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RESUMEN 

 

Debido al cambio climático y al crecimiento poblacional se requiere consumir alimentos con 

buena calidad nutricional para evitar enfermedades como la anemia, siendo la selección de 

especies con potencial alimenticio una de las alternativas más sustentables y sostenibles. 

Dentro de estas especies, el tarwi es una excelente opción por tener altas concentraciones de 

hierro en la semilla, pese a crecer en suelos marginales. Esta característica del tarwi revelaría 

un eficiente mecanismo de absorción, transporte y almacenamiento de hierro, el cual puede 

ser utilizado para generar cultivares biofortíficados a bajo costo, siendo esta la finalidad de 

la tesis. Para ello, primero se identificaron seis accesiones con concentraciones apropiadas 

de Fe, Zn, B, Cu y Mn para una dieta saludable sin afectar las características físicas de las 

semillas, las cuales fueron: T05, T08, T25, P14, P16 y P21. Luego, con herramientas 

bioinformáticas se identificaron y caracterizaron funcionalmente a 16 proteínas asociadas a 

la absorción, transporte y almacenamiento de hierro. Finalmente se evaluaron los cambios 

de expresión de los genes, de las correspondientes proteínas analizadas in silico, con la 

accesión T25 y el cultivar Andenes (control) revelando que los genes AHA2, FER2, NAS1, 

YSL1, NRAMP1, NRAMP3, VIT1 y TC21 son críticos para mejorar la adaptabilidad y las 

concentraciones de hierro a nivel de semillas en tarwi por su elevada expresión bajo 

deficiencia de hierro.   

 

 

Palabras claves: Lupinus mutabilis, hierro, biofortificación, expresión genética    

  



 

ABSTRACT 

 

Due to climate change and population growth, consuming foods with good nutritional quality 

is necessary to avoid diseases such as anemia. Among the alternatives to combat amenia, 

selecting species with food potential is one of the most sustainable alternatives, tarwi being 

an excellent option. Despite growing in marginal soils, this species has a high concentration 

of iron in seeds, which would indicate that it has an efficient mechanism of absorption, 

transport, and storage of this mineral is critical for generating biofortified cultivars at low 

cost, being the purpose of this thesis. First, six accessions with appropriate concentrations of 

Fe, Zn, B, Cu and Mn for a healthy diet without affecting the physical characteristics of the 

seeds were identified: T05, T08, T25, P14, P16 and P21. Then, using bioinformatics tools, 

16 proteins associated with iron absorption, transport and storage were identified and 

functionally characterized. Finally, gene expression changes of the corresponding proteins 

analyzed in silico were evaluated with the accession T25 and the cultivar Andenes (control), 

revealing that the genes AHA2, FER2, NAS1, YSL1, NRAMP1, NRAMP3, VIT1 and TC21 

are critical for improving adaptability and iron concentrations at the seed level in tarwi due 

to their high expression under iron deficiency.     

 

 

Keywords: Lupinus mutabilis, iron, biofortification, genetic expression  
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I. INTRODUCCIÓN 

 
La población mundial podría alcanzar los 9 100 millones de personas para el 2050 y para 

ese momento la producción de alimentos deberá mantenerse al menos en un 70 % (FAO, 

2016). En la actualidad, se busca incrementar no solo la producción, sino también la calidad 

nutritiva de los alimentos, debido a los problemas graves de salud que pueden ocasionar la 

deficiencia de estos en el ser humano (Finkelstein et al., 2017).      

El consumo de alimentos con cantidades inadecuadas de nutrientes puede propiciar 

enfermedades crónicas muy relevantes a nivel mundial y entre ellas tenemos a la anemia. 

Esta enfermedad crónica se debe principalmente a la ingesta de alimentos bajos en hierro 

(Medlineplus, 2020) y afecta al 27% de la población mundial, siendo las mujeres y niños los 

más vulnerables (Jeng y Chen, 2022). En el Perú, los niños menores de tres años son los más 

afectados por esta enfermedad con porcentajes de prevalencia en costa, sierra y selva de 48.8, 

44.6 y 33.9 %, respectivamente (Díaz-Rodríguez et al., 2022). Esta enfermedad crónica es 

muy grave porque afecta las habilidades cognitivas en los niños y productivas en los adultos, 

reduciendo la capacidad competitiva laboral (Haas y Brownlie, 2001). Pese a que la anemia 

está asociada generalmente a un consumo de alimentos bajos en hierro (Piskin et al., 2022), 

cabe resaltar que existen afecciones crónicas que alteran la permeabilidad del intestino 

delgado, impidiendo la absorción de hierro y entre ellas tenemos: la enfermedad inflamatoria 

intestinal (Malesza et al., 2022) y la gastritis (Noto et al., 2022), recomendando para estos 

casos una suplementación de hierro vía intravenosa (Bischoff et al., 2022). Por ende, es 

indispensable impulsar una cultura de consumo de alimentos más saludables desde las 

primeras etapas de vida, con el objetivo de combatir de forma efectiva estas afecciones y, en 

paralelo, la anemia.  

Una alternativa de bajo costo para combatir la anemia es identificar, dentro de nuestra 

agrobiodiversidad, especies vegetales con alto contenido de hierro, siendo el tarwi (Lupinus 

mutabilis S.) una excelente opción. Esta especie se caracteriza por su alto contenido de 

proteínas (41-51%), ácidos grasos (14-24%) (Chirinos-Arias, 2015), calcio (0.12%), fósforo 

(0.6%) y hierro (78.45 ppm) (Ortega-David et al., 2010 Alcibíades y Granara, 2015).
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Estos antecedentes incrementan el interés por estudiar los mecanismos genéticos que 

permiten a esta especie mantener la calidad nutritiva bajo condiciones de suelos marginales. 

Estos mecanismos genéticos contribuyen a mantener las concentraciones de hierro 

necesarias para un buen funcionamiento de los procesos biológicos bajo deficiencia 

concentraciones inadecuadas de este mineral en el suelo (Curie y Briat, 2003).  El 

conocimiento de las estrategias asociadas a la homeostasis de hierro en tarwi a nivel 

vegetativo es esencial, porque nos permitirá identificar a los genes con alta expresión 

asociados a la absorción y/o acumulación de hierro de forma más eficiente en esta planta y 

esto servirá como punto de partida para generar cultivares biofortíficados cuyo consumo 

reduzca la incidencia de anemia en el Perú.  
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II.  REVISIÓN DE LITERATURA 

2.1 TARWI Y SU IMPORTANCIA 

 

El tarwi, también conocido como chocho o tarhui es una leguminosa cuyo origen se sitúa en 

la región andina de Perú, Bolivia y Ecuador (Huaringa-Joaquin et al., 2023). Su valoración 

como cultivo se remonta desde periodo inca; sin embargo, durante la invasión española fue 

desplazado, siendo sustituido por otros cultivos (Escobar-Navia et al., 2023, Jacobsen et al., 

2023). Actualmente, el tarwi tiene un área cultivada de dos millones de hectáreas a nivel 

mundial, de las cuales el 60 % son destinados para la producción de grano y el 40 % para 

forraje, siendo Australia y España, lo mayores productores (Tapia, 2015). En Perú, los 

departamentos donde se cultiva esta leguminosa son la Libertad, Cuzco, Apurímac, 

Huancavelica y Puno con rendimiento promedios de 4681, 3087, 2232, 1783 y 1350 

toneladas, respectivamente (Puma Quispe, 2023).  

En 2023, la productividad de esta leguminosa incrementó en un 2 % gracias a la 

aceptabilidad del grano como alimento nutritivo, permitiendo su revaloración (Chillitupa 

Arredondo, 2023). De acuerdo a Mamani (2023), la Organización de las Naciones Unidas 

para la Agricultura y Alimentación (FAO) define al tarwi como un super alimento capaz de 

salvaguardar la seguridad alimentaria por su alto potencial nutritivo y nutraceútico (Figura 

1). En lo nutritivo esta leguminosa se caracteriza por su alto contenido de proteínas (41 a 51 

%) y ácidos grasos esenciales (14 a 24 %), superando incluso a la soya (Rodriguez-Ortega 

et al., 2023) Además, las concentraciones de hierro (44.67 a 88 ppm) y zinc (35.67 a 52.67 

ppm) en las semillas de tarwi superan a lo establecido por HarvestPlus (Fe > 42 ppm y Zn > 

28 ppm) para considerarlo a un alimento como biofortíficado (Vera-Vega et al., 2022). 

Además, las concentraciones de boro (16.67 a 34 ppm) presentes en las semillas de tarwi son 

mayores a las de otros alimentos considerados biofortificados para este mineral (Kuru et al., 

2019). Además, es fuente de potasio (1.22 %), magnesio (0.24 %), calcio (0.12 %), fósforo 

(0.6 %), manganeso (36.72 ppm) y cobre (12.65 ppm), y vitaminas como tiamina, riboflavina 

y niacina en concentraciones de 0.51, 0.42 y 4.1 mg/100g de alimento, respectivamente 

(Sequeiros Huachaca, 2022).  Respecto a los antinutrientes (Figura 1), el tarwi contiene inhi-  
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bidores de inhibidores de tripsina y hemaglutininas en muy bajas concentraciones , las que 

disminuyen aún más durante el proceso de desamargado (Mendoza Ocampo, 2022).  

En lo nutraceútico, el tarwi presenta metabolitos como el tamoxifen que es una isoflavona 

capaz de unirse a los receptores de estrógenos, siendo una alternativa para la prevención del 

cáncer de mama (Davies et al., 2013), enfermedades cardiovasculares, osteoporosis y 

síntomas menopaúsicos (Gálvez et al. 2008). Por otro lado, las semillas y hojas de tarwi 

presentan propiedades antileishmanial (Leishmania sp.) y antitripanosomial (Trypanosoma 

cruzi) (Huamán et al., 2013). Por otro lado, esta leguminosa presenta alcaloides 

quinolizidínicos con propiedades antimicrobianas capaces de controlar cepas bacterianas 

resistentes causantes de la tuberculosis (Hidalgo et al., 2022).  

Estos estudios en tarwi han generado la necesidad de explorar esta leguminosa a nivel 

genético para identificar genes funcionales o regulatorios asociados a estos rasgos; sin 

embargo, al no tener un genoma de referencia, los estudios han sido enfocados en analizar 

la variabilidad genética y expresión global de genes (Taylor y De Angelis, 2020). Las 

técnicas asistidas por marcadores moleculares fueron utilizadas para explorar la diversidad 

genética inter e intra poblacional en tarwi (Guilengue et al., 2019), siendo las secuencias 

intercaladas entre Microsatélites (ISSR) y Secuencias Simples Repetidas (SSR) las más 

utilizadas para este tipo de estudio (Gulisano et al., 2019).   

