. En la región ecuatoriana se encuentra mayor 

diversidad genética en la especie, lo que se correlaciona con la diversidad climática 

diferente que se encuentra en las áreas costeras de Ecuador y Perú. (Lin y col., 2019; 

Zuriaga y col., 2009).  

 El fruto de S. pimpinellifolium L. es conocido como el tomate cimarrón, y 

aunque no suele ser cultivado para el consumo humano como el tomate comercial, 

ambas especies están estrechamente relacionadas a pesar de que difieren 

principalmente en el tamaño de sus frutos, hojas y flores (Luckwill, 1943). 

Actualmente se considera que el Solanum pimpinellifolium es el antecesor de las 

especies que se cultivan hoy en día (Breto y col., 1993), ya que, el tomate actual, 

presenta características heredadas de la especie, como la resistencia a algunas cepas 

de patógenos (Bohn y Tucker, 1940; Langford, 1937), genes para el color de la fruta 

(Tanksley y col., 1982) y los rasgos que facilitan la cosecha del tomate (Luckwill, 

1943). A día de hoy, el S pimpinerifollium L. se suele usar en el ámbito de la 

investigación, ya que hibrida muy bien con S lycopersicum L. (Zuriaga y col., 2009) 

y, además, porque tiene muchos rasgos económicamente importantes para las 

variedades comerciales de tomate (Mieslerova y col., 2000). 

1.4.2. Líneas isogénicas recombinantes (Recombinant inbred lines, RILs) 

En los últimos años se han desarrollado las conocidas como líneas isogénicas 

recombinantes (recombinant inbred lines, RILs), que son consideradas como 

herramientas muy útiles para el estudio de determinados genes y/o caracteres 

(Broman, 2005). Estas líneas son obtenidas mediante un primer cruzamiento de la 

línea silvestre con la línea comercial a mejorar, y, posteriormente, se llevan a cabo 

una serie de autofecundaciones o retrocruzamientos de la progenie F2 hasta que 

las líneas alcanzan la estabilidad genética. Las cepas parentales se seleccionan en 

función del fenotipo, la disponibilidad de marcadores y la compatibilidad, y 

pueden estar diseñadas genéticamente para eliminar las variaciones no deseadas o 

introducir genes reporteros (Pollard, 2012). 
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El uso de RILs posee ciertas ventajas sobre otras poblaciones usadas para 

mapas genéticos, ya que son líneas genéticamente homocigóticas que pueden ser 

propagadas sin necesidad de usar técnicas de segregación, utilizando 

selectivamente semillas viables (Colome-Tatche y Johannes, 2016). De esta manera, 

estas líneas pueden ser distribuidas y replicadas en distintos experimentos, en 

diferentes laboratorios y en diferentes ambientes. Esta característica es 

especialmente útil para el análisis de rasgos cualitativos de una especie, ya que 

permite la reducción de la componente medioambiental al total de la variabilidad 

fenotípica.  

En algunos estudios realizados con RILs de plantas de tomate, se ha 

demostrado que la resecuenciación de la siguiente generación de las líneas 

parentales permite que la gran mayoría de los polimorfismos se caractericen y 

utilicen para progresar de QTL a gen causante (Kevei y col., 2015).  

Así, las RILs pueden ser muy útiles en el estudio de la variedad fenotípica de 

una especie bajo ciertas condiciones de estrés ambiental, mostrando una gama de 

plantas tolerantes y sensibles a dicha condición.  

1.5. ESTRÉS ABIÓTICO 

El estrés se define como cualquier situación ambiental adversa que pueda 

afectar de manera fisiológica, bioquímica y/o molecular a las plantas. Los estreses 

bióticos son los que se producen por organismos patógenos, y pueden acentuarse 

debido a las condiciones climáticas en las que se produzca la infección. Por otro 

lado, los estreses también pueden ser abióticos, como la temperatura (por encima 

o por debajo de la óptima de crecimiento para una especie), la falta de agua (total o 

parcial), o la salinidad de suelos y/o aguas de riego, entre otras. Los estreses pueden 

actuar individualmente o de forma combinada, de manera que dos o más estreses 

actúan de manera simultánea sobre las plantas (Choudhury y col., 2017; Mittler, 

2006; Mittler y Blumwald, 2010; Suzuki y col., 2014). 

1.5.1. Salinidad 

La salinidad en el suelo es un problema que afecta, sobre todo, a las zonas 

áridas y semiáridas del mundo, como la cuenca mediterránea, a consecuencia de 
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las escasas precipitaciones y recursos hídricos y el mal uso de fertilizantes. En estas 

regiones, la evaporación y la extracción de agua por las raíces de las plantas hacen 

que la solución del suelo se concentre y que los niveles de sal cerca de la superficie 

aumenten, lo que también, ligado a la escasez hídrica de estas zonas, afecta al 

crecimiento de las plantas y a la productividad de las mismas (Bai y col., 2019). 

La idoneidad del agua para regadío depende de sus condiciones de uso, 

incluidos el tipo de cultivo, el clima, el suelo y el método de riego. En líneas 

generales, la Tabla 4 recoge una clasificación de las aguas de riego dependiendo del 

nivel de salinidad que posean (FAO, 2019). Tal clasificación se proporciona en 

términos de concentración total de sal, que es el principal factor que limita el uso 

de aguas salinas para la producción de cultivos. 
 

Tabla 4: Diferentes tipos de agua de riego dependiendo de su salinidad (FAO, 2019). 

Agua 

Conductividad 

eléctrica 

(dS/m) 

Concentración 

salina 

(mg/l) 

Uso del agua 

No salina <0,7 <500 

Agua de uso 

doméstico y agua 

de riego 

Ligeramente 

salina 
0,7-2 500-1.500 Agua de riego 

Moderadamente 

salina 
2-10 1.500-7000 

Drenajes primarios 

y aguas 

subterráneas 

Altamente salina 10-25 7.000-15.000 

Drenajes 

secundarios y 

aguas subterráneas 

Muy altamente 

salina 
25-45 15.000-35.000 

Aguas subterráneas 

muy salinas 

Salmuera >45 >45.000  

 

Pocas aguas de riego de uso general exceden aproximadamente 2 dS/m en 

conductividad eléctrica (CE). Muchas aguas de drenaje, incluidas las aguas 

subterráneas poco profundas que subyacen a las tierras irrigadas, caen en el rango 

de 2-10 dS/m en la CE. Estas aguas suministran muchas de las zonas irrigadas, y 

tienen un buen potencial para mantener la producción de determinados cultivos. 



MARÍA GARCÍA MARTÍ 52 

La reutilización de aguas de drenaje de segunda generación para irrigación 

también es posible y útil. Tales aguas generalmente tendrán una CE en el rango de 

10-25 dS/m. Solo los cultivos muy tolerantes (casi ningún cultivo convencional) 

pueden desarrollarse y producir con éxito con aguas que superan los 10 dS/m. Las 

aguas muy salinas (25-45 dS/m en CE) y salmuera (> 45 dS/m en CE) están fuera del 

alcance de estas directrices y, por lo tanto, sus usos para la producción de cultivos 

no son factibles (FAO, 2019). 

 Los suelos salinos tienen un alto contenido en sales solubles, lo que produce 

cambios en la composición mineral y en el vigor de las plantas una vez absorbidas 

por éstas junto con el agua de riego. Las principales sales que afectan 

negativamente a la producción vegetal son: cloruros (Cl-) y sulfatos de sodio 

(Na2SO4), calcio (Ca2+), magnesio (Mg2+) y potasio (K+), siendo para las plantas los 

principales iones tóxicos sodio (Na+), cloruros (Cl-) y los sulfatos (SO42-) (Munns y 

Tester, 2008). 

 La salinidad reduce la producción de los cultivos y tiene un impacto 

devastador para la expansión de las hojas de las plantas, la síntesis de proteínas, la 

producción de energía, el metabolismo de los lípidos y la apertura de los estomas. 

Además, la fotosíntesis también se ve afectada debido al estrés osmótico causado 

por la deficiencia de agua, la acumulación de iones tóxicos para las células y el mal 

balance de nutrientes (Parida y Das, 2005). 

Dado que la salinidad es una característica común de las tierras áridas y 

semiáridas, las plantas han desarrollado mecanismos para tolerar el bajo potencial 

hídrico del suelo causado por la salinidad y la sequía (Hanin y col., 2016). Debido 

a que el NaCl es la sal más soluble y extendida, uno de esos mecanismos es la 

exclusión por parte de las raíces de iones Na+ y Cl−, favoreciendo la acumulación 

en la planta de otros nutrientes comúnmente presentes en bajas concentraciones, 

como K+ y NO3− (Munns, 2005).  

La salinidad produce dos tipos de estrés en las plantas: el estrés osmótico y 

el estrés iónico (Horie y col., 2012). El estrés osmótico (Figura 4) es el primero que 

se produce debido al aumento de la concentración de sal fuera de la raíz, lo que 

conduce a inhibir la captación de agua por parte de la planta, la expansión celular 

y el consiguiente desarrollo vegetativo (Munns y Tester, 2008). El estrés iónico se 

produce después, cuando los iones de Na+ se acumulan en la planta, especialmente 
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en las hojas, y causa toxicidad, incluyendo un aumento de la mortalidad de las 

hojas con clorosis y necrosis y disminuyendo la actividad de las rutas 

metabolómicas esenciales (Yeo y Flowers, 1986). 

 
Figura 4: Efectos del estrés producido por la salinidad y la respuesta de las plantas 

ante dicha condición. Esquema modificado de Munns y Tester, 2008. 

 

El ajuste osmótico permite a las plantas adaptarse a las situaciones de estrés 

osmótico producido por la sequía o la salinidad. Bajo estrés osmótico, las plantas 

acumulan solutos osmóticamente compatibles para disminuir el potencial osmótico 

y mantener la turgencia celular y los procesos fisiológicos, lo que permite el 

movimiento del agua desde las raíces al interior de la célula. (Gebre y col., 1994; 

Turner, 2018). 

En las plantas hay dos tipos de osmolitos que median el ajuste osmótico: los 

solutos orgánicos, como la sacarosa, los polioles, la glicina betaína y la prolina y, 

por otro lado, los iones inorgánicos, como K+, Ca2+, Na+, Mg2+ y Cl− (Chen y Jiang, 

2010). Cabe destacar que la síntesis de osmolitos orgánicos consume una cantidad 

considerable de energía en las plantas (Bai y col., 2019), y su acumulación y 
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translocación masivas interfieren y reorientan los procesos metabólicos de las 

plantas para, posteriormente, interrumpir el crecimiento y reducir su 

productividad (Sun y col., 2015).  

La absorción y la consecuente acumulación masiva de iones de Cl- y Na+ en 

concentraciones tóxicas causada por la salinidad produce el llamado “efecto 

específico”, que causa desequilibrios iónicos en las células. La acumulación de los 

iones Cl- y Na+ produce un desequilibrio nutricional, vinculado a la menor 

absorción de iones esenciales para el crecimiento y el desarrollo de las plantas 

(Yokoi y col., 2002). La homeostasis celular permite que las células acumulen una 

elevada concentración de iones esenciales como K+ y Ca2+, pero, debido al 

antagonismo entre el Na+ y el K+, el equilibro entre estos dos iones es esencial en la 

célula para mantener las distintas funciones celulares (Munns, 2005). La salinidad 

y la elevada concentración de Na+ en la solución externa disminuye las 

concentraciones de K+ y Ca2+en los tejidos (Hu y Schmidhalter, 1997), por lo que las 

plantas han desarrollado diferentes mecanismos fisiológicos, metabólicos y 

moleculares para contrarrestar los efectos que produce la absorción y acumulación 

de Na+.. Estos mecanismos son descritos más adelante.  

1.5.2. Alta temperatura 

En los próximos años, se espera que el incremento de temperatura debido al 

cambio climático afecte a las plantas silvestres y a las especies cultivadas (Balfagon 

y col., 2019), lo que podría tener consecuencias devastadoras para producción y 

calidad de los alimentos, la conservación de la agricultura y el riego de los cultivos 

(IPCC, 2019). El incremento en las temperaturas estacionales también tendrá un 

gran impacto en la economía del sector y en la seguridad alimentaria, ya que podría 

convertirse en una situación prolongada en el tiempo para la que todavía no hay 

suficiente adaptación. El futuro de la agricultura será desalentador en regiones 

cálidas, a no ser que se realicen importantes inversiones en desarrollar variedades 

de cultivos que sean tolerantes a la alta temperatura y al consecuente estrés hídrico 

(Battisti y Naylor, 2009).  

La temperatura óptima del cultivo del tomate está en el rango de 25ºC a 30ºC 

durante el día y en el rango de 18ºC-20ºC durante la noche (Camejo y col., 2005). El 

cultivo en condiciones de temperatura por encima de la óptima puede producir 



CAPÍTULO I: INTRODUCCIÓN  55 

efectos adversos en el crecimiento de las plantas (Sato y col., 2000; Zhang y col., 

2014), deteriorando el funcionamiento del fotosistema II (PSII) y reduciendo el 

contenido total de clorofilas, lo que acaba afectando a la producción final y al 

rendimiento de las plantas (Lesk y col., 2016; Prasch y Sonnewald, 2015). Además 

de los cambios fisiológicos, el estrés por alta temperatura provoca también cambios 

a nivel, bioquímico y molecular (Tiroli-Cepeda y Ramos, 2010). 

El estrés por alta temperatura suele ir ligado al estrés por déficit hídrico, por 

lo que, bajo esas condiciones, la planta responde cerrando los estomas para intentar 

mantener su estado hídrico (Wahid y col., 2007), lo que reducirá la cantidad de CO2 

disponible. Esto induce un descenso en la relación CO2/O2 en los cloroplastos, lo 

puede afectar a la eficiencia del aparato fotosintético, ya que es un proceso sensible 

a las altas temperaturas (Wise y col., 2004). Recientemente, se ha demostrado que 

las plantas más tolerantes a las altas temperaturas mantienen tanto la fotosíntesis 

neta como la conductancia estomática en valores más altos que las que las menos 

tolerantes, lo que puede ser una medida determinante de selección de especies 

tolerantes y mejorar así la producción de los cultivos (Poudyal y col., 2019). 

Como organismos sésiles, las plantas han desarrollado sistemas complejos y 

diversos para hacer frente al estrés producido por la alta temperatura (Ohama y 

col., 2017) como la acumulación de compuestos osmoprotectores (Rivero y col., 

2001), el aumento en la eficacia del intercambio gaseoso (Rashid y col., 2018) o la 

activación de cascadas enzimáticas y transcripcionales encargadas de señalizar y 

activar otros mecanismos de tolerancia celulares, como la producción de especies 

reactivas de oxígeno (ROS), cuyos componentes de señalización todavía siguen 

siendo en gran parte desconocidos (Ohama y col., 2017). 

1.5.3. Combinación de estreses 

Debido al cambio climático, los cultivos se enfrentan a las crecientes 

amenazas de múltiples estreses abióticos, por lo que los estudios basados en la 

respuesta de las plantas a la combinación de estreses cada vez son más relevantes 

(Baral, 2019). Aunque no han sido profundamente estudiados todavía, investigar 

los efectos de la combinación de estreses es mucho más interesante que hacerlo de 

manera individual, ya que es la condición de combinación de estreses la que 

realmente se da en los campos de cultivo (Rivero y col., 2014). Además, se ha 
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demostrado que los efectos observados en plantas sometidas a la combinación de 

varios estreses abióticos no puede deducirse de los efectos que provocan en las 

plantas dichos estreses aplicados de forma individual, sino que, estos efectos son 

específicos de la combinación de esos estreses (Mittler y Blumwald, 2010). 

El estrés combinado puede afectar de manera diferente a las plantas 

dependiendo del estado de desarrollo en el que se encuentren. La germinación, el 

crecimiento vegetativo, la floración o la reproducción pueden ser afectadas de 

manera diferente ante el mismo estrés, y, además, puede afectar también de manera 

diferente a los distintos tejidos que componen la planta (Rivero y col., 2019). 

Desafortunadamente, en zonas semiáridas como el sureste peninsular, las 

condiciones ambientales tales como la salinidad (aguas de baja calidad para el riego 

y suelos salinizados) y las altas temperaturas, afectan negativamente a la 

producción agrícola, y reducen estos beneficios económicos considerablemente, ya 

que producen un impacto negativo en el desarrollo de la planta. Estas condiciones 

ambientales suelen actuar conjuntamente, y pueden dar lugar a devastadoras 

pérdidas económicas en la agricultura mundial (Rivero y col., 2014). Esas pérdidas, 

sumadas a las predicciones climáticas previstas por el IPCC (2012) (Intenational 

Panel for Climate Change) para dentro de 50-80 años, que indican un 

empeoramiento de las condiciones de estrés actuales y un importante aumento de 

la población mundial, hacen urgente la necesidad de obtener cultivos con mayor 

tolerancia a condiciones de estrés abiótico. 

 Las diferentes condiciones de estrés medioambiental dan lugar a una 

reducción del crecimiento y de la producción de las plantas, debido, 

fundamentalmente, a una importante inhibición de la actividad fotosintética. El 

exceso de electrones generado por esta reducción en la fotosíntesis reaccionan con 

el oxígeno molecular dando lugar a la sobreproducción de ROS (Miller y col., 2008). 

Esta producción excesiva de ROS da lugar a múltiples disfunciones celulares como 

son una inhibición de las enzimas y una alteración de la eficiencia de reacciones 

enzimáticas dentro de la célula (Laluk y col., 2011) que participan en el 

metabolismo y afectan a la estabilidad de proteínas, membranas, especies de RNA 

y el citoesqueleto (Lugan y col., 2010; Peleg y col., 2011; Shulaev y col., 2008). 

Por otro lado, las plantas tienen múltiples mecanismos de respuesta 

fisiológicos, metabólicos y moleculares ante los estreses de salinidad y 
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temperatura, que se integran entre sí para producir una respuesta final específica 

que haga que la planta se aclimate al medio que le rodea. Estos mecanismos son, 

entre otros, la regulación del potencial osmótico mediante la acumulación de 

solutos orgánicos denominados osmolitos o la alteración de genes que participen 

en la respuesta al estrés (Rivero y col., 2013). Como se indicó anteriormente, la 

investigación sobre la combinación de estrés debe centrarse en las combinaciones 

de estrés más relevantes para una región en particular, lo que permitirá a las 

plantas cultivadas en dichas zonas producir el mayor rendimiento posible mientras 

completa su ciclo de cultivo (Rivero y col., 2019). 

1.6. RESPUESTA FISIOLÓGICA 

1.6.1. Nutrición  

El crecimiento y el metabolismo de las plantas también dependen del estado 

nutricional de las mismas, donde el potasio (K+) y el calcio (Ca2+) juegan un papel 

fundamental. La mayoría de los procesos bioquímicos y fisiológicos, como la 

síntesis de proteínas, la regulación de los estomas de las plantas, el uso del agua, el 

control del equilibrio iónico, la activación de enzimas y muchos otros procesos, se 

ven afectados por la concentración de K+, la cual contribuye positivamente a la 

supervivencia de las plantas expuestas a los distintos estreses abióticos (Nieves‐

Cordones y col., 2019). Como se ha mencionado anteriormente, en plantas 

sometidas a estrés por salinidad, y debido al antagonismo entre el Na+ y el K+, es 

común encontrar una deficiencia de K+ (Qu y col., 2012; Shabala y Cuin, 2008), lo 

que puede llevar a la formación y acumulación de ROS y al consecuente daño 

celular (Gong y col., 2011). Además del K+, también se ha demostrado que el Ca2+ 

es esencial para el transporte selectivo de las células vegetales. Un aporte adicional 

de Ca2+ puede contribuir a la integridad de la pared celular y de la membrana 

plasmática, y por lo tanto, puede reducir los efectos negativos de la salinidad en las 

plantas (Martinez y Lauchli, 1993). También se ha demostrado que cuando se aplica 

Ca2+ de manera externa, la nutrición de K+ mejora en plantas crecidas en 

condiciones de estrés salino (Bacha y col., 2015).  

Se sabe que las ROS, aparte de ser perjudiciales para el metabolismo celular, 

juegan un papel fundamental en la señalización de la deficiencia nutricional en 
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plantas. Así, la falta de K+, produjo la acumulación de ROS en Arabidopsis (Bacha 

y col., 2015; Hernandez y col., 2012; Nieves‐Cordones y col., 2019) y raíces de 

tomate. Por lo tanto, es interesante estudiar los efectos beneficiosos de un aumento 

en la concentración de K+ y Ca2+ en la solución de riego para ver sus efectos sobre 

el estrés oxidativo generado por la combinación de los estreses de salinidad y alta 

temperatura. 

1.6.2. Homeostasis redox y estrés oxidativo 

Tanto el efecto de los estreses abióticos de manera individual como de 

manera combinada inducen desequilibrios en la homeostasis de las células debido 

a la acumulación de ROS y de peróxido de hidrógeno (H2O2) (Kaur y col., 2018). A 

pesar de su potencial para causar daño celular, se ha demostrado que, en 

concentraciones no tóxicas, el H2O2 desempeña un papel clave en los mecanismos 

de transducción de señales, que a su vez activan respuestas de defensa a diversos 

factores estresantes (Zheng y col., 2018). 

Para eliminar el exceso de ROS y mantener la homeostasis redox celular, las 

plantas tienen un sistema de defensa antioxidante bien integrado que consta de 

compuestos antioxidantes (como el ascorbato, glutatión, β-caroteno, etc.), y 

enzimas antioxidantes (como la superóxido dismutasa, SOD, catalasa, CAT, y 

aquellas involucrados en el ciclo de ascorbato-glutatión) (Ahmad y col., 2018). 

Cuando dos o más estreses abióticos confluyen, éstos pueden dar lugar al llamado 

estrés oxidativo, el cual es la consecuencia de una sobreproducción y acumulación 

en las células vegetales de ROS inducida por el exceso de electrones generados en 

los fotosistemas debido a su malfuncionamineto o daño por esos estreses abióticos. 

Este exceso de electrones reaccionan con el oxígeno molecuar dando lugar a el 

anion superoxido (O2·-) e hidroxilo (OH·), dos de las ROS más toxicas conocdas por 

los daños que generan a las membranas y DNA celular (Miller y col., 2010). 

Bajo condiciones óptimas, las enzimas y compuestos antioxidantes están 

estrictamente regulados para lograr una alta eficiencia en la detoxifciación de las 

ROS. Sin embargo, los estreses abióticos también causan la inhibición de estas 

enzimas a nivel transcripcional y postranscripcional, así como modificaciones 

postraduccionales en las mismas que inhabilitan su función, lo que se traduce en 

una disminución de la eficacia de la detoxificación y, por lo tanto, una sobre-
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acumulación de ROS y un daño perjudicial, irreversible en muchos casos, a las 

células (Kaur y col., 2018).  

Especies reactivas de oxígeno (reactive oxygen species, ROS) 

 Las ROS, derivados de oxígeno parcialmente reducidos o activados, son 

altamente reactivas y tóxicas para el entorno celular y pueden conducir a la 

destrucción oxidativa de la célula (Figura 5) (Garg y Manchanda, 2009). 

 

 
Figura 5: Ruta de las especies reactivas del oxígeno. 

 

La producción de ROS aumenta cuando las plantas están expuestas a 

diferentes tipos de estrés. El principal efecto tóxico del radical superóxido O2·- y el 

H2O2 reside en su capacidad para iniciar reacciones en cascada que dan como 

resultado la producción del radical hidroxilo y otras especies destructivas como el 

oxígeno singlete (1O2) y el radical hidroxilo (HO•), que son altamente tóxicos y 

reactivos y causan un daño celular considerable a través de la oxidación de lípidos, 

proteínas y ADN (Pitzschke y col., 2006).  

Las ROS han demostrado ser altamente tóxicas cuando son acumuladas en 

las células, pero también funcionan como moléculas de señalización de numerosos 

e importantes procesos biológicos cuando estas concentraciones son controladas 

por las enzimas y compuestos antioxidantes. Así, intervienen en los procesos de 

señalización implicados en el crecimiento celular, la homeostasis hormonal y la 

respuesta al estrés. 
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Las vías que regulan la homeostasis de las ROS son cruciales para mitigar su 

toxicidad, ya que son mecanismos altamente específicos que forma la base de la 

eliminación de radicales oxidativos y regulan finamente los sistemas de 

señalización de las ROS (D'Autreaux y Toledano, 2007). Además, desencadenan la 

activación de factores de transcripción que facilitan a las plantas mantener un nivel 

basal de ROS en el cloroplasto y en la mitocondria bajo condiciones estresantes, 

sitios donde la producción de oxígeno es más alta y, por lo tanto, más sensibles a la 

sobreproducción de estas ROS (Saini y col., 2018). 

La acumulación descontrolada de ROS por la presencia de condiciones 

estresantes reduce la producción en la mayoría de los cultivos, y, en muchos casos, 

termina con la muerte prematura de la planta (Foyer y Noctor, 2005). La alta 

temperatura afecta a la estabilidad de proteínas, membranas, especies de ARN y a 

la estructura del citoesqueleto, lo que provoca un estado de desequilibro 

metabólico que puede causar la acumulación de subproductos tóxicos para la 

célula, como las ROS (Mittler y col., 2012). La salinidad, aparte de causar los 

denominados estreses osmótico e iónico descritos anteriormente, también altera el 

balance iónico celular provocando una sobreproducción de ROS, lo que causa el 

descenso del crecimiento vegetal, la deficiencia de minerales y el desajuste de los 

parámetros fotosintéticos de la planta (Dugasa y col., 2019). Durante condiciones 

óptimas de crecimiento, el equilibrio entre la formación de ROS y su consumo está 

controlado por el sistema antioxidante de las plantas (Ahmed y col., 2013), por lo 

que en condiciones de estrés abiótico, las plantas que presentan mayor actividad 

de las enzimas antioxidantes, han demostrado ser más resistentes al daño oxidativo 

(Gapinska y col., 2008; Silva y col., 2013). 

Peroxidación lipídica 

Bajo condiciones de estrés, la acumulación de H2O2 inducida, primeramente, 

por una activación de la enzima SOD que detoxifica las especies O2·- a H2O2, y 

posteriormente por una previa inhibición de las principales enzimas implicadas en 

su detoxificación (CAT, POD y las enzimas del ciclo AsA-GSH) en las células 

provoca la peroxidación de los lípidos de las membranas, tanto de la membrana 

plasmática, como de las membranas que envuelven a los distintos orgánulos 

celulares. Este proceso es considerado como el más perjudicial que se conoce en un 

organismo vivo, ya que conlleva inevitablemente a la muerte celular. La 



CAPÍTULO I: INTRODUCCIÓN  61 

peroxidación lipídica (Figura 6) es una reacción en cadena que se inicia cuando los 

radicales libres reaccionan con los ácidos grasos insaturados de las membranas 

celulares (Fam y Morrow, 2003). A nivel global, la peroxidación lipídica causa una 

incremento en la fluidez de la membrana de la célula y en su porosidad, un 

incremento en el paso de sustancias a través de la membrana que en condiciones 

normales no la atravesarían y daños en las proteínas de membrana, lo que conlleva 

a la inactivación de receptores, enzimas y canales iónicos (Gill y Tuteja, 2010). 

Éste es un proceso que implica la formación y propagación de radicales 

lipídicos, la captación de oxígeno, un reordenamiento de los dobles enlaces en los 

lípidos insaturados y la destrucción final de los lípidos de la membrana, 

produciendo una variedad de productos de degradación, incluidos alcoholes, 

cetonas, aldehídos y éteres. (Buege y Aust, 1978).  

 

 
Figura 6: Reacción en cadena de la peroxidación lipídica. 

 

Uno de esos productos de degradación es el manoldialdehído (MDA), el cual 

es capaz de reaccionar con el ácido tiobarbitúrico (TBARS) produciendo 

compuestos coloreados, por lo que analizar la concentración total de MDA será una 

manera de medir el daño a las membranas celulares causado por el estrés oxidativo 

(Davis y Swanson, 2001). La peroxidación lipídica está asociada con el daño celular 
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causado por diversas condiciones de estrés ambiental (Huang y col., 2009). La 

sequía y la salinidad inducen la acumulación de H2O2 con el consiguiente aumento 

de la peroxidación de los lípidos, lo que provoca la inestabilidad de la membrana 

y la muerte celular junto a una reducción significativa de la biomasa vegetal (Nxele 

y col., 2017). El estrés por alta temperatura también produce daños en las 

membranas celulares de las plantas debido a la acción de la peroxidación lipídica, 

especialmente en plantas que son más sensibles a dicho estrés. (Xu y col., 2006) 

Como la peroxidación lipídica es el síntoma más atribuido al daño celular, a 

menudo se usa como un marcador del estrés oxidativo en las plantas (Hernandez 

y col., 2000; Khan y Panda, 2008). Babu y Devaraj (2008) demostraron que el 

contenido de MDA aumentaba en plantas que crecían bajo condiciones salinas, por 

lo que las plantas que mostraban un mejor crecimiento bajo dichas condiciones 

presentaban menor contenido de MDA, lo que indica que la tolerancia a la sal está 

relacionada con una peroxidación lipídica menos activa (Taibi y col., 2016; Torun, 

2019). Torun (2019) también demostró recientemente que los niveles más bajos de 

peroxidación lipídica en la raíz sugieren una mejor protección contra el daño 

oxidativo causado por los estreses combinados de salinidad, sequía y alta 

temperatura, ya que las raíces que obtenían mejor crecimiento, presentaban un 

sistema antioxidante más eficiente.  

Por otro lado, se ha demostrado que la aplicación externa de ciertos 

compuestos con función antioxidante puede reducir la peroxidación de los lípidos 

de membrana y, de esta manera, el daño oxidativo. Así, nuestro grupo demostró 

que una aplicación exógena de melatonina en las plantas de tomate reduce el estrés 

oxidativo y la peroxidación lipídica causados por la combinación de los estreses de 

salinidad y alta temperatura (Martinez y col., 2018). En otro estudio, la aplicación 

externa de nanopartículas de ZnO en cilantro incrementó la fotosíntesis y redujo la 

peroxidación lipídica (Pullagurala y col., 2018). La aplicación, también externa, de 

ácido alfalipoico indujo el sistema antioxidante y mejoró la peroxidación lipídica 

(Terzi y col., 2018). Evitar el daño celular causado por la peroxidación lipídica es 

un campo de estudio muy actual. 
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1.6.3. Sistema antioxidante 

Como se ha mencionado anteriormente, el estrés abiótico provoca estrés 

oxidativo en las células de la planta, lo que conduce a la generación de ROS, a la 

peroxidación lipídica y al consecuente daño celular (Asada, 2006). Durante las 

condiciones ideales de crecimiento, el sistema antioxidante de la planta controla 

firmemente la producción y utilización de ROS (Hameed y col., 2013), lo que reduce 

considerablemente el daño oxidativo gracias a la acción de las enzimas que 

participan en dicho sistema (Figura 7) (Gapinska y col., 2008).  

 
Figura 7: Esquema de las enzimas implicadas en el metabolismo oxidativo de la 

planta. 

 

Las células han desarrollado un elaborado sistema de antioxidantes 

enzimáticos y no enzimáticos que ayudan a mantener una baja concentración 

celular de las ROS generados localmente. Diversos sistemas de protección 

incorporan antioxidantes de bajo peso molecular como carotenoides, ascorbato y 

glutatión y, adicionalmente, enzimas detoxificadoras de ROS, como la superóxido 

dismutasa (SOD), catalasa (CAT), ascorbato peroxidasa (APX), peroxidasa (POD) 

y glutatión reductasa (GR) (Dugasa y col., 2019). 

En este sentido, la SOD representa la primera línea de defensa celular 

detoxificando el radical superoxido en H2O2 (Monk y col., 1989). Sin embargo, este 

H2O2 sigue siendo tóxico para las células cuando se acumula en altas 

concentraciones, por lo que en su detoxificación intervienen diferentes enzimas, 
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entre las que destacan la CAT o POD, mencionadas anteriormente (Ighodaro y 

Akinloye, 2018) o las enzimas pertenecientes al ciclo AsA-GSH. El ciclo AsA-GSH 

está integrado por las enzimas ascorbato peroxidasa (APX), dehidro y 

monodehidro ascorbato reductasa (DHAR, MDHAR) y glutatión reductasa (GR). 

Todas ellas se articulan en una cascada de oxidación/reducción de los antioxidantes 

ascorbato y glutatión (Figura 7), cuyo único y último fin es la detoxificación del 

H2O2 en distintas organelas, como las mitocondrias, los cloroplastos y el citosol 

(Jimenez y col., 1997; Zhang y col., 2000)  

Al determinar el papel de varios antioxidantes en la tolerancia a la salinidad 

en plantas de tomate, se correlacionó una mayor tolerancia a dicho estrés con el 

aumento de las actividades de SOD (superóxido dismutasa), APX (ascorbato 

peroxidasa) y POD (guiacol peroxidasa) (Mittova y col., 2002). Por otro lado, la 

tolerancia al estrés producido por la alta temperatura también se relacionó con un 

aumento de actividad de dichas enzimas (Wang y Li, 2006), por lo que la resistencia 

de las plantas a estreses abióticos está muy relacionada con la mejora de la 

actividad del sistema antioxidante. 

