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1.- No llegar a secarse nunca.
2.- Secarse pero no morir.

Tolerancia a la desecación

El agua es un requisito universal para la vida

Los primeros vegetales colonizaron el medio terrestre en el 
Devónico, hace 450.106 años

Estrategias adaptativas a un 
medio desecante:

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Habilidad de un organismo para secarse1

hasta el equilibrio con aire moderadamente2 seco y después recuperar 
las funciones normales tras la rehidratación 

Tolerancia a la desecación:

Deshidratar.
1. tr. Privar a un cuerpo o a un organismo del agua que contiene.
2. prnl. Dicho de un organismo: Perder parte del agua que entra en su composición.

Desecación.
1.f. Extracción o eliminación de la humedad de un terreno o cuerpo

R.A.E.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación

1  <0.1 g H20 . g-1 peso seco
2  H.R. 50-70 % a 20-30 ºC, Ψ = -100 MPa



Secos son ultraresistentes a condiciones extemas:

• Reviven tras años secos.

• Altas temperaturas >100 ºC.

• Bajas temperaturas, N2 líquido ó –272 ºC.

• Vacío.

• Radiaciones UV, iónicas, rayos X.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Xanthoria elegans Rhizocarpon geographicum

Foton-M2 mission 

ESA Biopan facility 

May 31th, 2005 

Expuestos al vacío absoluto, a 
amplias fluctuaciones de 
temperatura, el espectro completo
de luz UV y el bombardeo con 
radiación cósmica durante 14.6 
días.

El primer organismo pluricelular en sobrevivir a las condiciones
extremas del espacio abierto.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



1. ¿Cómo sobreviven las plantas a la desecación?

2. ¿Cómo afecta la tolerancia a la 
desecación la supervivencia de la planta?

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Interés a nivel biológico-evolutivo:

-¿Porqué no todas las plantas son tolerantes a la desecación?.

- ¿Qué mecanismos han desarrollado para sobrevivir a la 
desecación?.

-¿Qué ventajas le proporciona en determinados ecosistemas 
respecto a plantas sensibles a la desecación?.

-¿Cómo evolucionaron los vegetales para conquistar el medio 
terrestre?.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Interés a nivel agrícola:
- La escasez de agua es el principal factor limitante para la 
agricultura.
- La sequía aumentará a nivel global en las próximas décadas como
consecuencia del cambio global.

National Center for Atmospheric Research (NCAR),

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Interés a nivel agrícola:
- La escasez de agua es el principal factor limitante para la 
agricultura.
- La sequía aumentará a nivel global en las próximas décadas como
consecuencia del cambio global.
- Los principales cultivos como el arroz, el maíz o el trigo son 
sensibles a la desecación.
- Aplicación mediante bioingeniería de mecanismos de tolerancia a la 
desecación en plantas de interés agrícola.

Arroz Maíz Trigo

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Interés a nivel filosófico o religioso:
- ¿Qué entendemos por vida y muerte?

Vida: 1.f. Estado de actividad de los seres orgánicos.
2.f. Aquella cuyas tres funciones principales son la nutrición, la 

relación y la reproducción.

Muerte: 1. f. Cesación o término de la vida.

R.A.E.

Criptobiosis: f. Estado que consiste en la suspensión de los 
procesos metabólicos, a la que algunos seres vivos entran cuando
las condiciones medioambientales llegan a ser extremas. 

Anhidrobiosis: 〜 extrema sequedad.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Interés a nivel filosófico o religioso:
- ¿Qué entendemos por vida y muerte?
-¿Existen organismos capaces de regresar de la muerte?

Louis Doyère
1842
“¿...hay una mera disminución del 
fenómeno vital,... o realmente hay 
una absoluta destrucción que uno 
podría comparar con la misma 
muerte?”

Anthony von Leeuwenhoek
1702
“...Cogí algo del sedimento que había 
estado en el canalón de plomo...y vertí 
en él un poco de agua de 
lluvia...Confieso que nunca pensé que 
allí pudiera haber ninguna criatura 
viviente en una sustancia tan seca 
como estaba.
Sin embargo estaba equivocado; no 
había pasado una hora escasa cuando 
ví por lo menos cien animáculos 
moviéndose.”

Felix Pouchet
1859
“Los animales secos y completamente 
momificados no pueden ser 
resucitados por rehidratación. Las 
creencias racionales, la observación, y 
la experimentación se unen para 
demostrarlo.