Recientemente, Ramos (2021) y Hidalgo (2021) realizaron estudios de expresión global en 

tarwi bajo floración y estrés hídrico, secuenciando el transcriptoma por medio de la técnica 

de ARNseq y utilizando herramientas bioinformáticas para su anotación y análisis. Respecto 

a los estudios de Ramos (2021) se identificaron genes asociados a la biosíntesis de 

fenolpropanoides, interconversiones de pentosas y glucuronato, entre otros; mientras que 

Hidalgo (2021) determinó genes funcionales asociados a canales y transportadores, 

detoxificación, síntesis de fosfolípidos, osmolitos y fotosíntesis, y además genes regulatorios 

relacionados a hormonas, modificación de cromatina y factores de transcripción.  
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Figura 1. Componentes nutricionales, nutraceúticos y antinutricionales en tarwi 
  

 

2.2 SITUACIÓN ALIMENTARIA EN EL PERÚ Y EL MUNDO 

   

2.2.1 Importancia del hierro en la dieta humana  

Desde la antigüedad, el hierro ha sido considerado como un nutriente importante en la dieta 

humana y los primeros reportes de su utilización en la medicina datan de las culturas egipcia, 

hindú, griega y romana (Forrellat Barrios, 2016). Sin embargo, en 1932 se demostró su 

importancia para la salud humana al comprobarse que el hierro inorgánico es esencial para 

la síntesis de hemoglobina (Abbaspour et al., 2014). Actualmente se reconoce la 

participación del hierro en más de 100 enzimas que son de vital importancia para un correcto 

crecimiento y desarrollo del cuerpo humano. Algunas de sus principales funciones son la 

síntesis de ADN, al ser parte de la enzima ribonucleótido reductasa (Toxqui et al., 2010), el 

transporte y almacenamiento de oxígeno, así como para la síntesis de ATP (Yip, 2003). A 

pesar que el hierro interviene en la síntesis de una multitud de proteínas y enzimas, cabe 

mencionar que casi 2/3 del hierro del cuerpo se localiza en la hemoglobina, el 25% se 

encuentra en las reservas movilizables y el resto está unido a la mioglobina (Grijota Pérez, 
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2016). No obstante, una insignificante fracción de este mineral se encuentra formando parte 

de una amplia variedad de enzimas relacionadas a los procesos asociados con el metabolismo 

oxidativo y otras funciones celulares (Abbaspour et al., 2014). La estrategia para mantener 

la homeostasis de hierro en el organismo se basa en un continuo reciclaje y estricta 

conservación de este mineral (Forrellat Barrios, 2016). Además, el cuerpo debe recibir un 

suministro diario de hierro y esto puede variar según la edad y el sexo (Tabla 1).  

Tabla 1. Requerimiento diario de hierro por edad y sexo 

 

Etapa de la vida Cantidad recomendada 

Bebés hasta los 6 meses de edad 0,27 mg 

Bebés de 7 a 12 meses de edad 11 mg 

Niños de 1 a 3 años de edad 7 mg 

Niños de 4 a 8 años de edad 10 mg 

Niños de 9 a 13 años de edad 8 mg 

Adolescentes (varones) de 14 a 18 años de edad 11 mg 

Adolescentes (niñas) de 14 a 18 años de edad 15 mg 

Hombres adultos de 19 a 50 años de edad 8 mg 

Mujeres adultas de 19 a 50 años de edad 18 mg 

Adultos de 51 o más años de edad 8 mg 

Adolescentes embarazadas 27 mg 

Embarazadas 27 mg 

Adolescentes que están amamantando 10 mg 

Mujeres que están amamantando 9 mg 

Fuente: NIH (2023). 

La fuente de hierro dietético presenta dos orígenes: hemo y no hemo. El hierro hemo 

proviene de las carnes rojas y blancas, el cual puede ser absorbido por el cuerpo hasta un 

50% (Jumbo Crisanto, 2016). En cambio, el hierro no hemo se encuentra en los alimentos 

de origen vegetal, unido a proteínas como la ferritina que permite su fácil biodisponibilidad 

(Gutiérrez Mesías, 2023). Sin embargo, este micronutriente también forma complejos 

moleculares que son de naturaleza insoluble, lo que no permite su absorción por el intestino 

delgado y son conocidos como antinutrientes (Martínez-Valverde et al., 2000). Entre los más 

comunes tenemos al ácido fítico, caracterizado por ser un ácido orgánico que contiene 

principalmente fósforo, y se ha reportado que también secuestra micronutrientes como hierro 

(De-Paula et al., 2018). Este antinutriente lo podemos encontrar en especies cultivadas como 

Glycine máxima, Lens culinaris, Cicer arietinum, Arachis hipogaea y Phaseolus vulgaris en 

concentraciones que varían entre 386 a 714 mg/100 g de semillas (Popova y Mihaylova, 

2019) y en los cultivos del género Vigna; presentan concentraciones de ácido fítico que 

oscilan entre de 312 a 1135.625 mg/100 g de alimento (Tresina y Mohan, 2012; Kakati et 
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al., 2010; kalidass y Mohan, 2012). Sin embargo, Lupinus mutabilis contiene 0.311 mg de 

fitatos por 100 g de semillas, reduciéndose hasta en un 55 % producto del desamarrado 

(Fernández, 2017). Otro antinutriente es el tanino, que tiene la capacidad de ligarse al hierro, 

evitando la absorción de este nutriente, reduciendo su absorción hasta un 60 % (Álvarez y 

César, 2019). Se ha registrado en Phaseolus vulgaris una concentración de taninos de 2961 

mg/100 g de alimento (Shimelis y Rakshit, 2008); mientras que en Cajanus cajan y Glycine 

máxima las concentraciones de taninos son de 1900 y 1590 mg/100 g de alimento (Sangronis 

y Machado, 2007 y Sharma et al., 2013). Además, Popova y Mihaylova (2019) analizaron 

semillas de Lens culinaris, Cicer arietinum y Arachis hipogaea registrando concentraciones 

de taninos que van de los 180 a 1800 mg/100g de alimento. En cambio, en semillas de tarwi 

tenemos una concentración de taninos de 95.53 mg/100 g de alimento que, con el 

desamargado, se reduce hasta un 80%, garantizando una mayor biodisponibilidad de hierro 

(Fernández, 2017) a diferencia de las otras especies de leguminosas.  

Las saponinas son metabolitos secundarios que juegan un rol en la defensa contra los 

patógenos (Franco Jiménez, 2021). Sin embargo, este antinutriente interfiere con la 

absorción y digestión de nutrientes García, 2004). Ante ello, es crucial tener un registro de 

las concentraciones de saponinas en las especies cultivadas, con el objetivo de establecer 

estrategias de mejora genética para brindar alimentos más saludables. En Glycine maxima, 

Lens culinaris, Cicer arietinum, Arachis hipogaea y Phaseolus vulgaris, las concentraciones 

de saponinas se encuentran en el rango de 106-170 mg/100 g de alimento (Popova y 

Mihaylova, 2019). Por otro lado, las concentraciones de este antinutriente en Lupinus albus, 

Lupinus luteus, Lupinus angustifolius y Cicer arietinum fluctúan entre 168 y 201 mg/100 g 

de alimento (Sharma y Sign, 2017). En cambio, en Lupinus mutabilis, Ruiz et al. (1995) 

reportan concentraciones de saponinas que oscilan entre 37.9 a 74 mg/100 g de alimento, 

siendo estas concentraciones menores a las descritas anteriormente, lo que la posiciona como 

un alimento más seguro respecto a otras leguminosas.  

2.2.2 Anemia, una deficiencia micronutricional   

En el mundo existen muchas enfermedades no transmisibles asociadas a una ingesta baja en 

nutrientes y entre las más comunes tenemos a la anemia (Medlineplus, 2020). La incidencia 

de esta patología es muy importante para la salud pública, porque si no es atendida en los 

primeros años de vida, puede repercutir en forma negativa en la capacidad cognitiva y 

productiva de las personas (Haas y Brownlie, 2001), siendo además una de las principales 
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causas de muerte de mujeres gestantes durante el parto (Milman, 2011). Esta enfermedad no 

transmisible se debe a múltiples causas; sin embargo, la más relevante es el consumo de 

alimentos bajos en hierro (Medlineplus, 2020). Esta afección presenta tres estadíos: 1) la 

disminución de las reservas de hierro en el cuerpo denominada depleción de hierro, 2) la 

deficiencia de hierro con disminución de la eritropoyesis, viéndose afectada la síntesis de 

hemoglobina, y 3) la anemia ferropénica, es el caso más grave y se caracteriza por una 

reducción de la síntesis de hemoglobina (Vásquez, 2003).  La anemia ferropénica afecta al 

27 % de personas en el mundo (Jeng y Chen, 2022). En los países industrializados, los grupos 

más vulnerables a la anemia son las mujeres embarazadas (18%) y los preescolares (17 %); 

mientras que en los países en desarrollo estos índices aumentan a 56 % y 42 % en mujeres 

embarazadas y preescolares (Vásquez, 2003). En el Perú, los niveles de anemia continúan 

siendo un problema para salud pública, en donde los niños y mujeres gestantes son los más 

vulnerables (Díaz-Rodríguez et al., 2022; Silva Lopez, 2024). Para detener el avance de la 

anemia en el Perú y en el mundo se han planteados múltiples alternativas y entre ellas: 

suministrar suplementos nutricionales ricos en hierro; sin embargo, estos generan 

estreñimiento (Mansilla et al., 2017). Por otro lado, existen programas interdisciplinarios 

como Harvestplus, que trabaja en conjunto con instituciones académicas del sector público 

y privado de 40 países del mundo con el objetivo de generar alimentos biofortíficados. En el 

Perú, el Ministerio de Salud (MINSA), por medio de su programa acción contra el hambre, 

promueve el desarrollo de investigaciones de cultivos biofortíficados (Alcázar, 2012; Nestel 

et al., 2006; Douthwaite et al., 2023).  