Para contrarrestar también el daño celular, las plantas acumulan 

osmoprotectores, como betaínas, azúcares no estructurales y aminoácidos, como la 

prolina, así como diferentes ácidos fenólicos con capacidad antioxidante (Delauney 

y Verma, 1993; Stoop y col., 1996). El ácido ascórbico (vitamina C), los tocoferoles 

y los carotenoides también desempeñan un papel fundamental dentro del sistema 

antioxidante celular no enzimático (Ahmad y col., 2010). Se ha demostrado que la 

glicinabetaína y la prolina juegan un papel adaptativo en la mediación del ajuste 

osmótico y la protección de las estructuras subcelulares en plantas cultivadas bajo 

estrés salino (Garg y col., 2010; Hsu y col., 2003; Yang y col., 2003), y, de igual 

manera, la acumulación de trehalosa aumenta la tolerancia al estrés producido por 

las altas temperaturas (Muller y col., 1995). 

No obstante, los mecanismos de tolerancia de las plantas a distintos estreses 

como la salinidad y la alta temperatura son complejos, ya que, en muchos casos, 

estos varían, no solo entre especies, sino también entre cultivos dentro de una 

misma especie (Ashraf, 2002).  
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1.7. RESPUESTA AGRONÓMICA 

El cultivo del tomate ha evolucionado en los últimos años en las zonas de 

producción, pasando de ser un cultivo manual a un cultivo más tecnificado. El 

cultivo sin suelo en invernadero se ha incrementado en zonas como el suroeste 

español, ya que estos sistemas permiten que la nutrición y el riego de las plantas se 

controle de forma más eficiente (Rodriguez y col., 2014), además de reducir la 

incidencia de problemas patológicos, el consumo de agua y la contaminación de 

suelos producida por los nitratos y pesticidas (Putra y Yuliando, 2015). Numerosos 

estudios han demostrado que el rendimiento del cultivo y la calidad del fruto están 

condicionados por factores agronómicos como el sistema de producción 

(Urrestarazu, 2013), el riego (De Pascale y col., 2001) y la nutrición (Warner y col., 

2004), por lo que es de vital importancia dilucidar también cómo afecta la 

combinación de los estreses de salinidad y alta temperatura a los frutos de tomate. 

1.7.1. Calidad del fruto 

La producción agrícola de vegetales frescos en invernadero ofrece mejores 

parámetros de calidad respecto a las que se realizan en campo abierto, debido a que 

los cultivos no están tan expuestos a las condiciones climáticas adversas (Gruda, 

2005). El tomate es moderadamente sensible a la salinidad, ya que puede tolerar 

hasta 2,5 dS/m de conductividad eléctrica en el agua de riego para que se produzca 

un impacto negativo en su rendimiento (Rosadi y col., 2014). No obstante, las 

plantas de tomate que tienen un mejor rendimiento presentan menor concentración 

de Cl- y Na+ en las hojas, y los frutos de la variedad S. lycopersicum cerasiforme son 

menos sensibles a la salinidad que los frutos de S. lycopersicum actual (Caro y col., 

1991). Por otro lado, la temperatura constantemente elevada produce una 

maduración más rápida de los frutos, lo que ocasiona pérdidas de hasta el 50% en 

el rendimiento de los cultivos (Metwali y col., 2015) y una reducción de la vida útil 

de la fruta (Lara y col., 2009). 

Aunque la maduración es un proceso genéticamente programado que 

culmina en cambios en el color, la textura y el sabor de los frutos (Giovanelli y col., 

1999), se ha demostrado que la composición química del tomate, y por consiguiente 

su calidad, puede variar en función del tipo de cultivo y de las condiciones 

ambientales en las que crecen las plantas (Thompson y col., 2000). Los tomates son 
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frutos climatéricos, y su maduración está acompañada por cambios en sus 

propiedades físicas, químicas y organolépticas. Durante este proceso se degrada la 

clorofila y se sintetizan carotenoides como el licopeno y el β-caroteno, giberelinas, 

quinonas y esteroles (Fraser y col., 1994). Con la maduración, el fruto pierde 

firmeza debido a la degradación de la pared celular y a la solubilización de las 

pectinas (Marin-Rodriguez y col., 2002). 

La calidad del tomate engloba múltiples rasgos que son de mayor o menor 

importancia dependiendo del público interesado. Así, la calidad comercial se basa, 

principalmente, en el atractivo externo del tomate, como su forma, color, tamaño, 

firmeza y vita útil. La calidad organoléptica, en cambio, además de los rasgos 

físicos mencionados, también depende de rasgos químicos como la acidez y el 

contenido en azúcares (Gao y col., 2019) que determinan su sabor general (Bertin y 

Genard, 2018) . 

Como se ha mencionado con anterioridad (Tabla 3), el fruto del tomate 

contiene azúcares reductores como fructosa, glucosa y sacarosa, que constituyen 

hasta el 65% de los sólidos solubles totales. Los ácidos presentes en el fruto son el 

ácido cítrico, el ácido málico y el ácido ascórbico (vitamina C) (Davies y Hobson, 

1981). Además, los frutos también contienen carotenoides como el licopeno, 

responsable del color, y compuestos volátiles, como el henexil butirato (HB), 

responsable del aroma del tomate (Wang y col., 2016). El sabor del fruto depende 

en gran medida de la interacción de los sólidos solubles y los ácidos orgánicos que 

haya en su composición. En general, el buen sabor del tomate se relaciona con un 

contenido alto de azúcares y ácidos orgánicos, ya que el desequilibrio entre estos 

dos factores produce frutos insípidos o demasiado ácidos (Tieman y col., 2017). 

Poco se conoce sobre el efecto de los estreses combinados de salinidad y alta 

temperatura en los parámetros de calidad del fruto de tomate, por lo que su estudio 

es fundamental para mejorar el tanto el rendimiento como la calidad de las futuras 

cosechas. 
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II. JUSTIFICACIÓN 

Las pérdidas económicas generadas en la agricultura debido a los estreses 

abióticos están estimadas entre 14-19 mil millones de euros anuales. Las 

predicciones actuales referentes al cambio climático indican un incremento en las 

temperaturas y una importante reducción de la calidad de las aguas de riego, que, 

junto con las estimaciones en el incremento de la población mundial, hacen urgente 

la necesidad de buscar alternativas en la generación de cultivos con una mayor 

tolerancia a los distintos estreses abióticos. 

Tradicionalmente, los estudios sobre la respuesta de las plantas sometidas a 

estrés se han realizado aplicando estreses simples, sin embargo, este tipo de análisis 

no refleja las condiciones reales que se dan en el campo, donde los cultivos tienen 

que hacer frente a la combinación más estreses. Se ha demostrado que la respuesta 

de las plantas de tomate a la combinación de salinidad y alta temperatura es 

específica, y no puede ser deducida de la respuesta de las plantas cuando los 

estreses se plican por separado. 

Así, la hipótesis principal que se plantea en este estudio es que la 

identificación de los procesos metabólicos y fisiológicos que intervienen en la 

tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura permitirá establecer 

criterios para mejorar y obtener variedades más tolerantes a la combinación de 

estreses abióticos. Para ello, primero se investigará si un aumento en la 

concentración de potasio (K+) y calcio (Ca2+) en la solución nutritiva puede tener un 

efecto positivo en la mejora del estrés oxidativo que ocurre bajo la combinación de 

salinidad y alta temperatura en el tomate. Y, por otro lado, también se hará una 

selección de distintas líneas de tomate de una población de líneas recombinantes 

(RILs) que difieran en su tolerancia a la combinación de salinidad y alta 

temperatura, y en ellas se estudiarán parámetros tanto fisiológicos como 

agronómicos, utilizando técnicas e instrumentación de última generación, con el 

fin de establecer relaciones entre la tolerancia a la combinación de estreses y los 

procesos implicados. 
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III. OBJETIVOS 

3.1. OBJETIVO PRINCIPAL 

El objetivo general de este proyecto es la identificación de mecanismos 

fisiológicos, bioquímicos y moleculares implicados en la tolerancia de las 

plantas de tomate a la combinación de salinidad y altas temperaturas 

mediante el uso de plantas de tomate comerciales y líneas recombinantes de 

tomate sensibles y tolerantes a dichas condiciones. 

3.2. OBJETIVOS ESPECÍFICOS 

1. Estudio del efecto de la nutrición vegetal sobre la respuesta 

antioxidante de las plantas de tomate a la combinación de salinidad y altas 

temperaturas. 

2. Screening y selección de RILs de tomate según su tolerancia a la 

combinación de salinidad y alta temperatura. 

3. Caracterización fisiológica de las líneas recombinantes 

seleccionadas bajo condiciones de combinación de salinidad y alta temperatura 

4. Diferencias en la respuesta agronómica, en condiciones comerciales 

de cultivo, de la tolerancia a la combinación de estreses abióticos y de los procesos 

más importantes relacionados con ésta e identificados en los objetivos anteriores. 
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IV. MATERIALES Y MÉTODOS 

4.1. MATERIAL VEGETAL 

El experimento realizado en el capítulo 1 fue llevado a cabo con plantas de 

Solanum lycopersicum L. variedad “boludo”, que fueron ofrecidas por Monsanto 

(Torre Pacheco, Murcia, España). Esta variedad comercial fue seleccionada para 

este experimento debido a que es muy apreciada por el consumidor, ya que tiene 

un calibre uniforme, buena firmeza, forma y color y un periodo amplio de 

postcosecha. 

Los experimentos de los capítulos 2,3 y 4 se llevaron a cabo con el material 

vegetal único disponible en base a un acuerdo entre CEBAS-CSIC con el “The 

World Vegetable Center” (AVRDC). Se trató de una población de Solanum 

lycopersicum L. proveniente del cruce entre Solanum lycopersicum L. CLN2498E x S. 

pimpinellifolium L. LA1579. El motivo de utilizar una población de líneas 

recombinantes isogénicas (RILs) de tomate es el que, al poseer cada una de las 

líneas recombinantes obtenidas del entrecruzamiento una combinación genética de 

los parentales única, la respuesta de tolerancia a la combinación de salinidad y altas 

temperaturas (heredada del progenitor silvestre tolerante S. pimpinellifolium L.), 

también es únicas y diferente, lo que las hace muy interesantes desde el punto de 

vista de identificación de los distintos mecanismos de tolerancia a la combinación 

de estos estreses abióticos.  

4.2. MATERIAL VEGETAL 

4.2.1. Descripción de los invernaderos 

Los experimentos fueron realizados en dos invernaderos (Imagen 2) situados 

en la finca experimental “Tres Caminos” del Centro de Edafología y Biología 

aplicada del Segura (CEBAS-CSIC), situada en la matanza, en el municipio de 

Santomera (Murcia).  
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Estos invernaderos consistían en dos módulos independientes y 

automatizados. Cada módulo tenía 462,5 m2, estaban construidos en policarbonato 

y disponían de doble capilla y ventilación cenital en mariposa. 

 

 
Imagen 2: Fotografía de los invernaderos en la finca experimental “Tres Caminos”. 

 

Para el control de los diferentes parámetros de temperatura, humedad, 

ventilación y radiación, los distintos módulos disponían de varios dispositivos 

como sistema de ventilación cenital, pantalla de sombreo, sistema de 

humidificación y de refrigeración. Ambos invernaderos incluían, además, un 

sistema de sensores de radiación, de temperatura y de humedad relativa colocados 

a una altura de 1,5 m. 

4.2.2. Descripción de las cámaras de cultivo 

Para los experimentos que se realizaron en cámara de cultivo se utilizaron 

dos cámaras (Imagen 3) situadas en la finca experimental anteriormente descrita 

(misma donde estaban situados los invernaderos), las cuales tenían unas 

condiciones de luz de 500 µmol m-2 s-1, un fotoperiodo de 16/8 h día/noche, una 

humedad del 60-65% y una temperatura de 25ºC. 
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Imagen 3: Detalle de una de las cámaras de cultivo durante la realización de los 

experimentos. 

 

Las dos cámaras de cultivo usadas eran idénticas, y las condiciones de luz, 

fotoperiodo y humedad eran controladas de manera independiente desde un 

programa informático.  

4.3. SOLUCIÓN NUTRITIVA 

La concentración de nutrientes de la solución nutritiva Hoagland utilizada 

durante todos los experimentos se recoge en la Tabla 5 y Tabla 6. La solución 

nutritiva fue administrada durante la realización de los experimentos ajustando la 

dosis al estado de desarrollo en el que se encontraban las plantas. 
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Tabla 5: Concentración de sales y macronutrientes utilizadas para la preparación 

de la solución nutritiva. 

Compuesto   Solución madre Solución de trabajo 

 PM Concentración 
Dis. 

final 
Elemento 

Concentración 

final 

  g/mol M (g/L) (ml/L)   mM  ppm 

KNO3 101,10 1,00 101,10 6,0 N 14 195 

Ca(NO3)2.4H2O 236,16 1,00 236,16 4,0 K 7 273 

KH2PO4 136,09 1,00 136,09 1,0 Ca 4 160 

MgSO4.7H2O 246,49 1,00 246,49 1,0 P 1 31 

     S 1 32 

  
        Mg 1 24 

 

 
 

Tabla 6: Concentración de sales y micronutrientes utilizadas para la preparación de 

la solución nutritiva. 

Compuesto   Solución madre Solución de trabajo 

 PM Concentración 
Dis. 

final 
Elemento 

Concentración 

final 

  g/mol mM (g/L) (ml/L)    ppm 

KCl 74,55 50,0 3,728 1,0 Cl 50,0 1,77 

H3BO3 61,84 25,0 1,546 1,0 B 25,0 0,27 

MnSO4.H2O 169,01 2,0 0,338 1,0 Mn 2,0 0,11 

ZnSO4.7H2O 287,55 2,0 0,575 1,0 Zn 2,0 0,13 

CuSO4.5H2O 249,71 0,5 0,125 1,0 Cu 0,5 0,03 

(NH4)6Mo7O24.4H2O 1235,86 0,5 0,620 1,0 Mo 0,5 0,05 

Fe-EDTA     18,60 1,0 Fe 20,0 1,12 
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4.4. EXPERIMENTOS 

4.4.1. Experimento 1: Optimización de la nutrición para aumentar la tolerancia 

a la combinación de estreses abióticos 

Ensayo preliminar 

Antes de llevar a cabo el experimento principal, se hizo un experimento 

preliminar con el fin de establecer las concentraciones de K+ y Ca2+ añadidas a la 

solución nutritiva que podrían causar un efecto positivo en el crecimiento de las 

plantas bajo condiciones de estrés combinado, y, más específicamente, bajo 

condiciones de salinidad y alta temperatura. Para ello, plantas de tomate (Solanum 

lycopersicum cv. Boludo) fueron germinadas en vermiculita en cámara de cultivo 

bajo condiciones controladas y óptimas de luz (400 µmol m-2s-1), fotoperiodo (16/8 

h día/noche), humedad (60-65%) y temperatura (25ºC). Estos parámetros se 

mantuvieron constantes, y cada 2 días se les aplicó solución ½ Hoagland 

(modificada a la mitad de nutrientes) sumergiendo la base del semillero en la 

solución nutritiva. Cuando las plantas alcanzaron una altura de unos 10 cm, un 

total de 96 plantas se trasplantaron a cultivo hidropónico en cubos de 20 L, 

disponiendo 2 plantas por cubo, los cuales contenían la solución nutritiva 

Hoagland completa bajo una aireación contínua. Las plantas crecieron bajo las 

condiciones óptimas anteriormente descritas durante 10 días, con el fin de que se 

adaptaran al sistema.  

Después de esos 10 días, la mitad de las plantas (un total de 48) fueron 

transferidas a otra cámara de cultivo, que tenía las mismas características de luz, 

fotoperiodo, y humedad que la anterior, pero donde la temperatura ambiental era 

de 35ºC. Ese mismo día se aplicaron los distintos tratamientos que aparecen en la 

Tabla 7. 
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Tabla 7: Tratamientos aplicados a las plantas de tomate en el experimento 

preliminar  con el fin de seleccionar el más significativo para el siguiente experimento. La 

concentración está expresada en mM. 

Cámara de cultivo Tratamientos [NaCl] [K+] [Ca2+] 

Cámara A (25ºC) 

Control 0 7 4 

Salinidad 60 7 4 

Salinidad + T1 60 8 4,7 

Salinidad + T2 60 9,8 5,6 

Salinidad + T3 60 11 6,5 

Cámara B (35ºC) 

Heat 0 7 4 

Salinidad + Temperatura 60 7 4 

Salinidad + Temperatura + T1 60 8 4,7 

Salinidad + Temperatura + T2 60 9,8 5,6 

Salinidad + Temperatura + T3 60 11 6,5 

 

La solución nutritiva era renovada en su totalidad cada 3 días, y el pH era 

mantenido entre 5,5-5,7. Las plantas se mantuvieron bajo esas condiciones durante 

21 días, momento en el cual se procedió a su muestreo, separándose hojas, tallos y 

raíces. Durante esta separación se procedió a determinar el peso fresco de cada 

planta y tratamiento. La mitad de las plantas fueron introducidas en una estufa de 

aire forzado a 70ºC, y tras 3 dias se procedió a la determinación del peso seco. 

Tomando como base los resultados obtenidos en este experimento preliminar, se 

seleccionó el tratamiento 2 (T2) como el adecuado para el siguiente experimento, 

ya que fue el que mayor biomasa presentó bajo condiciones de estrés. 

Ensayo de optimización de la nutrición 

Plantas de tomate (S. lycoersicum cv. Boludo) fueron germinadas bajo las 

mismas condiciones descritas en el experimento preliminar. Cuando las plantas 

tuvieron una altura de 8-10 cm, un total de 48 plantas se trasplantaron a cubos de 

120 litros en un sistema hidropónico en el invernadero, donde los cubos estaban 

llenos de solución nutritiva Hoagland completa y ésta era aireada de forma 

constante. Las plantas permanecieron 10 días bajo condiciones control con el fin de 

que se adaptaran al sistema. Después de este tiempo, las plantas fueron divididas 

entre dos invernaderos distintos (24 plantas por invernadero), y se comenzaron a 
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aplicar los distintos tratamientos de salinidad y temperatura durante 30 días. En la 

siguiente tabla (Tabla 8) se muestran los distintos tratamientos aplicados. 

 
Tabla 8: Tratamientos aplicados a las plantas de tomate en el experimento principal 

bajo condiciones de invernadero para las determinaciones fisiológicas, bioquímicas y 

moleculares. La concentración está expresada en mM. 

Invernadero Tratamientos [NaCl] [K+] [Ca2+] 

Invernadero A (25ºC) 

Control 0 7 4 

Salinidad 60 7 4 

Salinidad + K/Ca 60 9,8 5,6 

Invernadero B (35ºC) 

Heat 0 7 4 

Salinidad + Temperatura 60 7 4 

Salinidad + K/Ca 60 9,8 5,6 

 

Cubos de 120 L fueron distribuidos aleatoriamente en cada uno de los 

invernaderos, hasta obtener con un total de seis plantas por tratamiento. El pH de 

la solución nutritiva se mantuvo entre 5,5 y 5,7 durante todo el experimento 

(Imagen 4). Debido a la pérdida de agua desde el cubo al ambiente por traspiración 

de las plantas, los cubos se fueron rellenando cada dos días, ajustándose el pH y la 

conductividad de manera individual. 

Para aplicar el tratamiento de temperatura o de combinación de temperatura 

y salinidad, uno de los invernaderos se programó para que alcanzara un máximo 

de 35ºC (Invernadero B), mientras que el otro invernadero se mantuvo con una 

temperatura de 25ºC (para los tratamientos control y salinidad).  

 

 
Imagen 4: Detalle de las plantas de tomate cultivadas en los cubos de 120 litros 

durante la consecución del experimento. 
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Treinta días después de empezar los tratamientos, las plantas fueron 

cosechadas y divididas en hojas, tallo y raíz para determinar el peso fresco de cada 

una de las partes. De la mitad de las plantas, se seleccionaron hojas 

correspondientes a la sexta, séptima y octava posición en el tallo y se sumergieron 

en nitrógeno líquido para futuras determinaciones bioquímicas y moleculares. La 

otra mitad de las plantas fue guardada en una estufa a 70ºC durante 3 días, con el 

fin de determinar el peso seco. Dicho material fue también utilizado para los 

análisis de ionómica. 

4.4.2. Experimento 2: Selección de líneas recombinantes de tomate con 

diferente tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura 

Selección de líneas en invernadero 

Se llevó a cabo un experimento preliminar con 84 líneas recombinantes (RILs, 

de aquí en adelante) con el fin de realizar un screening de tolerancia a la 

combinación de salinidad y alta temperatura.  

Las plantas fueron sometidas a dos tratamientos diferenciados en los dos 

módulos de invernaderos descritos anteriormente. En uno de los invernaderos 

(invernadero A) las condiciones climáticas establecidas fueron las más próximas al 

óptimo desarrollo de las plantas, por lo que la temperatura del invernadero era de 

unos 25ºC/20ºC día/noche y una HR del 60-85%. De esta manera, y teniendo en 

cuenta las condiciones de cultivo, se llamó al invernadero A el tratamiento 

“Control”. 

En el otro invernadero (Invernadero B), las plantas fueron sometidas a los 

tratamientos de salinidad y temperatura de manera conjunta. La temperatura del 

invernadero se fijó en 35ºC/30ºC día/noche y una HR del 60-85%, y a las plantas se 

les suministraba una solución nutritiva Hoagland modificada a la que se le añadió 

75 mM de NaCl. A este módulo se le denominó tratamiento “Combinación”. 

Las semillas fueron germinadas en semilleros con una base de lana de roca 

previamente humedecida con agua en la que se colocaron las semillas de las 

distintas RILs, las cuales fueron germinadas previamente en cámara de cultivo con 

unas condiciones de luz de 500 µmol m-2 s-1, un fotoperiodo de 16/8 h día/noche, 

una humedad del 60-65% y una temperatura de 25ºC, tal y como se hizo en los 
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anteriores experimentos. Estos parámetros se mantuvieron constantes, y cada 2 

días se les aplicó solución ½ Hoagland (modificada a la mitad de nutrientes) 

sumergiendo la base del semillero en la solución. 

Las semillas germinaron a los 6 días desde su siembra. Después de la 

germinación a las plantas se les aplicó solución Hoagland completa durante 3 

semanas, tiempo en el que se realizó el trasplante a los invernaderos antes descritos. 

El trasplante se llevó a cabo en sacos de lana de roca de 1,5 m de longitud 

previamente humedecidos, y a las plantas se les administró la solución Hoagland 

mediante riego por goteo desde su trasplante y durante todo el experimento. Los 

sacos estaban dispuestos sobre canales hidropónicos en los dos invernaderos. Tres 

plantas de cada línea fueron trasplantadas en cada saco, y la disposición final de 

las plantas en los distintos invernaderos fue la siguiente (Imagen 5): 

 

 
Imagen 5: Detalle de las plantas en uno de los módulos del invernadero. 

 

Cada línea constaba de 6 repeticiones, por lo que cada módulo tenía un total 

de 504 plantas. 

Los tratamientos empezaron a aplicarse unos días después del trasplante, 

cuando las plantas ya habían alcanzado una altura de unos 10cm. Las plantas 

estuvieron bajo el efecto de los tratamientos durante 3 semanas y hasta justo hasta 

antes del momento de la floración. 
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Tras 21 días bajo los diferentes tratamientos detallados anteriormente, la 

parte aérea de todas las líneas y tratamientos fueron cosechadas y se determinó el 

peso fresco (PF) y peso seco (PS) de las plantas para calcular el grado de tolerancia 

de cada una de las líneas. 

Selección de líneas en cámara de cultivo 

De las 84 RILs cultivadas en el experimento anterior, y teniendo en cuenta su 

porcentaje de tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura, se 

seleccionaron 12 líneas con distintos grados de tolerancia con las que se procedió a 

realizar el siguiente experimento.  

Las semillas correspondientes a las 12 líneas seleccionadas fueron 

germinadas en bandejas de vermiculita siguiendo los mismos criterios y 

parámetros del experimento anterior. Cuando las plántulas tuvieron un tamaño 

medio de 5-8 cm y habían pasado unas 3 semanas desde la germinación, las plantas 

fueron trasplantadas a un sistema de cultivo hidropónico en cubos opacos de 18L 

de capacidad, y éstas fueron introducidas en las cámaras de cultivo. Se colocaron 3 

plantas de cada línea en cada cubo, los cuales estaban totalmente llenos de solución 

Hoagland completa. Además, los cubos estaban provistos de un sistema de 

aireación continua con el objetivo de mantener una buena oxigenación de las raíces. 

Esta solución era renovada completamente cada 3 días, y el pH se mantuvo 

diariamente entre 5,5-5,7.  

Las plantas fueron crecidas bajo condiciones control durante 

aproximadamente una semana, tiempo necesario para que éstas se adaptasen al 

sistema y las condiciones reinantes tras su trasplante. Después de este tiempo, la 

mitad de las plantas de cada línea fueron transferidas a otra cámara de cultivo. Así, 

una de las cámaras, la Cámara A, tuvo una temperatura fija de 20ºC/25ºC, óptima 

para el desarrollo de las plantas, y se les aplicaba una solución Hoagland completa. 

En la otra cámara, Cámara B, se incrementó la temperatura ambiental a 35ºC y 

además, la solución nutritiva Hoagland fue modificada añadiéndole 75 mM de 

NaCl (Tabla 9). 

La disposición final de los tratamientos en las cámaras fue la siguiente: 
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Tabla 9: Disposición de los distintos tratamientos en las cámaras de cultivo durante 

el experimento 2. 

  Cámara A  Cámara B 

  Bandeja A Bandeja B Bandeja A Bandeja B 

Temperatura 25ºC 25ºC 35ºC 35ºC 

Salinidad 0 mM 0 mM 75 mM 75 mM 

 

A los 15 días desde que se empezaron a aplicar los tratamientos, las plantas 

fueron cosechadas para determinar el peso fresco (PF) y el peso seco (PS) de las 

mismas. De los datos obtenidos en relación a su PF y PS se seleccionaron de nuevo 

5 de estas 12 líneas, con distintas tolerancias a la combinación de salinidad y alta 

temperatura para el experimento siguiente (Imagen 6). 

 

 
Imagen 6: Distintas líneas RILs de tomate cultivadas en la cámara de cultivo. 

4.4.3. Experimento 3: Respuesta fisiológica de 5 líneas recombinantes 

seleccionadas con diferente tolerancia a la combinación de estreses abióticos 

Este experimento fue diseñado con el fin de realizar un estudio más completo 

de las 5 líneas seleccionadas con distintos rangos de tolerancia procedentes del 

experimento anterior.  
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Las semillas de estas 5 RILs fueron germinadas en semilleros con vermiculita 

en la cámara de cultivo bajo condiciones óptimas, siguiendo los criterios y 

parámetros de los experimentos anteriores. A los 10 días de la germinación, se 

trasplantaron un total de 80 plántulas, 16 plántulas de cada línea, al sistema de 

cultivo hidropónico compuesto de cubos de 18 L de capacidad con aireación 

continua. Se dispusieron 2 plántulas por cubo y se dejaron crecer durante 7 días. La 

solución nutritiva era renovada cada 3 días manteniendo el pH de la solución entre 

5,5 y 5,7.  

A los 7 días del trasplante se comenzaron a aplicar los tratamientos de 

salinidad y temperatura, tanto de manera simple como combinada. De esta manera, 

en la cámara A, se fijaron unas condiciones de luz de 500 µmol m-2 s-1, un 

fotoperiodo de 16/8 h día/noche, una humedad del 60-65% y una temperatura de 

25ºC. A la mitad de las plantas de cada línea (es decir a un total de 4 plantas por 

línea) se le aplicó una solución nutritiva Hoagland con 75 mM de NaCl. De esta 

manera, en la cámara A se situaron los tratamientos Control (25ºC + 0 mM NaCl) y 

salinidad (25ºC + 75 mM NaCl). En la cámara B, las condiciones de luz, fotoperiodo 

y humedad fueron idénticas a las descritas anteriormente para la cámara A, pero la 

temperatura ambiental se incrementó a 35ºC. En esta cámara, la mitad de las 

plantas recibieron una solución nutritiva Hoagland completa y la otra mitad esta 

solución junto con 75 mM NaCl, teniendo en esta cámara B los tratamientos de alta 

temperatura (35ºC + 0 mM NaCl) y alta temperatura + salinidad (35ºC + 75 mM 

NaCl). De manera resumida, los tratamientos aplicados quedaron tal y como se 

recoge en la Tabla 10. 

 
Tabla 10: Disposición de los distintos tratamientos en las cámaras de cultivo 

durante el experimento 3. 

  Cámara A                Cámara B 

  Bandeja 

A 

Bandeja B Bandeja A Bandeja B 

Temperatura 25ºC 25ºC 35ºC 35ºC 

Salinidad 0 mM 75 mM  0 mM 75 mM 

 

Transcurridos 7 días después del comienzo de los tratamientos, las plantas 

fueron cosechadas, separándosela parte aérea (hojas y tallos) del sistema radicular, 
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y determinándose el peso fresco (PF) de cada una de las partes. La mitad de las 

plantas fueron inmediatamente sumergidas en N líquido para las posteriores 

determinaciones bioquímicas y moleculares y la otra mitad fueron introducidas en 

una estufa de aire forzado a 70ºC durante 3 días para la determinación del peso 

seco (PS). De este material seco se determinó, además, el contenido iónico. Durante 

el experimento se llevaron a cabo varias determinaciones, como fueron potencial 

hídrico y osmótico, parámetros fotosintéticos y parámetros relacionados con la 

fluorescencia de las clorofilas. 

4.4.4. Experimento 4: Respuesta agronómica de líneas de tomate con diferente 

tolerancia a la combinación de estreses 

Para este último ensayo se procedió a la selección de dos líneas 

recombinantes del experimento anterior con porcentajes de tolerancia a la 

combinación de salinidad y alta temperatura dispares, es decir, se seleccionó la más 

tolerante y la menos tolerante a esas condiciones. 

Para llevar a cabo este experimento, las semillas fueron germinadas en 

semilleros con una base de lana de roca previamente humedecida con agua, 

siguiendo los criterios y las condiciones de los experimentos anteriores. Las 

semillas germinaron a los 6 días desde su siembra, y 3 semanas después se 

trasplantaron a sacos de cultivo de lana de roca en el invernadero. El trasplante se 

llevó a cabo en canales hidropónicos similares a los del Experimento 1 

transplantándose 3 plántulas de la misma línea en cada saco. (Imagen 7). 

Cada línea constaba de 18 repeticiones, por lo que al final se tenían 18 plantas 

de cada tratamiento. Los tratamientos empezaron a aplicarse unos 5 días después 

del trasplante, y la salinidad fue aumentando de forma progresiva. El experimento 

se llevó a cabo durante 4 meses, hasta que se tuvieron suficientes datos de 

producción y calidad. 

Ambas líneas seleccionadas fueron cultivadas en los dos módulos 

diferenciados de invernadero anteriormente descritos (Experimento 1). Las plantas 

de ambas líneas fueron sometidas a distintos tratamientos de salinidad y 

temperatura durante 4 meses. Así, el módulo A se fijó con una temperatura 

ambiental de 25ºC y a las plantas cultivadas se les administró solución Hoagland 

completa con 15 mM de NaCl. El módulo B se fijó con una temperatura de 35ºC y 
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las plantas allí crecidas fueron sometidas a diferentes concentraciones de salinidad, 

siendo éstas de 15 mM, 60 mM y 120 mM de NaCl que era aplicado junto con la 

solución Hoagland en el riego. 

 

 
Imagen 7: Las dos líneas seleccionadas para el último experimento. 

 

Al mes de comenzar a aplicar los tratamientos, cuando las plantas aún 

estaban en fase vegetativa, se realizó un primer muestreo de plantas con el fin de 

determinar el peso fresco de la parte aérea. Después, se secó el material fresco en 

una estufa para determinar posteriormente el estado nutricional de las plantas. 

Al mes y medio desde que se comenzó a aplicar los tratamientos, se realizó 

un estudio de los parámetros fotosintéticos de las plantas: fotosíntesis neta, 

conductancia estomática e índice de traspiración. 

A los dos meses desde el trasplante, se realizó un segundo muestreo de 

material vegetal cuando la planta estaba en fase reproductiva. De esta manera, se 

volvió a estudiar el estado nutricional de las plantas en dicho estado fenológico. 