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



Société de Biologie en París, 
1860

“[organismos] alcanzando el más 
completo grado de desecación que 
pueda conseguirse... pueden todavía 
mantener la capacidad de revivir en 
agua”

Introducción al estudio de la tolerancia a la desecación



La tolerancia a la desecación en plantas: rara y ubicua

Muy poco común.
• La biomasa relativa de las plantas tolerantes a la desecación es muy baja 
en hábitats no extremos.
• Menos del 1 ‰ de las plantas con flor

Universal
• Se encuentran en los cinco continentes.
• En todos los mayores grupos de plantas, con la excepción de las 
gimnospermas.
• Entre especies con diferentes formas de crecimiento, con la excepción 
de árboles.
• En semillas y polen de la mayoría de angiospermas y gimnospermas.



• Frecuente en algas.
• Común en líquenes.
• Común en briófitos, más en musgos que en hepáticas.
• Poco común en pteridófitos.
• Raro en angiospermas.

•Alrededor de 350 sp de plantas vasculares 

Tejidos vegetativos

La tolerancia a la desecación en plantas: rara y ubicua



La tolerancia a la desecación en plantas: rara y ubicua

La tolerancia a la desecación ha aparecido 8 veces en 
plantas vasculares durante la evolución.



Los mecanismos básicos de la tolerancia a la 
desecación deben ser simples

La tolerancia en plantas está limitada 
evolutivamente por sus consecuencias para el 
crecimiento y la competición.

La tolerancia a la desecación en plantas: rara y ubicua



Crecen principalmente los intersticios y en los márgenes del mundo vegetal.

La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación

Vegetales poiquilohídricos,
son los dominantes en hábitats con 
baja capacidad de retención de agua:

Ramas

Rocas

Troncos

Algunos suelos (arenas, yesos)



Clima mediterráneo

J. Vicente Fernández

Antártida

Clima templadoClima templado

Javier Ara

Desiertos

Vegetales poiquilohídricos,
-abundantes en climas templados y 
mediterráneos,

Vegetales poiquilohídricos,
-abundantes en climas templados y 
mediterráneos,
-muy frecuentes en climas secos y 
xéricos:

Desiertos fríos

Desiertos calientes

La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación

Crecen principalmente los intersticios y en los márgenes del mundo vegetal.



Plantas vasculares,
crecen principalmente en 

afloramientos de roca yerma o en 
grietas de rocas.

90 % en regiones subtropicales 
de África, Australia y Sureste de 
Norteamérica.

La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación

Crecen principalmente los intersticios y en los márgenes del mundo vegetal.



Adaptado de Lange, O.L.,et al. (2006). Flora  201(4), 268-280.
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PPFD

Vegetales poiquilohídricos, su 
estado hídrico varía pasivamente 
con las condiciones ambientales:

Lluvia

Niebla

Rocío

Vapor de agua (clorolíquenes)

La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación
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La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación



La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación

Plantas vasculares, controlan 
activamente su contenido hídrico:

Lluvia

Haberlea rhodopensis



La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación

Xerophyta humillis

Prof. Jill Farrant
University of Cape Town
https://www.youtube.com/watch?v=2YYdgqZaXCc
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Rehidratació
n Desecación

La desecación aumenta la proporción respiración/fotosíntesis:
•La fotosíntesis cesa antes que la respiración durante la desecación y reanuda 
después que la respiración durante la rehidratación.
• La respiración suele ser superior a la normal durante la rehidratación.
• Las plantas tienden a estar rehidratadas durante la noche cuando no pueden 
fotosintetizar, y se secan más rápidamente durante el día cuando la intensidad 
lumínica es alta.

El balance de carbono condiciona la supervivencia de las plantas.

La ecología de los vegetales tolerantes a la desecación



Deshidratación

 

Principal Principal efecto efecto de la de la deshidratación es deshidratación es la la 

disminución disminución del del volumen celularvolumen celular..

Daños celulares durante la desecación



La contracción de las células provoca el amontonamiento de los 

componentes celulares y el contenido celular se vuelve más viscoso, lo cual 

incremente la probabilidad de interacciones moleculares que puede provocar 

la desnaturalización de proteínas y la fusión de membranas adjacentes.

Rotura de membranas
Rotura de membranas

Adapted from Buitink et al. (2002). 