2.3 BIODIVERSIDAD VEGETAL Y BIOFORTIFICACIÓN CON HIERRO 

La biodiversidad vegetal cuenta con especies de importancia económica en el sector 

agroindustrial, textil, medicinal, entre otros (Begossi et al., 2000). Sin embargo, las de interés 

alimenticio son las más críticas, porque su consumo favorece el rendimiento corporal y 

cognitivo (Haas y Brownlie, 2001) y reduce la incidencia de enfermedades crónicas 

asociadas a la deficiencia de nutrientes (Ruiz et al., 2014). Ante ello, muchos investigadores 

en fitomejoramiento se enfocan en explorar la variabilidad de las especies vegetales 

domesticadas, a fin de identificar material genético promisorio que sirva de base para la 

obtención de cultivares biofortíficados en hierro y, entre las especies comerciales más 

estudiadas, tenemos: frijol, trigo y otras (Gómez-Galera et al., 2010). El frijol (Phaseolus 

vulgaris) es una de las leguminosas más consumidas a nivel mundial y, por esta razón, se 

han comenzado a identificar genotipos biofortíficados con hierro por medio de mejoramiento 
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convencional (Petry et al., 2015). El Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT) 

evaluó 1000 accesiones de frijol común y encontró algunas que presentaban entre 34 a 89 

ppm de hierro total (Della Valle et al., 2013). Además, Aliu et al. (2014), estudiando la 

variabilidad micronutricional de una población de frijol, encontró que el contenido de hierro 

en estos genotipos variaba entre 53.36 a 114 ppm. Asimismo, Araújo et al. (2003), evaluando 

una colección de genotipos, cultivares y líneas élites de frijol, encontró que la magnitud de 

la dispersión del contenido de hierros estuvo entre 83.5 a 104 ppm. En cambio, en otras 

leguminosas como las habas, las alverjas, el frijol castilla, el garbanzo y las lentejas el 

contenido de hierro varió entre 5 a 97.78 ppm (Baloch et al., 2014; Diapari et al., 2015; 

Gerrano et al., 2017; Grewal et al., 2020; Karakoy et al., 2012). El trigo (Triticum aestivum) 

es otra especie de interés alimenticio para generar cultivares biofortíficados con hierro, por 

tener una gran variabilidad fenotípica en torno a la concentración de este mineral en la 

semilla, encontrando genotipos de 15 a 109 ppm de hierro (Cakmak et al., 2004;  Badakhshan 

et al., 2013). Por otro lado, Badigannavar et al. (2016), evaluando el contenido de hierro 112 

genotipos de sorgo, encontró que las cantidades de este micronutriente varían entre 11 a 954 

ppm.  

2.4 HOMEOSTASIS DE HIERRO EN PLANTAS  

El hierro es un micronutriente esencial para las plantas y su deficiencia puede repercutir en 

procesos fisiológicos implicados en su crecimiento y desarrollo tales como la respiración, 

biosíntesis de clorofila y fotosíntesis (Ishimaru et al., 2010). Sin embargo, este 

micronutriente no puede estar en forma libre en las células porque puede reaccionar con los 

radicales hidroxilos a través de la reacción de Fenton, ocasionando daños irreversibles a 

nivel celular (Jeong y Guerinot, 2009). La compartimentalización de este micronutriente es 

fundamental para evitar sus efectos tóxicos y facilitar su biodisponibilidad para el buen 

funcionamiento de la célula.  Las biomoléculas que participan en su biodisponibilidad son 

proteínas que intervienen en la toma de hierro del suelo hasta su almacenamiento y uso 

dentro de las células vegetales (Mai y Bauer, 2016).  

2.4.1 Absorción y asimilación de hierro en plantas 

Las plantas, para crecer y desarrollarse, deben tomar los nutrientes necesarios del suelo 

donde se encuentran (Morgan y Connolly, 2013). Sin embargo, estos suelos presentan 

diversas características que pueden facilitar o no la absorción de nutrientes (Chapin, 1983). 

En suelos donde los nutrientes no estén bajo su forma biodisponible, las especies vegetales 
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han empleado estrategias para regular su homeostasis nutricional (Yoshiaki, 2021). Por 

ejemplo, en suelos calcáreos el hierro se encuentra bajo la forma química de ion férrico o 

Fe(III) (Nozoye et al., 2013). Ante esta situación, las plantas desarrollaron mecanismos como 

la reducción de Fe(III)  a ion ferroso o Fe(II) (forma bioasimilable) o la exudación de 

biomoléculas que atrapan el Fe(III) para facilitar su ingreso a la raíz (Jeong y Guerinot, 

2009). Además, estas estrategias están presentes en plantas gramíneas y no gramíneas 

(Figura 2). 

a. Estrategia de absorción de hierro en gramíneas 

Las especies gramíneas, en respuesta a la deficiencia de hierro, liberan fitosideróforos a la 

rizósfera. Dentro de estos fitosideróforos tenemos a la nicotianamina (NA) y la S-

Adenosilmetionina (SAM) que son biosintetizadas por las enzimas Nicotianamina sintasa 

(NAS) (Nozoye 2018) y la S-Adenosilmetionina Sintetasa 3 (SAMS3) (Chen et al., 2016a, 

Mori y Nishizawa, 1987 y Binet et al., 2011). El fitosideróforo NA se caracteriza por ser un 

aminoácido no proteinogénico que fue descubierto por primera vez en el tabaco (Noma et 

al. 1971). La NA se ha vuelto una biomolécula translocadora muy importante en la 

homeostasis de hierro, ya que no solo facilita el transporte de hierro del suelo a la raíz, sino 

también a las hojas e inclusive a las semillas (Kim et al., 2005; Masuda et al., 2009; Schuler 

et al., 2012), convirtiendo a la enzima biosintetizadora de este fitosideróforo en pieza clave 

para la generación de cultivares tolerantes a la deficiencia de hierro (Johnson et al., 2011). 

Para ello, se han realizado estudios de sobreexpresión de la enzima NAS en diversos cultivos 

para confirmar la tolerancia. En soya, la sobreexpresión de la enzima HvNAS1 ha 

incrementado el contenido de hierro en semillas de 55 a 110 ppm (Nozoye et al., 2014).  En 

camote, la enzima NAS incrementó el contenido de hierro cinco veces más en hojas en 

comparación con el testigo (Kim et al., 2005). En arroz, la sobreexpresión del gen HvNAS1 

con ayuda del promotor CaMV 35 aumentó al doble el contenido de hierro en semillas 

pulidas (Masuda et al., 2009). En cambio, en cebada el SAM es biosintetizado en repuesta a 

la deficiencia de hierro (Takizawa et al.1996). El NA secuestra el Fe(III) y el Fe(II), y los 

transporta al interior de la raíz por medio de la proteína transportadora Yellow Stripe Like 1 

(YSL1) (Le et al., 2005). La proteína de transporte YSL1 se encuentra en la membrana 

plasmática de las células radiculares (Kumar et al., 2017) y se ha demostrado que la 

expresión de este gen es mayor bajo deficiencia de hierro (Waters et al., 2006). En cebada 

existe una proteína de transporte homóloga a YSL1 conocida como Hordeum vulgare 

Yellow Stripe 1 (HvYS1) que tiene afinidad por el fitosideróforo conocido como ácido 
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mugineico (AM) para transportar el Fe(III) al interior de la raíz (Inoue et al., 2009). En arroz, 

la proteína YSL15 utiliza al 2’-desoximugineico (ADM) para transportar Fe(III) al interior 

de las células radiculares (Lee et al., 2009). A pesar que estas proteínas de transporte son 

propias de las gramíneas, se han encontrado en múltiples especies, incluyendo 

monocotiledóneas, dicotiledóneas, gimnospermas, helechos y musgos (Chen et al., 2014). 

b. Estrategia de absorción de hierro en especies no gramíneas  

Las especies dicotiledóneas y monocotiledóneas no gramíneas, bajo un panorama de 

deficiencia de hierro, emplean estrategias para tomar este mineral no asimilable 

convirtiéndolo en biodisponible (Jeong y Guerinot, 2009). Para facilitar el ingreso de hierro, 

este grupo de plantas utiliza la exudación de protones y ácidos orgánicos con el objetivo de 

generar las condiciones para convertir el Fe(III) a la forma biodisponible que es el Fe(II) 

(Kobayashi y Nishizawa, 2012).  Uno de los complejos que facilita la acidificación de la 

rizósfera es la ATPasa (AHA) (Zhang et al., 2019). Esta enzima se localiza en la célula 

radicular, exactamente en la membrana plasmática y se ha demostrado que se expresa aún 

más bajo deficiencia de hierro (Yi y Guerinot, 1996). En Arabidopsis, se ha reportado que 

la expresión de las enzimas AHA2 y AHA7 es elevada bajo condiciones de deficiencia de 

hierro, mientras que AHA1 no (Yuan et al., 2017, Zhang et al., 2019). La acidificación de la 

rizosfera permite la liberación del hierro en su forma oxidada; sin embargo, este mineral 

debe reducirse a Fe(II) para ingresar al interior de la célula radicular y para ello existe la 

enzima Ferroquelato reductasa 2 (FRO2) (Vert et al., 2002). Esta enzima transforma el 

Fe(III) en Fe(II) por medio de la donación un electrón proveniente del NADPH+H+, 

ocurriendo esta reacción en el apoplasto de la raíz (Zhang et al., 2019). En Arabidopsis 

thaliana, la enzima FRO2 está asociada al incremento de la longitud de la raíz bajo 

deficiencia de hierro (Satbhai et al., 2017). Mientras que en Glycine max, la FRO2 tiene una 

alta afinidad por el Fe(III) (Mamidi et al., 2014). Una vez reducido, el hierro debe ingresar 

al interior de la raíz y, para ello, es necesaria la proteína de transporte regulada por hierro 1 

(IRT1). Ishimaru et al. (2007) y Oki et al. (2004) revelaron que el gen que regula la proteína 

de transporte IRT1 en líneas transgénicas incrementa las concentraciones de hierro en las 

células radiculares, mejorando la tolerancia a la baja biodisponibilidad de este 

micronutriente en condiciones hidropónicas y en suelos calcáreos.  
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Figura 2. Mecanismo de absorción de hierro a nivel radicular en plantas  

Las enzimas ATPasa 2 (AHA2), Ferroquelato reductasa 2 (FRO2) y la proteína conocida 

como Transportador regulado por hierro 1 (IRT1) como parte de la estrategia en no 

gramíneas y las enzimas S-adenosylmethionina sintetasa (SAMS) y Nicotianamina sintasa 

(NAS), así como la proteína de transporte Yellow stripe like 1 (YSL1) conforman la 

estrategia en gramíneas. Las interrogantes (?) simbolizan proteína desconocida.  

Fuente: Gayomba et al. (2015). 
 

 

2.4.2 Transporte de hierro en el interior de la planta  

El hierro es movilizado por diversas proteínas de transporte y de acuerdo a Jeong y Guerinot 

(2009) el transporte puede ser de larga distancia, cuando el hierro es transportado de un 

órgano de la planta a otro, mientras que el transporte a nivel intracelular se denominaría de 

corta distancia (Figura 3). 

a. Transporte a larga distancia  

El hierro, una vez que ingresa al interior de la célula, es distribuido a todas las demás partes 

de la planta y, para ello, es crítica la presencia de proteínas transportadoras. Sin embargo, 

estas proteínas necesitan de fitosideróforos, para poder transferir el hierro (Jeong y Guerinot, 
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2009). Dentro de estas tenemos a las proteínas de la familia Yellow Stripe Like (YSL) 

(Kumar et al., 2019a). Las YSLs son parte de la familia de proteínas conocida como 

oligopéctidos transportadores (OPT) y fueron identificadas en base a la similitud de sus 

secuencias con la proteína Zea mays Yellow Stripe (ZmYS1) debido a su secuencia 

proteínica altamente conservada (Harada et al., 2007). Estas proteínas se han identificado y 

caracterizado en diversas especies vegetales como monocotiledóneas, dicotiledóneas, 

gimnospermas, helechos y musgos (Lubkowitz, 2006). Curie et al. (2001), Inoue et al. 