Al cabo de 4 meses se realizó el muestro final. Para ello se determinó el peso 

fresco (PF) de todas las plantas (parte aérea) de cada invernadero y tratamiento 

Posteriormente, una vez que las plantas se secaron en una estufa, se procedió a 

determinar el estado nutricional de las mismas. 
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Durante el periodo de producción de las plantas, se fue recolectando la 

cosecha y pesando los frutos para calcular la producción total. Una vez terminada 

la cosecha, se procedió a evaluar la calidad de los frutos mediante sus parámetros 

físicos: peso y tamaño, y parámetros químicos: conductividad eléctrica, ºBrix, pH y 

acidez. También se determinó el estado nutricional de los frutos después de que 

fueran secados en una estufa. 

4.5. DETERMINACIONES 

4.5.1. Parámetros biométricos  

Como se ha mencionado anteriormente, en cada uno de los muestreos de 

material vegetal realizados al final de cada uno de los experimentos, se separaban 

las hojas, el tallo y la raíz (si procedía) y se determinaba el peso fresco (PF) de cada 

parte por separado. Este peso fue determinado con una balanza de precisión 

Sartorius (Acculab).  

Posteriormente, las plantas se introducían en una estufa a 70ºC durante un 

mínimo de 72 horas, y una vez que habían perdido todo su contenido en agua el 

peso seco de la planta era determinado. Con los datos de PF y PS, el contenido en 

agua de cada parte fue igualmente determinado. La tolerancia de las plantas se 

determinó mediante la fórmula: 

 

% 𝑇𝑜𝑙𝑒𝑟𝑎𝑛𝑐𝑖𝑎 = 100 −
𝑃𝑆 𝐶𝑜𝑡𝑟𝑜𝑙 − 𝑃𝑆 𝐸𝑠𝑡𝑟é𝑠

𝑃𝑆 𝐶𝑜𝑛𝑡𝑟𝑜𝑙
∗ 100 

4.5.2. Análisis nutricional 

Determinación de cationes 

Para determinar la composición mineral de parte aérea, raíz y frutos, el 

material vegetal seco y previamente pesado fue finamente molido en un molinillo 

de aspas. Las muestras se guardaron en viales de centelleo de plástico 

herméticamente cerrados con el fin de impedir que volviesen a rehidratarse. 
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El material vegetal seco siguió un proceso de digestión el cual consistió en 

digerir 0,1g de tejido vegetal seco en 5 ml de ácido nítrico (HNO3) y 3 ml de 

peróxido de hidrógeno (H2O2). 

La digestión de la materia orgánica se hacía utilizando un microondas (CEM 

Mars X, Buckinghamshire, UK) utilizando un programa en etapas, en el que se 

alcanzaban 200ºC en 20 minutos y se mantenía esa temperatura durante 2 horas. 

Una vez que el residuo resultante de la digestión era enfriado a temperatura 

ambiente, el tubo digestor se aforó a 25 ml con agua miliQ, y las muestras fueron 

almacenadas en viales de centelleo hasta su análisis. Las muestras fueron 

analizadas por el servicio de ionómica del CEBAS-CSIC donde se determinaron la 

concentración exacta de los distintos cationes mediante el uso de un ICP-OES (Iris 

Intrepid II, Thermo Electrón Corporation, Franklin, USA). 

4.5.3. Relaciones hídricas en las plantas  

Todas las medidas se realizaron en hojas de estado de desarrollo similar: una 

hoja totalmente expandida situada en la región media de la planta.  

Potencial hídrico 

El potencial hídrico de la hoja (Ψw) fue determinado al alba con una cámara 

de presión tipo Scholander (PMS Instrument Company, Corvallis, OR) (Scholander 

y col., 1965). Los valores se tomaron en unidades de psi (libra-fuerza por pulgada 

cuadrada) y éstos fueron transformados a MPa mediante la fórmula: 

 

𝑀𝑝𝑎 = −0.00689 ∗ 𝑝𝑠𝑖 

 

Después de tomar el valor de la medida, las hojas fueron envueltas en papel 

de aluminio y sumergidas en nitrógeno líquido para posteriormente calcular el 

potencial osmótico (Ψπ). 

Potencial osmótico 

Para medir el potencial osmótico, las hojas anteriormente congeladas en las 

que se había medido el potencial hídrico se descongelaron a temperatura ambiente 
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y se les extrajo la savia por centrifugación durante 3 minutos a 3500 rpm a 24ºC en 

viales eppendorf perforados. El potencial osmótico (Ψπ) se determinó midiendo la 

osmolalidad (mOsm/Kg) con un osmómetro (Digital Osmometer, Roebling, Berlín) 

en 100 µL de savia, la cual fue previamente diluida 1:10. Este se expresó en MPa 

mediante la siguiente conversión:  

 

Ψπ =  −𝑙𝑒𝑐𝑡𝑢𝑟𝑎 ∗ 0.0024 

Potencial de turgor 

El potencial de turgor (ΨP) se calculó como la diferencia entre el potencial 

hídrico (Ψw) y el osmótico(Ψs) mediante la fórmula: 

 

ΨP = Ψw –  Ψs 

4.5.4. Intercambio gaseoso y parámetros de fluorescencia de clorofilas  

Los distintos parámetros fotosintéticos fueron determinados sobre una hoja 

media, metabólicamente madura y totalmente expandida de todas las plantas. 

Estos datos se tomaron con un sistema de intercambio de gas con cámara de 

fluorescencia (LI-COR 6400, Li-Cor). Las condiciones establecidas en Li-COR 

fueron de 1000 µmol fotones m-2 s-1 y 400 µmol mol-1 CO2. La temperatura de la hoja 

se mantuvo a 25ºC en las plantas con tratamiento control y salinidad, y a 35ºC en 

las plantas con tratamiento calor y combinación de calor y salinidad. El déficit de 

presión de vapor hoja-aire se mantuvo entre 1-1,3 kPa.  

Con este análisis, el aparato reportó datos de asimilación de CO2, 

conductancia estomática e índice de transpiración. Además, se realizó el cálculo de 

la eficiencia en el uso del agua (WUE) como la fotosíntesis neta por unidad de agua 

transpirada, que equivale a la razón entre fotosíntesis y la tasa de transpiración. 

Paralelamente a los datos fotosintéticos, el LI-COR es capaz de realizar 

medidas de fluorescencia de clorofilas de estas mismas hojas.  

La eficiencia de los centros de reacción abiertos del PSII se estimó a través de 

la relación Fv'/ Fm', cuyos valores se calcularon a partir del Fm' (máxima 
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fluorescencia en condiciones de irradiación natural) y Fo’ (fluorescencia basal en 

condiciones de irradiación natural), siendo Fv' la fluorescencia variable.   

La eficiencia del PSII se calculó mediante la fórmula: 

 

𝐹𝑚′ − 𝐹𝑆′

𝐹𝑚′
 

 

FS’ es la fluorescencia en el estado estacionario en condiciones de irradiación 

natural.  

El índice de transporte electrónico estimó la velocidad de transporte de 

electrones a través del PSII. Este se calculó a través de la fórmula: 

 

𝐸𝑇𝑅 = 𝐼 ∗ AHOJA ∗ fracción PSII ∗
𝐹𝑞′

𝐹𝑚′
 

 

Donde I=densidad de flujo fotónico fotosintéticamente activo (PPFD); 

AHOJA=proporción de PPFD que es absorbido por la hoja y fracción PSII=fracción 

de PPFD absorbido que es recibido por el PSII. 

4.5.5. Parámetros de producción 

Los frutos de tomate fueron cosechados cuando alcanzaban un color rojo 

uniforme. El rendimiento se determinó mediante conteo y el pesado de todos los 

frutos por planta.  

4.5.6. Parámetros físicos de calidad 

Tamaño y forma 

Los frutos recolectados de cada planta fueron pesados en una balanza, y se 

les midió además el diámetro ecuatorial y el longitudinal con un calibrador 

Digimatic digital de Mitutoyo CD-15D, el cual cuenta con una precisión de 0,01 

mm.  
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Parámetros químicos de calidad 

Para medir los parámetros químicos relacionados con la calidad de los frutos, 

éstos fueron licuados con una licuadora casera Moulinex. El zumo se filtró para 

evitar la presencia de sólidos en suspensión y en él se determinaron los siguientes 

parámetros: 

pH y CE 

Las medidas de pH y CE se realizaron directamente sobre el zumo de tomate. 

Para ello se utilizó un pH-metro pH BASIC 20 Crison y un Conductímetro BASIC 

30 Crison. 

Sólidos solubles totales (SST) o ºBrix 

Los sólidos solubles totales fueron determinados en relación alíndice de 

refracción expresado en ºBrix. Esta determinación fue realizada con un 

refractómetro (Digital refractometer, Atago) mediante la deposición de una gota de 

zumo sobre el refractómetro y procediendo a su lectura a 20ºC. 

Acidez valorable 

La determinación de la acidez del zumo de tomate trata de fijar la riqueza en 

ácidos expresándola en gramos de ácido cítrico contenidos en un litro del mismo. 

La determinación se hace por volumetría, es decir, neutralizando la solución ácida 

mediante un álcali. En nuestro caso se utilizó NaOH 0,1 N. A un vaso de vidrio se 

le añadió 3 mL de zumo filtrado y 100mL de agua desionizada. El electrodo del pH-

metro se introdujo en el vaso y se adicionó NaOH 0,1 N hasta alcanzar un pH de 

8,1 (AOAC, 1984). 

El contenido de cationesse determinó mediante espectrometría de absorción 

atómica ICP-MS en el servicio de ionómica del CEBAS-CSIC (Perkin-Elmer 5500; 

Waltham, MA, USA).  

 

 

 

 



MARÍA GARCÍA MARTÍ 96 

4.5.7. Determinaciones bioquímicas 

Concentración de peróxido de hidrógeno 

Para la cuantificación de H2O2 se siguió el procedimiento descrito por Yang 

y col. (2007), con algunas modificaciones. 0,1 g de hoja de tomate previamente 

congelada fue pulverizada en un mortero con nitrógeno líquido y homogeneizada 

con 0,5 mL de TCA al 0.1%. Las muestras fueron centrifugadas a 12.000 g durante 

5 minutos y el sobrenadante se guardó a -80ºC para la determinación futura de la 

concentración de H2O2 y de la peroxidación lipídica. Para la cuantificación de H2O2, 

100 µL del extracto enzimático se homogeneizaron con 100 µL de buffer fosfato 

potásico 100 mM a pH 7,0, y se añadió 500 µL de yoduro potásico 1 M y 300 µL de 

agua, alcanzando así un volumen final de 1 mL. Las muestras fueron incubadas en 

oscuridad durante 1 hora y se midieron en un espectrofotómetro microplaca Biotek 

PowerWave XS2 (Biotek Instruments, Inc.) a una longitud de onda de 390nm en 

una placa de espectro visible provista de 96 pocillos. Las absorbancias se 

compararon con una curva patrón de H2O2, usando un estándar de peróxido de 

hidrogeno de 10-250 µmol que siguió el mismo protocolo de cuantificación que las 

muestras. 

Análisis de peroxidación lipídica 

Para la determinación de la peroxidación lipídica se utiliza el 

malondialdehido (MDA) el cual es un producto de la peroxidación de los lípidos 

de membrana. Para ello se utilizó el mismo extracto enzimático que para la 

determinación de H2O2. Se utilizó el procedimiento descrito por Gomes-Junior y 

col. (2006). La reacción constó de 62,5 µL de extracto enzimático y 250 µL de TBA 

0,5% disuelto en TCA 20%. Las muestras fueron incubadas a 95ºC durante 20 

minutos. Posteriormente, la absorbancia fue medida en el espectrofotómetro a 535 

nm y 600 nm en una placa de espectro visible. La absorbancia a 600 nm se usó para 

corregir la turbidez inespecífica que se da a 535 nm. 

Determinación de enzimas antioxidantes 

Las muestras de material vegetal se pulverizaron en nitrógeno líquido y se 

homogeneizaron con un tampón MES-KOH 50 mM a pH 6,0, que contenía 100 mM 

de KCN, 100 mM de CaCl2 y 100 mM de L-AsA  según el procedimiento descrito 
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por Torres y col. (2006). Posteriormente, las muestras se centrifugaron durante 10 

minutos a 13000 g y 4ºC, y el sobrenadante resultante se guardó a -80ºC para futuras 

determinaciones. 

Este protocolo de extracción fue válido para la posterior cuantificación de la 

actividad de las siguientes enzimas: superóxido dismutasa (SOD), catalasa (CAT), 

ascorbato peroxidasa (APX), deshidroascorbato reductasa (DHAR), 

monodehidratoascorbato reductasa (MDHAR) y glutation reductasa (GR). 

Superóxido dismutasa (SOD) 

50 µL del extracto enzimático fueron tratados con 25 µL de 100 mM de Buffer 

HEPES pH 7,8, 50 µL de 5 nM de NTB, 200 µL de de Xanthina y 4 µL de Xhantina 

oxidasa, llevados todos ellos a un volumen final de 500 µL añadiendo agua. A parte 

de las muestras a medir se realizaron tres blancos: uno en el que la enzima se 

sustituyó por agua, otro en el que el extracto se sustituyó por agua y otro en el que 

la enzima y el extracto se sustituyeron por agua, y se midieron en el 

espectrofotómetro a 560 nm en una placa de espectro visible durante 3 minutos. La 

actividad SOD se expresó como unidades de SOD (mg prot)-1 (min)-1, entendiendo 

una unidad como la cantidad de enzima necesaria para neutralizar una unidad de 

xantina oxidasa. 

Catalasa (CAT) 

Para medir la actividad CAT se usó el mismo extracto utilizado para el 

análisis de la actividad SOD. A este extracto se añadió 100 mM de H2O2 y 50 mM 

de buffer fosfato potásico a pH 7,0, y se midió el cambio de absorbancia por 

degradación del H2O2 a 240 nm en una placa de cuarzo (espectro ultravioleta) 

durante 3 minutos. En el blanco la cantidad de extracto fue sustituida por una 

cantidad igual de agua. La actividad de CAT se calculó usando el coeficiente de 

extinción de 39,4 mM-1cm-1 (Aebi, 1984). La actividad CAT se expresó como µmol 

de H2O2 reducido (mg prot)-1 (min)-1. 

Ascorbato peroxidasa (APX) 

Para medir la actividad APX a 50 µL del extracto enzimático se le añadió 

186,87 µL de buffer fosfato potásico a 50 mM y a pH 7,0, y 0,63 µL de una solución 

de 100 mM de ácido L-ascórbico, obteniendo así en cada pocillo de la placa de 
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cuarzo un volumen final de 200 µL. El cambio de absorbancia detectado por la 

degradación del ácido L-ascórbico gracias a la actividad APX se midió a 290 nm en 

el espectrofotómetro durante 3 minutos. En el blanco la cantidad de extracto fue 

sustituida por agua. Se calculó la actividad de la velocidad de reacción utilizando 

un coeficiente de extinción molar de 2,8 mM-1cm-1. La actividad APX se expresó 

como µmol de ácido ascórbico reducido (mg prot)-1 (min)-1. 

Dehidroascorbato reductasa y Monodehidroascorbato reductasa (DHAR y 

MDHAR) 

La determinación de la actividad DHAR como la de MDHAR se realizaron 

juntas, utilizando una mix que sólo variaba en uno de sus componentes: la primera 

contenía 15 µL de una solución 1 mM de DHA y la segunda el mismo volumen de 

100 mM de L-AsA, además de 75 µL de buffer 100 mM de HEPES a pH 7,6 y 60 µL 

de agua. Se añadieron también 40 µL de 0,3 mM de NADPH y en ambas se midió 

el cambio de absorbancia durante 3 minutos a 340 nm para la MDHAR y a 265 nm 

para la DHAR. En el blanco la cantidad de extracto fue sustituida por una cantidad 

igual de agua.  

Las actividades MDHAR y DHAR fueron expresadas como µmol NADH 

oxidado (mg prot)-1 (min)-1 y µmol DHA reducido (mg prot)-1 (min)-1 

respectivamente. 

NADPH oxidasa 

Para la determinación de la actividad NADPH oxidasa se tuvo que realizar 

una nueva extracción según el procedimiento descrito por Aktas y col. (2005) con 

algunas modificaciones. Se homogeneizaron 0,1 g de material vegetal fresco en 

nitrógeno líquido con un eppendorf de 1,5 mL ayudado por un micromortero. Se 

añadieron 500 µL de buffer fosfato potásico 100 mM a pH 7,0, 100 µL de EDTA 10 

mM y 100 µL Triton, y se centrifugó a 15.000 g durante 20 minutos. 

A 50 µL del sobrenadante resultante de la centrifugación se le añadió 135 µL 

buffer Fosfato potásico 100 mM a pH 7,0, más 0,3 µL de EDTA y 62 µL de NADPH 

300 µM, con el fin de medir la actividad NADPH oxidasa durante 3 minutos a 340 

nm. En el blanco la cantidad de extracto fue sustituida por una cantidad igual de 

agua. 
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La actividad NADPH oxidasa fue expresada como µmol NADPH oxidados 

(mg prot)-1 (min)-1. 

4.5.8. Concentración de proteínas en el extracto enzimático 

Finalmente, para la correcta interpretación de los resultados de las 

actividades enzimáticas fue necesaria la determinación de la concentración de 

proteínas solubles del extracto enzimático, ya que los resultados de la actividad se 

expresan por mg de proteína. Para ello se utilizó el método Bradford (Bradford, 

1976), en el que se añadió a una alícuota de extracto enzimático un volumen de 

reactivo Bradford Reagent (BioRAd, No. Catalog 30214). Tras 20 minutos de 

reacción con el Bradford Reagent la absorbancia fue determinada a 595 nm. Las 

absorbancias obtenidas en cada muestra ensayada se compararon con una recta 

patrón en la que las concentraciones se encontraban entre 0,15 y 1,5 mg/mL, la cual 

siguió el mismo protocolo descrito para los ensayos. 

4.5.9. Extracción de RNA 

La extracción de RNA total se realizó en hoja de tomate con el reactivo TRI-

Reagent (Sigma-Aldrich, Ref. T9424). 0,1 g de muestra vegetal fresca se 

homogeneizaron con nitrógeno líquido y se maceraron con 1 mL de TRI-Reagent a 

4ºC. Las muestras fueron centrifugadas a 12.000 g durante 10 minutos y a 4ºC. Para 

la fase de separación de los ácidos nucleicos de las proteínas celulares, el 

sobrenadante se trató con 0,5 mL de cloroformo y se volvió a centrifugar a 12.000 g 

durante 15 minutos a 4ºC. La fase acuosa superior (que contenía la fracción de 

ácidos nucleicos), fue recogida cuidadosamente, y se procedió a aislar el RNA total 

de la siguiente forma: se añadieron 0,4 mL de 2–propanol. Los tubos fueron 

agitados vigorosamente y se centrifugaron a 12.000 g durante 10 minutos y 4ºC. El 

sobrenadante fue descartado y el residuo resultante de la centrifugación fue lavado 

con 1 ml de etanol al 75%. Tras otra centrifugación idéntica a la descrita 

anteriormente, el residuo resultante fue resuspendido en 100 µL de TRIS-HCl 10 

mM a pH 8.0 más 1 mM de EDTA. Posteriormente se comprobó la concentración y 

la calidad del RNA total obtenido mediante un espectrofotómetro tipo nanodrop. 
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Las muestras de RNA fueron tratadas posteriormente con DNAsa I 

(Fermentas life Sciences) de acuerdo con el protocolo del fabricante para limpiar 

posibles restos de DNA. Para ello, se añadieron 10 µL de 10X buffer y 1 µL de 

DNAsa I mezclando con suaves golpes. A continuación, se incubaron en una estufa 

a 37ºC durante 30 minutos, se enfriaron en hielo y se añadieron 5 µL de buffer o 

tampón inactivador. Las muestras se centrifugaron a 1000 rpm durante 2 minutos 

y 4ºC y el sobrenadante se transfirió a un nuevo eppendorf que se mantuvo a -20ºC 

durante todo el tiempo que duró la posterior identificación de genes. 

4.5.10. cDNA Y qPCR 

Una vez obtenido el RNA y medida su concentración en el espectrofotómetro 

tipo nanodrop y tras su tratamiento con DNAsa, las muestras fueron normalizadas 

a concentraciones de 2 µg/µL, para la síntesis de cDNA. Esta síntesis se realizó 

utilizando el kit de síntesis SuperScript VILO cDNA (Invitrogen) siguiendo los 

pasos que indica el fabricante.  

A partir de estos cDNA se realizaron diferentes PCRs a tiempo real (o qPCRs) 

utilizando los primers descritos en la tabla 3 (diseñados anteriormente para otros 

experimentos) con el objetivo de cuantificar la expresión de los genes de interés. De 

cada cDNA se realizaron 3 repeticiones, utilizando el factor de elongación EIF-1α 

como control interno, y se estudiaron la expresión de los genes SlFe-SOD, 

SlCu/ZnSOD, SlcAPX, SlCAT1, SlDHAR1, SlMDHAR1 y SlGR. 

Para llevar a cabo un estudio de la expresión de los genes seleccionados en 

nuestros experimentos mediante qPCR (7500 System) se utilizó un volumen total 

de reacción de 20 µL en cada una de las qPCR ensayadas. Las reacciones incluyeron 

2 µL de la muestra a analizar (cDNA), 10 µL de KAPA SYBR, 0,4 µL ROX Low, 0,4 

µL de cada cebador (10 µM) y agua desionizada y esterilizada de grado molecular 

hasta un volumen total de 20 µL. 

La reacción de la qPCR presentó las siguientes condiciones: 3 minutos a 95ºC 

seguido de 40 ciclos a 95ºC durante 2 segundos y 60ºC durante 25 segundos. 

Además de una etapa de disociación a 95ºC durante 15 segundos, 60ºC durante 1 

minuto, 95ºC durante 15 segundos y 60ºC durante 15 segundos. 

Las condiciones de amplificación y los análisis de los datos se realizaron en 

un sistema de PCR a tiempo real 7500 System (Appied Biosystems) utilizando como 
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control interno EIF-1a. Los resultados muestran el cambio relativo (fold change) de 

cada gen después del estrés con respecto al mismo gen en las plantas control. En la 

Tabla 11 se presentan las secuencias de los genes que se estudiaron. 

  



MARÍA GARCÍA MARTÍ 102 

Tabla 11: Secuencia de los primers utilizados en los análisis de PCR cuantitativa. 

Gen I.D. Cebador sentido Cebador antisentido 

Fe-SOD 
Solyc06g048

410 

5’- 

TAAATAGAGACTTTGGT

TCC -3’ 

5’- 

TATATTTGCCTCTTAA

CCCT -3’ 

Cu/Zn-

SOD 

Solyc11g066

390 

5’- 

GGCCAATCTTTGACCCT

TTA -3’ 

5’- 

AGTCCAGGAGCAAGT

CCAGT-3’ 

CAPX 
Solyc06g005

160 

5’- 

TCTGAATTGGGATTTGC

TGA -3’ 

5’- 

CGTCTAACGTAGCTG

CCAAA -3’ 

CAT1 
Solyc12g094

620 

5’- 

TGATCGCGAGAAGATA

CCTG -3’ 

5’-

CTTCCACGTTCATGGA

CAAC-3’ 

DHAR1 
Solyc050547

60 

5´- 

AGGTGGCTCTTGGACAC

TTC -3´ 

5´-

CTTCAGCCTTGGTTTT

CTGG- 3´ 

MDHAR1 
Solyc08g081

530 

5´- 

CAAGGGTTTCGGTTCCT

TCT-3’ 

5´- 

CTGCATTTCCTCCTCC

AACT-3’ 

GR1 
Solyc09g091

840 

5’- 

TTGGTGGAACGTGTGTT

CTT -3’ 

5’- 

TCTCATTCACTTCCCA

TCCA -3’ 

GST 
Solyc01g086

680 

5’-

TACTCGTTTTTGGGCTCG

TT-3’ 

5’-

CACCGATTCAACTCC

CTCTG-3’ 

GPX 
Solyc08g080

940 

5’-

ACGGAGCAAGCGACAA

TTGACAAC-3’ 

5’-

CGATTGATTCACCGC

AAAGCTCGT-3’ 

PhGPX 
Solyc06g073

460 

5’-

TGGCTTGAGCACTACAG

GTG-3’ 

5’-

TTTCGTAGGCAGGGA

AGAAG-3’ 

EIF-1α 
Solyc06g005

060.2.1 

5’- 

GAACTGTCCCAGTTGGT

CGT-3’ 

5’- 

GTCAAACCAGTAGGG

CCAAA-3’ 
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V. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 

5.1. EXPERIMENTO 1: OPTIMIZACIÓN DE LA NUTRICIÓN FRENTE A LA 

COMBINACIÓN DE ESTRESES ABIÓTICOS 

5.1.1. Ensayo prelimniar 

En la Figura 8 se muestran los resultados del experimento preliminar llevado 

a cabo con el fin de determinar qué concentraciones de K+ y Ca2+ añadidas a la 

solución nutritiva eran las que mantenían una alta producción de biomasa bajo 

condiciones de combinación de salinidad y alta temperatura. 

El peso fresco de las plantas de tomate disminuyó con la aplicación del estrés 

salino y el estrés combinado de salinidad y alta temperatura respecto a las plantas 

control. Normalmente, las concentraciones de K+ y Ca2+ de la solución Hoagland 

completa están en torno a los 4 mM y 7 mM respectivamente, y, en este 

experimento, la concentración se aumentó de forma progresiva mediante la 

aplicación de 3 tratamientos: T1 (8:4.7 mM - K:Ca), T2 (9.8:5.6 mM – K;Ca) y T3 

(11:6.5 mM – K;Ca). Con el tratamiento T1, los resultados obtenidos para la biomasa 

de las plantas fueron similares a aquellos obtenidos con solución Hoagland control 

bajo condiciones de salinidad y salinidad combinada con alta temperatura, por lo 

que este tratamiento quedó descartado. El tratamiento T3 redujo aún más la 

producción de biomasa comparado con los otros tratamientos T1 y T2 bajo 

condiciones de estrés simple o combinado, con reducciones de más del 50% en el 

total de la biomasa de las plantas. El tratamiento T3 mejoró el peso fresco de las 

plantas respecto a las plantas que habían sido sometidas al estrés salino y al estrés 

combinado de salinidad y alta temperatura, con un incremento en la producción 

de biomasa de un 21% respecto a las plantas bajo estrés. Por lo tanto, el tratamiento 

elegido para realizar el ensayo principal de este experimento fue el T2. 
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Figura 8: Peso fresco de las plantas cultivadas bajo los distintos tratamientos: a 25ºC, están los tratamientos control, estrés de 

salinidad (S) (60 mM NaCl) y salinidad + T1 (K+:Ca2+; 8:4,7 mM), + T2 (K+:Ca2+; 9,8:5,6 mM) + T3 (K+:Ca2+;11:6.5 mM). A 35ºC, se 

encuentran los tratamientos de estrés de alta temperatura (T) (35ºC), combinación de alta temperatura + salinidad (60mM NaCl) y la 

combinación de estreses + T1 (K+:Ca2+; 8:4,7 mM ), + T2 (K+:Ca2+; 9,8:5,6 mM) y+ T3 (K+:Ca2+;11:6.5 mM)
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5.1.2. Ensayo principal 

Biomasa: peso freso y peso seco 

Como se muestra en la Figura 9 y la Figura 10, el peso fresco y el peso seco 

de las plantas de tomate disminuyó significativamente con el estrés salino y con el 

estrés combinado de salinidad y alta temperatura. La reducción del peso fresco fue 

del 33% y 38% en cada uno de los tratamientos respectivamente en comparación 

con las plantas control. El tratamiento de temperatura, en cambio, no afectó a la 

biomasa total de las plantas respecto al control. 

Cuando la solución nutritiva se complementó con un aumento en la 

concentración de K+ y Ca2+, los efectos negativos que produjeron el estrés de 

salinidad y el estrés combinado de salinidad y alta temperatura disminuyeron, 

obteniendo plantas con una menor biomasa que las plantas control, pero con 

reducciones de solo alrededor del 10% (Figura 9). 

Por lo tanto, las plantas cultivadas bajo el efecto de la salinidad o bajo la 

combinación de salinidad y alta temperatura, pero con concentraciones más altas 

de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva, aumentaron su peso fresco en 33% y 47% 

respectivamente, en comparación con las plantas cultivadas bajo estos factores 

estresantes e irrigadas con la solución Hoagland normal. 
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Figura 9: Peso fresco de plantas de tomate cultivadas bajo control, salinidad (S) (60 

mM NaCl) y salinidad y mayor concentración de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a 

temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C) (T). Los datos representan medias 

± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con 

diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 
Figura 10: Peso seco de plantas de tomate cultivadas bajo control, salinidad (S) (60 

mM NaCl) y salinidad y mayor concentración de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a 

temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C) (T).  Los datos representan medias 

± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con 

diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Estado nutricional de las plantas 

Los resultados de análisis de iones realizado en las hojas de tomate muestran 

que tanto el tratamiento de temperatura como la combinación de los estreses de 

salinidad y temperatura, redujeron la concentración endógena de K+ y Ca2+ en las 

plantas (Figura 11 y Figura 12, respectivamente). La temperatura y la combinación 

de estreses redujo la concentración de Ca2+ en torno al 18% y el K+ 

aproximadamente un 23% respecto a los resultados obtenidos en las plantas 

cultivadas bajo condiciones óptimas (plantas control). 

Sin embargo, cuando las plantas que estaban sometidas a la combinación de 

los estreses de salinidad y alta temperatura se complementaban con una mayor 

concentración de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva, las concentraciones endógenas 

de Ca2+ obtenidas eran similares a las de las plantas de control. La salinidad no 

indujo cambios significativos en la concentración endógena de las hojas de K+ y 

Ca2+, pero, cuando las plantas crecieron bajo el efecto de la salinidad y se irrigaron 

con una mayor concentración de K+ y Ca2+, la concentración endógena de K+ 

encontrada fue significativamente menor que la obtenida en condiciones de 

control, con una reducción del 12% (Figura 12). El riego de plantas con la solución 

nutritiva enriquecida en K+ y Ca2+, y cultivadas bajo combinación de estrés, no 

indujo cambios significativos en la concentración de K+ a los observados en plantas 

irrigadas con solución Hoagland en las mismas condiciones ambientales (Figura 

11). 
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Figura 11: Concentración de Ca2+y relación en hojas de tomate cultivadas bajo 

control, salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de 

K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a temperatura óptima (25ºC) o bajo temperatura elevada 

(35°C). Los valores representan medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 
Figura 12: Concentración de K+ en hojas de tomate cultivadas bajo control, salinidad 

(NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ en la 

solución nutritiva a temperatura óptima (25°C) o bajo temperatura elevada (35°C). Los 

valores representan medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Con el propósito de confirmar la homeostasis celular que debe existir entre 

los iones Na+ y K+, se estudió la concentración endógena de Na+ en las plantas de 

tomate (Figura 13). Como era de esperar, la concentración de Na+ aumentó 

significativamente en los tratamientos salinos en los que se administró 60 mM de 

NaCl. La salinidad fue el tratamiento con mayor concentración de Na+, y la 

aplicación del estrés combinado de salinidad y temperatura indujo una 

acumulación de Na+ significativamente más baja en las hojas de tomate, con una 

reducción del 16% en comparación que cuando la salinidad era administrada sin el 

estrés de temperatura (Figura 13). Además, las plantas que estaban sometidas a la 

combinación de estreses a las que se les administró la solución nutritiva 

enriquecida con K+ y Ca2+ mostraron una menor acumulación de Na+ en las hojas (~ 

22% menos) en comparación con las plantas que crecieron en las mismas 

condiciones pero que se irrigaron con la solución Hoagland común. Por lo tanto, 

estos resultados indican que las concentraciones endógenas de K+ y Na+ fueron 

menores cuando las plantas se irrigaron con la solución nutritiva enriquecida en K+ 

y Ca2+ bajo estrés abiótico.  

 

 
Figura 13: Concentración de Na+ en hojas de tomate cultivadas bajo control, 

salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ 

en la solución nutritiva a temperatura óptima (25°C) o bajo temperatura elevada (35°C). Los 

valores representan medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 14: Concentración de la relación K+/Na+ en hojas de tomate cultivadas bajo 

control, salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de 

K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a temperatura óptima (25°C) o bajo temperatura elevada 

(35°C). Los valores representan medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Comparadas con las condiciones control, la salinidad y la combinación de los 

estreses de salinidad y temperatura redujeron significativamente dichos 

parámetros en las plantas, siendo más agresivo el efecto de los estreses combinados 

que cuando la salinidad era aplicada sin el estrés de temperatura. La eficiencia del 

uso del agua también fue significativamente menor cuando la salinidad y la 

temperatura eran aplicados de manera combinada respecto a las plantas control y 

a las plantas que fueron sometidas al estrés de temperatura de forma individual, y 

la aplicación de la solución nutritiva enriquecida no causó efecto en las plantas a 

las que se les aplicó el estrés combinado respecto a las plantas en las mismas 

condiciones en solución Hoagland común. 