Daños celulares durante la desecación



Desnaturalización proteínas

Desnaturalización proteínas
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La pérdida de agua intracelular aumenta la concentración de iones lo que

puede provocar la desnaturalización de las proteínas.

Daños celulares durante la desecación



ROS se acumulan en los cloroplastos, peroxisomas y mitocondrias.

Su formación aumenta en las cadenas de transporte de electrones dañadas.

Son moléculas con electrones desparejados y altamente reactivas (O2
 , H2O2, 

1O2, OH) 

La acumulación de ROS puede causar la peroxidación de los lípidos, así como 
daños en ADN y proteínas.

La mayoría de los estrés llevan a la formación de especies reactivas de 
oxígeno (ROS)

Daños celulares durante la desecación



Las diferencias en la elasticidad entre las paredes celulares y las del 

protoplasma puede causar un estrés mecánico y dañar el plasmalema u otros

componentes estructurales de las células de las plantas durante la 

deshidratación/rehidratación.
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Asterochloris erici (lichen phycobiont)

Gasulla et al. (2013) PCE 36:1363-1378

Daños celulares durante la desecación



Los vegetales poiquilohídricos y homeohídricos han desarrollado 
diferentes estrategias para sobrevivir a la desecación.

Plantas modificadas tolerantes a la desecación:
Plantas vasculares
Adaptadas a largos ciclos de desecación/rehidratación 

(estacionales).
Sobreviven solamente si la deshidratación se produce 

lentamente, en días.
El metabolismo se modifica, se inducen los mecanismos de 

protección durante la desecación.

Estrategias adaptativas a la desecación



Plantas totalmente tolerantes a la desecación:
Musgos, líquenes, algas, etc
Adaptadas a rápidos ciclos de desecación/rehidratación 

(diarios).
Sobreviven a tasas de deshidratación muy rápidas, < 1h.
Los mecanismos de protección celular son mayormente 

constitutivos

Plantas totalmente tolerantes a la desecación:
Musgos, líquenes, algas, etc
Adaptadas a rápidos ciclos de desecación/rehidratación 

(diarios).
Sobreviven a tasas de deshidratación muy rápidas, < 1h.
Los mecanismos de protección celular son mayormente 

constitutivos
¿Se activan algunos mecanismos durante la deshidratación?

Los vegetales poiquilohídricos y homeohídricos han desarrollado 
diferentes estrategias para sobrevivir a la desecación.

Estrategias adaptativas a la desecación

Asterochloris erici Gasulla et al. (2009) Planta, 231:195-208

Fv/Fm, rendimiento 
fotosintético máximo



Mecanismos celulares de protección frente a la desecación

Acumulación de solutos compatibles (azúcares, aminoácidos, etc...)
•Disminuyen la temperatura de vitrificación.
•Disminuye la movilidad intracelular durante la desecación.



Acumulación de solutos compatibles (azúcares, aminoácidos, etc...)
•Sustituyen al agua durante la desecación

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación



Acumulación de solutos compatibles (azúcares, aminoácidos, etc...)

Homeohídricos

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación

Poiquilohídricos

Cratoneuron filicinum

Tortula ruralis



• Se acumulan en semillas.

• Son muy hidrofílicas

• Solubles después de hervirlas

• Sustituyen al agua y envuelven a las proteínas 
y membranas durante la desecación

LEA = Late Embryogenesis Abundant proteins

Acumulación de proteínas LEA

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación



Acumulación de proteínas LEA

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación

Asterochloris erici

Homeohídricos Poiquilohídricos



Superoxide dismutase (SOD)

Catalase (CAT)

Peroxidaxe
(POX)

Ascorbate 
peroxidaxe (AP)

Dehydroascorbate 
reductase (DHAR)

Glutation 
reductase (GR)

Activación del sistema antioxidante

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación



Activación del sistema antioxidante

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación

Ramonda serbica

Homeohídricos Poiquilohídricos



DPS = (A+Z) / (V+A+Z)

Acumulación de pigmentos protectores

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación



Acumulación de pigmentos protectores

Mecanismos celulares de protección frente a la desecación

Ramonda serbica

Homeohídricos Poiquilohídricos



1. ¿Cómo sobreviven las plantas a la desecación?

2. ¿Cómo afecta la tolerancia a la 
desecación la supervivencia de la planta?

Las plantas vasculares desactivan los mecanismos de protección 
durante el crecimiento vegetativo.