(2009), Murata et al. (2006) y Banakar et al. (2017) reportan que este tipo de proteínas de 

transporte en arabidopsis, arroz y cebada están involucradas en la adquisición de hierro y su 

distribución a diferentes partes de la planta. En trigo, las proteínas TaYSL1A, TaYSL1B, 

TaYSL3, TaYSL5 y TaYSL6 se encuentran reguladas en las raíces, mientras que las 

proteínas TaYSL5, TaYSL12 y TaYSL9 en el brote y su actividad incrementa bajo 

deficiencia de hierro (Kumar et al., 2019a).   Por otro lado, Senoura et al. (2017) revelaron 

que la proteína OsYSL9 transporta tanto el complejo Fe(II)-nicotianamina y el Fe(III)- ácido 

2-deoximugineico del endospermo al embrión durante el desarrollo de la semilla. En cambio, 

la proteína OsYSL2 está involucrada en el transporte de hierro desde las hojas a las semillas 

(Koike et al., 2004; Ishmaru et al., 2010). En Oriza sativa, la proteína OsYSL15 se localiza 

en la membrana plasmática de la raíz y permite el ingreso del complejo Fe(III)- ácido 2-

deoximugineico y su sobreexpresión incrementa el contenido de hierro en las semillas de 

arroz (Connorton y Balk, 2019). Moran Lauter et al. (2014), identificaron genes candidatos 

en respuesta a la deficiencia de hierro en Glycine max, en donde solo la proteína de transporte 

GmYSL7 se expresó a nivel de hojas. Sin embargo, en Arabidopsis thaliana, las proteínas 

AtYSL1 y AtYSL3 se localizan en las raíces y hojas, y su regulación es mayor en respuesta 

a la deficiencia de hierro; además, ellos hipotetizan que estas dos proteínas pueden translocar 

el hierro del xilema al floema para poder transportarlo hacia las flores y frutos (Waters et al., 

2006). 

Dentro de la familia OPT, existen otras proteínas conocidas como Peptide Transporters (PTs) 

(Lubkowitz, 2011). Estas proteínas están involucradas en procesos tales como: distribución 

de metales a larga distancia, movilización de nitrógeno, secuestro de metales pesados y 

transporte de glutatión (Lubkowitz, 2011). Sin embargo, dentro de este grupo hay proteínas 

de transporte de larga distancia, cuyo rol es importante en la homeostasis de hierro en los 

seres vivos. Bajo esa función utilizan a la NA para movilizar el hierro en su forma química 

divalente o trivalente por el floema hacia las semillas (Grusak et al., 1999). El homólogo de 
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la proteína OPT3 de Brassica juncea (BjGT1) se sobreexpresa en el tallo bajo deficiencia de 

hierro, permitiendo la acumulación de este micronutriente en las semillas (Zhai et al., 2014). 

En cambio, en Arabidopsis thaliana, las proteínas AtOPT1 al 9 a excepción de la AtOPT8 se 

expresan fuertemente en las plántulas germinadas, especialmente en el tejido vascular de los 

cotiledones e hipocótilos (Koh et al., 2002). La regulación de estas proteínas preferentemente 

es en el tejido vascular de los cotiledones; sin embargo, también se observa su regulación en 

raíces, hipocótilos, hojas, flores, vainas y semillas (Stacey et al., 2006). Por otro lado, las 

proteínas de transporte OsOPT1, OsOPT3, OsOPT4, OsOPT5 y OsOPT7 movilizan tanto el 

Fe(II) como el Fe(III) a las raíces, tallos, hojas, cubierta de la semilla, pedicelo y embriones 

(Vasconselos et al., 2008). A nivel del xilema, tenemos una proteína de transporte a larga 

distancia conocida como Reductasa Férrica Defectuosa 3 (FRD3) (Roschzttardtz et al., 

2011). Esta proteína fue aislada por primera vez en Arabidopsis thaliana y, estudiando su 

funcionalidad, se determinó como una proteína transportadora de manganeso (Delhaize, 

1996). Sin embargo, se ha descubierto que anulando la expresión del gen FRD3 se pueden 

generar, en arabidopsis, plantas cloróticas bajo un escenario de escasez de hierro en el suelo, 

corroborando así su importante participación en la homeostasis de hierro (Yokosho et al., 

2009) Esta proteína transporta hierro en su forma férrica por medio del complejo citrato-ion 

férrico (Rogers y Guerinot, 2002; Green y Rogers, 2004; Durrett et al., 2007; Yokosho et 

al., 2009). Este fitosideróforo probablemente sea específico para la FRD3 para el transporte 

de hierro via xilema, ya que contiene el 99.5% del hierro presente en los exudados del xilema 

(Durrett et al., 2007). La proteína FRD3 cumple roles relevantes asociados a la fertilidad, ya 

que la anulación de la expresión del gen FRD3 provocaría aborto de los granos de polen y, 

con ello, la generación de semillas vanas en Arabidopsis thaliana (Roschzttardtz et al., 

2011). En Oryza sativa hay seis ortólogos de la proteína FRD3 de las cuales OsFRDL1 causa 

clorosis en las hojas. Además, esta misma proteína fue localizada en el pedúnculo, raquis, 

cáscara y estambre, asociándola con la viabilidad del polen y la fertilidad del grano (Yokosho 

et al., 2009).  Los reportes sobre estas proteínas asociadas a la homeostasis de hierro, 

corroboran su importancia para su utilización dentro de un programa de mejora vegetal a fin 

de tener cultivares biofortíficados adaptados a suelos marginales.    

b. Transporte a corta distancia  

En la célula, el tránsito e ingreso de hierro en sus formas divalente y trivalente se da gracias 

a proteínas de transporte de corta distancia. Estas proteínas se localizan en las orgánelas que 

cumplen un rol vital en el crecimiento y desarrollo celular. Estas orgánelas son: el cloroplasto 
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y la vacuola (Frazer y Anderson, 2014).  En el cloroplasto (Figura 3), la proteína de 

transporte conocida como translocon 21 de la membrana interna del cloroplasto (TIC21) 

cumple la función de permitir el ingreso del hierro en su forma química de Fe(II) (Li y Chiu, 

2010). En Arabidopsis thaliana, esta proteína fue identificada por primera vez, determinando 

su importancia en la homeostasis de hierro y en la formación de plastidios (Sun et al., 2001; 

Duy et al., 2007). Sin embargo, en el citoplasma también existe Fe(III) que no puede ingresar 

bajo esta forma química; es por ello que existe una enzima ubicada en la membrana del 

cloroplasto que se encarga de reducir el Fe(III) a Fe(II) llamada Ferroquelato Reductasa 7 

(FRO7) y es inducida durante la diferenciación de las células en las hojas, así como en la 

maduración de los cloroplastos (Kroh y pilon, 2020). Cabe mencionar que la FRO7 cumple 

un rol importante en las necesidades fotosintéticas de las plantas, ya que un mal 

funcionamiento de esta enzima puede generar un retraso en el crecimiento, un bajo transporte 

de electrones y una disminución en la acumulación de citocromo b6f bajo condiciones in 

vitro (Jeong et al., 2008). 

En la vacuola (Figura 3), las proteínas de transporte de corta distancia más importantes son: 

el transportador de hierro vacuolar (VIT) y la resistencia asociada al macrófago (NRAMP) 

(Yoshida y Negishi, 2013).  La VIT1 es importante para la homeostasis de hierro porque 

permite la trasferencia de hierro del citoplasma al interior de las vacuolas, permitiendo el 

incremento de hierro en los cultivos (Kato et al., 2019). Esta proteína de transporte fue 

reportada por primera vez en Arabidopsis thaliana (Kim et al., 2006). Para el uso del hierro 

almacenado en la vacuola, el citoplasma circundante debe disminuir de pH, permitiendo así 

la activación de los sistemas de flujos que liberan los iones metálicos almacenados en la 

vacuola de las cuales uno de sus componentes son las Proteínas de macrófagos asociada a la 

resistencia natural (NRAMPs) (Yoshida y Negishi, 2013). En Oriza sativa se han 

identificado las proteínas OsNRAMP1-7, de las cuales solo cinco de ellas han sido 

caracterizadas y solo la NRAMP6 estaba involucrada en la homeostasis de hierro (Peris-

Peris et al., 2016). En cambio, en Arabidopsis thaliana se han identificado seis proteínas 

NRAMP en las que la AtNRAMP3 y AtNRAMP4 están asociadas a la adquisición de hierro 

en las membranas vacuolares localizadas en los embriones durante las etapas de desarrollo 

temprano (Calliatte et al., 2010). En Arachis hypogaea, se ha identificado la proteína 

AhNRAMP1 en raíces y hojas. La función de esta proteína es la movilización de hierro 

divalente del interior de la vacuola al espacio intracelular, para su utilización cuando exista 

deficiencia de hierro (Xiong et al., 2012), Las proteínas de transporte antes mencionas 
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cumplen un rol primordial en la homeostasis de hierro en los cultivos, ya que permiten el 

reciclaje y abastecimiento de este micronutriente para el normal funcionamiento de los 

procesos biológicos vitales en un escenario de escasez de este mineral en el suelo.      

2.4.3 Almacenamiento de hierro en las plantas  

Dentro de las células, el hierro en su estado libre es tóxico y, por eso, debe ser 

compartimentalizado hasta cuando sea requerido y utilizado para la regulación de procesos 

fundamentales como la fotosíntesis, respiración entre otras (Bashir et al., 2016). Para ello 

existen proteínas, conocidas como ferritinas (FERs), donde se almacena el hierro para 

mantener el balance en el contenido de este mineral a nivel celular (Figura 3). Estas proteínas 

de almacenamiento se localizan principalmente en el cloroplasto, mitocondrias (Vigani et 

al., 2013) y vacuolas (Bastow et al., 2018). En Oriza sativa, al sobreexpresar el gen de la 

ferritina se consiguió incrementar el contenido de hierro en las semillas y, después de ese 

acontecimiento, se empezó a estudiar este mismo gen en otras especies con el objetivo de 

generar estrategias para obtener cultivos biofortifícados en hierro (Kobayashi et al., 2010).  

Por otro lado, la coexpresión del gen de la ferritina de Glycine max y de la Aspergillus 

phytasa permitió el aumento de un 20 a 70% en el contenido de hierro a nivel de endospermo 

en Zea mays (Lee et al., 2012). En banana, utilizando el gen de la ferritina de Glycine max 

se logró incrementar el contenido de hierro en 6.32 veces en comparación con las plantas 

testigo (Kumar et al., 2011). Además, se utilizó el gen de la ferritina de Glycine max en trigo 

consiguiendo aumentar el contenido de hierro a 40 ppm, mientras que sobreexpresando la 

ferritina de trigo conocida como TaFer1-A se consiguió incrementar el contenido de hierro 

a 44.5 ppm (kumar et al., 2019b). Goto et al. (1999) y Lucca et al. (2002) afirman que la 

sobreexpresión de las ferritinas de las semillas de las especies de cereales contribuiría a 

incrementar el contenido de hierro y, de esta manera, generar un alimento con mayor calidad 

nutritiva en base a hierro. Aparte de las ferritinas, existen otras biomoléculas en donde el 

hierro es almacenado y son conocidas como antinutrientes, porque solo almacenan y no 

permiten la biodisponibilidad de hierro. Entre ellas tenemos a los taninos, polímeros 

fenólicos y el ácido fítico (Welch y Graham, 2004). El ácido fítico puede precipitar el hierro, 

disminuyendo su biodisponibilidad en la planta y dificultando su asimilación como alimento 

para las personas (Schuler y Bauer, 2012). Por lo tanto, un alimento con alto contenido de 

ácido fítico, es un recurso alimenticio que genera deficiencia de hierro y la anemia en su 

población (Shamsuddin, 2008). Ante esta situación, los programas de mejoramiento genético 

de cultivos trabajan en reducir el contenido de ácido fítico en los cultivos con el fin de 



 

17 
 

incrementar el contenido de hierro biodisponible (Kuwano et al., 2006).  