 

 
Figura 15: Asimilación de CO2 en hojas de tomate cultivadas bajo control, salinidad 

(NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ en la 

solución de irrigación a temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C). Los 

valores son medios ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 16: Índice de transpiración en hojas de tomate cultivadas bajo control, 

salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ 

en la solución de irrigación a temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C). Los 

valores son medios ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p <0.05 (Tukey HSD). 

 

 
Figura 17: Conductancia estomática en hojas de tomate cultivadas bajo control, 

salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ 

en la solución de irrigación a temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C). Los 

valores son medios ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 18: Eficiencia del uso del agua en hojas de tomate cultivadas bajo control, 

salinidad (NaCl 60 mM) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ 

en la solución de irrigación a temperatura óptima (25°C) o temperatura elevada (35°C). Los 

valores son medios ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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estrés de temperatura, el suministro adicional de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva 

dio como resultado una reducción del 30% en la concentración de H2O2.  

 Para el contenido de MDA (Figura 20), los resultados obtenidos fueron 

similares, y las plantas con mayor concentración de este compuesto fueron las que 

se sometieron al estrés de salinidad y a la combinación de salinidad y alta 

temperatura irrigados con la solución nutritiva Hoagland normal. De nuevo, la 

adición de K+ y Ca2+ extra a la solución nutritiva resultó en una reducción 

significativa en el nivel de peroxidación lipídica de las membranas celulares bajo 

las mismas condiciones de estrés.  

 

 
Figura 19: Concentración de H2O2 en hojas de tomate cultivadas bajo control, 

salinidad (60 mM NaCl) y salinidad combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ 

en la solución nutritiva a temperatura óptima (25°C) o bajo temperatura elevada (35°C). Los 

valores representan medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro del panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 20: Tasa de peroxidación lipídica, medida como la concentración de MDA 

(B) en hojas de tomate cultivadas bajo control, salinidad (60 mM NaCl) y salinidad 

combinada con una mayor concentración de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a temperatura 

óptima (25°C) o bajo temperatura elevada (35°C). Los valores representan medias ± SE 

(n=6). Las barras con letras diferentes dentro del panel representan datos con diferencias 

significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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bajo condiciones de salinidad, independientemente de la solución nutritiva 
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utilizada. También se observó una sobre-expresión de estos transcritos bajo el 

estrés de alta temperatura, mientras que en el tratamiento de la combinación de 

estreses de salinidad y alta temperatura la transcripción del gen CAT fue 

reprimida.  

 Curiosamente, la suplementación de plantas con la solución nutritiva 

enriquecida con K+ y Ca2+ revirtió la regulación observada para DHAR y NADPH 

oxidasa bajo el efecto de la salinidad, induciendo la regulación positiva de esos 

genes en comparación con las plantas control. 

Sin embargo, la actividad de DHAR y NADPH oxidasa no mostró diferencias 

significativas con respecto a las plantas de control. Las transcripciones de MDHAR 

aumentaron, y la actividad de esta enzima también fue mayor en el tratamiento 

salino en comparación con las plantas control, independientemente de la solución 

de riego utilizada. 

 El estrés de temperatura indujo una regulación positiva de todas las 

transcripciones que pertenecen a la ruta AsA-GSH, excepto SlAPX y SlGR, que no 

mostraron diferencias significativas con respecto a las plantas de control. Cuando 

la salinidad y la alta temperatura se aplicaron conjuntamente, se observó una 

regulación general a la baja de las transcripciones que codifican las enzimas que 

pertenecen a la vía AsA-GSH, con la consecuente inhibición de sus actividades 

enzimáticas. Sin embargo, la alimentación de las plantas con la solución nutritiva 

enriquecida con K+ y Ca2+ revirtió el perfil de expresión observado en la 

combinación de salinidad y temperatura para la mayoría de los genes, con un 

patrón de regulación positiva en todos ellos en comparación con las plantas de 

control, que se correlaciona con las actividades medidas para estas enzimas. 

 En este experimento, se determinó la expresión de las transcripciones 

SlGST, SlPhGPX y SlGPX para compararlas con el nivel de peroxidación lipídica 

observada en los diferentes tratamientos y para comprobar si la suplementación de 

la solución de irrigación de la planta con K+ y Ca2+ podría tener efecto sobre la 

transcripción de estos genes. Los resultados mostraron que bajo el efecto de la 

salinidad y de la combinación de estreses, estos tres genes estaban regulados a la 

baja con respecto a las plantas de control. Sin embargo, en plantas suplementadas 

con la solución nutritiva enriquecida con K+ y Ca2+, se observó una regulación al 
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alza de SlGPX y SlPhPGX (bajo salinidad) y de SlGST y SlPhGPX (bajo salinidad y 

alta temperatura).  

 

 
Figura 21: Expresión de los genes (A) y actividades enzimáticas (B) relacionados 

con el metabolismo oxidativo en hojas de tomate cultivadas bajo control, salinidad (60 mM 

NaCl) o salinidad y mayor concentración de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva a temperatura 

óptima (25 ° C ) o temperatura elevada (35 ° C). El color rojo representa una expresión o 

actividad relativa más alta con respecto a las plantas de control y el color azul representa 

una expresión o actividad relativa más baja que sus respectivos controles. La escala es el 

valor log2 de la expresión o la actividad después de una normalización con respecto a las 

plantas de control. Los asteriscos son representativos de diferencias significativas con 

respecto a las plantas de control (p ≤0.05). 
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5.1.3. Discusión 

En regiones áridas y semiáridas, la mala calidad del agua de riego hace que 

primen los estudios sobre el efecto de la salinidad en el desarrollo de los cultivos, 

sin embargo, el efecto negativo que produce la salinidad en las plantas se agrava 

con las altas temperaturas encontradas en dichas regiones. Es por ello que se ha 

demostrado que las plantas muestran una respuesta específica a la combinación de 

dichos estreses que no puede ser dilucidada del estudios del efecto de los estreses 

de salinidad y alta temperatura por separado (Martinez y col., 2016; Rivero y col., 

2014). 

Capula-Rodríguez y col. (2016) destacó la importancia del uso de niveles más 

altos de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva para mitigar el efecto de la combinación 

de estreses como salinidad, la alcalinidad y el boro en las plantas de tomate, lo que 

concuerda con los resultados obtenidos. Cuando la nutrición de las plantas se 

complementa con un aumento en la concentración de K+ y Ca2+, éstas mejoran su 

crecimiento. Además, esto, a su vez, también está relacionado con una mayor 

concentración de fósforo, el mantenimiento de la concentración de clorofila a, y/o 

la restauración parcial de la absorción de otros nutrientes en estas condiciones 

estresantes. 

En general, los problemas de salinidad se relacionan con un exceso de NaCl 

en el agua de riego, lo que provoca toxicidad de Na+ en las plantas, modifica la 

absorción de K+ por las raíces y otros nutrientes, y ejerce efectos tóxicos graves en 

los genes y las enzimas, causando alteraciones en el metabolismo de la planta 

(Chakraborty y col., 2016; Navarro y col., 2003). Por lo tanto, es vital para las plantas 

restablecer la homeostasis iónica celular para mantener el correcto funcionamiento 

y crecimiento metabólico.  

La tasa de K+/Na+ (Figura 14) está ampliamente relacionada con la tolerancia 

a la sal en las plantas (Pinero y col., 2014). En este sentido, este experimento 

demuestra que esta tasa fue mayor en las plantas en las que se administró la 

solución nutritiva enriquecida con K+ y Ca2+ bajo el efecto de la salinidad o bajo el 

efecto de la combinación de estreses, que podría estar relacionada el aumento de la 

tolerancia de las plantas al efecto de dichos estreses. 

Además, se encuentra una correlación positiva entre la producción de 

biomasa y la tasa de K+/Na+ en las plantas a las que se administró mayor 
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concentración de K+ y Ca2+ y que crecieron bajo el efecto de la salinidad Estos datos 

coincidieron con los observados en un estudio de Martinez y col. (2016) y Ahanger 

y col. (2017), donde la combinación de salinidad y temperatura causó una 

inhibición en la absorción de K+ que podrían deberse al efecto antagónico de K+ con 

Na+. 

Se ha postulado que algunos compuestos como osmoprotectores o 

compuestos antioxidantes ejercen una función reguladora manteniendo la 

concentración del K+ citosólico al prevenir la fuga de K+ inducida por el NaCl de la 

célula (Nieves‐Cordones y col., 2019; Shabala y Cuin, 2008). Por ejemplo, se ha visto 

que K+ resulta en la acumulación de osmolitos y en el aumento de componentes 

antioxidantes en las plantas expuestas al estrés hídrico y salino (Ahanger y col., 

2017). Por lo tanto, estos resultados podrían indicar que un aumento en la 

concentración de K+ en la solución nutritiva puede influir en la concentración de 

antioxidantes y otros compuestos beneficiosos en las plantas y, por lo tanto, en el 

mantenimiento de la homeostasis de K+/Na+ en las plantas. 

Los cambios en los parámetros fotosintéticos suelen ser buenos indicadores 

del estrés en las plantas, y están directamente relacionados con el crecimiento. La 

tasa de asimilación de CO2 (Figura 15) la tasa de transpiración (Figura 16), la 

conductancia estomática (Figura 17) y la eficiencia del uso de agua (Figura 18) se 

redujeron en condiciones de estrés, siendo más agresivo el efecto de los estreses 

combinados.  

Estos datos fueron consistentes con los hallazgos de Pinero y col. (2014) y 

Rivero y col. (2014), donde se dice que tanto la salinidad como la combinación de 

los estreses de salinidad y alta temperatura conducen a una reducción de la 

conductancia estomática, reduciendo la capacidad de la planta para suministrar 

CO2 al aparato fotosintético, y como consecuencia, disminuyendo la asimilación de 

CO2 bajo condiciones de estrés. Por el contrario, también ha sido observado que el 

estrés de temperatura, cuando es aplicado por solitario, puede mejorar la tasa de 

traspiración de la planta para reducir así la temperatura de la hoja, lo que conduce 

a un incremento en la tasa de asimilación del CO2.  

Ese comportamiento de dichos parámetros también se encontró en este 

experimento, que están en acuerdo con los resultados encontrados por Rivero y col. 

(2014). Curiosamente, cuando las plantas se cultivaron bajo el estrés de salinidad o 
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del estrés combinado de salinidad y temperatura, pero se complementaba la 

solución nutritiva con K+ y Ca2+, la asimilación de CO2, la tasa de transpiración y la 

conductancia estomática se recuperaban a valores similares a los encontrados en 

las hojas de las plantas control. Estos parámetros fotosintéticos están estrechamente 

relacionados con la tasa de crecimiento de las plantas, y estos resultados indican 

una correlación positiva entre ellos, donde una reducción en el crecimiento de las 

plantas (Figura 9) se relacionó directamente con una inhibición de estos parámetros 

fotosintéticos, y la recuperación de estos por el suministro adicional K+ y Ca2+ 

implicó un mejor crecimiento en condiciones de estrés abiótico. 

Abbas y col. (2013) y Bohra y Doerffling (1993) encontraron resultados 

similares en plantas de maíz y arroz, respectivamente, mediante la adición de K+ a 

un suelo salino. Ambos estudios concluyeron que la adición de K+ alivió 

significativamente los efectos dañinos de la salinidad, al mejorar el crecimiento de 

las plantas y los parámetros de intercambio gaseoso. 

Además del K+, el Ca2+ también desempeña un papel importante en las células 

de las plantas, ya que contribuye a los procesos de señalización de la célula y ayuda 

a la desintoxicación de las especies reactivas del oxígeno, además de otras 

funciones (Bacha y col., 2015; Malinska y col., 2010). Bhattacharjee (2008) observó 

que la adición de Ca2+ en las plantas ayuda a proteger contra el daño oxidativo que 

provoca en las plantas la alta temperatura.  

Se sabe que los estreses de salinidad y alta temperatura aumentan el daño 

celular debido a una alta producción de ROS, (Martinez y col., 2018; Siddiqui y col., 

2017; Zandalinas y col., 2017; Zandalinas y col., 2018), por lo que la importancia de 

mejorar el sistema de defensa antioxidante de las plantas para hacer frente a estos 

factores estresantes es muy importante. En estudios recientes, se ha observado que 

las plantas sometidas a diferentes combinaciones de estreses abióticos acumularon 

una gran cantidad de transcriptores de respuesta de la ruta de las ROS, lo que 

destaca la importancia de la maquinaria antioxidante en el proceso de adaptación 

de las rutas metabólicas ante la combinación de estreses (Suzuki y col., 2014; 

Zandalinas y col., 2018). Martinez y col. (2018) mostraron que las plantas de tomate 

sometidas a la combinación de salinidad y alta temperatura tenían una 

sobreproducción de ROS que causaba la inhibición de la fotosíntesis, la 

descomposición de los pigmentos fotosintéticos y la reducción del crecimiento de 
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las plantas. Sin embargo, aunque hay muchas publicaciones que demuestran la 

importancia de estudiar los estreses abióticos de manera combinada, existe poca 

información sobre el efecto de la nutrición en las plantas en la respuesta de 

tolerancia ante los estreses combinados, lo que llevó a plantear este experimento 

para verificar el posible papel del suministro adicional de K+ y Ca2+ en la mejora de 

la respuesta antioxidante en las plantas de tomate. 

Bajo los estreses ambientales de salinidad y alta temperatura, donde el 

suministro de agua a la planta se ve comprometido, la concentración celular de CO2 

se restringe debido al cierre estomático. Esto, junto con la luz solar continua que 

incide en la planta, da como resultado una transferencia de exceso de electrones a 

oxígeno molecular, generando un radical superóxido (O2−•), que la enzima 

superóxido dismutasa (SOD) detoxifica inmediatamente convirtiéndolo a H2O2. 

Además, el estrés en la planta genera daños irreversibles a los ácidos grasos 

poliinsaturados de la membrana celular, por lo que dos de los marcadores de estrés 

oxidativo más comúnmente utilizados para medir el daño oxidativo de las células 

son la concentración de H2O2 y la peroxidación lipídica de los lípidos de membrana, 

medida como la concentración de derivados de MDA. Estos dos parámetros fueron 

evaluados en este experimento (Figura 19 y Figura 20). 

 El estrés en las plantas aumentó la acumulación de H2O2, pero cuando 

eran irrigadas con la solución nutritiva enriquecida en K+ y Ca2+ dicha acumulación 

disminuía. Para el contenido de MDA, los resultados obtenidos fueron similares: la 

adición de K+ y Ca2+ extra a la solución nutritiva, redujo el nivel de peroxidación 

lipídica de las plantas. 

 Tanto la acumulación de H2O2 como la peroxidación lipídica de la 

membrana conducen a un daño oxidativo de las células, inhibiendo la fotosíntesis 

e induciendo la inhibición del crecimiento de las plantas (Rivero y col., 2007; Rivero 

y col., 2014). Estos resultados muestran que las plantas de tomate donde se acumuló 

H2O2 a concentraciones más altas (Figura 19), mostraron una mayor peroxidación 

lipídica (Figura 20) y un deterioro significativo de los parámetros fotosintéticos 

(Figura 15, Figura 16 y Figura 17), con la consecuente inhibición del crecimiento de 

las plantas (Figura 9). 

 El deterioro de la maquinaria antioxidante celular en condiciones de 

estrés abiótico puede ser causado por una sobreproducción de ROS, una inhibición 
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de las enzimas antioxidantes, o ambos. Esta inhibición puede ocurrir a niveles 

transcripcionales o post-transcripcionales, o por modificaciones post-

traduccionales de las proteínas antioxidantes necesarias para contrarrestar los 

efectos nocivos de las ROS.  

Después de examinar los mapas de calor correspondientes a los genes y 

enzimas relacionadas con el metabolismo oxidativo (Figura 21), se observó que las 

plantas de tomate tienen una respuesta antioxidante específica bajo la combinación 

de salinidad y alta temperatura, y que la respuesta de los genes o enzimas no se 

puede deducir de las respuestas individuales de la salinidad o la alta temperatura 

aplicados de forma independiente. Estos resultados confirman los obtenidos 

previamente por Rivero y col. (2014), Martinez y col. (2016), y Martinez y col. (2018), 

y resaltan la importancia de estudiar los estreses abióticos combinados y no como 

estreses individuales. 

 En relación al ciclo del sistema antioxidante, la inhibición de una o más 

de estas enzimas en plantas cultivadas bajo el efecto de la salinidad o bajo el efecto 

combinado de la salinidad y la alta temperatura, puede explicar la alta 

concentración de H2O2 encontrada en estos tratamientos, donde la desintoxicación 

de este compuesto no fue tan eficiente en comparación con las plantas de control. 

Esto dio lugar a la acumulación de este compuesto, el daño oxidativo y la inhibición 

del crecimiento de las plantas (Rivero y col., 2007; Rivero y col., 2014). 

La primera línea celular de defensa para la desintoxicación de ROS está 

constituida por la SOD, la cual detoxifica los radicales superóxido (O2·-) dando lugar 

a la formación de H2O2 (Monk y col., 1989). En este sentido, la sobreproducción de 

H2O2 observada en los diferentes tratamientos de estrés aplicados en este 

experimento se correlacionó perfectamente con la sobreexpresión de los transcritos 

que codifican para los genes Fe-SOD y Cu/Zn-SOD (Figura 21), con un consiguiente 

aumento en la actividad SOD. Los niveles de H2O2 encontrados en las plantas que 

estaban sometidas a estrés pero que fueron suplementadas con la solución nutritiva 

enriquecida con K+ y Ca2+, fueron más bajos que los de las plantas cultivadas con la 

solución nutritiva normal bajo las mismas condiciones de estrés, lo que puede 

deberse a: (1) una menor producción de este compuesto en estos tratamientos, 

debido a los efectos beneficiosos del suministro adicional de K+ y Ca2+ en 

condiciones de estrés, o (2) una detoxificación del H2O2 más efectiva impulsada por 
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una sobreexpresión de los transcritos que codifican para el gen Fe-SOD (Figura 21) 

con el consiguiente aumento en la actividad de la proteína SOD bajo esas mismas 

condiciones. La acumulación de H2O2 también tiene un efecto perjudicial en las 

células vegetales, lo que se correlaciona con los resultados obtenidos en la biomasa 

de las plantas que estaban sometidas a los distintos estreses del experimento (Foyer 

y Noctor, 2005). Por lo tanto, un sistema de detoxificación del H2O2 de las células 

que sea eficaz debe funcionar en coordinación para evitar la acumulación celular 

de este compuesto. En este sentido, la CAT y las enzimas pertenecientes al ciclo del 

ascorbato-glutatión actúan juntos para desintoxicar el H2O2 de las células a H2O. 

 GST, PhGPX y GPX catalizan la reducción dependiente de GSH de H2O2 

y peróxidos orgánicos, incluidos los peróxidos lipídicos a H2O o alcoholes 

(Ahanger y col., 2017). El ciclo de la ascorbato-glutatión (AsA-GSH) actúa en 

paralelo a la CAT en la desintoxicación efectiva de H2O2. En este experimento, la 

transcripción de los diferentes transcritos que codifican para las enzimas 

antioxidantes del ciclo AsA-GSH se vieron afectados de manera diferente según el 

tratamiento de estrés y la solución de riego utilizada. Por lo tanto, el estrés por 

salinidad reguló a la baja las transcripciones que codifican para APX, DHAR y 

NADPH oxidasa, con la consecuente inhibición de las enzimas relacionadas. 

 Por otro lado, la suplementación de plantas con la solución nutritiva 

enriquecida parece inducir la transcripción de todos los genes involucrados en la 

desintoxicación eficiente de H2O2 (es decir, SlAPX, SlDHAR, SlMDHAR, SlGR, 

SlNADPH oxidasa ), reduciendo significativamente el daño oxidativo observado en 

plantas cultivadas bajo la combinación de salinidad y temperatura, y la activación 

de genes relacionados con el estrés implicados en los mecanismos de señalización 

para la desintoxicación de ROS (Ahmad y col., 2018). Por lo tanto, K+ y Ca2+ pueden 

contribuir al mantenimiento de la homeostasis redox celular, protegiendo la 

fotosíntesis y los sistemas de transporte de electrones y aumentando la tolerancia 

de las plantas a los estreses abióticos.  

Estos resultados se correlacionaron bien con los datos obtenidos para el nivel 

de peroxidación lipídica en estas plantas (Figura 20), donde se observó que el K+ y 

Ca2+ usados en concentraciones más altas que las recomendadas disminuyeron el 

nivel de peroxidación lipídica en los tratamientos de salinidad y el tratamiento de 

estrés combinado de salinidad y alta temperatura en comparación con las plantas 



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

126 

irrigadas con la solución nutritiva normal y cultivada en las mismas condiciones 

de estrés. 

Este capítulo destaca la importancia de la nutrición de las plantas en los 

procesos de señalización que controlan las respuestas de tolerancia de las plantas a 

la combinación de estrés abiótico.En este sentido, los resultados pueden indicar que 

K+ y Ca2+ podrían desempeñar un papel en la regulación transcripcional de los 

genes que codifican para las enzimas involucradas en la reducción del H2O2 y, en 

consecuencia, también pueden desempeñar un papel en la protección de los lípidos 

de membrana en condiciones de estrés abiótico. Sin embargo, se necesitan más 

estudios para dilucidar completamente el papel de K+ y Ca2+ en estos mecanismos 

de señalización. 
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5.2. EXPERIMENTO 2: SELECCIÓN DE LÍNEAS RECOMBINANTES DE TOMATE CON 

DIFERENTE TOLERANCIA A LA COMBINACIÓN DE SALINIDAD Y ALTA TEMPERATURA 

5.2.1. selección en invernadero 

 El experimento se realizó bajo condiciones de invernadero, donde se 

cultivaron 84 líneas recombinantes de tomate en dos módulos distintos, usando 

como sustrato lana de roca. En el módulo A se fijó una temperatura ambiental de 

25ºC, y a las plantas se les suministró una solución Hoagland completa. El módulo 

B fue fijado a una temperatura ambiental de 35ºC, y a las plantas se les administró 

una solución nutritiva Hoagland completa, pero modificada con 75 mM de NaCl. 

Las líneas recombinantes crecieron en ambos invernaderos bajo estas condiciones 

hasta el momento de la floración (aproximadamente cuatro semanas después de su 

trasplante a los invernaderos), momento en el que se procedió a su muestreos. No 

se obtuvieron datos relevantes de 22 de las 84 líneas RILs estudiadas, por lo que se 

descartaron de la interpretación de resultados y de los siguientes ensayos. 

Biomasa de las plantas 

 Una vez finalizado el experimento, se determinó el vigor de cada una de las 

líneas recombinantes. Los pesos frescos de las plantas control variaron desde los 

aproximadamente 125 gramos por planta, que se obtuvieron con la RIL-50, hasta 

los 444 gramos de línea RIL-16 (Figura 22).  

 Bajo condiciones de combinación de salinidad y temperatura, los pesos 

frescos de las plantas disminuyeron de manera general en casi todas las líneas 

estudiadas, variando desde los 65 g obtenidos en la línea RIL-1 hasta los 301 g de 

la línea RIL-76 (Figura 23). 
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Figura 22: Vigor de las distintas líneas de tomate en condiciones control. Los valores corresponden al promedio de peso fresco 

de las distintas plantas. 
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Figura 23: Vigor de las distintas líneas de tomate en condiciones de combinación de salinidad y alta temperatura (75 mM 

NaCl + 35ºC). Los valores corresponden al promedio de peso fresco de las distintas plantas. 
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Tolerancia 

 Una vez conocidos los pesos de las plantas en fresco, se determinó el grado 

de tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura de las diferentes 

líneas recombinantes de tomate. Para facilitar este estudio, este grado de tolerancia 

se dividió en tres categorías dependiendo de la diferencia de vigor obtenida en las 

plantas sometidas a estrés combinado respecto a sus respectivas plantas control 

(Tabla 12). El límite de los grupos de estableció en base a la línea de tomate más 

tolerante y menos tolerante, es decir, la línea RIL-60 con casi un 100% de tolerancia 

(Figura 25), y la línea RIL-69, con tan sólo un 27% de tolerancia (Figura 29). 

 
Tabla 12: Grupos de tolerancia de las distintas líneas de tomate en base a la 

variación de peso fresco que se obtuvo en las plantas sometidas a estrés combinado respecto 

a las plantas control.  

Rango %tolerancia 

Muy tolerantes 100%-76% 

Tolerancia intermedia 75%-51% 

Poco tolerantes 50-27% 

 

 Las líneas muy tolerantes, cuyo crecimiento en condiciones de estrés superó 

el 76% del vigor de la planta con respecto a condiciones control, se recogen en la 

Figura 24. La Figura 25 recoge la variación de peso fresco obtenido en las plantas 

muy tolerantes, tanto en condiciones control como en condiciones de estrés abiótico 

combinado.  

 La línea más tolerante fue la línea RIL-60, con una tolerancia casi del 100% 

(Figura 24), ya que el peso fresco de las plantas sometidas al estrés combinado de 

salinidad y temperatura fue similar al peso fresco de las plantas control (Figura 25). 

La menos tolerante del grupo fue la RIL-20, con una tolerancia de en torno al 

76%, donde se observaron diferencias significativas entre el peso fresco de las 

plantas bajo condiciones control y bajo condiciones de estrés combinado. 

 Las líneas en las que también se encontraron diferencias significativas entre 

el peso fresco de las plantas bajo condiciones óptimas de cultivo y las que crecieron 

bajo el efecto de la salinidad y la alta temperatura fueron la línea RIL-41 y la RIL-
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76 (Figura 25). En el resto de plantas la acción combinada de los estreses abióticos 

no varió significativamente el peso fresco de las plantas. 

 

 
Figura 24: Tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura expresada 

en porcentaje de las líneas recombinantes de tomate definidas como “Muy tolerantes” a la 

combinación de salinidad y alta temperatura.  
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Figura 25: Peso fresco de las líneas de tomate definidas como “Muy tolerantes” en 

condiciones control y bajo la combinación de salinidad y alta temperatura (75 mM NaCl + 

35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de 

cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 26: Tolerancia expresada en porcentaje de las líneas de tomate definidas 

como de “Tolerancia intermedia” a la combinación de salinidad y alta temperatura.  
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Figura 27: Peso fresco de las líneas de tomate definidas como de “Tolerancia intermedia” en condiciones control y en 

condiciones de estrés combinado de salinidad y alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4). Las 

barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

0

50

100

150

200

250

300

350

400

450
R

IL
-6

7

R
IL

-3
9

R
IL

-6
8

R
IL

-9

R
IL

-2
8

R
IL

-5
1

R
IL

-2
6

R
IL

-5
8

R
IL

-4
0

R
IL

-5
4

R
IL

-5
7

R
IL

-7
4

R
IL

-4
5

R
IL

-7
2

R
IL

-8

R
IL

-5
5

R
IL

-7
5

R
IL

-6
2

R
IL

-1
9

R
IL

-4
2

R
IL

-3

R
IL

-6
5

R
IL

-3
5

R
IL

-6
3

R
IL

-7
7

R
IL

-3
3

R
IL

-1
8

R
IL

-1
3

R
IL

-3
1

R
IL

-3
4

R
IL

-5

R
IL

-6
1

g 
P

F/
P

la
n

ta

Líneas de tomate

PESO FRESCO

Control Salinidad+Temperatura



CAPÍTULO V: RESULTADOS Y DISCUSIÓN   135 

 Las líneas poco tolerantes fueron las que crecieron en torno a un 27-50% bajo 

condiciones de estrés abiótico combinado respecto a las plantas control (Figura 28). 

La línea más tolerante dentro de este grupo fue la línea RIL-73, que presentó una 

tolerancia de entorno al 50%. La línea menos tolerante fue la línea RIL-69, que 

presentó una tolerancia del 27%. Ésta línea también fue la que menor grado de 

tolerancia presentó a la combinación de salinidad y alta temperatura de todo el 

ensayo. 

 La acción combinada de la salinidad y la temperatura dio lugar a una 

reducción significativa del crecimiento de las plantas crecidas bajo condiciones de 

estrés combinado respecto a las crecidas bajo condiciones control en todas las líneas 

recombinantes del grupo estudiadas (Figura 29). 
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Figura 28: Tolerancia expresada en porcentaje de las líneas de tomate definidas 

como “Poco tolerantes” a la combinación de salinidad y alta temperatura.  
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Figura 29: Peso fresco de las líneas de tomate definidas como de “Poco tolerantes” 

en condiciones control y bajo combinación de salinidad y alta temperatura (75 mM NaCl + 

35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de 

cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Líneas seleccionadas 

 Una vez hecha la división de las diferentes RILs en función de su grado de 

tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura, se procedió a la 

selección de12 líneas. Éstas fueron crecidas de nuevo bajo condiciones controladas 

de cámara de cultivo con el objetivo de comprobar si los rangos de tolerancia eran 

reproducibles y extrapolables del invernadero a las cámaras (Tabla 13). Las 12 

líneas se seleccionaron con rangos crecientes de tolerancia, de menos a más 

tolerante y cogiendo distintas líneas representativas de cada grupo de tolerancia 

anteriormente establecido. Así, de las líneas denominadas como “Muy tolerantes”, 

se seleccionaron la línea RIL-11, la RIL-20 y la RIL-76. La RIL-76 y la RIL-20 se 

seleccionaron porque fueron de las plantas que más biomasa presentaron bajo 

condiciones control y de combinación de estreses abióticos dentro de las muy 

tolerantes. La línea RIL-11 se seleccionó porque tenía una menor biomasa y las 

diferencias entre los pesos en condiciones óptimas y de estrés no fueron 

significativas. 

0
50

100
150
200
250
300
350
400
450
500

R
IL

-7
3

R
IL

-4
3

R
IL

-3
7

R
IL

-1
7

R
IL

-2
5

R
IL

-2
7

R
IL

-5
9

R
IL

-2
1

R
IL

-4

R
IL

-8
2

R
IL

-8
4

R
IL

-6
6

R
IL

-2

R
IL

-7

R
IL

-7
1

R
IL

-1

R
IL

-5
2

R
IL

-1
6

R
IL

-6
9

g 
P

F/
P

la
n

ta

Líneas de tomate

Peso fresco

Control Salinidad+Temperatura



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

138 

De las líneas definidas como “Tolerancia intermedia”, se seleccionaron las 

siguientes: RIL-18, RIL-40, RIL-66, RIL-73, RIL-74 y RIL-77, presentando entre ellas 

diferentes rangos de tolerancia y crecimiento de menos a más. 

Las líneas seleccionadas del grupo “Poco tolerantes” fueron la línea RIL-16, 

la línea RIL-25, línea RIL-69 y la línea RIL-73. La línea RIL-69 fue la que menor 

porcentaje de tolerancia presentó en el experimento, y se eligió junto con la RIL-16 

porque desarrollaron una biomasa similar. Las líneas RIL-25 y RIL-73 obtuvieron 

una biomasa similar, pero presentaron una tolerancia mayor a las anteriores. 

 
Tabla 13: Líneas seleccionadas en base a su rango de tolerancia para la consecución 

de los siguientes experimentos. 

Líneas seleccionadas Rango 

RIL-11 Muy tolerante (76-100%) 

RIL-20 Muy tolerante (76-100%) 

RIL-76 Muy tolerante (76-100%) 

RIL-18 Tolerancia intermedia (51-75%) 

RIL-40 Tolerancia intermedia (51-75%) 

RIL-66 Tolerancia intermedia (51-75%) 

RIL-74 Tolerancia intermedia (51-75%) 

RIL-77 Tolerancia intermedia (51-75%) 

RIL-16 Poco tolerante (27-50%) 

RIL-25 Poco tolerante (51-75%) 

RIL-69 Poco tolerante (27-50%) 

RIL-73 Poco tolerante (27-50%) 

5.2.2. selección en cámara de cultivo 

Una vez seleccionadas estas 12 líneas recombinantes de tomate con distintos 

rangos de tolerancia (Tabla 13), se procedió a realizar un ensayo de 

reproducibilidad y segunda selección en cámara de cultivo con las mismas 

condiciones que el ensayo realizado en invernadero tal y como se ha descrito en el 

apartado Material y Métodos. 
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Tolerancia 

Una vez concluido el experimento en cámara, se procedió a determinar el PF 

de las hojas en plantas control y plantas crecidas bajo la combinación de salinidad 

y alta temperatura. Una vez conocido este parámetro, se procedió al cálculo del 

grado de tolerancia de la misma manera que se realizó en el experimento anterior 

(Figura 30). 