Conflicto entre protección y crecimiento.
Los mecanismos de tolerancia a la desecación tienen un coste y pueden 

interferir en el metabolismo celular.
Vegetales poiquilohídricos tienen un tamaño muy reducido y crecen 

muy poco.

La importancia del estudio de la tolerancia a la desecación



Un caso práctico:

El papel de los lípidos en la adquisición de la 
tolerancia a la desecación.



Las membranas celulares contienen una gran variedad de moléculas, 

destacando los lípidos y las proteínas.

30-50% de la membrana son lípidos. La membrana celular está compuesta

por tres clases de lípidos amfipáticos (fosfolípidos, esfingolípidos y glicolípidos) 

y de esteroles. La cantidad de cada uno depende del tipo de célula y del 

orgánulo. 

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Thylacoid lipid compositionThylacoid lipid composition

Monogalactosyldiacylglycerol (MGDG)≈ 45 mol%
Digalactosyldiacylglycerol (DGDG) ≈25 mol%
Sulfoquinovosyldiacylglycerol (SQDG) ≈ 20 mol%
Phosphatidylglycerol (PG) ≈ 10 mol%

15-25 %7 (28 %)DGDG

15-25 %5 (20 %)SQDG

5-15 %2 (8%)PG

45 %11 (44 %)MGDG

Thylacoid 
membrane

Monomer 
PSII

Cyanobacterial photosystem Cyanobacterial photosystem IIII

Estos lípidos tienen juegan un importante papel en el 

mantenimiento del funcionamiento óptimo del complejo 

fotosintético.

Son los “ladrillos” que forman las membranas y 

componentes estructurales de los PSI, PSII y LHCII

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



La composición lipídica cambia en las plantas en respuesta

al estrés hídrico:

 Disminución de la fracción de galactolípidos respecto a la de 

fosfolípidos.

 Incremento en el DGDG:MGDG ratio.

 Acumulación de lípidos neutros como el triacilglicerol (TAG)

 Disminución de los niveles de ácidos grasos insaturados.

No está claro qué modificaciones son adaptativas y cuales

resultan de la degradación incontrolada de lípidos. 

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Arabidopsis thaliana
L. Heynh.

Desiccation sensitive

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Lindernia subracemosa
De. Wild.

Desiccation sensitive

Lindernia brevidens
Skan

Modified desiccation 
tolerant

Arabidopsis thaliana
L. Heynh.

Desiccation sensitive

Craterostigma 
plantagineum

Modified desiccation 
tolerant

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Lindernia subracemosa
De. Wild.

Desiccation sensitive

Lindernia brevidens
Skan

Modified desiccation 
tolerant

Asterochloris erici
(Ahmadjian) Skaloud &

Peksa
Full desiccation 

tolerant

Arabidopsis thaliana
L. Heynh.

Desiccation sensitive

Craterostigma 
plantagineum

Modified desiccation 
tolerant

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



14 days

Species: Trebouxia erici Ahmadjian (SAG 32.85 = UTEX 911)

Culture medium: 3NBBM + 2 % glucose + 1 % casein

Culture conditions: 20 ºC, 30 mol m-2 s-1 (photoperiod 12:12)

21 days

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



• 2 weeks without 
watering

• RWC <5%

• 2 months old

• 16 h out of agar 
medium

• RWC <5%

• 1 month old

• 2 weeks open 
lid

• RWC <5%

• 2 months old

• 3 weeks without 
watering

• RWC = 25%

• 2 months old

• 2 weeks open 
lid

• RWC <5%

• 2 months old

LD
Late 

Dehydration

C
Control

Craterostigma Craterostigma platagineumplatagineum

Arabidopsis thalianaArabidopsis thaliana

LinderniaLindernia subracemosasubracemosa

Lindernia brevidensLindernia brevidens

AsterochlorisAsterochloris ericierici

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



500 mg Leaves Material

Lipid Extraction (Chloroform/Methanol)

Solid Phase Extraction

Quantification by 
Q-TOF MS/MS

Lipid fractioning

DAG 
TAG

TGDG
TeGDG

Fatty acid composition 
Nano Spray-MS/MS

36:4 34:1

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Neutral Glycerolipids

Non-
polar

DAG
(diacylglycerol)

R1

OH

R2 R3

Glycerol

Fatty acids

TAG
(triacylglycerol)