 
 

Figura 3. Mecanismo de transporte y almacenamiento de hierro en plantas  

Las proteínas Reductasa férrica defectuosa 3 (FRD3), Transportador de oligopéptidos 1 

(OPT1), Transportador de oligopéptidos 3 (OPT3), Transportador de oligopéptidos 7 

(OPT7), Yellow stripe like 1 (YSL1) y Yellow stripe like 3 (YSL3) transportan el hierro vía 

vascular y en hoja, las proteínas Proteina 1 de macrofagos asociada a la resistencia natural 

(NRAMP1),  Proteina 3 de macrofagos asociada a la resistencia natural (NRAMP3), 

Transportador de hierro vacuolar 1 (VIT1) permiten la salida e ingreso del hierro de la 

vacuola, y en el cloroplasto la enzima Ferroquelato reductasa 7 (FRO7) reduce el hierro de 

Fe(III) a Fe(II) para que la Translocon 21 de la membrana interna del cloroplasto  (TIC21) 

permita su ingresos para ser almacenado en la proteína Ferritina 2 (FER2). Loas 

interrogantes (?) simbolizan proteína desconocida.  

Fuente: Gayomba et al. (2015) y Agafonov et al. (2016). 
 

 

En leguminosas, se ha reportado que existe un simultáneo incremento del contenido de ácido 

fítico y de hierro (Petry et al., 2015). En cereales, se busca que la relación entre ácido fítico 

y hierro esté en una relación molar de 1:1, ya que esto significaría una absorción significativa 

de hierro en este tipo de alimentos (Hurrell y Egli, 2010). En cambio, para algunas legumbres 
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y cereales integrales, si la relación molar es de 10:1, la biodisponibilidad de hierro es nula 

(Rodríguez-Ramiro et al., 2017). A nivel de mejora genética, en Pisum sativum se logró 

reducir a un 60 % el contenido de ácido fítico, logrando mejorar la biodisponibilidad de 

hierro (Warkentin et al. 2012; Liu et al., 2014). La información antes mencionada evidencia 

la importancia de incrementar el contenido de ferritina y disminuir el de ácido fítico para 

mejorar la biodisponibilidad de hierro y, con ello, garantizar una mejor adaptabilidad del 

cultivo al ambiente y facilitar un alimento con calidad nutritiva en base a hierro.  

 

2.5 HIERRO Y SU COMPETENCIA CON OTROS MICRONUTRIENTES  

El hierro se encuentra biodisponible en el suelo de pH ácido. Sin embargo, la mayoría de los 

suelos agrícolas presentan pH alcalino y, en esta situación, las especies cultivadas se valen 

de estrategias para tomar el hierro del suelo y mantener la homeostasis de este micronutriente 

en la planta (Guerinot, 2001). El hierro es tomado por la planta a través de proteínas de 

transporte que son activadas bajo deficiencia de hierro. Sin embargo, estas proteínas no 

suelen ser específicas para este micronutriente (Puig y Peñarrubia, 2009). La proteína de 

transporte IRT1 puede tomar del suelo mayor cantidad de cadmio, manganeso y zinc que de 

hierro, demostrando su mayor afinidad por estos metales que por hierro (Staiger, 2002). 

Cohen et al. (2004) revelaron que la proteína PsIRT1 no solo transporta Fe(II) sino también 

Zn(II) y Mn(II) en Pisum sativum. En gramíneas, el fitosideróforo NA a un pH de 6.5 puede 

atrapar iones de Cu en lugar de hierro. Además, se ha reportado que la NA presenta mayor 

afinidad por el Zn(II), Co(II), Ni(II), Cu(II) y Fe(III) que por Fe(II). Asimismo, Singh et al. 

(2017) reportan los fitosideróforos biosintetizados por la TaNAS2 en trigo, secuestrando 

tanto el hierro como el zinc. Estos complejos quelantes pueden ser transportados, de la raíz 

a las hojas y de ellas a las semillas, por las proteínas de transporte YSL reduciendo las 

concentraciones de hierro e incrementando el contenido de otros micronutrientes o metales 

pesados en la planta (Curie et al., 2008). Así, la proteína TaYSL5 reportada para trigo puede 

movilizar el hierro, cobre, zinc y manganeso (Kumar et al., 2018). Vía xilema, la proteína 

de transporte AtFRD3 no es especifica de hierro, ya que también se ha reportado que puede 

movilizar zinc (Pineau et al., 2012). Dentro de las proteínas de transporte a corta distancia, 

se ha reportado que las proteínas NRAMP presentan mayor afinidad por el Cd(II) que por el 

Fe(II) (Thomine et al., 2000). En cambio, Mani y Sankaranarayanan (2018) y Kirammayi et 

al. (2014) afirman que la proteína OsNRAMP puede trasladar tanto el hierro como zinc, 

cobre y manganeso. También se ha reportado que las ferritinas no son específicas para 
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almacenar hierro, ya que también pueden contener cobre y manganeso (Bashir et al., 2016). 

Las biomoléculas antes mencionadas, son importantes por tener una mayor participación 

bajo deficiencia de hierro. Sin embargo, presentan cierta afinidad por otros micronutrientes, 

pudiendo reducir la concentración de hierro en la planta y, por lo tanto, la calidad nutricional 

de los alimentos en relación a este mineral. 
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III. MATERIALES Y MÉTODOS 

3.1 EVALUACIÓN Y SELECCIÓN DE LAS ACCESIONES DE TARWI 

3.1.1 Obtención del material vegetal 

Las semillas de los genotipos precoces (20) y tardíos (25) de tarwi, fueron obtenidos del 

banco de germoplasma del Instituto Nacional de Innovación Agraria (INIA) Huancayo 

(Tabla 2). 

Tabla 2. Descripción de las 45 accesiones de tarwi utilizados en la tesis 
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3.1.2 Experimentación 

a. Caracterización morfológica y micronutricional para la selección de las accesiones de 

tarwi  

Para la selección de las mejores accesiones tardías y precoces de tarwi, se realizó una 

caracterización a nivel de semilla, en donde se evaluó los rasgos morfológicos asociados a 

la semilla como el ancho de semilla (mm), largo de semilla (mm) y el peso de 100 semillas 

en gramos (Pereira et al., 2008). La caracterización micronutricional se basó en determinar 

el contenido de Fe, Zn, B, Cu y Mn, utilizando 10 g de semillas por repetición. En el 

Laboratorio de Análisis de Suelos, Plantas, Aguas y Fertilizantes de la Universidad Nacional 

Agraria La Molina fueron llevadas las muestras, en donde se trituraron, hasta su 

pulverización, con ayuda de un molino y secadas en una estufa a 70°C. Para el análisis de 

Fe, Zn, Cu y Mn, el polvo pasó por una digestión húmeda en una mezcla nitro-perclórica y 

la lectura se efectuó por espectrofotometría de absorción atómica (Zasoski y Burau, 1970). 

La determinación de B se realizó por colorimetría, empleando la curcumina acética (Dible 

et al., 1954).  

b. Selección de accesiones en base al perfil micronutricional 

La selección de las mejores accesiones de tarwi se realizó teniendo en cuenta los siguientes 

criterios micronutricionales: 

• Contenido de Fe > 40 ppm (Bouis y Saltzman, 2017). 

• Contenido de Zn > 28 ppm (Bouis y Saltzman, 2017). 

• Contenido de B > 13 ppm (Kuru et al., 2018). 

• Contenido de Cu < 9 ppm (Shokunbi et al., 2019). 

• Contenido de Mn < 30 ppm (VKM, 2018).     

3.1.3 Análisis estadísticos 

a. Selección de las accesiones de tarwi por su perfil micronutricional (Fe, Zn, B, Cu y Mn) 

y características relacionadas a la semilla (peso de 100 semillas, así como el largo y ancho 

de semilla) 

Los resultados obtenidos del punto a fueron sometidos a la prueba de normalidad e igualdad 
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de varianzas de acuerdo a Kolmogorov – Smirnov y posteriormente se utilizó el CME del 

ANOVA para evaluar la variabilidad (Rueda Restrepo et al., 2009) y el análisis de 

conglomerados utilizando la distancia de Mahalanobis permitió seleccionar los mejores 

grupos (Escobedo y Salas, 2008) 

3.2 IDENTIFICACIÓN Y SELECCIÓN DE LOS TRANSCRIPTOS ASOCIADOS A 

LA HOMEOSTASIS DE HIERRO A PARTIR DE UNA DATA 

TRANSCRIPTÓMICA PREVIA HECHA EN TARWI. 

3.2.1 Recopilación y validación de los genes asociados a la ruta de homeostasis de hierro 

en Arabidopsis thaliana. 

La información de los genes asociados a la homeostasis de hierro en Arabidopsis thaliana 

L. se obtuvo por expresión global de genes realizados en los artículos científicos de Li y Lan 

(2017) y Naranjo-Arcos et al. (2017). Esta información fue revalidada con la base de datos 

de Arabidopsis (www.arabidopsis.org), siendo 16 los genes identificados (Tabla 4).   

3.2.2. Comparación y selección de las secuencias involucradas con la homeostasis de 

hierro de tarwi con las secuencias del punto 3.2.1. 

El análisis del blasteo involucró los siguientes pasos: (1) descargar las secuencias del punto 

3.2.1 en formato fasta de las proteínas implicadas en homeostasis de hierro (Tabla 2). (2) 

búsqueda de las proteínas homólogas en las siguientes especies: Glycine maxima L., Glicyne 

soja L., Arachis hypogaea L., Arachis ipaensis L., Cicer arietinum L., Medicago trucantula 

L., Cajanus cajan L., Vigna unguiculata L.  y Lupinus angustifolius L. a través de Protein 

BLAST (https://blast.ncbi.nlm.nih.gov/Blast.cgi?PAGE=Proteins) en NCBI. Las secuencias 

de los puntos (1) y (2) fueron comparados contra la data de la información proteica de tarwi 

proveniente de los trabajos de la tesis de Hidalgo (2021) y Ramos (2021) por medio del 

programa BLAST en la plataforma LINUX. La anotación de los genes de tarwi relacionados 

a la homeostasis de hierro se realizó teniendo en cuenta un e-valor menor a 1 x 10-50 (Lobos, 

2008). Para un análisis funcional más profundo de las secuencias proteicas relacionada con 

la absorción, translocación y almacenamiento de hierro en tarwi, se identificó los dominios 

y motivos para cada proteína, utilizando InterPRO (https://www.ebi.ac.uk/interpro/) y 

software in silico MEME (https://meme-suite.org/meme/), respectivamente. Para la 

identificación de los dominios con función biológica validada, se utilizó la secuencia 

proteica de la planta modelo Arabidopsis thaliana. Dentro de la plataforma de interPRO, 

http://www.arabidopsis.org/
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fueron seleccionados los dominios predichos por el software InterPRO y PHANTER, ya que 

coinciden con la funcionalidad de los dominios, así como su ubicación dentro de la secuencia 

proteica de Arabidopsis thaliana.  