La línea más tolerante fue de nuevo la RIL-76, con una tolerancia de casi el 

80%, ya que las plantas de esta línea presentaron una biomasa bajo condiciones de 

estrés combinado superior al 80% a la obtenida en las plantas control, lo que se 

corresponde con el anterior experimento. Además, la aplicación conjunta de los 

estreses de salinidad y temperatura no tuvo efectos significativos sobre el peso 

fresco de las plantas respecto a las plantas control (Figura 31). 

Las líneas RIL-11 y RIL-20, que también se seleccionaron como “Muy 

tolerantes” perdieron tolerancia a la acción de los estreses combinados, situándose 

en este experimento en cámara de cultivo en un 50% y un 60%, respectivamente, a 

pesar de que la línea RIL-11 fue la que mayor biomasa presentó bajo condiciones 

control. Además, en estas líneas, los valores de tolerancia obtenidos durante este 

experimento en cámara de cultivo, no se correspondieron con los obtenidos 

anteriormente bajo condiciones de invernadero. La línea RIL-11 perdió en torno a 

un 30% de tolerancia frente al 15% que perdió la línea RIL-20. 

Las líneas menos tolerantes fueron la RIL-40 y la RIL-66, con una tolerancia 

de en torno al 20% y al 27% respectivamente. La RIL-40 no reprodujo los resultados 

obtenidos en la primera selección, ya que su tolerancia disminuyó del 64% al 27%, 

en cambio, la línea RIL-69, obtuvo unos valores de tolerancia similares a los 

descritos anteriormente. 

 A pesar de que las líneas RIL-11, RIL-18, y RIL-73 presentaron una biomasa 

superior al resto de plantas bajo condiciones control, la tolerancia de las mismas 

fue de entorno a un 44% y un 40% en el caso de las líneas RIL-18 y RIL-73, y de un 

49% en el caso de la línea RIL-11, perdiendo gran cantidad de esta biomasa cuando 

estas líneas eran crecidas bajo la combinación de estreses abióticos. 
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Figura 30: Tolerancia expresada en porcentaje a los estreses combinados de 

salinidad y alta temperatura de las 12 líneas de tomate seleccionadas en este experimento. 
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Figura 31: Peso fresco de las 12 líneas de tomate seleccionadas en condiciones 

control y bajo combinación de salinidad y alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos 

representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Una vez terminado el estudio de reproducibilidad de las 12 líneas se 

volvieron a seleccionar únicamente 5 líneas, de esas 12, con distintos rangos de 

tolerancia la combinación de estreses para la consecución del siguiente 

experimento. Los rangos se establecieron tomando como referencia la tolerancia 

obtenida en esta segunda selección. Así, las líneas seleccionadas se recogen en la 

Tabla 14. 
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Tabla 14: Líneas seleccionadas en base a su rango de tolerancia para la consecución 

de los siguientes experimentos. 

Líneas seleccionadas Rango 

RIL-76 Muy tolerante (60-100%) 

RIL-74 Muy tolerante (60-100%) 

RIL-18 Tolerancia intermedia (40-60%) 

RIL-73 Tolerancia intermedia (40-60%) 

RIL-66 Poco tolerante (20-40%) 

5.2.3. Discusión 

Este estudio fue diseñado para obtener una primera información de la 

respuesta de las RILs a los estreses combinados de salinidad y alta temperatura, 

dos condiciones ambientales que normalmente se dan de manera conjunta en las 

regiones áridas y semiáridas del mundo. Tanto la salinidad como la alta 

temperatura se han estudiado ampliamente como estreses individuales, y se ha 

logrado tener un gran conocimiento sobre los mecanismos fisiológicos y 

moleculares que subyacen en el proceso de adaptación de las plantas a dichos 

estreses (Rivero y col., 2014). No obstante, la respuesta de las plantas al estrés 

combinado no puede deducirse de la respuesta que éstas presentan a los estreses 

aplicados de manera individual (Mittler y Blumwald, 2010), ya que presenta 

componentes específicos, la mayoría de las veces no observables, cuando estos 

estreses son aplicados de forma aislada (Rivero y col., 2019). 

Los resultados descritos anteriormente demuestran que los estreses de 

salinidad y alta temperatura aplicados de manera conjunta tuvieron un impacto 

negativo en el desarrollo de las plantas, ya que, aquellas que se cultivaron bajo 

dichas condiciones, presentaron una biomasa menor que las que crecieron en 

condiciones óptimas de cultivo (Figura 22, Figura 23). No obstante, el efecto del 

estrés combinado no causó el mismo efecto en las distintas RILs estudiadas, ya que 

presentaron diferentes rangos de tolerancia a la combinación de salinidad y alta 

temperatura. En la primera selección de líneas RILs que se llevó a cabo bajo 

condiciones de invernadero, las diferencias de tolerancia variaron desde una 
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tolerancia de casi el 100% que presentó la línea RIL-60, hasta una tolerancia del 27% 

que presentó la línea RIL-69. 

Esta diferencia en los rangos de tolerancia entre las plantas estudiadas podría 

tener su origen en la hibridación de las variedades S. pimpinellifolium L. y S. 

lycopersicum L. Como se ha mencionado anteriormente, S. pimpinellifolium L. tiene 

su origen en zonas de Sudamérica (Blanca y col., 2015; Lin y col., 2019) donde las 

plantas están expuestas a condiciones ambientales adversas como la salinidad y la 

alta temperatura (Blanca y col., 2012; Zuriaga y col., 2009), lo que ha propiciado que 

esta variedad silvestre muestre una mayor tolerancia a dichos estreses, una 

cualidad fenotípica que se ha perdido durante el proceso de domesticación del 

tomate actualmente cultivado (Bai y Lindhout, 2007; Lyu, 2016). Es posible, por lo 

tanto, en base a los resultados obtenidos, que las RILs que presentan mayor rango 

de tolerancia a los estreses abióticos aplicados hayan heredado segmentos 

cromosómicos que incluyan a los genes involucrados en la respuesta al estrés 

abiótico del parental silvestre, y que, por consiguiente, estén filogenéticamente más 

cercanas a dicho parental que a la variedad S. lycopersicum L. Esta teoría estaría en 

concordancia con los resultados obtenidos por Razali y col. (2018), donde se 

demostró mediante un análisis genómico que la variedad silvestre S. 

pimpinellifolium L. está enriquecida en genes involucrados en la respuesta al estrés 

abiótico en comparación con la variedad comercial. Por el contrario, es de suponer 

que las líneas que presentaron una menor respuesta adaptativa a la acción de los 

estreses combinados de salinidad y alta temperatura debían estar 

filogenéticamente más cercanas a la variedad comercial que a la variedad silvestre 

en cuanto a la resistencia a estreses abióticos se refiere. Por el contrario, aunque el 

crecimiento vegetativo de las plantas ante la combinación de estreses difiera entre 

las líneas sensibles y tolerantes, en el Experimento 4 se verá que esas diferencias en 

el rango de tolerancia no son determinantes para la calidad de los frutos, ya que 

estos no llegaron a obtener los parámetros de calidad demandados por el mercado 

actual ni en la línea sensible ni en la línea tolerante. 

Las líneas RILs seleccionadas para la consecución de los siguientes 

experimentos (Tabla 13) fueron elegidas de entre los diferentes rangos de 

tolerancia. De esta manera, se pudo establecer comparaciones entre la respuesta de 

las plantas más tolerantes y aquellas que tenían menor capacidad de adaptación. 
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No obstante, y como indica Lin y col. (2014) en sus estudios, a lo largo de la historia 

de la mejora vegetal, la selección ha ido más orientada hacia el fenotipo de los frutos 

que a la adaptación de las plantas a condiciones adversas, por lo que en los 

siguientes ensayos también se tendrá en cuenta, a parte del rango de tolerancia de 

las líneas seleccionadas, el comportamiento agronómico de las mismas. 

Las RILs también son una población interesante de estudio debido a que las 

líneas son genéticamente homocigóticas, por lo que pueden distribuirse y 

replicarse para distintos experimentos en diferentes laboratorios y entornos 

(Ashrafi y col., 2009; Paran y col., 1995), lo que supone una característica crucial 

para cuantificar el efecto de la interacción del ambiente en los rasgos agronómicos 

de las plantas (Capel y col., 2015). El segundo estudio de selección de las RILs 

confirma esta afirmación, ya que, salvo alguna excepción, los resultados de 

tolerancia a los estreses combinados de salinidad y alta temperatura que se 

obtuvieron en el experimento realizado en cámara de cultivo (Figura 30), donde las 

condiciones climáticas tienen un control más estricto, guardaron similitud con los 

resultados encontrados en la primera selección que se realizó bajo condiciones de 

invernadero.  

Las líneas RIL-69, RIL-66, RIL-73, RIL-25, RIL-18 RIL-74 y RIL-76 variaron su 

porcentaje de tolerancia respecto al experimento anterior en menos de un 10%, lo 

que puede considerarse una respuesta aceptable, ya que, el estrés combinado, 

puede afectar de diferente manera dependiendo del estado de desarrollo en el que 

se encuentre la planta (Mittler, 2006; Rivero y col., 2019). En cambio, las líneas RIL-

40 y RIL-11 variaron su rango de tolerancia al estrés en torno a un 40%, lo que 

demuestra que la respuesta de las plantas a diferentes estreses aplicados de manera 

combinada es muy compleja, puesto que la reacción a dichos estreses está 

controlada por diferentes e, incluso, opuestas vías de señalización que pueden 

interactuar e inhibirse mutuamente (Suzuki y col., 2014). 

Por ello, la selección de las 5 líneas con la que se llevaría a cabo el siguiente 

experimento (Tabla 14) se realizó teniendo en cuenta si los resultados de tolerancia 

del primer ensayo, que se llevó a cabo en el invernadero, habían sido consistentes 

con los encontrados en el ensayo realizado en la cámara de cultivo. 
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5.3. EXPERIMENTO 3: RESPUESTA FISIOLÓGICA DE 5 LÍNEAS RECOMBINANTES 

SELECCIONADAS CON DIFERENTE TOLERANCIA A LA COMBINACIÓN DE ESTRESES 

ABIÓTICOS 

5.3.1. Biomasa 

Teniendo en cuenta que las 5 líneas seleccionadas en el experimento anterior 

presentaron diferentes rangos de tolerancia ante la combinación de salinidad y alta 

temperatura, éstas se convirtieron en una herramienta fundamental para descifrar 

los posibles mecanismos celulares implicados en dicha tolerancia y cómo la 

combinación de salinidad y alta temperatura puede diferir de estos estreses 

aplicados individualmente. 

Las 5 líneas seleccionadas fueron cultivadas en cáma de cultivo y sometidas 

a los estreses simples de salinidad (75 mM NaCl) y temperatura (35ºC) y al estrés 

combinado de ambos. Una vez concluido el experimento, se procedió a determinar 

la producción de biomasa de las plantas, el estado nutricional de las hojas y raices, 

las relaciones hídricas y los parámtetros fotosintéticos y de fluorescencia de las 

clorofilas de cada una de las líneas bajo el efecto de los distintos tratamientos. 

Peso fresco 

La línea RIL-18 (Figura 32) fue la que menor biomasa presentó bajo todos los 

tratamientos aplicados (estrés salino, estrés de temperatura y estrés combinado de 

salinidad y temperatura) respecto al resto de líneas (RIL-74, RIL-76, RIL-66 y RIL-

73). En cuanto a los estreses aplicados de manera individual, la salinidad redujo 

significativamente la biomasa de RIL-18 respecto a las plantas control, y el 

tratamiento de temperatura no causó ningún efecto. Cuando el estrés fue aplicado 

de forma combinada (salinidad + alta temperatura) se observó un descenso en la 

biomasa de las plantas en torno al 26% respecto a las plantas control.  

En la línea RIL-66 (Figura 32) los estreses individuales de salinidad y 

temperatura no causaron efectos significativos sobre el peso fresco, aunque el 

incremento de temperatura aumentó ligeramente la biomasa de estas plantas 

respecto a las plantas control. Cuando el estrés era aplicado de forma combinada, 

la biomasa de las plantas se redujo significativamente respecto al resto de 
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tratamientos y también con respecto a las plantas control (en aproximadamente un 

15%). 
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Figura 32: Peso fresco de las plantas cultivadas bajo los tratamientos control (25ºC), Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) 

y Salinidad + Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro 

de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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La línea RIL-73 (Figura 32) fue la que mayor biomasa presentó bajo todas las 

condiciones aplicadas. Los estreses individuales de salinidad y temperatura no 

causaron efectos significativos sobre la producción la biomasa de estas plantas 

respecto a su control, aunque sí se observó un ligero descenso de la biomasa de las 

plantas sometidas a condiciones salinas, y un ligero aumento en la biomasa de las 

plantas que estuvieron bajo el estrés de alta temperatura. El estrés aplicado de 

forma combinada redujo la biomasa de las plantas respecto a las plantas control, 

pero no fue significativo. 

La línea RIL-74 tuvo un comportamiento similar al descrito para la línea RIL-

18. En cuanto a los estreses individuales, la salinidad redujo significativamente la 

biomasa de las plantas respecto a las plantas control, y la alta temperatura no afectó 

a este crecimiento. Los estreses de salinidad y alta temperatura aplicados de forma 

combinada redujeron el peso fresco de las plantas respecto a las plantas control en 

torno a un 41%. 

En cuanto a la línea RIL-76 (Figura 32) la salinidad no causó un efecto 

significativo respecto a las plantas control en producción de biomasa total, ni 

aplicado de forma individual ni de manera combinada junto al estrés de alta 

temperatura. Cuando la alta temperatura era aplicada de forma individual, en 

cambio, la biomasa de las plantas aumentó significativamente. 

Peso seco 

El peso seco de las plantas (Figura 33) se determinó una vez que las plantas 

habían perdido su contenido en agua.
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Figura 33: Peso seco de las plantas cultivadas bajo los tratamientos control (25ºC), Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) 

y Salinidad + alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro 

de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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 La línea RIL-18 y la línea RIL-76 Figura 33) tuvieron un comportamiento 

similar. El peso seco de las plantas sometidas a un estrés por temperatura fue 

significativamente mayor que el peso seco obtenido en las plantas del resto de 

tratamientos (control, salinidad y salinidad + alta temperatura), las cuales no 

mostraron diferencias significativas entre ellas. 

 En la línea RIL-66 (Figura 33) el peso seco más alto se registró en el 

tratamiento de alta temperatura, aunque no presentó diferencias significativas 

respecto a las plantas control ni a las que habían sido sometidas a los estreses de 

manera combinada (salinidad + alta temperatura). El tratamiento salino aplicado 

de forma individual redujo el peso de las plantas significativamente respecto al 

tratamiento de alta temperatura, pero no mostró diferencias significativas con el 

tratamiento control. 

 En la línea RIL-74, el estrés salino aplicado de forma individual y es el estrés 

combinado de salinidad y alta temperatura redujeron significativamente el peso 

seco de las plantas respecto al control y respecto al tratamiento individual de alta 

temperatura, que no mostraron diferencias significativas entre ellos. 

 Por último, en la línea RIL-76, el estrés individual de alta temperatura 

aumentó significativamente el peso seco de las plantas respecto a las plantas control 

y al resto de tratamientos (salinidad y estrés combinado), los cuales no mostraron 

diferencias significativas respecto al tratamiento control.  

5.3.2. Tolerancia a los Estreses simples o combinados 

 Las siguientes figuras (Figura 34, Figura 35 y Figura 36) muestran el 

porcentaje de tolerancia de las 5 líneas seleccionadas para este experimento a los 

distintos estreses aplicados, tanto de manera individual como combinada. Las 

líneas recombinantes usadas en este experimento se muestran ordenadas según el 

rango de tolerancia obtenido en cada uno de los tratamientos.  

Tolerancia a la salinidad 

 Las líneas de tomate más tolerantes a la salinidad fueron la línea RIL-76 y la 

RIL-66, con una tolerancia del 99% (Figura 34). En estas líneas la salinidad no causó 

una disminución en la biomasa de las plantas, ya que tuvieron pesos frescos 
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similares a las plantas de sus respectivos controles. La línea RIL-73 mostró una 

tolerancia a la salinidad del 90%, y la línea RIL-18 del 80%, de lo que se deduce que 

el efecto de salinidad causó una pérdida en la biomasa de las plantas del 10% y del 

20%, respectivamente, comparadas con las plantas de las mismas líneas en 

condiciones control. Por último, la línea RIL-74 fue la que menor rango de 

tolerancia a la salinidad presentó, ya que el peso fresco de las plantas sometidas al 

tratamiento salino fue un 30% menor que el de las plantas del tratamiento control.  

 

 
Figura 34: Porcentaje de tolerancia de las distintas líneas de tomate sometidas a 

estrés de salinidad simple (75 mM NaCl). Los datos corresponden al promedio del peso 

fresco de las plantas del tratamiento de salinidad comparado con el promedio del peso 

fresco de las plantas control. 

Tolerancia a la alta temperatura 

 El porcentaje de tolerancia el estrés por alta temperatura (Figura 35) fue 

superior al 100% en todas las líneas, lo que indica que las plantas de las distintas 

líneas sometidas a dicho estrés crecieron más que las plantas de sus respectivos 

controles. Al igual que ocurría con la tolerancia a la salinidad, la línea que mayor 

tolerancia a la alta temperatura presentó fue la línea RIL-76, con un aumento en el 

peso fresco de las plantas sometidas al estrés de temperatura de más del 50% 

respecto a las plantas control. La línea RIL- 73 y la línea RIL-74 mostraron un 
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comportamiento similar, con un aumento en el peso freso de las plantas bajo el 

tratamiento de alta temperatura del 12% respecto a las plantas control. Las plantas 

de la línea RIL-66 cultivadas a 35ºC obtuvieron un peso fresco entorno al 6% 

superior respecto a las plantas control. Por último, en la línea RIL-18, el peso fresco 

de las plantas sometidas al estrés de alta temperatura fue similar al peso fresco de 

las plantas obtenido en condiciones control. 

 

 
Figura 35: Porcentaje de tolerancia de las distintas líneas de tomate sometidas al 

estrés de alta temperatura simple (35ºC). Los datos corresponden al promedio del peso 

fresco de las plantas del tratamiento de temperatura comparado con el promedio del peso 

fresco de las plantas control. 

Tolerancia a la combinación de salinidad y alta temperatura 

 Al igual que ocurría con el estrés de salinidad, el estrés combinado de 
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menor al 100% (Figura 36). 
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12% y al 16%, respectivamente. En la línea RIL-18, el estrés combinado redujo el 

peso fresco de las plantas más de un 25% respecto a las plantas control. Por último, 

al igual que ocurría con el estrés salino, la línea RIL-74 fue la que presentó menor 

rengo de tolerancia, ya que el peso fresco de las plantas sometidas al estrés 

combinado se redujo en más de un 40% respecto a las plantas control. 

 

 
Figura 36: Porcentaje de tolerancia de las distintas líneas de tomate sometidas a la 

combinación de salinidad y alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos corresponden 

al promedio del peso fresco de las plantas del tratamiento de estrés combinados comparado 

con el promedio del peso fresco de las plantas control. 
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fueron analizados tanto en la hoja como en la raiz de las 5 líneas recombinantes de 

tomate seleccionadas a tal efecto. También se estableció la relación K+/Na+ en ambas 

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100

RIL-74

RIL-18

RIL-66

RIL-73

RIL-76

% diferencia de biomasa

L
ín

e
a
s
 d

e
 t

o
m

a
te

% TOLERANCIA SALINIDAD+TEMPERATURA



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

154 

partes de la planta por ser un índice bastante indicativo de la toxicidad celular de 

Na+ bajo condiciones de elevada salinidad. 

Concentración foliar de Ca2+ 

 En la línea RIL-18 (Figura 37), la mayor concentración de Ca2+ se encontró 

aquellas plantas cultivadas bajo condiciones control. El estrés salino no afectó de 

forma significativa a la concentración final de Ca2+ en hojas respecto a las plantas 

control, aunque sí disminuyó ligeramente. El estrés por alta temperatura también 

redujo la concentración final de Ca2+ en hojas respecto a la concentración 

encontrada en las plantas control. Finalmente, la concentración más baja de Ca2+ se 

halló en plantas sometidas a la combinación de salinidad y alta temperatura, siendo 

significativamente menor respecto al resto de tratamientos y respecto a las plantas 

control. 

 La aplicación de salinidad y alta temperatura de forma individual no afectó 

a la concentración final de Ca2+ en hojas de la línea RIL-66, ya que no se hallaron 

deferencias significativas entre las plantas sometidas a los distintos tratamientos 

respecto a las plantas control. En cambio, cuando estos estreses eran aplicados 

conjuntamente, la concentración final de Ca2+ si disminuyó significativamente 

respecto al resto de tratamientos. 

 En la línea RIL-74, la concentración de Ca2+ no se vio significativamente 

afectada respecto a las plantas control bajo ninguno de los estreses, ni los aplicados 

de manera individual (salinidad y alta temperatura) ni combinados. En cambio, se 

observó que el tratamiento de alta temperatura disminuyó significativamente la 

concentración de Ca2+ en las hojas de las plantas respecto a las plantas que habían 

sido sometidas al tratamiento salino, donde se encontró la concentración más alta 

de Ca2+. 

 Algo similar a la línea anterior ocurrió con la línea RIL-73 (Figura 37), donde 

la mayor concentración de Ca2+ se encontró en las plantas que habían crecido bajo 

el tratamiento de salinidad respecto al resto de tratamientos testados y respecto a 

las plantas control. La aplicación de alta temperatura combinada con salinidad 

redujo la concentración de Ca2+ en las hojas en esta línea recombinante respecto a 

las plantas crecidas con sólo salinidad, aunque esa disminución no fue significativa 

respecto a las plantas control. 
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 Por último, la línea RIL-76 se comportó de manera similar a la RIL-66. Los 

estreses aplicados de manera individual no afectaron a la concentración final de 

Ca2+ respecto a las plantas control. Los estreses combinados, en cambio, 

disminuyeron dicha concentración respecto al resto de tratamientos.
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Figura 37: Concentración de Ca2+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los tratamientos Control, Salinidad (75 mM 

NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración foliar de Ca2+ está expresada 

como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan 

datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Concentración foliar de K+ 

 La Figura 38 muestra la concentración de K+ en las distintas líneas de tomate 

en los distintos tratamientos control, salinidad, alta temperatura y el estrés 

combinado de salinidad y temperatura. 

 A simple vista, cabe destacar que las menores concentraciones de K+ en la 

hoja se encuentran en las plantas que fueron sometidas al estrés salino de forma 

individual en las distintas líneas de tomate. Cuando el estrés de salinidad era 

aplicado de forma conjunta con el estrés por alta temperatura la concentración de 

K+ aumentaba respecto a la concentración de este nutriente encontrado en el 

tratamiento de salinidad aplicado de forma individual. 

 Estudiando las líneas de forma concreta, se observa que en la línea RIL-18 

(Figura 38), como se ha mencionado anteriormente, la salinidad redujo la 

concentración de K+ en las hojas respecto a las plantas control y al resto de 

tratamientos. El estrés por alta temperatura no causó cambios significativos en la 

concentración de K+ respecto a las plantas control. Finalmente, la aplicación de los 

estreses de manera combinada, causó una disminución en la concentración final de 

K+ respecto a las plantas control, pero no mostró diferencias significativas con el 

resto de tratamientos. 

 En la línea RIL-66, la concentración de K+ más elevada se encontró en las 

hojas de las plantas que fueron sometidas al estrés por alta temperatura de forma 

individual, respecto a las plantas control y a las plantas del resto de tratamientos. 

En las plantas de esta línea recombinante que crecieron bajo el efecto de la salinidad 

simple se halló una concentración de K+ menor que en las plantas control y que en 

el resto de tratamientos. 

 Las líneas RIL-73, RIL-74 y RIL-76 presentaron un comportamiento similar 

entre ellas. Las concentraciones más bajas de K+ se encontraron en aquellas plantas 

que crecieron bajo el efecto del estrés salino aplicado de forma individual, los cuales 

fueron significativamente menores que los encontrados en las plantas control y en 

el resto de tratamientos. El estrés por alta temperatura y la combinación de los 

estreses de salinidad y alta temperatura no tuvo ningún efecto en la concentración 

final de K+ en las hojas de las plantas de las diferentes líneas. 
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Figura 38: Concentración de K+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los tratamientos Control, Salinidad (75 mM 

NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración foliar de K+ está expresada 

como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan 

datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD).
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Concentración foliar de Na+ y relación K+/Na+ 

Como era de esperar, la concentración de Na+ en las hojas fue 

significativamente más elevada en las plantas que habían sido sometidas a los 

tratamientos salinos respecto a los tratamientos en los que no se aplicó la sal (Figura 

39). De todas las líneas, las concentraciones más altas de Na+ se encontraron en las 

hojas de la línea RIL-18 que crecieron bajo cualquier condición salina (es decir, 

salinidad y salinidad + alta temperatura), y no tuvieron diferencias significativas 

entre ellas.  

La línea RIL-66 fue la que menor concentración de Na+ acumuló en hojas 

respecto al resto de líneas. Esta concentración fue significativamente mayor cuando 

a las plantas se les aplicó el estrés de salinidad de forma individual respecto a 

cuando el estrés de salinidad era combinado junto con la alta temperatura. 

Las líneas RIL-73 y RIL-74 presentaron una acumulación de Na+ semejante, 

no presentando diferencias en la concentración de este nutriente cuando el estrés 

era aplicado de forma simple o de forma combinada. 

La línea RIL-76, en cambio, sí presentó diferencias significativas entre los dos 

tratamientos salinos. Al igual que ocurría con la línea RIL-66, la concentración de 

Na+ fue más elevada en las hojas de las plantas que fueron sometidas al estrés 

simple de salinidad que cuando éste era combinado con el de alta temperatura. 
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Figura 39: Concentración de Na+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración foliar de Na+ está expresada como 

mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras 

diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 

(Tukey HSD). 

 

La relación de K+/Na+ (Figura 40) en la hoja siguió el patrón contrario que el 

encontrado al estudiar la acumulación de Na+ (Figura 39). La línea que obtuvo un 
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salinidad + alta temperatura. 
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Figura 40: Relación de K+/Na+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración foliar de K+/Na+ está expresada como 

mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras 

diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 

(Tukey HSD). 
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drásticamente, hasta casi en un 50%, la concentración final de Ca2+ en la raíz 

respecto a las plantas control y a las plantas sometidas al estrés por alta temperatura 

simple. 

En la línea RIL-73, ni el estrés simple de salinidad ni el de alta temperatura 

causaron un efecto en la concentración final de Ca2+ en la raíz respecto a las plantas 

control. Curiosamente, cuando los estreses eran aplicados de forma combinada 

(salinidad + alta temperatura) sí se redujo significativamente la concentración de 

Ca2+ en la raíz respecto a las plantas control. 

En la línea RIL-74, todos los tratamientos aplicados (salinidad, alta 

temperatura y salinidad + alta temperatura) redujeron la concentración final de Ca2+ 

en la raíz respecto a las plantas control. Entre dichos tratamientos estresantes no se 

hallaron diferencias significativas. 

Finalmente, la aplicación de los estreses de manera individual no causó 

ningún efecto en la concentración final de Ca2+ en la raíz de las plantas de la línea 

RIL-76. Sin embargo, cuando el estrés era aplicado de manera combinada 

(salinidad + alta temperatura), la concentración de este nutriente se vio 

significativamente reducida en casi un 40% con respecto a las plantas control
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Figura 41: Concentración de Ca2+ en las raíces de las distintas líneas de tomate en los tratamientos Control, Salinidad (75 mM 

NaCl), Temperatura (35ºC) y Salinidad + Temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración radicular de Ca2+ está expresada como 

mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Concentración radicular de K+ 

En general, los valores de concentración de K+ hallados en la raíz (Figura 42) 

de las distintas líneas de tomate fueron mayores que las encontradas en las hojas 

(Figura 38). 

En la línea RIL-18, los tratamientos aplicados en las plantas (salinidad, alta 

temperatura y salinidad + alta temperatura) redujeron de forma significativa la 

concentración de K+ en las raíces de las plantas sometidas a los estreses respecto a 

las plantas control. No se encontraron diferencias significativas entre dichos 

tratamientos. 

La línea RIL-66 y la línea RIL-73 tuvieron un comportamiento similar. Las 

concentraciones más altas de K+ se encontraron en las plantas control y en las 

plantas que fueron sometidas al estrés simple de alta temperatura. La salinidad 

redujo la concentración de K+ en la raíz respecto a las plantas control. Cuando el 

estrés era aplicado de manera combinada (salinidad + alta temperatura) la 

concentración de K+ era significativamente menor que las plantas control y que el 

resto de tratamientos. 

En la línea RIL-74 (Figura 42), los estreses de salinidad y temperatura 

aplicados de manera individual redujeron la concentración de K+ en la raíz por 

debajo de los valores hallados en las plantas control. El tratamiento de salinidad + 

temperatura no causó un efecto significativo en la concentración de K+ respecto a 

las plantas control. 

En la línea RIL-76, al igual que ocurría con la línea anterior, los estreses de 

salinidad y de temperatura aplicados de forma individual redujeron la 

concentración de K+ en la raíz respecto a las plantas control. La concentración más 

baja de K+ se encontró en las plantas que fueron sometidas a los estreses 

combinados de salinidad y temperatura. Este tratamiento redujo la concentración 

final de K+ en torno a un 40% respecto a las plantas control, y también fue 

significativamente menor que cuando los estreses eran aplicados de manera 

simple. 
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Figura 42: Concentración de K+ en las raíces de las distintas líneas de tomate en los tratamientos Control, Salinidad (75 mM 

NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración radicular de K+ está expresada 

como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan 

datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Concentración radicular de Na+ y relación K+/Na+ 

Al contrario que ocurría en hojas (Figura 43), la acumulación de Na+ en la raíz 

fue ligeramente superior en aquellas plantas que estaban sometidas al estrés 

combinado de salinidad y alta temperatura que cuando el estrés de salinidad era 

aplicado de forma individual (Figura 43). Entre dichos tratamientos salinos, no se 

encontraron diferencias significativas en las líneas RIL-66, RIL-73, RIL-74 y RIL-76. 

En la línea RIL-18, en cambio, cuando la salinidad era combinada con la alta 

temperatura la concentración final de Na+ en las raíces fue significativamente 

mayor que cuando la salinidad era aplicada de manera individual. 

 
Figura 43: Concentración de Na+ en las raíces de las distintas líneas de tomate en 

los tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + 

Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración radicular de Na+ está expresada 

como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras 

diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 

(Tukey HSD). 
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Las líneas RIL-18 y RIL-74 presentaron un comportamiento similar entre 

ellas, ya que las plantas que crecieron a 35ºC (alta temperatura) presentaron una 

relación K+/Na+ mayor respecto al resto de tratamientos. Las líneas RIL-66, RIL-73 

y RIL-76, en cambio, no se vieron diferencias significativas entre los tratamientos 

en los que no se aplicó la salinidad. 

 

 
Figura 44: Relación de K+/Na+ en las raíces de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La concentración radicular de K+/Na+ está expresada 

como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias ± SE (n = 4) Las barras con letras 

diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 

(Tukey HSD). 
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Potencial hídrico 

La Figura 45 recoge los datos de potencial hídrico determinados en las 

distintas líneas recombinantes seleccionadas a tal efecto. En general, y, como era de 

esperar, se observó que las plantas control de las 5 líneas obtuvieron valores de 

potencial hídrico menos negativos que las plantas que estaban sometidas a los 

distintos tratamientos de estrés, tanto de forma individual como de forma 

combinada. 

En la línea RIL-18 y en la RIL-74 (Figura 45), los tratamientos de salinidad y 

salinidad + alta temperatura, indujeron a un aumento de los valores negativos de 

potencial hídrico respecto a las plantas control. Por otra parte, no se observaron 

diferencias significativas en estas líneas cuando la salinidad era aplicada de manera 

individual respecto a cuando era aplicada de manera combinada junto con la alta 

temperatura. El tratamiento de alta temperatura simple, en cambio, no afectó al 

potencial hídrico de las plantas de la línea RIL-74, aunque disminuyó los de la línea 

RIL-18. 

En la línea RIL-66, RIL-73 y RIL-76, los valores más negativos de potencial 

hídrico se obtuvieron en aquellas plantas que fueron sometidas al tratamiento de 

salinidad de manera individual respecto al control y al resto de tratamientos. 