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Polar Glycerolipids

Galactose

Glycerol

Fatty acids

Polar

Non-
polar

MGDG, monogalactosyldiacylglycerol
DGDG, digalactosyldiacylglycerol 
TGDG, trigalactosyldiacylglycerol 
TeGDG, tetragalactosyldiacylglycerol

PG, phosphatidylglycerol
PE, phosphatidylethanolamine
PI, phosphatidylinositol
PA, phosphatidic acid
PC, phosphatidylcholine
PS, phosphatidylserine

Polar head

Glycerol

Fatty acids

SQDG 
(sulfoquinovosyl 
diacylglycerol)

Sulfoquinovose
Phosphate

Galactolipids Phospholipids Sulfolipids

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



500 mg Leaves Material

Lipid Extraction (Chloroform/Methanol)

Solid Phase Extraction

Quantification by 
Q-TOF MS/MS

Lipid fractioning

DAG 
TAG

TGDG
TeGDG

Fatty acid composition 
Nano Spray-MS/MS

36:4 34:1

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Lipid molecular species of galactolipids in C. plantagineum
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El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Galactose

Disminución general  de MGDG.

MGDG 
(monogalactosyl diacylglycerol)

DGDG
(digalactosyl diacylglycerol)

Aumento general de TGDG

 Los mayores niveles constitutivos en 
Asterochloris erici

Aumento general de TeGDG

 Los mayores niveles constitutivos en
Asterochloris erici

TGDG
(trigalactosyl diacylglycerol)

TeGDG
(tetragalactosyl diacylglycerol)

Cambios en la composición de los lípidos polares:
la membrana tilacoidal.

Hydrated

Dried

n = 5

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



La conversión de MGDG en oligoGDG, y la posterior transformación del DAG liberado
en TAG, es una respuesta común en plantas al estrés hídrico.

TAG

DAG

+ +

MGDG DGDG TGDG

DGD

SFR2

+ +

MGDG MGDG DGDG DAG

DGD

SFR2

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Los mayores niveles de TGDG y 
TeGDG se registraron en el 
organismo poiquilohídrico.

¿¿Cómo ayudan estos
cambios a sobrevivir a 

la desecación??

Acumulación de oligoGDG en 
todas las especies.

Disminución de MGDG en todas
las especies.

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Lipids Shape and curvature

S<1
Inverted cone
Positive 
curvature

S=1
Cylinder
Non-
curvature

S>1
Cone
Negative 
curvature

Lisophospholipids
Detergents

Phase

MGDG
DAG

Inverted

SFR2/DGD convierten los monogalactolípidos con forma cónica en oligogalactolípidos 

cilíndricos y diacilglicerol, el cual es posteriormente eliminado de la membrana.

PE

DGDG
TGDG
TeGDG

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



Polar

Apolar

Grupos OH

MGDG TeGDG
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La acumulación de oligoGDG incrementa las fuerzas de repulsión entre 

membranas adyacentes durente la desecación, evitando su fusión.

Desecación

El papel de los lípidos en la tolerancia a la desecación



 Los residuos hidroxilados pueden establecer puentes de hidrógeno con 

otras macromoléculas para estabilizar proteínas y membranas.
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(Tolleter et al., 2010).

 Los residuos hidroxilados pueden establecer puentes de hidrógeno con 

otras macromoléculas para estabilizar proteínas y membranas.
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15-25 %7 (28 %)DGDG

15-25 %5 (20 %)SQDG

5-15 %2 (8%)PG

45 %11 (44 %)MGDG
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membrane
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¿Porqué los oligoGDG no se encuentran 
constitutivamente en las plantas vasculares?

Cualquier cambio en la composición disminuye el rendimiento fotosintético.

Los valores de Fv/Fm en fotobiontes liquénicos es de 0.600 – 0.700, en 
plantas es de 0.840.
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¿Porqué el MGDG no es degradado en las algas 
liquénicas?

Cualquier cambio en la composición disminuye el rendimiento fotosintético.

Los rápidos ciclos de desecación/rehidratación condicionan mayores 
cambios. 
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CONCLUSIONES

Las plantas vasculares adquieren la tolerancia a la desecación 

activando mecanismos de protección durante la deshidratación.

- Necesitan tiempos largos ciclos de desecación/rehidratación.

Los vegetales poiquilohídricos poseen mecanismos constitutivos de 

tolerancia la desecación.

-Limitan el crecimiento.

Los vegetales poiquilohídricos también activan mecanismos de 

protección.

- Cambios mucho menores que en plantas vasculares.
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