Tabla 3. Reglas para la determinación de la secuencia consenso 

 

Reglas                                                                                  

(En la misma posición dentro del alineamiento múltiple) 
Símbolo Referencia 

(1) La frecuencia del aminoácido es un 100%, el consenso se 

escribe con mayúscula.    
A 

Hernández et al. 

(2019) 

(2) La frecuencia del aminoácido es más de un 50%, el 

consenso se escribe con minúscula.  
A 

Hernández et al. 

(2019) 

(3) La frecuencia de espacios vacíos superan más del 50%, el 

consenso está representado por el signo “menos” 
- 

Porebski y 

Buckle (2016) 

(4) Si no se cumple la regla 1, 2 y 3, el consenso está 

representado por el signo “más”. 
+ 

Porebski y 

Buckle (2016) 

(5) Si dos aminoácidos en igual proporción superan más del 

50% de los aminoácidos, el consenso estará representado 

como una fracción. 

A/B 
https://meme-

suite.org/meme/ 

 

Además, estos softwares fueron seleccionados por la actualización constante de su base de 

datos (InterPRO) y por la utilización de secuencias curadas en la predicción de dominios 

(PHANTER). Con el software MEME se realizó la predicción de motivos, utilizando todas 

las secuencias de aminoácidos de las especies descritas en el punto 3.2.1 y 3.2.2 para cada 

proteína. También se determinó la secuencia consenso con ayuda del programa 

bioinformático MultiAlin (http://multalin.toulouse.inra.fr/multalin/), teniendo en cuenta las 

reglas descritas en la Tabla 3.   
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Tabla 4. Genes involucrados en la ruta de homeostasis de hierro en Arabidopsis 

thaliana 

 

Genes Nombre del gen Código del gen 

Proteínas transportadoras de corta distancia 

IRT1 Transportador regulado por hierro 1 AT4G19690.2 

NRAMP1 
Proteina 1 de macrofagos asociada a la resistencia 

natural  
AT1G80830.1 

NRAMP3 
Proteina 3 de macrofagos asociada a la resistencia 

natural  
AT2G23150.1 

VIT1 Transportador de hierro vacuolar 1 AT2G01770.1 

TIC21 
Translocon 21 de la membrana interna del 

cloroplasto 
AT2G15290.1 

Proteínas transportadoras de larga distancia 

OPT1 Transportador de oligopéptidos 1 AT5G55930.1 

OTP3 Transportador de oligopéptidos 3 AT4G16370.1 

OTP7 Transportador de oligopéptidos 7 AT4G10770.1 

YSL1 Yellow stripe like 1 AT4G24120.1 

YSL3 Yellow stripe like 3 AT5G53550.1 

FRD3 Reductasa férrica defectuosa 3 AT3G08040.1 

Proteína de almacenamiento 

FER2 Ferritina 2 AT3G11050.1 

Enzimas de oxido reducción de hierro 

FRO2 Ferroquelato reductasa 2 AT1G01580.1 

FRO7 Ferroquelato reductasa 7 AT5G49740.1 

Transportador de protones 

AHA2 ATPasa 2 AT4G30190.1 

Enzimas productoras de fitosideróforos 

NAS Nicotianamina sintasa AT5G04950.1 

SAMS3 S-adenosylmethionina sintetasa 3  AT3G17390.1 

 

 

3.3 ESTUDIO DE LOS MECANISMOS GENÉTICOS IMPLICADOS EN LA 

HOMEOSTASIS DE HIERRO BAJO CONDICIONES DE DEFICIENCIA DE ESTE 

MICRONUTRIENTE 

 

3.3.1 Experimento bajo deficiencia de hierro 

De las accesiones de tarwi seleccionadas en la etapa 3.1.2.1, la accesión T25 fue seleccionada 

por su bajo CVM de Fe, Zn, B, Cu y Mn (6.53 %) (Anexo 1) junto el cultivar Andenes 

(testigo) y sembrados bajo solución hidropónica Murashike Skoog (1962) sin hierro. A las 
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dos semanas de sembrados T25 y Andenes se colectó, por separado, hojas, tallo y raíz que 

presenten la sintomatología de clorosis, los cuales fueron utilizados para realizar el 

experimento de expresión génica y para el análisis estadístico. Se utilizó tres réplicas 

técnicas.  

3.3.2 Análisis de expresión génica 

La ruta de homeostasis de hierro integra la expresión de genes asociados a la absorción, 

transporte y almacenamiento (Tabla 3) (Morrissey y Guerinot, 2009). El material colectado 

(hojas, tallos y raíces) de las accesiones seleccionadas en el punto 3.3.1 fue preservado a -

80 ° C hasta su procesamiento. El ARN total fue aislado con TRI REAGENT (Molecular 

Research Center, Inc.) de acuerdo a las indicaciones del fabricante. El ARN total (2.5 μg) 

fue tratado con DNAse I (Fermentas) a fin de eliminar el ADN restante. El cADN fue 

sintetizado con oligo dT (Invitrogen) usando SuperScript® III First-Strand Synthesis System 

(Invitrogen) de acuerdo a las indicaciones del fabricante. La transcriptasa reversa-PCR semi-

cuantitativo (RT-PCR) se realizó con primers específicos de cada gen. El gen 18S rRNA fue 

usado como control para asegurar una carga igualitaria de cADN en cada muestra (Robinson 

et al., 2007). La cuantificación de las variaciones se hizo midiendo la intensidad de las 

bandas usando ImageJ Software. El análisis de PCR fue llevado a cabo 3 veces con 3 

repeticiones técnicas independientes. 

3.3.3 Análisis estadístico 

Los datos obtenidos en los puntos 3.3.1 y 3.3.2 fueron sometidos a las pruebas de normalidad 

e igualdad de variancia de acuerdo a Kolmogorov – Smirnov. Posteriormente se evaluaron 

las diferencias significativas entre los tratamientos mediante el test de Duncan, así como el 

análisis de varianza de un solo factor (ANOVA) (Ferreira et al., 2019). 



 

26 
 

IV. RESULTADOS Y DISCUSIONES 

 

4.1 EVALUACIÓN Y SELECCIÓN LAS ACCESIONES DE TARWI 

4.1.1 Caracterización micronutricional y morfológica de las semillas  

a. Caracterización micronutricional de las semillas 

La caracterización de micronutrientes realizada en las accesiones de tarwi, reveló que la 

variabilidad en el contenido de hierro, zinc, boro, cobre y manganeso fue mayor en las 

accesiones de floración temprana que en las de floración tardía (Figura 4A). En cuanto al 

nivel de Fe, el tarwi es superior a Dolichos lablab (27 ppm), Phaseolus aureus (41.5 ppm), 

Cajanus cajan (19 ppm), Phaseolus mungo (38 ppm) (Kamboj y Nanda, 2018), Phaseolus 

vulgaris de tipo riñón (23 ppm), Phaseolus vulgaris de tipo blanco (16 ppm), Lens culinaris 

de tipo verde (20 ppm), Lens culinaris de tipo marrón (15 ppm), Cicer arietinum (13 ppm) 

(Margier et al. 2018), Vigna unguiculata (20 a 24 ppm) (Gondwe et al., 2019), Vigna radiata 

(34 a 44 ppm) (Kumar y Pandey, 2020) y especies monocotiledóneas (Ancuceanu et al., 

2015). Sin embargo, la cantidad de Fe en tarwi fue similar a las siguientes leguminosas: 

Vicia faba (67.7 ppm a 69.75 ppm), Cicer arietinum (46 ppm), Vigna mungo (44 ppm), Lens 

esculenta (75.8 ppm), Phaseolus vulgaris (54.6 ppm), (Fetahu et al., 2014; Hossain et al., 

2013; Kamboj y Nanda, 2018 y Khursheed y Khan, 2016).  Philipo et al. (2020) reportaron 

genotipos de Phaseolus vulgaris con mayor contenido de Fe a diferencia de las 

concentraciones de hierro encontradas en tarwi. Por otro lado, el nivel de Zn en tarwi fue 

más alto que Pisum sativum (10.1 a 20.4 ppm) (Kumar y Pandey, 2020), Vicia faba (31.4 a 

33.3 ppm) (Khursheed y Khan, 2016), Vigna unguiculata (7 a 8 ppm) (Gondwe et al., 2019), 

Vigna radiata (12 a 21 ppm) (Kumar y Pandey 2020), Phaseolus vulgaris tipo riñón (9.4 

ppm), Phaseolus vulgaris tipo blanco (7.6 ppm), Cicer arietinum (11 ppm), Lens culinaris 

tipo verde (9.9 ppm), Lens culinaris tipo marrón (6.7 ppm) (Margier et al., 2018) y Phaseolus 

vulgaris (13 a 38 ppm) (Fetahu et al., 2014; Hossain et al., 2013).  
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Sin embargo, la cantidad de Zn en estas accesiones de tarwi fue similar a lo reportado en 

Phaseolus vulgaris (17 a 54 ppm) por Blair et al. (2013) y en Glycine max (36.6 a 40.5 ppm) 

por Rigo et al. (2018). El contenido de B en estas accesiones de tarwi fue superior al de Cicer 

arietinum (10.3 ppm) y Phaseolus vulgaris (13 ppm) (Kuru et al., 2018).  

 
 

Figura 4. Caracterización micronutricional y morfología de las accesiones de tarwi 

Caracterización basada (A) el contenido de Fe, Zn, B, Cu and Mn, (B) largo de semilla (SL) 

y ancho de semilla (WS), y (C) el peso de 100 semillas (P100S).   

 

Sin embargo, la concentración de B presente en las semillas de Phaseolus vulgaris (Blair et 

al., 2013) y Glycine max (Rigo et al., 2018) fue similar a la encontrada en tarwi (Figura 4A). 

Los niveles de Cu y Mn en tarwi fueron más altos que los de Phaseolus vulgaris (2 y 5.5 

ppm) (Blair et al., 2013), Phaseolus vulgaris de tipo riñón (4.4 y 27 ppm), Phaseolus 

vulgaris de tipo blanco (2.2 y 5.5 ppm), Cicer arietinum (2.1 y 3.9 ppm), Lens culinaris de 

tipo verde (2.1 a 3.8 ppm) y Lens culinaris de tipo marrón (1.9 y 8 ppm) (Margier et al., 

2018). 