Cuando la salinidad y la alta temperatura fueron aplicadas conjuntamente, el 

potencial hídrico también fue más negativo en dichas líneas con respecto a las 

plantas control. El tratamiento de alta temperatura, en cambio, sólo afecto de forma 

significativa a las líneas RIL-66 y RIL-76 respecto a las plantas control. 
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Figura 45: Potencial hídrico(ψw). de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Temperatura (35ºC) y Salinidad + 

Temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). El potencial hídrico está expresado en Mpa. Los datos 

representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD) 
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forma individual no causó efectos significativos en los valores de potencial 

osmótico de las plantas respecto a las plantas control. 

En la línea RIL-76, los valores de potencial osmótico fueron más negativos en 

las plantas sometidas al tratamiento de salinidad que en el resto de tratamientos. 

Los tratamientos de alta temperatura y de salinidad + alta temperatura, no 

presentaron diferencias significativas entre ellos, pero en dichas plantas se 

obtuvieron valores más negativos que los valores encontrados en las plantas 

control. 

 

 
Figura 46: Potencial osmótico (ψs) de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). El potencial osmótico está expresado en Mpa. Los datos 

representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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era un factor (alta temperatura de manera individual y el estrés combinado de 

salinidad + alta temperatura), no causaron efectos mencionables en los valores de 

potencial de turgor. 

Las líneas RIL-74 y RIL-76 presentaron entre ellas un comportamiento 

similar, siendo las plantas sometidas a estrés salino simple las que menor potencial 

de turgor presentaron respecto al control y al resto de tratamientos.  

En la línea RIL-66, el potencial de turgor fue significativamente mayor en 

aquellas sometidas al estrés combinado de salinidad y alta temperatura con 

respecto a las plantas control. Los tratamientos de salinidad y alta temperatura 

aplicados de manera aislada no causaron efectos sobre este parámetro en esta línea 

recombinante. 

 

 
Figura 47: Potencial de turgor (ψp) de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). El potencial osmótico está expresado en Mpa. Los datos 

representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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5.4.5. Parámetros fotosintéticos y de fluorescencia de clorofilas 

Los parámetros analizados para conocer la eficiencia del proceso fotosintético 

fueron: la asimilación de CO2, la conductancia estomática, el índice de transpiración 

y la eficiencia del uso de agua (WUE). Además, para estudiar la fluorescencia de 

las clorofilas, se determinó la eficiencia del PSII y el índice de transporte electrónico 

(ETR, electron transport rate). 

Asimilación de CO2 

La asimilación de CO2 permitió conocer la cantidad de CO2 atmosférico que 

toman las plantas para incorporarlo al ciclo de Calvin, y, por lo tanto, ser fuente de 

carbono para la célula. 

Ni los tratamientos de salinidad o alta temperatura aplicados de forma 

individual, ni el tratamiento de estrés combinado de salinidad + alta temperatura 

mostraron efectos significativos sobre las plantas de las líneas RIL-66 y RIL-73 

(Figura 48). 

En la línea RIL-18, la asimilación de CO2 incrementó significativamente en 

plantas cultivadas bajo condiciones de alta temperatura o de salinidad + alta 

temperatura respecto a las plantas control.  

En la línea RIL-74, los valores más altos de asimilación de CO2 se encontraron 

en plantas sometidas un estrés por alta temperatura. En cambio, la aplicación del 

estrés salino y el estrés combinado de salinidad y alta temperatura no causaron 

efectos significativos en esta línea respecto a las plantas control. 

Por último, en la línea RIL-76, curiosamente las plantas control presentaron 

los valores más bajos de asimilación de CO2 respecto al resto de tratamientos, 

aunque la aplicación de la salinidad de manera individual no tuvo efectos 

significativos. Los tratamientos de alta temperatura y de salinidad + alta 

temperatura, aumentaron significativamente los valores de asimilación de CO2 en 

esta línea respecto a las plantas control. 
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Figura 48: Asimilación de CO2 de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La asimilación de CO2 está expresada en µmol CO2 m-2s-

1. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de cada 

panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Conductancia estomática 

En las líneas RIL-18 y RIL-73, los distintos tratamientos de salinidad, alta 

temperatura y salinidad + alta temperatura no afectaron de forma significativa a 

los valores de conductancia estomática (Figura 49).  

En la línea RIL-66, los tratamientos de alta temperatura y de estreses 

combinados indujeron a un aumento de la conductancia estomática respecto al 

tratamiento de salinidad y a las plantas control, aunque no fue significativo 

respecto a estas últimas.  

Las líneas RIL-74 y RIL-76 también presentaron valores más altos de 

conductancia estomática bajo los tratamientos de alta temperatura y de salinidad + 

alta temperatura respecto a las plantas control y al tratamiento de estrés salino 

simple. Además, estos valores fueron ligeramente más altos cuando la alta 

temperatura fue aplicada de manera individual que de manera combinada. 
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Figura 49: Conductancia estomática de las distintas líneas de tomate sometidas a 

los tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + 

Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). La conductancia estomática está expresada en µmol 

CO2 m-2s-1. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro 

de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Figura 50: Índice de transpiración de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). El índice de transpiración está expresado en µmol H2O 

m-2s-1. Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con letras diferentes dentro de 

cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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mayores en las plantas sometidas a un estrés salino simple que en las plantas 

control y que en el resto de tratamientos. 

 

 
Figura 51: Eficiencia del uso del agua de las distintas líneas de tomate sometidas a 

los tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + 

Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras 

con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas 

a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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temperatura que con el resto de tratamientos. la combinación de salinidad y alta 

temperatura indujo un aumento dicho valor respecto a las plantas control, pero 

siguió siendo más bajo que el encontrado cuando la temperatura era aplicada de 

manera individual. Al igual que en las líneas anteriores, la salinidad no causó 

ningún efecto en estas plantas. 

Por último, en la línea RIL-74, sólo se encontraron diferencias significativas 

bajo un tratamiento de alta temperatura comparado con plantas tratadas bajo la 

combinación de salinidad y alta temperatura. 

 

 
Figura 52: Rendimiento cuántico máximo del PSII  en las distintas líneas de tomate 

sometidas a los tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y 

Salinidad + alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n = 

4) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias 

significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

La eficiencia del PSII, teóricamente, es proporcional al rendimiento cuántico 

fotoquímico del PSII y al igual que el anterior, es un buen indicador del daño celular 

provocado por estreses abióticos en plantas.  

Las líneas RIL-73 y RIL-74 (Figura 53) no presentaron diferencias 

significativas en la eficiencia del PSII bajo ninguno de los tratamientos ensayados. 

En las líneas RIL-18, RIL-66 y RIL-76 los tratamientos de alta temperatura y de 

c

c ab

c
c

c ab

c

b a

a
a

a

b

c
b

0,56

0,58

0,6

0,62

0,64

0,66

0,68

0,7

0,72

RIL-18 RIL-66 RIL-73 RIL-74 RIL-76

Línea de tomate

Fv'/Fm'

Control Salinidad Temperatura Salinidad + Temperatura



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

178 

salinidad + alta temperatura indujeron un incremento de este parámetro respecto a 

las plantas control y a aquellas que habían sido tratadas con un estrés salino simple, 

obteniendo valores ligeramente mayores cuando el estrés era aplicado de manera 

conjunta con la alta temperatura. 

 
Figura 53: Eficiencia del PSII de las distintas líneas de tomate sometidas a los 

tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y Salinidad + Alta 

temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4) Las barras con 

letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p 

≤0.05 (Tukey HSD). 

Índice de transporte electrónico (ETR, electron transport rate) 

Este parámetro permite estimar la velocidad de transporte de electrones 

desde el PSII al PSI durante el proceso fotosintético y es otro de los marcadores del 

daño que un estrés abiótico puede inducir a las membranas del cloroplasto y al 

aparato fotosintético en sí.  

La Figura 54 muestra los resultados obtenidos para este parámetro, que 

mostraron diferencias significativas entre los distintos tratamientos aplicados en 

las líneas RIL-18, RIL-74 y RIL-76. 

En la línea RIL-18, el mayor ETR se encontró en plantas que crecieron bajo el 
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encontró en las plantas crecidas bajo salinidad, aunque, como en el caso anterior, 

tampoco se encontraron diferencias significativas respecto a las plantas control. 

La línea RIL-74 presentó unos valores más altos de ETR bajo el tratamiento 

de alta temperatura, y fue significativamente mayor respecto a las plantas control 

y a las plantas sometidas al tratamiento de salinidad simple. 

Por último, las plantas de la línea RIL-76 sometidas al tratamiento de la 

combinación de salinidad y alta temperatura, presentaron un mayor ETR respecto 

a las plantas control. 

 

 
Figura 54: índice de transporte electrónico de las distintas líneas de tomate 

sometidas a los tratamientos Control, Salinidad (75 mM NaCl), Alta temperatura (35ºC) y 

Salinidad + Alta temperatura (75 mM NaCl + 35ºC). Los datos representan medias ± SE (n=4) 

Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias 

significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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y una línea más sensible al estrés combinado, la RIL-18. La línea menos tolerante 

fue la RIL-74, pero a lo largo de los experimentos dio problemas de germinación y 

crecimiento, por lo que se determinó escoger la línea RIL-18 como la variedad 

sensible para la consecución del último ensayo. 

5.4.6. Discusión 

Este expermiento fue diseñado para estudiar la respuesta fisiológica de las 5 

RILs seleccionadas (Tabla 14) frente a los estreses de salinidad y alta temperatura 

aplicados tanto de manera individual como de manera combinada. En las últimas 

décadas, numerosos estudios se han centrado en los mecanismos de respuesta que 

las plantas presentan ante el efecto de dichos estreses, pero solo cuando estos se 

aplicaban de manera simple (Chew y Halliday, 2011; Hirayama y Shinozaki, 2010). 

Sin emabargo, y basado en las predicciones del Panel Internacional sobre Cambio 

Climático (IPPC, 2018) se hace necesario el avanzar en el conocimiento sobre la 

respuesta de las plantas frente a ambos estreses actuando sinergicamente (Suzuki 

y col., 2014). Las plantas responden a la salinidad o a la alta temperatura a través 

de cambios de diferentes mecanismos fisiológicos, metabólicos y moleculares y su 

posterior integración, lo que permite desarrollar una respuesta específica para que 

éstas se adapten a los cambios del ambiente (Rivero y col., 2014).  

 La salinidad es uno de los estreses más perjudiciales para las plantas, ya que 

afecta a numerosos aspectos moleculares y fisiológicos relacionados con el 

crecimiento y desarrollo vegetativo (Cuartero y Fernandez-Munoz, 1999; Parida y 

Das, 2005; Shrivastava y Kumar, 2015). Los resultados anteriormente descritos así 

lo corroboran, pues la salinidad aplicada de manera individual tuvo un impacto 

negativo en el crecimiento de las líneas RIL-18, RIL-73 y RIL-74. Las líneas RIL-66 

Y RIL-76, en cambio, no se vieron afectadas por un aumento en la concentración de 

sales de la solución nutritiva (Figura 32 y Figura 34), lo que pone de manifiesto que 

dichas líneas desarrollaron una respuesta adaptativa que condujo a la tolerancia al 

estrés salino en la planta (Chinnusamy y col., 2004). 

El estrés por altas temperaturas también tiene una amplia gama de efectos en 

las plantas en términos de fisiología, bioquímica y vías de regulación génica (Bita 

y Gerats, 2013). La susceptibilidad de las plantas a este estrés varía con la etapa de 

desarrollo en la que se encuentren, (Hasanuzzaman y col., 2013), aunque afecta en 
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mayor medida al estado reproductivo (Hatfield y col., 2011). En estudios de 

ambiente controlado se ha demostrado que un aumento de la temperatura puede 

adelantar el desarrollo fenológico de las plantas en comparación con plantas 

desarrolladas bajo temperaturas control, provocando que el crecimiento del cultivo 

sea más rápido y el ciclo más corto, lo que disminuye el rendimiento general de las 

plantas (Hatfield y Prueger, 2015). Los resultados confirman los estudios de 

Harfield y Prueger, puesto que como se puede observar en la Figura 32, el estrés de 

alta temperatura aplicado de forma individual no causó ningún efecto negativo en 

el crecimiento de las plantas. Además, todas las RILs seleccionadas fueron 

tolerantes a este tipo de estrés en más de un 100% (Figura 35), lo que demuestra 

que el crecimiento de las plantas sometidas a la alta temperatura fue más rápido 

que el de las plantas control. 

 En cuanto al estrés combinado, todas las líneas mostraron porcentajes 

mayores de tolerancia que los que se habían obtenido en los experimentos previos 

(Figura 36). En los experimentos anteriores, las plantas se cosecharon en el 

momento previo a la floración, mientras que en este, las plantas se cosecharon 

cuando todavía estaban en desarrollo vegetativo, lo que de indica que el estrés 

combinado puede afectar de diferente manera dependiendo del estado de 

desarrollo en el que se encuentre la planta, y que, normalmente, cuando los 

experimentos se dan en condiciones controladas, sus efectos negativos suelen ser 

menos devastadores (Mittler, 2006; Rivero y col., 2019).  

Las líneas RIL-66 Y RIL-73 variaron su tolerancia al efecto de la combinación 

de estreses en más de un 40% (Figura 36), lo que demuestra que incluso dentro de 

una misma línea RIL, los efectos dependen tanto de la especie como del genotipo 

de las plantas, ya que, en ocasisiones, se dan numerosas variaciones interespecíficas 

e intraespecíficas (Barnabas y col., 2008), así como variaciones epigenéticas 

producidas por el estrés (Gallusci y col., 2017). Las líneas RIL-18, RIL-74 y RIL-76 

tuvieron un comportamiento frente al estrés combinado similar a los ensayos 

anteriores, ya que sus rangos de tolerancia apenas variaron en un 10%, lo que pone 

de manifiesto que estas RILs podrían ser interesantes de estudio, puesto que sus 

resultados pueden replicarse fiablemente para futuros experimentos (Ashrafi y 

col., 2009). Teniendo en cuenta, de momento, únicamente el crecimiento de las 

plantas, el estudio de la tolerancia a los estreses de salinidad y alta temperatura 
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aplicados tanto de manera simple como de manera combinada corroboró que la 

línea más tolerante seguía siendo la RIL-76 (Figura 34, Figura 35 y Figura 36), y que 

esta tolerancia en el resto de líneas estudiadas (RIL-18, RIL-66, RIL73 Y RIL-74) 

fluctuaba dependiendo de si estos eran aplicados de manera simple o de manera 

combinada. 

 La regulación iónica es un factor esencial del mecanismo de tolerancia a los 

estreses abióticos en las plantas de tomate. La salinidad aumenta la 

concentraciónde Na+ en las raíces y hojas de las plantas, y altera las concentraciones 

de Ca2+ y K+ también bajo condiciones de estrés, reduciéndose considerablemente 

generalmente en las hojas (Cuartero y Fernandez-Munoz, 1999). 

 El Ca2+ es uno de los iones más versátiles, y está implicado en el crecimiento 

y desarrollo de las plantas (Kudla y col., 2010). Ante condiciones climatológicas 

adversas, como las altas temperaturas, la acumulación de Ca2+ libre en el citosol es 

inducida (Liu y col., 2008), lo que sugiere que este ion está involucrado en los 

mecanismos reguladores que las plantas activan bajo dicho estrés (Tan y col., 2011; 

Wang y col., 2009). 

 Al profundizar en las relaciones iónicas que tenían lugar en las RILs 

seleccionadas, se observó que, en general, la concentración de Ca2+ fue mayor en las 

hojas que en la raíz (Figura 37 y Figura 41) y que la combinación de salinidad y alta 

temperatura, reducía la concentración de Ca2+ tanto en las hojas como en la raíz de 

las plantas estudiadas en comparación con las plantas control (Figura 37 y Figura 

41). Los estreses de salinidad y, especialmente el de temperatura, aplicados de 

forma individual, no tuvieron un impacto tan negativo en las plantas como cuando 

estos eran aplicados de manera conjunta (Rivero y col., 2019), lo que conduce a 

pensar que el Ca2+ desempeña un papel fundamental los mecanismos de defensa 

inducidos por el estrés por altas temperaturas, ya que la señalización de Ca2+ es 

necesaria para desarrollar la tolerancia a dicho estrés (Goswami y col., 2015). No 

obstante, esta reducción de la concentración de Ca2+ no fue igual en las 5 líneas 

estudiadas, siendo esta reducción más acusada en las hojas de las RIL-18, RIL-66 y 

RIL-76 que en las RIL-73 y RIL-74 (Figura 37) bajo la combinación de salinidad y 

alta temperatura. 

 Contrariamente a lo que ocurría con el Ca2+, el catión K+ (Figura 38 y Figura 

42), en general, se acumuló más en la raíz que en las hojas de las plantas de las 
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líneas RILs estudiadas, debido, fundamentalmente, a que el proceso de captación 

de potasio por la raíz es más rápido que el transporte a través del tallo (Besford y 

col., 1974), ya que, después de haber alcanzado la raíz, el K+ debe llegar hasta los 

vasos xilemáticos, y después, ser transportado hacia la parte aérea.(Nieves‐

Cordones y col., 2019). Por otro lado, tanto en las hojas como en las raíces de las 

distintas líneas de tomate estudiadas, la salinidad aplicada de manera individual 

redujo significativamente la concentración de K+ tanto en las hojas como en la raíz, 

lo que demuestra que este catión es uno de los más afectados por el estrés salino 

(Nieves-Cordones y col., 2019). Por otro lado, cuando el estrés de salinidad fue 

combinado con la alta temperatura, la reducción de la concentración de K+ en las 

hojas fue menos acusada, lo que se correspondió con una disminución de la 

concentración de Na+ en dichas plantas, por lo que es probable que algunos de los 

procesos que se dan en respuesta a la alta temperatura favorezcan la acumulación 

de K+ y una menor absorción de Na+. 

 La relación entre Na+ y K+ se ha correlacionado con la tolerancia a la 

salinidad, debido a que, en condiciones salinas, estos cationes comparten muchas 

similitudes físico-moleculares que conducen al desplazamiento del K+ por parte del 

Na+ en sus funciones fisiológicas cuando éste último está presente en altas 

concentraciones (Chen y col., 2007). Los resultados en la relación de K+/Na+ tanto 

en la hoja (Figura 40) como en la raíz (Figura 44) de las distintas RILs indican que 

existe una correspondencia entre este factor y el crecimiento de las plantas, lo que 

prueba que el mantenimiento de la homeostasis de K+/Na+ es crucial para hacer 

frente al estrés salino y aumentar la tolerancia de las plantas a dicho estrés. 

(Amtmann y col., 2004). 

Las plantas responden a elevadas concentraciones de Na+ en el exterior 

manteniendo bajas concentraciones de Na+ citosólicas, y por lo tanto, un alto ratio 

K+/Na+. La estrategia principal para el mantenimiento de esta relación en el citosol 

incluye la extrusión de Na+ y/o su compartimentación intracelular en la vacuola, 

dos procesos esenciales para mantener la desintoxicación citosólica provocada por 

el Na+ y el ajuste osmótico necesario para tolerar el estrés salino (Nieves‐Cordones 

y col., 2019). 

Bajo condiciones de estrés por sequía o salinidad, las relaciones hídricas de 

la planta se ven alteradas, produciéndose una disminución de los potenciales 
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hídrico y osmótico que reducen la absorción de agua desde la raíz y, por 

consiguiente, el desarrollo vegetativo (Romero-Aranda y col., 2001). Los resultados 

muestran que las plantas que crecieron bajo condiciones de estrés disminuyeron 

tanto el potencial hídrico (Figura 45) como el osmótico (Figura 46), y que esa 

reducción de los potenciales fue más acusada en los tratamientos de salinidad, 

tanto aplicada de manera individual como de manera combinada, que en el estrés 

de alta temperatura. La explicación reside en que la salinidad reduce la 

disponibilidad de agua del exterior, y aunque planta disminuya tanto el potencial 

hídrico como el potencial osmótico para favorecer la absorción de agua por la raíz 

(Clark, 1990; Sheldon y col., 2017), no es suficiente para hacer frente al estrés, lo que 

compromete el crecimiento de las plantas. Este hecho se comprueba en resultados 

de relaciones hídricas descrito, ya que la disminución del potencial osmótico en las 

plantas guardó relación con una disminución en el peso freso (Figura 32) y el peso 

seco (Figura 33) de las en todas las líneas RILs. 

En condiciones de estrés, la acumulación de solutos compatibles en la vacuola 

es necesaria para compensar el ajuste osmótico y aumentar el potencial de turgor 

(Munns, 1993; Romero-Aranda y col., 2001) que fue menor en las plantas en las que 

el estrés salino fue aplicado de manera simple o combinado con la alta temperatura 

(Figura 47). No obstante, un aumento de la presión de turgor no está siempre 

relacionado con un aumento del contenido de agua en la célula (Rivero y col., 2014), 

ya que se ha demostrado que las células pueden reducirse bajo condiciones de 

estrés, reduciendo a su vez la expansión celular y la arquitectura de las hojas (Mart 

y col., 2016). 

En todas las RIL-s estudiadas, la relación K+/Na+ en las hojas guardó relación 

con una disminución del potencial osmótico y un aumento de la presión de turgor 

en la hoja, lo que demuestra que, bajo situaciones de estrés, la respuesta de las 

plantas no depende sólo de la adaptación a la toxicidad de Na+, si no, también, de 

la adaptación secundaria a efectos como la deficiencia o el agotamiento del agua. 

(Liang y col., 2018). 

 Los estreses de salinidad y alta temperatura afectan de manera diferente a 

los parámetros fotosintéticos de las plantas. La alteración de estos mecanismos 

suele ser un buen indicador del estrés, ya que el crecimiento y la fotosíntesis están 

estrechamente relacionadas, y cualquier restricción que ocurra en el intercambio 
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gaseoso puede limitar el desarrollo vegetativo de las plantas (Kocal y col., 2008). 

Los resultados muestran que, en todas las líneas RILs estudiadas (RIL-18, RIL-66, 

RIL-73, RIL-74 y RIL-76), el estrés salino aplicado de manera individual apenas 

varió dichos parámetros en relación con las plantas control (Figura 48, Figura 49 y 

Figura 50). Por el contrario, en las plantas que crecieron bajo la acción de la alta 

temperatura y el estrés combinado de salinidad y alta temperatura, estos 

parámetros fotosintéticos aumentaron en relación a las plantas control y a las que 

habían crecido sólo bajo el estrés salino. En las plantas expuestas a la salinidad, el 

cierre estomático, producido para evitar la pérdida de agua por traspiración, causa 

el agotamiento del contenido de agua celular y una reducción en el trasporte de 

compuestos asimilados, que son las principales causas de inhibición de la 

fotosíntesis (Hare y col., 1998), por lo que es probable que el comportamiento de 

las líneas RILs seleccionadas se explique atendiendo al estudio de (Penella y col., 

2016), donde se expone que las plantas son capaces de preservar el rendimiento 

fotosintético mediante el aumento de osmoprotectores, minimizando así el daño 

producido por el estrés. 

 Por otro lado, la temperatura elevada afecta principalmente a las reacciones 

bioquímicas de la fotosíntesis, y, dependiendo de la intensidad y la duración del 

estrés, las altas temperaturas pueden dañar me manera irreversible la RuBisCo, 

complejos de evolución del oxígeno, la estructura del cloroplasto y los centros de 

reacción del PSII (Allakhverdiev y col., 2008; Attaran y col., 2014; Havaux, 1993). 

En los resultados anteriormente descritos, ese aumento en los parámetros 

fotosintéticos de las plantas sometidas al estrés de temperatura, tanto de manera 

simple como de manera combinada, puede explicarse debido a que las plantas, ante 

la temperatura elevada, aumentaron la tasa de transpiración para regular el 

aumento de la temperatura de la hoja (Figura 50) y, al mismo tiempo, proteger a 

los fotosistemas (Ilan y col., 1995). Para ello, las plantas deben abrir los estomas y, 

como consecuencia, se produce una mayor tasa de fijación de CO2. Este aumento 

de la tasa fotosintética también se relacionó con un aumento en el índice de 

transporte electrónico el PSII al PSI en las distintas RILs estudiadas (Figura 54). 

 El parámetro Fv’/Fm’ refleja la máxima eficiencia cuántica del PSII, y es un 

buen indicador del grado de estrés que está sufriendo una planta. En condiciones 

normales, la mayor parte de la energía luminosa absorbida por las moléculas de 
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clorofila tiene como destino la fotosíntesis, pero, en situaciones de estrés, en vez de 

pasar al proceso fotosintético de la planta, esa energía puede disiparse en forma de 

calor o ser remitida como luz (Carter y Knapp, 2001). Por consiguiente, en las 

plantas que son menos sensibles a los estreses abióticos la fluorescencia de las 

clorofilas y la tasa fotosintética estarán relacionadas. Los resultados de las líneas 

descritas indican que un aumento en los índices relacionados con la fluorescencia 

de las clorofilas (Figura 52) supuso también un aumento de la tasa de asimilación 

de CO2 (Figura 48) y la conductancia estomática (Figura 49) en las líneas RIL-66, 

RIL-73 y RIL-76. Casualmente, en las líneas menos tolerantes (RIL-18 y RIL-74), 

estos parámetros no estaban correlacionados con un aumento en la tasa 

fotosintética. Sharma y col. (2015) demostraron que los parámetros derivados de la 

fluorescencia de las clorofilas también estaban correlacionados positivamente con 

el peso seco de la planta, lo que, a su vez, podría estar relacionado con la 

sensibilidad del aparato fotosintético a las altas temperaturas y a los mecanismos 

fisiológicos subyacentes a la tolerancia de las plantas a dicho estrés. Nuestros 

resultados encajan con esta teoría, puesto que en la línea RIL-76, la línea más 

tolerante, un aumento en Fv’/Fm’ se correlacionó positivamente con un aumento 

de la fotosíntesis (0,655**) y del peso seco de las plantas (0,854**). 

 En base al estudio de los resutlados obtenidos durante el ensayo, se 

selccionaron las líneas RIL-76, definida como línea tolerante, y la línea RIL-18, 

definida como línea sensible, para la consecución del último experimento. 
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5.4. EXPERIMENTO 4: DIFERENCIAS EN LA RESPUESTA AGRONÓMICA ENTRE 

PLANTAS TOLERANTES Y SENSIBLES A LA COMBINACIÓN DE ESTRESES ABIÓTICOS 

Se estudió el efecto combinado de la salinidad y la alta temperatura en las 

dos líneas de plantas de tomate seleccionadas: RIL-18 y RIL-76. Este estudio estuvo 

enfocado en el efecto de la combinación de la alta temperatura con diferentes 

niveles de salinidad sobre dos estados fenológicos de las plantas: estado vegetativo 

y estado de reproducción, y sobre la respuesta agronómica. 

Para ello, las plantas fueron cultivadas en dos módulos de invernadero 

independientes durante cinco meses, tal y como se ha descrito en el apartado 

Material y Métodos (Experimento 4). Las plantas control fueron cultivadas a una 

temperatura máxima de 25ºC, y fueron irrigadas con una solución nutritiva que 

contenía 15 mM de NaCl. Para el resto de tratamientos, las plantas fueron 

cultivadas a una temperatura máxima de 35ºC y los niveles salinos de 15 mM, 60 

mM y 120 mM.  

La biomasa de las plantas se evaluó en dos momentos distintos: a mitad del 

ensayo, cuando las plantas todavía estaban en estado vegetativo y al final del 

experimento (estado reproductivo). El estado nutricional de las plantas también fue 

estudiado en estos dos estados de desarrollo. Además, se evaluó la calidad 

comercial de los frutos, y se midieron parámetros como el intercambio gaseoso de 

las plantas. 
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5.4.1. Índice de supervivencia 

Al someter a las plantas a diferentes niveles salinos, se pudo estudiar el índice 

de supervivencia de las dos líneas seleccionadas, es decir, las plantas que siguieron 

vivas al final del experimento a pesar de los estreses combinados de alta 

temperatura y el aumento de la salinidad. De esta manera se pudo validar si la 

tolerancia de las líneas seleccionadas, y verificada en los ensayos anteriores, seguía 

siendo efectiva bajo diferentes condiciones de cultivo de campo reales. Para ello, se 

determinó el número de las plantas que habían sobrevivido a los diferentes estreses 

salinos en base a las plantas que había al principio del experimento y las que 

finalmente sobrevivieron (Figura 55). 

Al principio del experimento se cultivaron 18 plantas de cada línea 

recombinante. 6 de esas plantas fueron cosechadas en la fase de crecimiento 

vegetativo para determinar la producción de biomasa y la composición nutricional 

de las plantas en este estadio, por lo que para calcular en índice de supervivencia 

al final del experimento se contó conun total de 12 plantas.  

Las plantas que habían sido cultivadas a 25ºC (condiciones óptimas de 

cultivo) se desarrollaron y crecieron en buenas condiciones, aunque al final del 

experimento, sobrevivieron 11 plantas de la línea RIL-76 y 10 de la línea RIL-18 

(Figura 55). En el siguiente tratamiento, 11 plantas sobrevivieron a la combinación 

de estrés de alta temperatura y un nivel salino de 15 mM, lo que supuso una 

supervivencia de aproximadamente el 90% en ambas líneas. Cuando la salinidad 

aumentaba a 60 mM a 35ºC de temperatura, la supervivencia bajó al 66% en ambas 

líneas, lo que supuso la pérdida de 4 plantas en cada una de las líneas.  

Cuando las plantas fueron sometidas a 120 mM de NaCl en condiciones de 

alta temperatura, se observó que el índice de supervivencia de las plantas fue 

mayor en la línea RIL-76 (66%) que en la línea RIL-18, que fue de un 33%, con una 

la pérdida de 4 y 8 plantas respectivamente. 
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Figura 55: Índice de supervivencia de las líneas RIL-18 y RIL-76 cultivadas a 

diferentes temperaturas (25ºC y 35ºC) y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM). 

Este índice está expresado como el número de plantas que sobrevivieron hasta el final del 

experimento. 

5.4.2. Biomasa 

En la Figura 56 se muestra el peso fresco de la parte aérea de las plantas en 

los dos estados fenológicos estudiados: estado vegetativo y estado de 

reproducción.  

Al determinar el peso fresco de la parte aérea de las plantas durante la fase 

de desarrollo vegetativo (Figura 56), se observó que, en ambas líneas, conforme 

aumentaba el estrés salino al que estaban sometidas las plantas, disminuía el peso 

fresco de la parte aérea. El estrés de temperatura (35ºC y 15 mM de NaCl) no 

produjo cambios significativos en la biomasa de las plantas de las distintas líneas, 

aunque se observó que en la línea RIL-18 hubo una mejora en el peso fresco bajo 

dichas condiciones comparadas con las plantas control. En la línea RIL-76, en 

cambio, se observó un ligero descenso en la biomasa de las plantas de dicho 

tratamiento.  

Durante la fase reproductiva (Figura 57), una temperatura de 35ºC afecto 

significativamente a las plantas de la línea RIL-76, haciendo que éstas tuvieran un 
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peso freso superior a las de la misma línea cultivada a 25ºC y superior a las de la 

línea RIL-18. En la línea RIL-18 también se observó esta tendencia, pero el aumento 

de peso de la parte aérea de las plantas cultivadas a 35ºC no fue significativo 

respecto a las cultivadas a 25ºC. 

Las plantas de la línea RIL-76 presentaron una mayor biomasa en la parte 

aérea bajo los tratamientos de 15 mM y 60 mM a 35ºC que las plantas control. Entre 

dichos tratamientos, el aumento de salinidad bajo condiciones de alta temperatura 

no causó ningún efecto. Las plantas que menos se desarrollaron vegetativamente 

fueron las que crecieron bajo la condición salina de 120 mM a 35ºC de temperatura. 

En la línea RIL-18 el comportamiento de las plantas fue similar, salvo por que 

los tratamientos de 15 mM y 60 mM a 35ºC, donde no se observaron diferencias 

significativas respecto a las plantas control (Figura 57). 

 

 
Figura 56: Peso fresco de las plantas de tomate en estado vegetativo de las líneas 

RIl-18 y RIL-76 cultivadas a diferentes temperaturas (25ºC y 35ºC) y distintos niveles salinos 

(15 mM, 60 mM y 120 mM). Los datos representan medias ± SE (n=3). Las barras con letras 

diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 

(Tukey HSD). 
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Figura 57: Peso fresco de las plantas de tomate en estado de reproducción de las 

líneas RIL-18 y RIL-76 cultivadas a diferentes temperaturas (25ºC y 35ºC) ) y distintos 

niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM). Los datos representan medias ± SE (n=10 a 25ºC; 

n = 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). Las barras con letras diferentes dentro de cada 

panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

5.4.3. Estado nutricional de las plantas 

Se estudió el estado nutricional de las plantas en tres estados de desarrollo 

diferentes. El muestro 1 se realizó cuando la planta estaba en fase vegetativa, el 

muestro 2 cuando la planta estaba en fase reproductiva, y el muestreo 3 al final del 

experimento. En los distintos muestreos se estudiaron los macronutrientes Ca, K, 

Na y P y los micronutrientes B, Fe, Mn y Zn. 