El contenido de Cu (8.5 a 15.3 ppm) y Mn (25.2 a 33.3 ppm) en Glycine max reportado por 

Rigo et al. (2018) fueron similares a estas accesiones de tarwi. Por lo tanto, las 

concentraciones de Fe, Zn, B, Cu y Mn en tarwi mostraron ser superiores a las de otras 

legumbres alimentarias importantes. Finalmente, los únicos dos micronutrientes que 

tuvieron una correlación significativa y positiva fueron Mn y Zn (Tabla 5). Este patrón 
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también se observó en Phaseolus vulgaris (Blair et al., 2013; Gouveia et al., 2014; Beebe et 

al. 2000) y Lens culinaris (Toklu et al., 2015). Además, Redd et al. (1978) reportaron que la 

interacción de Mn y Zn en soja afectó la absorción y la translocación. Sin embargo, Paredes 

et al. (2009), Sarker et al, (2018) y Gerrano et al. (2015) no reportaron esta interacción en 

Phaseolus vulgaris, Lens culinaris y Vigna unguiculata. 

Tabla 5. Análisis de correlación del contenido micronutricional (Fe, Zn, B, Cu y Mn) y 

rasgos morfológicos (LA, AS y P100S) estudiados en tarwi  
  

B   

Cu -0.1478   

Fe -0.0342 -0.1476   

Mn 0.1184 0.1337 0.0405   

Zn 0.0099 0.0865 0.0479 0.329   

LS 0.5598 -0.4427 0.0004 0.1325 0.0757   

AS 0.6308 -0.3149 0.0427 0.1274 0.1307 0.8904   

P100S 0.5889 -0.2774 0.1481 0.0934 0.1162 0.7558 0.7479   

 B Cu Fe Mn Zn LS AS P100S 

Los resultados en amarillos son significativos bajo un valor de Alpha=0.05.  

 

b. Caracterización morfológica de las semillas 

Las características de las semillas en: largo (LS), ancho (AS) y peso de 100 semillas (P100S) 

en las accesiones de floración temprana tuvieron una mayor variabilidad que en las 

accesiones de floración tardía (Figuras 4B y 4C). Así, el P100S en tarwi fue superior al 

reportado por Buircell y Cowling (1998) en Lupinus angustifolius (11.3 g), Lupinus 

cosentinii (16.3 g), Lupinus digitatus (12 g), Lupinus hispanicus (6.4 g), Lupinus luteus (9.7 

g), Lupinus micranthus (8.7 g) y también fue mayor a Lens sculenta (3 a 7.5 g) (Santos et 

al., 2018; Vandermark et al., 2014; Zhong et al. 2018). Asimismo, el P100S obtenido por 

Santos et al. (2018), Zhong et al. (2018) y Fageria et al. (2009) en Lathyrus sativus (15 g), 

Vigna radiata (3.6 g) y Cajanus cajan (12.1 g), fue menor al obtenido en tarwi. Por otro 

lado, la información sobre el P100S en Dolichos lablab (23.4 g), Cicer arieinum (29.9 g), 

Glycine max (18.3 a 23.9 g) y Phaseolus vulgaris (27 g) proporcionados por Fageria et al. 

(2009), Sarika et al. (2019), Teng et al. (2009), Sjamsijah et al. (2020) y Darkwa et al. (2016) 

fue similar al tarwi. Sin embargo, las accesiones de tarwi solo superaron el 10 % de los 

genotipos de Phaseolus vulgaris estudiados por Sinkovič et al. (2019). 

El LS en tarwi fue mayor a lo descrito por Kang y Primack (1999) en las familias 

Papilionoidea (2.2 a 3.4 mm), Mimosoideae (4.6 a 5.3 mm) y Caesalpinioideae (5 a 6.2 
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mm). Dentro de las Fabaceae, las dimensiones de LS y AS en semillas de tarwi fueron 

mayores a lo reportado por Fuller y Harvey (2006) en Macrotiloma uniflorum (4.4 a 6.3 mm 

y 2.5 a 5.2 mm), Cajanus cajan (4.6 a 7 mm y 4.2 a 6.4 mm), Vigna unguiculata (3.4 a 7.7 

mm y 3.5 a 5.4 mm), Vigna radiata (2.9 a 4.7 mm y 2.6 a 3.8 mm), Vigna mungo (3.6 a 5.5 

mm y 2.9 a 4.5 mm), Vigna aconitifolia (3.1 a 4.5 mm y 2.2 a 2.9 mm), Vigna umbellata 

(5.0 a 6.5 mm y 2.6 a 3.9 mm), Vigna angularis (3.2 a 7.3 mm y 2.9 a 5.9 mm), Vigna 

trilobata (2.7 a 3.4 mm y 2.2 a 2.6 mm), Vigna radiata sublobata (2.9 a 3.3 mm y 1.2 a 1.6 

mm) y Vigna mungo sylvestris (2.7 a 3.6 mm y 1.9 a 2.5 mm). Sin embargo, el LS en 

Phaseolus vulgaris (Sinkovič et al., 2019) fue mayor, pero el AS fue similar al tarwi. La 

variabilidad presente en P100S, LS y AS fue mayor que la reportada en otras leguminosas, 

sumadas a su alto contenido de proteínas (Gulisano et al., 2019), contenido de aceite 

(Chirinos-Arias, 2015) y micronutrientes (Figura 4A), lo convierten en un cultivo con alto 

potencial para la industria de alimentos. 

 

4.1.2 Evaluación de la variación ambiental (Ve) 

Analizar el efecto del ambiente sobre la expresión fenotípica de los rasgos es fundamental 

para la selección de plantas. Por lo tanto, se utilizó el cuadrático medio de error (CME) del 

ANOVA para estimar la varianza ambiental (Malek et al., 2014) para el contenido de 

micronutrientes (Fe, Zn, B, Cu y Mn), tamaño de semillas (LS y AS) y P100S. El contenido 

de Fe, Cu y Mn en el tarwi fue menos influenciado por el ambiente, ya que su CME fue 

menor y el ANOVA fue significativo para estas características; por lo tanto, una selección 

fenotípica para estos micronutrientes podría ser más efectiva en comparación con Zn y B 

(Tabla 6).  Además, la Ve para Fe de las accesiones tardías y precoces de tarwi fueron 

menores que lo reportado para Phaseolus vulgaris (104.5 a 390.3) (Gomes et al., 2020; 

Hossain et al., 2013; Muhamba-Tryphone y Nchimbi-Msolla 2010). Este patrón también fue 

observado por Gerrano et al. (2015) en Vigna unguiculata (1970.9). Sin embargo, solo las 

accesiones tardías de tarwi tienen una Ve para Fe menor que Lens culinaris (58.2) (Shrestha 

et al., 2018), Cicer arietinum (55.8) (Jayalakshmi et al., 2018) y Pisum sativum (46.2) (Ray 

et al., 2018). Por otro lado, la Ve para el contenido de Cu en tarwi fue menor que Phaseolus 

vulgaris (9.4) (Hossaim et al., 2013), Cicer arietinum (18.9) (Jayalakshmi et al., 2018) y 

Pennisetum glaucum (5.3) (Kumar et al., 2020). Sin embargo, solo la Ve de Cu en los 

genotipos de floración tardía fue menor que en Vigna unguiculata (1.5) (Gerrano et al., 

2017), Phaseolus vulgaris (1.5) (Ray et al., 2018) y Pisum sativum (1.1) (Ray et al., 2018). 
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En contraste, la Ve para el contenido de Mn de tarwi también resultó ser menor que la de 

Vigna unguiculata (1153.7) (Gerrano et al., 2017), Cicer arietinum (60.9) (Jayalakshmi et 

al., 2018) y Pennisetum glaucum (22.8) (Kumar et al., 2020). Pero solo la Ve para el 

contenido de Mn en las accesiones de floración tardía fue menor que el de Phaseolus vulgaris 

(9.4) (Gomes et al., 2020). 

En relación al peso de 100 semillas (P100S), el Ve (1.9) reportado por Saba et al. (2016) fue 

mayor a lo registrado en tarwi (Tabla 6). Asimismo, Cajanus cajan (Verma et al., 2018) y 

Cicer arietinum (Manasa et al., 2020) presentaron valores de Ve más altos en comparación 

con tarwi (Tabla 5). Este patrón también se observó para Glycine Max (0.5 a 2.4) 

(Chandrawat et al., 2017 y Kuswantoro 2019 y Saki et al., 2009). En contraste, la Ve para 

LS y AS en semillas de tarwi fue ligeramente más alto que en Phaseolus vulgaris (0.02) 

(Saba et al., 2016) y Cicer arietinum (0.02) (Takkuri et al., 2017). A pesar de este leve 

incremento no se descarta la importancia de estas características para seleccionar genotipos 

con excelente tamaño de semilla, pues el ANOVA fue altamente significativo (Tabla 6). 

Table 6. Estimación de la variabilidad ambiental (Ve) asociada al contenido 

micronutricional y rasgos morfológicos de las semillas de tarwi  

 

 
Valores de significancias: * p < .05, ** p < .01, *** p < .001 y **** p < .0001. 
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4.1.3 Selección de accesiones de tarwi 

El Análisis de Componentes Principales (PCA) se realizó con el fin de seleccionar los rasgos 

de mayor importancia dentro de las variables micronutricionales y físicas evaluadas en estos 

dos grupos de accesiones de tarwi (Figura 5A). Dentro de este análisis, los dos primeros 

componentes explicaron el 41 % y el 17 % de la varianza fenotípica total (Figura 3B). Donde 

el contenido de Zn, Mn y B contribuye significativamente (p <0.05) en la selección de 

genotipos de tarwi (Figura 5B). El contenido de Zn tuvo una contribución importante para 

clasificar los genotipos de tarwi, como se informó en Phaseolus vulgaris (Yeken et al., 2018) 

y Cicer arietinum (Aliu et al., 2016). Sin embargo, esta característica no fue importante para 

Sphenostylis stenocarpa (Alake y Poberni, 2020), Vigna subterranea (Alake y Alake, 2016), 

Vigna unguiculata (Gerrano et al., 2017), Vicia faba (Baloch et al., 2014) y Lens culinaris 

(Karaköy et al., 2012). Además, el contenido de B permitió una buena clasificación 

fenotípica en tarwi en comparación a los reportado en Vigna unguiculata (Gerrano et al., 

2017). Este patrón también se observó para el contenido de Mn, permitiendo una mejor 

clasificación de genotipos en tarwi, a diferencia de Vigna unguiculata (Gerrano et al., 2017), 

Lens cuinaris (Karaköy et al., 2012) y Cicer arietinum (Aliu et al., 2016). 