Macronutrientes 

La Figura 58 muestra la concentración foliar de Ca2+ en las líneas RIL-18 Y 

RIL-76 en las distintas etapas de desarrollo del cultivo. A grandes rasgos, el 

comportamiento en ambas líneas a lo largo del tiempo fue similar. En estado 

vegetativo, ambas líneas presentaron unos valores similares de concentración de 

Ca2+ en todos los tratamientos, que disminuyeron en el muestreo 2, cuando la planta 

estaba en su fase de reproducción. Al final del ensayo, la concentración foliar de 
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Ca2+ se incrementó notablemente respecto al muestreo 2 en todos los tratamientos, 

y sólo ligeramente respecto al muestreo 1. 

En el muestro 1 (fase vegetativa) de la línea RIL-18 (Figura 58), la 

concentración de Ca2+ no presentó diferencias significativas entre el tratamiento 

control y los tratamientos de 15 mM y 60 mM de NaCl a 35ºC. En cambio, si se 

apreció un descenso de casi el 40% en la concentración de calcio en las plantas 

sometidas a 120 mM de salinidad combinada con la alta temperatura respecto a las 

plantas control. En el muestreo 2 (fase reproductiva), la concentración de Ca2+ fue 

ligeramente superior en las hojas de las plantas cultivadas bajo condiciones control 

que en el resto de tratamientos. Finalmente, al final del ensayo (muestreo 3), la 

concentración de Ca2+ siguió siendo mayor en las plantas control que en el resto de 

tratamientos. Las plantas cultivadas a 60 mM y 120 mM de salinidad y 35ºC de 

temperatura no presentaron diferencias significativas entre ellas en la 

concentración final de calcio en la hoja, pero sí fueron significativamente menores 

respecto a las plantas del tratamiento control y en las plantas cultivadas a 35ºC con 

15 mM de salinidad. 

Continuando en la Figura 58 en el muestro 1 y el muestreo 2 de la línea RIL-

76, el comportamiento de la concentración foliar de Ca2+ fue similar al encontrado 

en la línea RIL-18: Los valores más bajos de este catión se encontraron en las plantas 

cultivadas bajo condiciones extremas (120 mM de salinidad y alta temperatura) 

respecto al resto de tratamientos. Finalmente, y al igual que ocurría con la línea 

RIL-18, Las plantas cultivadas a 60 mM y 120 mM de salinidad y 35ºC de 

temperatura no presentaron diferencias significativas entre ellas en la 

concentración final de Ca2+ en la hoja, pero sí fueron significativamente menores 

que en el tratamiento control y en las plantas cultivadas a 35ºC con 15 mM de 

salinidad. 
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Figura 58: Concentración de Ca2+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de Ca2+ está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76).  

 

 La concentración de K+ en las hojas de las dos líneas recombinantes (Figura 

59) se mantuvo en aproximadamente los mismos valores durante los muestreos 1 

y 2. En la línea RIL-18 no se observaron diferencias significativas en la 

concentración de K+ entre los distintos tratamientos. En la línea RIL-76, en cambio, 

sí se observó una disminución en la concentración de K+ en las hojas de las plantas 

de tomate que crecieron bajo condiciones de estrés combinado con una salinidad 

de 120 mM respecto al resto de tratamientos. 

 En el muestreo 3, las concentraciones más altas de K+ de la línea RIL-18 se 

encontraron en las plantas control y en las plantas cultivadas a 35ºC con una 

salinidad de 15 mM, las cuales fueron significativamente más elevadas que en los 

tratamientos de 60 mM y 120 mM de NaCl a 35ºC. En la línea RIL-76, la 
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concentración de K+ fue significativamente mayor en las plantas cultivadas bajo 

una salinidad de 15mM a 35ºC que las plantas control y que el resto de tratamientos. 

 

 
Figura 59: Concentración de K+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de K+ está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76).  

 

 En los diferentes muestreos de ambas líneas, RIL-18 y RIL-76, como era de 

esperar, la concentración de Na+ en la hoja (Figura 60) fue significativamente 

superior en las plantas cultivadas bajo los efectos de 60 mM y 120 mM de salinidad 

a 35ºC que en las plantas cultivadas a 15 mM de NaCl en las mismas condiciones 

de temperatura y que las plantas control. Además, en ambas líneas, la 

concentración de Na+ en la hoja fue aumentando progresivamente a lo largo del 

tiempo en cada uno de los tratamientos. Las concentraciones más altas de Na+, se 

encontraron en el muestreo 3 (final del experimento) de la línea RIL-76 en las 

plantas sometidas a una salinidad de 60 mM y 120 mM y 35ºC de temperatura. Este 

aumento de la concentración fue mayor respecto al resto de tratamientos de la 

misma línea a las plantas cultivadas en las mismas condiciones de la línea RIL-18. 
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Figura 60: Concentración de Na+ en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de Na+ está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76).  

 

 En general, las concentraciones de fósforo (P) fueron mayores en las plantas 

de la línea RIL-18 que en las hojas de las plantas de la línea RIL-76 (Figura 61). En 

la línea RIL-18, además, las concentraciones deel P fueron mayores bajo 

condiciones control y en aquellas plantas cultivadas bajo una salinidad de 120 mM 

a 35ºC de temperatura respecto al resto de tratamientos. En el muestreo 2 (fase 

reproductiva) de la línea RIL-76, los valores más elevados de P se encontraron en 

las plantas control y en las plantas que crecieron a 35ºC bajo el efecto salino de 15 

mM de NaCl. En el muestreo 3 (final del experimento) se observó la misma 

tendencia, y se observó también, que al igual que ocurría en la línea RIL-18, la 

concentración de P fue amyor en las plantas que se cultivaron a 120 mM de 

salinidad y 35ºC de temperatura. 
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Figura 61: Concentración de P en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de P está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76).  

 

Tabla 15: Estadística de los macronutrientes estudiados en las hojas de las plantas 

en los distintos estados fenológicos del cultivo. Las estrellas dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD) para los distintos 

macronutrientes estudiados en cada uno de los muestreos.  
Línea Ca K Na P 

Muestreo 1 RIL-18 ** 
 

*** *** 

Muestreo 1 RIL-76 * * *** 
 

Muestreo 2 RIL-18 * * *** 
 

Muestreo 2 RIL-76 ** ** *** * 

Muestreo 3 RIL-18 *** *** *** ** 

Muestreo 3 RIL-76 ** *** *** ** 

Micronutrientes 

 En ambas líneas recombinantes (RIL-18 y RIL-76), la concentración final de 

boro (B) en las hojas (Figura 62) experimentó un aumento significativo hacia el final 
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del experimento (muestreo 3) respecto a los muestreos anteriores en todos los 

tratamientos aplicados. 

 En el muestreo 3 de la línea RIL-18, la concentración más elevada de B se 

presentó en las plantas que crecieron bajo el efecto del tratamiento a 35ºC y 15 mM 

de NaCl comparado con el resto de tratamientos, incluido el control, que a su vez 

presentaba una concentración de B mayor que el encotnrado en los tratamientos a 

35ºC y donde la salinidad era más elevada (60 mM y 120 mM). En la línea RIL-76 la 

tendencia fue la misma, pero en este caso, todos los tratamientos de estrés 

combinado (15 mM, 60 mM y 120 mM de salinidad a 35ºC) presentaron mayor 

concentración de B en las hojas que el tratamiento control.  

 

 
Figura 62: Concentración de B en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de B está expresada como µmol kg-1 peso seco. Los datos representan 

medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n = 11 a 15 

mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; n=8 a 60 

mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). 

 

 La concentración de Fe en las hojas fue aumentando progresivamente desde 

que se realizó el primer muestro hasta el final del experimento (Figura 63). En 

ambas líneas, al final del ensayo, la concentración de Fe fue mayor en hojas de las 
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plantas que fueron cultivadas bajo el efecto de la salinidad extrema (120 mM) 

combinada con la alta temperatura respecto al resto de tratamientos. 

 

 
Figura 63: Concentración de Fe en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de Fe está expresada como µmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). 

 

 La concentración de manganeso (Mn) también aumentó en las hojas de las 

plantas hacia el final del experimento en ambas líneas: RIL-18 y RIL-76 (Figura 64). 

En el muestreo 2 (fase reproductiva) de la línea RIL-18, la concentración de Mn se 

presentó más elevada en las plantas control que en el resto de tratamientos, que no 

presentaron diferencias significativas entre ellos. En el muestreo 3 (final del 

experimento), la concentración de Mn aumentó ligeramente en las plantas 

cultivadas a 35ºC con 15 mM de salinidad respecto a las plantas control. Las plantas 

cultivadas bajo el efecto de los niveles salinos 60 mM y 120 mM presentaron 

concentraciones de Mn significativamente menores que las plantas control. 
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 En los muestreos 2 y 3 de la línea RIL-76, las plantas cultivadas a 35ºC y con 

distintos niveles de salinidad (15 mM, 60 mM y 120 mM de NaCl) presentaron 

concentraciones más elevadas de Mn en sus hojas que las plantas control. 

 

 
Figura 64: Concentración de Mn en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de Mn está expresada como µmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). 

 

 La concentración de zinc (Zn) en la hoja también fue incrementando hacia 

el final del experimento, tanto en la línea RIL-18 como en la línea RIL-76. (Figura 

65). En ambas líneas recombinantes, las concentraciones más elevadas de Zn se 

encontraron en las plantas que fueron cultivadas bajo condiciones de estrés de alta 

temperatura combinada con 120 mM de NaCl respecto al tratamiento control y al 

esto de tratamientos. 
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Figura 65: Concentración de Zn en las hojas de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración foliar de Zn está expresada como µmol kg-1 peso seco. Los datos 

representan medias ± SE (n = 3) para los muestreos 1 y 2. Para el muestreo 3 (n=10 a 25ºC; n 

= 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; 

n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). 

 
Tabla 16: Estadística de los micronutrientes estudiados en las hojas de las plantas 

en los distintos estados fenológicos del cultivo. Las estrellas dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD) para los distintos 

micronutrientes estudiados en cada uno de los muestreos. 
 Línea B Fe Mn Zn 

Muestreo 1 RIL-18 * **  * 

Muestreo 1 RIL-76    * 

Muestreo 2 RIL-18 * ** ** *** 

Muestreo 2 RIL-76 * * * ** 

Muestreo 3 RIL-18 *** *** *** * 

Muestreo 3 RIL-76 *** *** ** * 

5.4.4. Parámetros fotosintéticos 

Durante la consecución de este experimento, y, en concreto, 5 semanas 

después de comenzar los distintos tratamientos, se llevó a cabo la determinación 
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de los distintos parámetros fotosintéticos en las dos líneas recombinantes de tomate 

de interés. Estos parámetros fueron: asimilación de CO2, conductancia estomática 

y transpiración. 

Asimilación de CO2 

Un aumento de temperatura de 25ºC a 35ºC no causó diferencias 

significativas en la asimilación de CO2 (Figura 66), aunque sí se observó un ligero 

incremento de este parámetro. A 25ºC, las plantas de la línea RIL-18 tuvieron una 

mayor tasa fotosintética que las plantas de la línea RIL-76 de este mismo 

tratamiento.  

En la línea RIL-18 se observó que a 60 mM de NaCl, la tasa fotosintética 

disminuía respecto al control y a las tratadas con 15 mM o 120 mM de NaCl, que 

no obtuvieron diferencias significativas entre ellas. En la línea RIL-76, la 

asimilación de CO2 disminuyó conforme incrementaba el nivel salino de los 

tratamientos, aunque no se encontraron diferencias significativas entre el control y 

las plantas cultivadas a 35ºC con 15 mM y 60 mM de NaCl. 
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Figura 66: Asimilación de CO2 de las plantas de tomate de las líneas RIL-18 y RIL-

76 en los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) 

a 35ºC. La asimilación de CO2 está expresada en µmol CO2 m-2s-1. Los datos representan 

medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Conductancia estomática 

En el caso de la conductancia estomática, no se encontraron diferencias 

significativas entre las plantas de los distintos tratamientos de la línea RIL-18 

(Figura 67). En cambio, en la línea RIL-76, se observó que la conductancia 

estomática disminuyó significativamente en las plantas que crecieron a 35ºC de 

temperatura con una salinidad de 120 mM respecto a las plantas control y al resto 

de tratamientos. 
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Figura 67: Conductancia estomática de las plantas de tomate de las líneas RIL-18 y 

RIL-76 en los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 

mM) a 35ºC. La asimilación de CO2 está expresada en µmol CO2 m-2s-1. Los datos 

representan medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel 

representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Índice de transpiración 

Al estudiar la transpiración de las plantas de las líneas RIL-18 y RIL-76, como 

ocurría con la conductancia estomática, no se encontraron diferencias significativas 

entre los distintos tratamientos de la línea RIL-18 (Figura 68). El índice de 

transpiración de las plantas de la línea RIL-76 también tuvo un comportamiento 

similar al descrito para la conductancia estomática de estas plantas. Los valores 

más bajos se encontraron en las plantas que crecieron bajo el estrés combinado de 

35ºC y 120 mM de NaCl, respecto al tratamiento control y respecto al resto de 

tratamientos. 
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Figura 68: Tasa de transpiración de las plantas de tomate de las líneas RIL-18 y RIL-

76 en los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) 

a 35ºC. La tasa de transpiración está expresada en µmol H2O m-2s-1. Los datos representan 

medias ± SE (n=4). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

5.4.5. Producción del fruto de tomate 

 Los datos de producción de tomate total fueron recogidos durante toda la 

fase reproductiva de la planta (Figura 69). Teniendo en cuenta que, bajo los 

tratamientos de salinidad más altos, la supervivencia de las plantas 

correspondientes a la línea RIL-18 fue significativamente menor que las de la línea 

RIL-76, es lógico tener presente que la producción obtenida bajo estos tratamientos 

también fue significativamente diferente, aunque los datos se presentan siempre en 

gramos de fruto obtenidos por planta. 

 En general, la producción de frutos de tomate fue más alta en las plantas de 

la línea RIL-76 que la línea RIL-18. En ambas líneas, la producción de fruto de 

tomate fue mayor en las plantas que crecieron en condiciones óptimas de cultivo 

que en las plantas a las que se aplicó el estrés combinado de salinidad, a distintos 

niveles, y alta temperatura. 
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A 35ºC, las plantas que crecieron con una salinidad de 15 mM presentaron 

una cosecha significativamente más baja que las plantas control en ambas líneas, 

aunque ese descenso fue más acusado en la línea RIL-18, con una disminución de 

la producción de más del 30% frente al 15% de disminución de la línea RIL-76. 

 Los tratamientos de 60 mM y120 mM de NaCl, combinados con la alta 

temperatura, redujeron drásticamente la cosecha respecto a las plantas control en 

ambas líneas, siendo de nuevo más acusado en la línea RIL-18, con una pérdida de 

la producción del 80% frente al 75% de pérdidas de la línea RIL-76. Entre estos 

tratamientos no se encontraron diferencias significativas en la producción final de 

las plantas. 
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Figura 69: Producción de tomate de las líneas RIL-18 y RIL-76 en los tratamientos 

control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC.  Los datos 

representan medias ± SE (n=10 a 25ºC; n=11 a 15mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM para la 

línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). La 

producción de tomate está expresada en g/planta. Las barras con letras diferentes dentro de 

cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 Al estudiar la producción de tomate, también se estudió la biomasa total de 

las plantas calculada a partir del peso fresco de la parte aérea, y la producción total 

recogida tras la fase reproductiva (Figura 70).  

 La biomasa total fue mayor en las plantas de la línea RIL-76, tanto a 25ºC 

como a 35ºC, respecto a las plantas de la línea RIL-18, bajo los distintos 

tratamientos. En ambas líneas, no se encontraron diferencias significativas en la 

biomasa total entre las plantas control y las plantas cultivadas a 35ºC con una 

salinidad de 15 mM. En la línea RIL-18, la biomasa total disminuyó en las plantas 

sometidas al estrés combinado de alta temperatura y los niveles salinos de 60 mM 

y 120 mM respecto a las plantas control, y no se apreciaron diferencias significativas 

entre las plantas de dichos tratamientos, aunque las plantas cultivadas a 120mM de 

salinidad mostraron un ligero descenso respecto a las cultivadas con un nivel salino 

de 60 mM. 
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 La línea RIL-76 se comportó de manera similar a la línea RIL-18, ya que las 

plantas cultivadas bajo los efectos de la alta temperatura junto con una salinidad 

de 15 mM disminuyeron significativamente su biomasa total respecto a las plantas 

cultivadas en condiciones óptimas. También se observó un descenso en la biomasa 

de las plantas cultivadas a 35ºC con una salinidad de 60 mM y 120 mM de NaCl 

respecto a las plantas control, que fue significativamente más acusado en las 

plantas a las que se les aplicó una salinidad del 120 mM de NaCl. 

 

 
Figura 70: Biomasa total (parte aérea + producción) de las líneas RIL-18 y RIL-76 en 

los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

Los datos representan medias ± SE (n=10 a 25ºC; n=11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=4 a 120 mM 

para la línea 18) (n=11 a 25ºC; n = 11 a 15 mM; n=8 a 60 mM; n=8 a 120 mM para la línea 76). 

La producción de tomate está expresada en g/planta. Las barras con letras diferentes dentro 

de cada panel representan datos con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

  

a

a

a

a

b

b

b
c

0

500

1000

1500

2000

2500

3000

3500

RIL-18 RIL-76

g/
p

la
n

ta

Líneas de tomate

BIOMASA TOTAL

Control - 25ºC 15mM - 35ºC 60mM - 35ºC 120mM - 35ºC



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

208 

5.4.6. Parámetros de calidad de los frutos 

 Conforme se fueron recolectando los frutos de las plantas de tomate de las 

líneas seleccionadas RIL-18 y RIL-76, se realizó un estudio de calidad, en el que se 

determinaron parámetros físicos, como el peso del fruto o el tamaño, y parámetros 

químicos, como la conductividad eléctrica, los azúcares solubles, el pH, y la acidez 

del fruto. 

Peso del fruto 

 Al determinar el peso de los frutos seleccionados para tenerlos en cuenta 

dentro de los parámetros de calidad evaluados, éstos fueron similares para ambas 

líneas  recombinantes (Figura 71). Tanto en la línea RIL-18 como en la RIL-76, los 

frutos de tomate más grandes se encontraron en las plantas que crecieron bajo 

condiciones óptimas de cultivo (control). Cuando las plantas crecieron bajo el efecto 

de la alta temperatura y la salinidad, el peso del fruto fue disminuyendo y éste iba 

siendo menor conforme aumentaba el estrés salino, desde 15 mM a 120 mM de 

NaCl. Entre las plantas cultivadas bajo el efecto de la combinación de estreses (35ºC 

y 60 mM o 120 mM de NaCl) no se encontraron diferencias significativas en el peso 

de sus frutos. 
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Figura 71: Promedio del peso de los frutos de las líneas RIL-18 y RIL-76 en los 

tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. El 

peso del fruto está expresado en gramos. Los datos representan medias ± SE (n=6). Las 

barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias 

significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Tamaño 

 Se midieron los diámetros longitudinal y ecuatorial (Figura 72 y Figura 73 

respectivamente), de los frutos recolectados en ambas líneas recombinantes, 

llegándose a la conclusión de  que los frutos de las plantas cultivadas a 25ºC tenían 

un mayor tamaño que los de las plantas cultivadas a 35ºC.  

 En la línea RIL-18, el diámetro longitudinal no presentó diferencias 

significativas entre los frutos de los distintos tratamientos de las plantas que fueron 

cultivados a 35ºC y diferentes dosis de NaCl (15 mM, 60 mM y 120 mM). Los frutos 

de las plantas cultivadas a 35ºC de la línea RIL-76, en cambio, mostraron un mayor 

diámetro cuando eran cultivados con una salinidad de 15 mM que aquellos 

recolectados de plantas que se cultivaron con 60 mM y 120 mM de NaCl.  

 El diámetro ecuatorial de los frutos de las plantas cultivadas a 35ºC de 

ambas líneas, también fue significativamente mayor en las plantas que crecieron 

con 15 mM que las que crecieron con 60 mM y 120 mM de NaCl. 
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Figura 72: Promedio del diámetro longitudinal de los frutos de las líneas RIL-18 y 

RIL-76 en los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 

mM) a 35ºC. El diámetro longitudinal está expresado en milímetros. Los datos representan 

medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 
Figura 73: Promedio del diámetro ecuatorial de los frutos de las líneas RIL-18 y RIL-

76 en los tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) 

a 35ºC. El diámetro ecuatorial está expresado en milímetros. Los datos representan medias 

± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con 

diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Determinación de la conductividad eléctrica (CE) en frutos 

 Se determinó la CE del zumo resultante de los tomates recolectados 

anteriormente, y se observó que un incremento en la temperatura de crecimiento 

de las plantas aumentó significativamente la CE del zumo de tomate,tanto en la 

línea RIL-18 como en la RIL-76 (Figura 74). 

 Los frutos de las plantas de la línea RIL-18 que crecieron bajo el efecto de la 

alta temperatura y los niveles salinos de 60 mM Y 120 mM, presentaron una CE 

significativamente más alta que los frutos control y que los frutos cultivados a 35ºC 

con 15 mM de NaCl. 

 En la línea RIL-76, la CE más alta se dio en los frutos cultivados bajo la 

combinación de estreses a 35ºC y 120 mM de NaCl, la cual fue significativamente 

mayor que la encontrados en el resto de tratamientos. 

 

 
Figura 74: Conductividad eléctrica de los frutos de las líneas RIL-18 y RIL-76 en los 

tratamientos control a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. La 

conductividad eléctrica está expresada en ds/s-1. Los datos representan medias ± SE (n=6). 

Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias 

significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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Determinación de grados ºBrix 

 Al igual que ocurría con la CE, la determinación de ºBrix en el zumo de los 

frutos estudiados reveló un aumento de la concentración de azúcares en los frutos 

de las plantas cultivadas a 35ºC respecto a los de las plantas cultivadas a 25ºC, que 

fue aumentando conforme aumentaba el nivel salino al que estaban sometidas las 

plantas en ambas líneas (Figura 75). Tanto en línea RIL-18 como en la RIL-76, los 

grados ºBrix fueron significativamente más altos en los frutos de las plantas que 

crecieron bajo el efecto de la alta temperatura y los niveles salinos 60 mM y 120 

mM, que no presentaron diferencias significativas entre ellos. 

 

 
Figura 75: ºBrix de los frutos de las líneas 18 y en los tratamientos control a 25ºC y 

distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. Los datos representan medias ± 

SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con 

diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Determinación de pH 

 Se determinó el pH en el zumo del tomate en las líneas RIL-18 y RIL-76 y se 

observó que, a 35ºC en ambas líneas, el pH de los frutos estudiados disminuía 

conforme aumentaba el estrés salino al que estaban sometidas las plantas (Figura 

76). 
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 En la línea RIL-18, no se encontraron diferencias significativas entre las 

plantas control y las plantas cultivadas a 35ºC con 15 mM de NaCl. Los valores más 

bajos de pH se encontraron en las plantas cultivadas con 120 mM de salinidad y 

35ºC de temperatura, siendo estos valores significativamente menores que en el 

resto de tratamientos. 

 En la línea RIL-76, no se encontraron diferencias significativas entre las 

plantas control y las plantas cultivadas a 35ºC bajo los niveles salinos 15 mM y 60 

mM de NaCl, aunque sí se apreciaba un ligero descenso en estas últimas. Los 

valores más bajos, al igual que ocurría en la línea RIL-18, se encontraron en los 

frutos de las plantas cultivadas con 120 mM de NaCl. 

 

 
Figura 76: pH de los frutos de las líneas RIL-18 y RIL-76 en los tratamientos control 

a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC.. Los datos representan 

medias ± SE (n=6). Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Determinación de la acidez valorable 

 Al determinar la acidez del zumo de tomate de los frutos estudiados 

mediante la valoración con NaOH, se observó que, a 35ºC, en ambas líneas la acidez 

de los frutos aumentaba conforme aumentaba el nivel del estrés salino al que 

estaban sometidas las plantas Figura 77.  
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Tanto en la línea RIL-18 como en la línea RIL-76, no se encontraron 

diferencias significativas entre en la acidez de los frutos de las plantas cultivadas a 

25ºC y las cultivadas a 35ºC bajo una salinidad de 15 mM de NaCl. Los valores más 

altos de acidez se encontraron en las plantas cultivadas bajos los estreses 

combinados de alta temperatura y 120 mM de NaCl. 

 

 
Figura 77: Acidez del fruto de las líneas RIL-18 y RIL-76 en los tratamientos control 

a 25ºC y distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. La acidez del fruto está 

expresada en gramos de ácido cítrico. Los datos representan medias ± SE (n=6). Las barras 

con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con diferencias significativas 

a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

Estado nutricional del fruto 

 Una vez determinados los parámetros de calidad de los frutos, se procedió 

estudiar el estado nutricional de los mismos, determinándose la concentración de 

los macronutrientes Ca2+, K+, Mg2+ y Na+.  

 En la línea RIL-18 (Figura 78), la concentración de Ca2+ en el fruto fue mayor 

en las plantas cultivadas a 35ºC bajo el efecto de los distintos niveles salinos (15 

mM, 60 mM y 120 mM de NaCl) que en el tratamiento control. Además, estos 

tratamientos no presentaron diferencias significativas entre ellos. 

c

c
c

c
b b

a
a

0

1

2

3

4

5

6

7

8

9

10

RIL-18 RIL-76

g 
ác

id
o

 c
ít

ri
co

Línea de tomate

ACIDEZ VALORABLE

Control - 25ºC 15mM - 35ºC 60mM - 35ºC 120mM - 35ºC



CAPÍTULO V: RESULTADOS Y DISCUSIÓN   215 

 En la línea RIL-76 el comportamiento fue similar al descrito anteriormente, 

salvo que los frutos de las plantas cultivadas bajo condiciones de salinidad y 

temperatura extrema (120 mM y 35ºC) obtuvieron valores semejantes de Ca2+ al 

encotnrado en las plantas control. 

 

 
Figura 78: Concentración de Ca2+ en los frutos de las distintas líneas de tomate en 

los tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 

35ºC. La concentración está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan 

medias ± SE (n=6) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 
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se observó que los valores de este catión eran significativamente menores a 35ºC 
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Figura 79: Concentración de K+ en los frutos de las distintas líneas de tomate en los 

tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 35ºC. 

La concentración está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan medias 

± SE (n=6) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos con 

diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 La Figura 80 muestra la concentración de Mg2+ en frutos de ambas líneas 

recombinantes. En la línea RIL-18, no se observaron diferencias significativas en la 

concentración de Mg2+ obtenida en frutos entre los distintos tratamientos, aunque 

se aprecia un ligero descenso en esta concentración en los frutos de plantas 

cultivadas a 35ºC respecto a las plantas control. 

 En la línea RIL-76, la concentración de Mg2+ fue mayor en los frutos de las 

plantas que crecieron bajo el efecto de la alta temperatura y 15 mM de salinidad 

que en el resto de tratamientos, incluido el control. 
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Figura 80: Concentración de Mg2+ en los frutos de las distintas líneas de tomate en 

los tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 

35ºC. La concentración está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan 

medias ± SE (n=6) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

 

 Al estudiar la concentración de Na+ (Figura 81), se observó que en la línea 

RIL-18 la concentración de Na+ fue aumentando conforme aumentaban los niveles 

salinos a los que estaban sometidas las plantas a 35ºC. Los valores más altos de Na+ 

se encontraron en los frutos de las plantas cultivadas a 120 mM bajo condiciones 

de alta temperatura. Entre las plantas control y las plantas cultivadas a 35ºC con 15 

mM de NaCl no se encontraron diferencias significativas en la concentración de 

este catión. 

 Los frutos de las plantas de la línea RIL-76 cultivadas a 35ºC bajo los niveles 

salinos de 60 mM y 120 mM presentaron concentraciones de Na+semejantes, los 

cuales fueron significativamente mayores que las obtenidas en las plantas control. 

Al igual que ocurría en la línea RIL-18, entre las plantas control y las plantas 

cultivadas a 35ºC con 15 mM de NaCl no se encontraron diferencias significativas. 

 

b

a

b

b

0

10

20

30

40

50

60

70

80

90

RIL-18 RIL-76

m
m

o
l/

K
g 

P
S 

fr
u

to

Línea de tomate

[Mg]

Control - 25ºC 15mM - 35ºC 60mM - 35ºC 120mM - 35ºC



MARÍA GARCÍA MARTÍ 
 

218 

 
Figura 81: Concentración de Na+ en los frutos de las distintas líneas de tomate en 

los tratamientos control a 25 ºC y los distintos niveles salinos (15 mM, 60 mM y 120 mM) a 

35ºC. La concentración está expresada como mmol kg-1 peso seco. Los datos representan 

medias ± SE (n=6) Las barras con letras diferentes dentro de cada panel representan datos 

con diferencias significativas a p ≤0.05 (Tukey HSD). 

5.4.7. Discusión 

Las regiones semiáridas de todo mundo, como es el caso del arco 

mediterráneo, sufren de escasez de agua de buena calidad, lo que fomenta el uso 

de agua salina de los acuíferos para riego, que contienen concentraciones 

excesivas de sales solubles, principalmente cloruros (3-6 dS m-1) (Fernandez-

Garcia y col., 2004). En estas zonas, además, la influencia del estrés salino se ve 

agravada en la mayoría de las ocasiones por la acción simultanea de otros 

factores, como temperaturas elevadas por prolongados periodos de tiempo, lo 

que hace que los daños producidos por estos estreses combinados en el 

rendimiento de los cultivos sean más devastadoras que cuando los estreses se dan 

por separado (Mittler, 2006). Las plantas de tomate se consideran moderadamente 

sensibles a la salinidad, ya que el crecimiento y el rendimiento del cultivo 

comienzan a disminuir cuando la conductividad eléctrica de la solución nutritiva 

con la que se riega supera los 2.5–4.0 dS m-1 (Rosadi y col., 2014). Este nivel de 

salinidad mejora la calidad de los frutos, dado que las células tienden a acumular 
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sólidos solubles totales y compuestos antioxidantes en mayor medida para hacer 

frente a estas condiciones de estrés (Rodríguez-Ortega y col., 2019). Es por ello 

que para la consecución de este experimento, las plantas control fueron irrigadas 

con solución nutritiva Hoagland completa (Tabla 5 y  

 

 

Tabla 6) preparada a partir de agua desionizada y 15 mM de NaCl, lo que no 

comprometía el desarrollo vegetativo de las plantas y aumentaba la calidad de los 

frutos.  

Como se ha relatado anteriormente, las plantas responden a la alta 

temperatura o a ambientes salinos a través de múltiples mecanismos fisiológicos, 

metabólicos y moleculares. Estos mecanismos están interconectados para crear 

respuestas específicas que conduzcan a la aclimatación de la planta a ambientes 

extremos (Conde y col., 2011). Además, el estrés combinado puede afectar de 

manera diferente a las plantas dependiendo del estado de desarrollo en el que se 

encuentren. La germinación, el crecimiento vegetativo, la floración o la 

reproducción pueden ser afectadas de manera diferente ante el mismo estrés, y, por 

otro lado, puede afectar también de manera diferente a los distintos tejidos que 

componen la planta (Mittler, 2006; Rivero y col., 2019). 

Al analizar los resultados obtenidos, se observó que una exposición 

prolongada a 60 mM de NaCl (durante los 4 meses que duró el experimento), 

mermó el número de plantas de plantas en un 33% en ambas líneas RIL-76 y RIL-

18 (Figura 55), y que a 120 mM de NaCl, sobrevivieron un 33% más de plantas de 

la línea RIL-76, considerada como la línea tolerante, que de la línea RIL-18, 

considerada como la línea sensible. Estos datos contrastan con los experimentos 

anteriores, en los que no se perdió ninguna planta durante la consecución de los 

distintos ensayos. El primer efecto que puede observarse de la salinidad en las 

plantas es el "efecto osmótico", ya que las raíces están expuestas al exceso de sal en 

el medio de crecimiento, lo que limita la absorción de agua, creando un déficit de 

agua en la planta con efectos negativos en el crecimiento. A medida que aumenta 

el tiempo de exposición a la sal, las plantas comienzan a sufrir fitotoxicidad iónica, 

debido a la acumulación de Cl− y Na+ en las células vegetales, y a los desequilibrios 

nutricionales que esta acumulación conlleva, ya que también se  inhibe la absorción 
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de algunos nutrientes (Flores y col., 2016; Oztekin y Tuzel, 2011; Zhang y col., 2017). 

Es probable, por lo tanto, que, en las plantas de los anteriores experimentos, que 

estaban expuestas durante periodos más cortos de tiempo a la salinidad (21 y 15 

días en los experimentos del Capítulo 2, y 7 días en el Capítulo 3), no llegara a 

producirse la “fase de agotamiento” del estrés como ha ocurrido en este 

experimento. Este efecto, en cambio, sí se habría producido en las plantas que se 

perdieron durante este experimento, provocando daños en los procesos fisiológicos 

y metabólicos como la fotosíntesis, la respiración, la división celular y la síntesis de 

ROS. Durante las condiciones ideales de crecimiento, el sistema antioxidante de la 

planta controla firmemente la producción y utilización de ROS (Hameed y col., 

2013), lo que reduce considerablemente el daño oxidativo gracias a la acción de las 

enzimas que participan en dicho sistema (Gapinska y col., 2008). Es probable, por 

lo tanto, que la exposición de las plantas durante un tiempo prolongado al estrés 

haya terminado agotando al sistema antioxidante celular, provocando la 

acumulación masiva de ROS,  lo que finalmente provocó una disminución en el 

crecimiento vegetativo y en el rendimiento (Tuna, 2014), y, en casos extremos, la 

muerte en las plantas (Zizkova y col., 2015).  

No obstante, el índice de supervivencia (Figura 55) de las dos líneas 

seleccionadas volvió a corroborar que la línea RIL-76 seguía siendo la más 

tolerante, puesto que un mayor número de plantas sobrevivió a la combinación de 

estreses, y, además, las plantas que sobrevivieron presentaron un mayor desarrollo 

vegetativo que las de la línea RIL-18 cultivadas bajo las mismas condiciones (Figura 

56 y Figura 57). Por lo tanto, se confirma la teoría expuesta en el Capítulo 2, donde 

se mencionaba que, en base a los resultados obtenidos, es probable que la RIL-76 

haya heredado los genes involucrados en la respuesta al estrés extremo que 

provienen del parental silvestre (S. pimpinellifolium L) y que no están presentes en 

la variedad comercial (S. lycopersicum L.) (Razali y col., 2018). 

En cuando al crecimiento de las plantas, ambas líneas RILs presentaron 

distintos comportamientos en los dos muestreos que se hicieron a diferentes 

estados fenológicos. En estado vegetativo, la alta temperatura incrementó el 

crecimiento de la línea RIL-18 (Figura 56), pero no el de la línea RIL-76 (Figura 56). 

Los estreses combinados de alta temperatura y salinidad a 60 mM y 120 mM de 

NaCl, en cambio, redujeron el crecimiento de las plantas en ambas líneas 
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recombinantes. En el segundo muestreo (Figura 57), cuando las plantas ya habían 

alcanzado el estado reproductivo, se observó que tanto la alta temperatura como el 

estrés combinado de alta temperatura y 60 mM de NaCl habían incrementado el 

crecimiento de las plantas, y, por el contrario, una salinidad de 120 mM de NaCl 

redujo considerablemente el peso fresco de las plantas. De nuevo se comprueba 

que el efecto de la sensibilidad o la tolerancia a condiciones salinas puede diferir 

según el medio de cultivo, el grado de salinidad usada y la etapa de crecimiento de 

la planta seleccionada para aplicar dichos estreses (Mittler, 2006). Por otro lado cabe 

señalar que la exposición de la planta a altas temperaturas puede acelerar la tasa 

de desarrollo fenológico de las mismas (Hatfield y Prueger, 2015). 

Sorprendentemente, en los experimentos anteriores, el crecimiento de las 

plantas expuestas al efecto de la combinación de estreses (75 mM de salidad y alta 

temperatura) nunca había superado el de las plantas control, por lo que es posible 

que las plantas de ambas líneas sean capaces de tolerar un máximo de salinidad 

comprendido entre los 60 mM aplicados en este experimento, y los 75 mM aplicado 

en los experimentos anteriores, ya que, a 120 mM, la reducción del crecimiento de 

las plantas sí fue considerable. En este sentido, se demuestra que el parental 

silvestre, S. pimpinellifollium L., de las líneas RILs estudiadas, podría contener genes 

con un gran potencial de tolerancia a la salinidad (Hernandez, 2019) y que las líneas 

estudiadas RIL-18 y RIL-76 podrían expresarlos, en diferente medida, para hacer 

frente a las condiciones de estrés abiótico. 

El ionoma de la planta puede proporcionar información sobre el estado 

nutricional de la planta en distintos estadios de crecimiento (Salt y col., 2008). En 

general, los estreses abióticos de salindad y alta temperatura generan un défiti 

hídrico en las plantas que afecta a numerosos procesos metabólicos, fisiológicos y 

moleculares involucrados en la productividad del cultivo, ya que aunque la 

absorción de agua y nutrientes son procesos independientes en la raiz, la necesidad 

de agua disponible para el crecimiento y transporte de nutrientes están 

intimamente relacionadas (Sanchez-Rodriguez y col., 2014). 

El calcio (Ca2+) es un nutriente esencial para el crecimiento de las plantas, ya 

que, entre otras funciones, cumple varios roles estructurales en la pared celular y 

las membranas, además de actuar de mensajero intracelular y de contra-catión para 

los iones orgánicos e inorgánicos en la vacuola (White y Broadley, 2003). Nuestros 
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resutlados indican que, durante el crecimeinto vegetativo de las plantas de ambas 

líneas RIL-18 y RIL-76  (Figura 58), el Ca2+ se encontró en mayor concentración en 

las hojas que cuando la planta estaba en estado reproductivo, lo que demuestra que 

durante la fructificación, el Ca2+ fluyó desde las raíces no solo hacia las hojas, si no 

también hacia el fruto en formación (de Freitas y col., 2014). 

Numerosos estudios han demostrado que el Ca2+ está involucrado en la 

tolerancia al estrés producido por la alta temperatura en las plantas (Gong y col., 

1997; Larkindale y Knight, 2002; Tan y col., 2011). En este sentido, se observó que 

cuando las plantas de ambas líneas eran cultivadas a 35ºC en las mismas 

condiciones salinas que las plantas cultivadas a 25ºC, las plantas de la línea RIL-76 

presentaban mayor concentración de Ca2+ que las plantas control, al contrario de lo 

que ocurría en la línea RIL-18. Este comportamiento sugiere, por lo tanto, que es 

problable que la concentración de Ca2+ en las plantas de la línea RIL-76 forme parte 

de la respuesta adaptativa al estrés que presentan dichas plantas, haciéndolas más 

tolerantes a las altas temperaturas. Por otro lado, en esta misma línea, también se 

observó que la acumulación de Ca2+ en la hoja se correlacionaba negativamente con 

la acumulación de Na+ (Figura 60), lo que no ocurría en la línea RIL-18. Estos datos 

conducen a pensar, como apuntaba (Cramer, 2002) que es posible que las altas 

concentraciones de Ca2+ hayan reducido la permeabilidad de la membrana 

plasmática a Na+ y su acumulación por la entrada pasiva, lo que, a su vez, haya 

disminuído la toxicidad producida por la acumulación de Na+ en las células. 

Numerosos estudios han demostrado que esa relación entre el Ca2+ y el Na+ está 

implicada en los mecanismos de resistencia de las plantas a la salinidad (Hadi y 

Karimi, 2012; Kaya y col., 2002; Kurusu y col., 2015), por lo que puese ser que este 

comportamiento en la línea RIL-76 sea una de las causas de su tolerancia.  

La concentración de Ca2+ también guardó relación con la acumulación de K+ 

en las hojas durante los tres estados fenólicos estudiados de la línea RIL-76 (Figura 

59). Precisamente, la importancia del Ca2+ frente a la salinidad reside en que al ser 

capaz de reducir la absorción de Na+, provocando un aumento en la absorción de 

K+ (Grattan y Grieve, 1999; Munns et al., 2002), lo que resulta en un aumento del 

crecimiento de las plantas. Este comportamiento se vio reflejado en los resultados 

de peso fresco de las líneas estudiadas, ya que la línea RIL-76 presentó un mayor 
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desarrollo vegetativo que la RIL-18, lo que podría apoyar la hipótesis descrita 

anteriormente (Grattan y Grieve, 1999; Munns et al., 2002).  

Junto con el K+ y el N, el P, también es uno de los nutrientes más importantes, 

ya que estimula el crecimiento de las raices y la producción floral, así como el 

crecimiento temperano de los frutos (Sainju y col., 2003). A lo largo del 

experimento, el P se fue concentrando en las hojas en ambas RILs estudiadas 

(Figura 61), ya que aunque es un elemento relativamente inmóvil en relación con 

otros nutrientes, y ante situaciones de estrés, la planta es capaz de movilizarlo de 

manera efectiva desde las partes más maduras hasta el tejido en crecimiento activo 

(van de Wiel y col., 2015). Por otro lado, y al igual que ocurría en los estudios de 

(Chaichi y col., 2017), el P también se encontró en mayor concentración en aquel 

tratamiento en el que la salinidad fue más extrema combinado con la alta 

temperatura (120 mM de NaCl a 35ºC) que en el resto de tratamientos, debido 

posiblemente al desequilibrio iónico que influye en los mecanismos biofísicos y/o 

metabólicos del crecimiento de las plantas (Nedjimi, 2011). En relación a las 

distintas líneas, el P se encontró en mayor concentración en las hojas de las plantas 

sometidas al estrés combinado de línea RIL-18 respecto a su control que en la línea 

RIL-76. Este hecho puede tener su posible explicación en que la línea RIL-18, al ser 

más sensible a los estreses combinados que la línea RIL-76, pudiese tener mayor 

concentración de fósforo inorgánico (Pi) debido al gasto de ATP generado en la 

respuesta antioxidante de la planta (Patil y Chavan, 2011), ya que especies de 

plantas, e incluso diferentes genotipos dentro de la misma especie, pueden diferir 

en la eficiencia celular del P (Balemi y col., 2012; Föhse y col., 1988). 

Aunque en menor medida que los macronutrientes, los micronutrientes 

también son necesarios para el crecimiento de las plantas, y la alteración de la 

homestosais de estos puede causar deficiencias, e incluso, toxicidad (Sainju y col., 

2003) a nivel celular. Los micronutrientes juegan diferentes funciones en la 

mediación del estrés salino debido a su participación en distintos mecanismos, 

como el mantenimiento del equilibrio hídrico, la absorción y asimilación de 

nutrientes, el intercambio de gases y la disminución del estrés oxidativo mediante 

modificación de las expresiones génicas, además de ser cofactor metálico de 

algunas proteínas, como la SOD o la nitrato reductasa (Chakraborty y col., 2016; 

Hussain y col., 2018). Bajo condiciones de salinidad extrema (120 mM) y 35ºC de 
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temperatura, las concentraciones de Fe (Figura 63) y Zn (Figura 65) aumentaron en 

ambas líneas RIL-18 y RIL-76 notablemente, sobre todo al final del ensayo, lo que 

pueda ser debido a la sobreexpresión de enzimas del sistema antioxidante celular, 

ya que estos elementos son cofactores de la SOD (Shenker y col., 2004). Aunque el 

Fe es esencial para el crecimiento de las plantas, también puede ser altamente 

reactivo y tóxico en concentraciónes elevadas, ya que puede alterar el metabolismo 

de las mitrocondrias y los cloroplastos y producir daño oxidativo a través de la 

reacción de Fenton (Morrissey y Guerinot, 2009). Por otro lado, el Zn puede aliviar 

el estrés producido por la toxicidad derivada de la acumulación de metales pesados 

(Hassan y col., 2017), lo que conduce a pensar que la alta concentración de Zn 

encontrada en dichas plantas también forme parte de un mecanismo de defensa de 

las mismas ante la alta acumulación de Fe.  

El B participa en el crecimiento reproductivo del tomate, e influye en la 

floración y la producción final de los frutos (Sainju y col., 2003). Nuestros 

resutlados indican que la concentración de B en ambas líneas RIL-18 Y RIL-76 fue 

menor en los tratamientos en los que la salinidad a 60mM y 120mM era combinada 

con el estrés de alta temperatura que en las plantas que crecieron bajo condiciones 

óptimas (Figura 62), lo que corresponde con los datos de producción obtenidos 

durante en el ensayo. 

Por último, al estudiar la homeostasis del Mn en las distintas líneas RILs 

(Figura 64), se comprobó que la línea RIL-76 presentaba mayor concentración de 

este microelemento que en las plantas que crecían bajo el efecto de la salindad y la 

alta temperatura que en las plantas control, al contrario de lo que ocurría en la RIL-

18. Como ocurría con el Zn y el Fe, el Mn también participa como cofactor de varias 

enzimas, comola SOD (Shenker y col., 2004), por lo que es posible que un aumento 

de la concentración de este microelemento esté indirectamente relacionado con la 

sobreexpresión de proteínas implicadas en la detoxificación de las ROS en las 

plantas que crecieron bajo condiciones climatológicas extremas. Esto podría 

llevarnos a hipotizar que la línea RIL-76 sea capaz de tener una maquinaria 

antioxidante más efectiva que la línea RIL-18. 

A pesar de que hay numerosos indicios que demuestran que la línea RIL-76 

presentó una mejor respuesta hacia los estreses combinados de salindad y alta 

temperatura que la línea RIL-18, los resultados relacionadoc con los parámetros de 
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intercambio gaseoso en las plantas (Figura 66,Figura 67 y Figura 68, 

respectivamente) relevan un comportamiento inesperado, ya que éstos  se vieron 

más alterados por las condiciones extremas en las plantas de la línea tolerante (RIL-

76) que en la línea sensible (RIL-18) respecto a los respectivos conotroles. No 

obstante, Nösberger y col. (2006) y Rossi y col. (2015) demostraron que las tasas 

más altas de fotosíntesis no necesariamente conducen a aumentos en la biomasa y 

el rendimiento debido a la interacción en las redes reguladoras del metabolismo de 

las hojas de las plantas. Además, los factores genéticos involucrados en la 

regulación de la fotosíntesis siguien siendo desconocidos (Flood y col., 2011), 

aunque ya se están realizando estudios con líneas introgresadas de tomate para 

identificar los genes que regulan la fotosíntesis, el metabolismo primario y el 

crecimiento de las plantas y su interacción, con el fin último de mejorar el 

rendimiento de los cultivos (de Oliveira Silva y col., 2018). 

Como se ha ido diciendo a lo largo de todos los ensayor realizados, los 

estreses abióticos de salinidad y temperatura suelen actuar conjuntamente y 

pueden dar lugar a devastadoras pérdidas económicas en la agricultura mundial 

(Rivero y col., 2014), ya que es una de las principales limitaciones para la 

producción de cultivos y la seguridad alimentaria en todo el mundo (Fahad y col., 

2017; Mittler, 2006). Los resultados de producción de este experimento 

demostraron que la acción de dichos estreses actuando de manera conjunta mermó 

significativamente la producción de las líneas RILs seleccionadas, tanto la RIL-76 

como la RIL-18 (Figura 69). No obstante, esa reducción de la producción no fue 

proporcional a la concentración salina aplicada, puesto que no hubo diferencias 

significativas entre la producción de las plantas cultivadas a 35ºC con 60 mM de 

salinidad respecto a las plantas cultivadas en las mismas condiciones de 

temperatura con 120 mM de NaCl. Comparando los resultados de la cosecha con 

los datos de biomasa total, se observó que los estreses combinados fueron más 

devastadores con la producción de las plantas que con su crecimiento vegetativo, 

lo que demuestra que la vulnerabilidad de los procesos de desarrollo involucrados 

en la reproducción, como la floración y la producción de frutos y semillas a los 

estreses combinados (Rivero y col., 2019). Sorprendentemente, también se observó 

que cuando los estreses se combinaban de manera extrema (35ºC y 120 mM NaCl) 

se redujo de forma significativa la biomasa total (Figura 70) de la línea RIL-76, 

considerada como la más tolerante, respecto al estrés donde la salinidad aplicada 
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fue de 60 mM, al contrario de lo que ocurría en la línea RIL-18, donde no hubo 

diferencias entre el tratamiento de 60 mM y el de 120 mM a 35ºC de temperatura.  

No obstante, los resultados de producción distan mucho de los esperados, ya 

que en una explotación comercial de bajo rendimiento se pueden obtener 

aproximadamente 10 Kg de fruta por m2, mientras que en una explotación moderna 

en invernadero puede llegar hasta los 50 Kg/m2 en cada ciclo de cultivo (Sonneveld 

y Voogt, 2009). En ese sentido, el estudio realizado por Rao y col. (2013) destaca 

que los comportamientos fisiológicos relacionados con la adaptación al estrés y la 

producción de las plantas de la variedad S. pimpinellifollium L. son dos conjuntos 

de rasgos independientes que no están correlacionados, y que el avance genético 

ha permitido demostrar que el desarrollo vegetativo de las plantas junto con la 

relación K+/Na+, y no la producción, son los componentes más críticos para la 

supervivencia de las plantas. Como se ha mencionado anteriormente, en el proceso 

de domesticación del tomate se han ido seleccionando variedades por sus 

características de producción y la calidad de sus frutos. Sin embargo, el escenario 

de cambio climático actual está propiciando que se tenga en cuenta la tolerancia a 

estreses abióticos extremos, como la salinidad y la alta temperatura, para la 

selección de nuevas variedades.  

La calidad del tomate para consumo en fresco está determinada por su 

apariencia: color, tamaño y forma, así como por su dureza, textura, sus cualidades 

organolépticas y sus beneficios nutracéticos (Domis y col., 2002). A simple vista, los 

tomates cosechados bajo condiciones óptimas de cultivo de las dos líneas (RIL-18 y 

RIL-76) no presentaban una apariencia comercial, puesto que tanto la disposición 

de los frutos en el racimo como la apariencia de estos se asemejaban más a los frutos 

del parental silvestre S. Pimpinellifolium L. que a los frutos comerciales que 

actualmente se distribuyen en el mercado.  
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Imagen 8: Detalle de los racimos de las líneas RIL-18 y RIL-76 

 

Según la FAO, 2019, el tomate más común de todos tiene una forma 

ligeramente aplanada, pesa de 70 a 150 gramos, y, generalmente, mide de 50mm a 

70mm. En el estudio de calidad de las RILs seleccionadas, los frutos de tomate de 

las plantas cultivadas en condiciones óptimas (Figura 71) pesaron en torno a 20 gr, 

y los diámetros tanto ecuatorial como longitudinal fueron de 35 mm 

aproximadamente, lo que dista mucho del tamaño comúnmente establecido. 

Además, el estrés de temperatura redujo el tamaño de los frutos en ambas líneas, 

y, cuando se aplicaron, además, los distintos niveles salinos, el tamaño de los frutos 

se vio todavía más afectado, ya que disminuyó considerablemente respecto al 

tamaño de los frutos de las plantas control. Cuartero y Fernandez-Munoz (1999) 

demostraron que los frutos de las plantas de tomate cultivadas bajo condiciones 

salinas crecen de manera normal durante la fase de división celular, y que es 

durante la expansión del fruto donde la salinidad compromete su tamaño debido 

a la reducción de la entrada de agua a las células frutales. Sin embargo, el aumento 

de la salinidad de 60 mM a 120 mM de NaCl no causó ningún efecto en el tamaño 

de los frutos, por lo que es de suponer que una salinidad de 60 mM bajo condiciones 

de alta temperatura fue suficiente para que afectar de forma considerable al 

rendimiento de los frutos, principalmente debido a la pérdida de peso fresco. Esto 
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contrasta con el estudio llevado a cabo por Zhang y col. (2017) donde se pone de 

manifiesto que el estrés de salinidad durante las etapas de floración y fructificación 

causa una reducción en el rendimiento del tomate debida a la cantidad de fruta 

producida y no al tamaño de la fruta. En el caso de las líneas recombinantes RIL-18 

y RIL-76, la salinidad y la alta temperatura afectaron tanto a la cosecha final como 

al tamaño de los frutos. 

 

 
Imagen 9: Tomates recolectados de cada uno de los tratamientos de ambas líneas 

RILs estudiadas RIL-18 y RIL-76.  

 

 Por otro lado, la calidad sensorial depende de numerosos factores como 

el color, la textura, el aroma y la composición de metabolitos primarios y 

secundarios, como azúcares, ácidos orgánicos y aminoácidos. Varios estudios han 

establecido que la calidad organoléptica del tomate para consumo fresco está 

condicionada principalmente por los azúcares y los ácidos presentes, que son los 

que contribuyen a un buen sabor (Vogel y col., 2010). Por lo tanto, los parámetros 

más destacados a tener en cuenta para valorar la calidad del tomate, a parte del 

tamaño del fruto, son los sólidos solubles, el pH y la acidez valorable (Saltveit y 

Technology, 2005). De estos, como se ha dicho anteriormente, el que más influye en 

el sabor del tomate son los ºBrix, que estima la cantidad de sólidos solubles totales 
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contenidos en el fruto: aproximadamente la mitad de estos estos son azúcares 

reductores, y, el resto, ácidos orgánicos y otros elementos (Ties y Barringer, 2012). 

 Todos los tratamientos salinos aplicados a las líneas RILs seleccionadas 

bajo condiciones de alta temperatura aumentaron el índice de sólidos solubles en 

el fruto (Figura 75), así como la conductividad eléctrica (Figura 74) y la acidez 

valorable (Figura 77), tal y como han recogido numerosos estudios sobre cómo 

afecta la salinidad a la calidad del fruto de tomate (Beckles, 2012; Flores y col., 2010; 

Flores y col., 2003; Lu y col., 2010). En base a estos resultados, tal y como recogen 

otros estudios (Ehret y Ho, 1986; Yurtseven y col., 2005), se podría decir que los 

estreses de temperatura y salinidad aplicados de manera conjunta mejoraron la 

calidad del fruto de tomate en términos de concentración de azúcares solubles y 

ácidos, pero ese aumento en la calidad organoléptica fue acompañada por una 

pérdida de rendimiento, principalmente debida a la reducción del peso y del 

tamaño de los frutos frescos. 

 Por otro lado, el pH del fruto suele estar entre 3,9 y 4,9, y su variación 

depende del contenido en ácidos orgánicos que presente el zumo. (Barringer, 2004). 

Estos datos contrastan con los encontrados en el pH de los frutos de ambas líneas 

RILs (Figura 76), que fueron de entre 3,2, en la combinación de estreses extrema, y 

3,5 en condiciones control, valores más bajos de los hallados generalmente. Los 

ácidos cítrico y málico y el fosfato representan alrededor del 93% de la acidez 

valorable de los tomates, y un aumento en la concentración de fosfato resulta en 

una disminución en [H+], mientras que un aumento en los ácidos cítrico y málico 

aumenta la acidez de los frutos (Anthon y col., 2011; Paulson y Stevens, 1974). En 

base a estos estudios, los resultados sugieren que es probable que la que la 

salinidad aumentara la concentración de los ácidos cítrico y málico, aumentando 

así la concentración de [H+] en el fruto y, por consecuencia, disminuyendo su pH y 

aumentando su acidez, ya que, a vista de los resultados, la temperatura no causó 

ningún efecto significativo ni en el pH (Figura 76) ni en la acidez de los frutos 

(Figura 77): En cambio, cuando las plantas eran crecidas con una salinidad de 60 

mM o de 120 mM de NaCl combinada con la alta temperatura, el pH se reducía 

conforme aumentaba la concentración salina en la solución. 

A pesar del resto de parámetros, el contenido de azúcar es más importante 

en términos de sabor (Sato y col., 2006) debido a que su aumento mejora no solo el 
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valor de mercado de la fruta fresca, si no también su procesamiento, ya que 

aumenta el sabor dulce y disminuye el contenido de agua (Barry y col., 1996). Sin 

embargo, tal y como se ha visto en los resultados, aunque la combinación de 

estreses aumentó el contenido de azúcar en los frutos, también limitó la 

productividad de las plantas, y tuvo efectos adversos sobre el vigor y el 

rendimiento de los ambas líneas RILs (Munns y Tester, 2008), debido a una 

disminución en tamaño de fruta y la cosecha final por planta de tomate (Magán y 

col., 2008). Actualmente también se están realizando estudios basados en la 

identificación de genes con los que poder entender la química y la genética 

responsables del sabor característico del tomate, y poder identificar así asociaciones 

entre las características bioquímicas o físicas de la fruta y los rasgos sensoriales. 

(Klee y Tieman, 2018; Tieman y col., 2017). 

Es por ello que el futuro de la calidad del tomate reside en encontrar especies 

y genotipos que sean tolerantes a condiciones extremas, y sobre todo, a la 

combinación de estreses, para así tener una buena producción que se corresponda 

con una buena calidad de los frutos (Khanbabalo y col., 2018).  

La nutrición también es fundamental para el rendimiento de los cultivos. La 

composición de la materia mineral de los frutos caracteriza sus condiciones 

nutricionales e indica los potenciales de rendimiento. Las cantidades excesivas de 

K+ y Mg+ en el tomate inhiben la absorción de Ca2+, lo que puede causar 

podredumbre(Adams y Ho, 1993; Demirbas, 2010). La combinación de los estreses 

de salinidad y la alta temperatura no afectó de manera significativa a la 

concentración de K+ (Figura 79) o Mg2+ (Figura 80) en los frutos de la línea RIL-76, 

aunque sí que disminuyó la concentración de K+ de los de la línea RIL-18. Por el 

contrario, la combinación de estreses hizo que aumentara la concentración de Ca2+ 

en los frutos (Figura 78), lo que explica por qué no se encontró podredumbre apical 

en ellos (Mestre y col., 2012). Cuando el Mg2+ se encuentra en concentraciones 

deficientes, el tamaño de los frutos puede verse drásticamente mermado (Carvajal 

y col., 1999; Hao y Papadopoulos, 2004). Sin embargo, en las RILs seleccionadas, la 

concentración final de Mg2+ obtenida no fue determinante en el tamaño del fruto.  

Por último, la concentración de Na+ aumentó en el fruto conforme fue 

aumentando la concentración de NaCl en los tratamientos salinos, aunque el 

incremento fue menos acusado en la línea RIL-76 que en la RIL-18. Tal y como 
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argumenta Ali y Ismail (2014) en sus estudios, la salinidad, no solo disminuye el 

tamaño de la fruta fresca, si no que también disminuye el contenido de compuestos 

importantes en su calidad, como β-caroteno y licopeno, mientras que aumenta la 

concentración de Na+ en el fruto. 

Los resultados de este último experimento, por lo tanto, sugieren que estas 

líneas recombinantes son un buen modelo de estudio para abordar la respuesta de 

las plantas de tomate a la combinación de estreses y los mecanismos implicados en 

dicha tolerancia, aunque no son la mejor opción como aproximación a la mejora 

genética del fruto.
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VI. CONCLUSIONES 

1. El aumento de los niveles de K+ y Ca2+ en la solución nutritiva mejoró la 

tolerancia de las plantas de tomate a la combinación de salinidad y alta 

temperatura. Este aporte extra de nutrientes aumentó el crecimiento 

vegetativo de las plantas debido a un incremento de la tasa fotosintética y 

a una disminución de la peroxidación lipídica. El control del daño 

oxidativo estuvo mediado por la regulación transcripcional de las 

principales enzimas implicadas en la detoxificacion de ROS.  

 

2. La combinación de los estreses de salinidad y alta temperatura redujo el 

crecimiento de las líneas RILs estudiadas. No obstante, no todas las líneas 

respondieron de igual manera, ya que presentaron distintos rangos de 

tolerancia frente a dicha combinación. Hubo líneas que no se vieron 

afectadas por el tratamiento de combinación y otras que redujero su 

crecimiento hasta un 63% con respecto a sus repectivos controles sin 

estreses. 

 

3. Al estudiar el comportamiento de las líneas en condiciones controladas de 

estrés combinado se corroboró que la línea seleccionada como más 

tolerante a la combinación de estreses, RIL-76, y la seleccionada como 

sensible, RIL-18, presentaron una respuesta de tolerancia similar a la de los 

experimentos realizados previamente.  

 

4. Se observo una correlación entre el desarrollo vegetativo de las plantas y 

la relación K+/Na+ en tejido vegetal de tomate. La línea definida como la 

más tolerante, RIL-76, presentó una relación K+/Na+ mayor que la línea 

seleccionada como sensible, RIL-18. Además, el aumento de esta relación 

se correspondía con una disminución del potencial osmótico de la planta y 
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un aumento en el potencial de turgencia. En la línea más tolerante, RIL-76, 

la fluorescencia de las clorofilas se relacionó con un aumento en la tasa 

fotosintética de las hojas y el peso seco de las plantas, hecho que no ocurría 

en la línea más sensible RIL-18.  

 

5. La diferencia de tolerancia a la combinación de estreses entre las líneas 

seleccionadas se mantuvo durante las diferentes etapas de desarrollo. Esto 

se constato en el último experimento en condiciones de invernadero, donde 

se observo una mayor mortandad en las plantas de la línea RIL-18 que en 

las de línea RIL-76. 

 

6. Durante el desarrollo vegetativo y el estado de producción de las plantas, 

las concentraciones de Ca2+ y K+ en las hojas fueron mayores en la línea más 

tolerante, RIL-76, que en la línea más sensible, RIL-18. Además, la 

concentración de Na+, tanto en las hojas como en el fruto, fue menor en la 

línea RIL-76 que en la línea RIL-18.  

 

7. La acción de los estreses combinados de salinidad y temperatura redujo 

drásticamente el desarrollo vegetativo, la producción de fruto y la calidad 

de los mismos en las líneas seleccionadas para el ensayo de producción. En 

ambas líneas la producción se vio afectada principalmente por la reducción 

en el tamaño de los frutos. 

 

8. Finalmente, se demostró que líneas RILs de tomate son de gran interés para 

el estudio de la respuesta a la combinación de estreses. Sin embargo, la 

línea que se seleccionó como tolerante puede que no sea la mejor opción 

como aproximación para el uso en programas la mejora genética del fruto, 

ya que no presentaba las características agronómicas del parental 

comercial.  
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VII. LIMITACIONES Y FUTURAS LÍNEAS DE INVESTIGACIÓN 

Después de estudiar la respuesta fisiológica de las plantas de tomate ante la 

combinación de los estreses de salinidad y alta temperatura, el siguiente paso sería 

identificar cuáles son los procesos metabólicos y moleculares que intervienen en la 

tolerancia a dicho estreses con el fin de establecer criterios para mejorar y obtener 

variedades más tolerantes.  

Actualmente se está llevando a cabo el estudio fisiológico, ionómico, 

metabolómico y transcriptómico del metabolismo del nitrógeno en dos de las líneas 

RILs estudiadas. El desarrollo de variedades vegetales que sean tolorantes a la 

combinación de estreses y que, además, presenten una mejor eficiencia en el uso de 

nitrógeno, permitirá a la agricultura moderna disminuir la contaminación 

ambiental derivada del mal uso de fertilizantes, en especial de los nitratos, en zonas 

como la cuenca del Mediterráneo y, más concretamente, en zonas como la Región 

de Murcia. 

Por otro lado, tal y como se ha visto en los resultados del Experimento 4, una 

de las conclusiones a las que se ha llegado es que los frutos de tomate que se 

obtuvieron tanto de la línea seleccionada definida como tolerante (RIL-76) como de 

la línea definida como sensible (RIL-18), no obtuvieron los parámetros de calidad 

esperados, ya que no cumplían con los criterios comerciales de los tomates del 

mercado actual. Por lo tanto, otro de los estudios que también se está llevando a 

cabo guarda relación con el metabolismo de los azúcares en los frutos de dichas 

líneas isogénicas. Estos estudios permitirán establecer las bases de la mejora de la 

calidad del fruto de tomate en líneas tolerantes a la combinación de estreses como 

la línea RIL-76, para así conseguir plantas que, además de ser tolerantes a 

condiciones abióticas extremas, sus frutos cumplan con las exigencias del mercado. 

No obstante, como se ha podido comprobar durante la revisión bibliográfica 

de la Tesis Doctoral, estos estudios multidisciplinares suelen llevarse a cabo 

mediante la colabrocación de diferentes países y centros de investigación, ya que, 

de esta manera, se consigue abarcar una perspectiva más amplia del 

comportamiento de las plantas. En ese sentido, es necesario contar tanto con 
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medios humanos como medios económicos con los que hacer viables estudios de 

mayor impacto que calen no sólo en el ámbito científico, si no también en la 

sociedad actual. 

Debido a las predicciones actuales referentes al cambio climático y al 

aumento de la población mundial, la investigación de variedades agrícolas que 

sean más tolerantes a la combinación de estreses abióticos como la salinidad y la 

alta temperatura va a tener una importancia vital en las próximas décadas, 

obligando al sector de la agricultura a reinventarse para hacer ferente a los desafíos 

que plantea el futuro. 
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