 
 

Figura 5. Análisis de componentes de las principales de las accesiones tardías y 

precoces de tarwi  

(A) Gráfico Biplot de la distribución de las accesiones de tarwi para PC1 vs PC2 (B) Gráfico 

de correlación del análisis de componentes principales para hierro, zinc, boro, cobre, 

manganeso, largo de semilla, ancho de semilla y el peso de 100 semillas. 

 

Por otro lado, la Figura 3B también muestra la importancia de LS, AS y P100S en la 

selección de genotipos. La selección basada en LS y AS fue más eficiente en tarwi que en 

Phaseolus vulgaris (Saba et al., 2016; Sinkovič et al., 2019 y Yeken et al., 2018), Phaseolus 

coccineus (Sinkovič et al., 2019), Vicia Faba (Baloch et al., 2014) y Cicer arietinum (Al-

Saady et al., 2019).  

El P100S fue un rasgo menos eficiente para seleccionar genotipos en Sphenostylis 
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stenocarpa (Aleke y Poberni, 2019) y Cicer arietinum (Mahmood et al., 2018) que en tarwi. 

Sin embargo, Al-Saady et al. (2019) mostraron que P100S tiene una mayor contribución a 

la selección fenotípica en Cicer arietinum. Para seleccionar los mejores genotipos se utilizó 

el análisis de conglomerados utilizando la distancia de Mahalanobis. En base al P100S, las 

accesiones de floración tardía se subdividieron en 12 accesiones con P100S > 23 g y 13 

accesiones con P100S < 23 g (Figura 4A). Mientras que 20 accesiones de floración temprana 

se dividieron en dos subgrupos, 2 genotipos con P100S < 21 g y 18 genotipos con P100S > 

21 g (Figura 6A). 

 
 

Figura 6. Selección y caracterización de las tres accesiones tardías de tarwi  

A) análisis cluster y selección en base al P100S, criterios micronutricionales y la variación 

de micronutrientes (MCVmicronutriente ≤ 10%). y B) Descripción del contenido de Fe, Zn, 

B, Cu, Mn, LS, AS y P100S. 

 

Para una selección eficiente de las semillas se utilizaron los criterios que corresponden a una 

alimentación saludable en micronutrientes (Fe> 40 ppm, Zn> 28 ppm, B> 13 ppm, Cu< 9 

ppm y Mn< 30 ppm) y el coeficiente medio de variación para micronutrientes (CVM ≤ 10%), 

lo que nos permitió seleccionar tres accesiones de floración tardía (T05, T08 y T25) y tres 

accesiones de floración temprana (P14, P16 y P21) por su contenido adecuado de 

micronutrientes (Figura 6B, 7B y Anexo 1) y sus excelentes rasgos asociados a la semilla 

(Figura 6B, 7B y Anexo 1), a diferencia de Phaseolus vulgaris L. (Beebe et al., 2000; Blair 

et al., 2013; Gouveia et al., 2014; Paredes et al., 2009), Vicia faba (Etemadi et al., 2018), 

Lens culinaris M. (Sarker et al., 2018), Vigna unguiculata (Gerrano et al., 2017), Glycine 

max (Rigo et al., 2018) y Arachis Hypogaea (Phan Thien et al., 2010).  El material vegetal 
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utilizado para el cumplimiento del tercer objetivo fue el T25 (47.00 ppm), el cual fue 

comparado con el cultivar ¨Andenes¨ (control), para identificar los genes asociados a la 

homeostasis de hierro en tarwi y conocer que genes se sobreexpresan bajo deficiencia de 

hierro, convirtiéndolos en críticos para la generación de cultivares biofortíficados.   

 

 
 

Figura 7. Selección y caracterización de las tres accesiones precoces de tarwi  

(A) análisis cluster y selección en base al P100S, criterios micronutricionales y la variación 

de micronutrientes (MCVmicronutriente ≤ 10%) y B) Descripción del contenido de Fe, Zn, 

B, Cu, Mn, LS, AS y P100S.  

 

4.2 IDENTIFICACIÓN Y SELECCIÓN DE LOS TRANSCRIPTOS ASOCIADOS A 

LA HOMEOSTASIS DE HIERRO EN TARWI 

La variación de micronutrientes (CVM≤ 10%) de los genotipos de tarwi seleccionados fue 

mínima y se observaron muy pocas diferencias significativas (Figura 3B, 4B y Anexo 1). 

Esto podría deberse a una alta especificidad de las proteínas asociadas con la absorción, 

translocación, removilización y/o almacenamiento de estos micronutrientes (Vera-Vega et 

al., 2022). Por lo tanto, para esta investigación se hizo necesaria la identificación de las 

proteínas implicadas en la absorción, translocación y almacenamiento de hierro en tarwi.  

4.2.1 Identificación de los transcriptos implicados en los mecanismos de absorción, 

transporte y almacenamiento de hierro en tarwi 

Los resultados obtenidos de la comparación entre el transcriptoma de tarwi con respecto a la 
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base de datos conjunta entre Glycine maxima L. (Glym), Glicyne soja L. (Glys), Arachis 

hypogaea L. (Arah), Arachis ipaensis L. (Ahai), Cicer arietinum L. (Cica), Medicago 

trucantula L. (Medt), Cajanus cajan L. (Cajc), Vigna unguiculata L. (Vigu), Lupinus 

angustifolius L. (Lupina) y Arabidopsis thaliana L. (At), revelaron 16 genes asociados en la 

absorción, transporte y almacenamiento de hierro exclusivas en tarwi (Tabla 6). Estas 

secuencias se caracterizan por tener un porcentaje de identidad que varía entre 72.98 % a 

95.36 %. Además, el e-valor y bit score variaron entre 0 a 2,22E-93 y 324 a 1776, 

respectivamente (Tabla 7). 

Tabla 7. Transcritos asociados a los mecanismos de absorción, transporte y 

almacenamiento de hierro en tarwi  

 

ACRÓNIMO 
ARABIDOPSIS  

AGI 

HOMOLOGO EN  

LUPINUS MUTABILIS  

% DE 

IDENTIDAD 

E-

VALOR 

BITE 

SCORE 

RAÍZ       

Gen que regula la exudación de protones 

AHA2 AT4G30190.1 TRINITY DN26268 c0_g1_i1 92.05 0 1776 

Gen que regulan el proceso de óxido reducción  

FRO2 AT1G015801 TRINITY DN10820 c0_g1_i1 72.78 0 686 

Genes que regulan la biosíntesis de fitosideróforos 

NAS1 AT5G04950.1 TRINITY DN19184 c0_g1_i1 76.73 3.00E-139 488 

SAMS3 AT3G17390.1 TRINITY DN21351 c2_g2_i1 95.36 0 610 

Gen que regulan el transporte de larga distancia 

YSL1 AT4G24120.1 TRINITY DN22586 c0_g1_i1 80.14 0 1112 

TALLO      

Genes que regulan el transporte de larga distancia 

FRD3 AT3G80040.1 TRINITY DN18069 c0_g2_i2 74.16 0 789 

OPT1 AT5G55930.1 TRINITY DN19860 c0_g1_i1 76.78 0 1214 

OPT3 AT4G16370.1 TRINITY DN22490 c0_g2_i5 89.4 0 1373 

OPT7 AT4G10770.1 TRINITY DN23386 c11_g1_i1 86.08 0 1346 

YSL3 AT5G53550.1 TRINITY DN25538 c2_g6_i4 80.98 0 1128 

HOJA (Vacuola) 

Genes que regulan el transporte de corta distancia 

NRAMP1 AT1G80830.1 TRINITY DN24501 c1_g5_i3 84.71 0 771 

NRAMP3 AT2G23150.1 TRINITY DN19831 c0_g1_i2 78.02 0 775 

VIT1 AT2G01770.1 TRINITY DN10042 c0_g1_i2 86.07 5.00E-109 410 

HOJA (Cloroplasto) 

Gen que regula el almacenamiento 

FER2 AT3G11050.1 TRINITY DN20442 c0_g2_i2 73.11 2.22E-93 324 

Gen que regulan el transporte de corta distancia 

TIC21 AT2G15290.1 TRINITY DN19531 c0_g1_i2 81.24 6.00E-113 410 

Gen que regulan el proceso de óxido reducción  

FRO7 AT5G49740.1 TRINITY DN14213 c0_g1_i10 75.32 0 1131 
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4.2.2 Caracterización In silico de las proteínas implicadas en la homeostasis de hierro 

en tarwi  

Para esta etapa se utilizó la base de datos del trasdecoder del ensamblaje de tarwi (Ramos, 

2021; Hidalgo, 2021) para identificar las secuencias de aminoácidos de los transcriptos 

asociados a los mecanismos de absorción, transporte y almacenamiento de hierro en tarwi 

(Tabla 7), los cuales fueron utilizados para la caracterización in silico en el punto a al c.  

a. Análisis filogenético, motivos conservados y dominios de las proteínas implicadas en la 

homeostasis de hierro a nivel de célula radicular. 

Los resultados indicaron que la proteína YSL1 y las enzimas NAS1, SAMS3, AHA2 y FRO2 

pueden estar involucradas en el mecanismo de absorción de hierro del tarwi (Tabla 7). La 

enzima AHA2 es sensible a cambios repentinos en el pH del suelo, facilitando la 

biodisponibilidad de hierro a través de la liberación de protones a la rizosfera en condiciones 

de estrés abiótico (Lager et al., 2010), convirtiéndola en un componente importante en la 

adquisición de este mineral en suelos marginales (Alcántara et al., 1991). Mediante análisis 

bioinformático se identificó a la secuencia TRINITY DN26268 c0_g1_i1 como una ATPasa 

del tipo H en tarwi con un porcentaje de identidad del 92,05 % (Tabla 6). El análisis 

filogenético agrupó en el mismo clúster a tarwi (TRINITY DN26268 c0_g1_i1) con los 

ortólogos de Cicer arietinum (CiaAHA4) y Medicago trucantula (MetdAHA4) (Figura 8A). 

Se utilizó AtAHA2 para predecir un dominio funcional altamente conservado que es propio 

de bacterias, arqueas y eucariotas conocidas como P-type ATPase, subfamily IIIA (Pedersen 

et al. 2007) y cuya actividad es el transporte de iones específicos, entre ellos el hidrógeno 

(H+), por la membrana celular utilizando la hidrólisis de ATP como fuente de energía (Stock 

et al., 2023). Este dominio en la secuencia TRINITY DN26268 c0_g1_i1 se encuentra 

ubicado entre el aminoácido 39 al 880 (Anexo 1). De los 27 motivos predichos por MEME, 

los motivos 5, 9, 23 y 26 no coinciden con la región del dominio P-type ATPase, subfamily 

IIIA predicho para esta enzima (Figura 8A y Anexo 2), pudiendo ser definidos como 

regiones no funcionales. En cambio, la ausencia del motivo 26 en AtAHA2 y ArahAHA4, 

separó Arabidopsis thaliana y Arachis hipogaea de las leguminosas, así como a las especies 

del género Arachis, pudiendo deberse al proceso de especiación (Vatansever et al., 2016). 

Además, dentro del proceso de domesticación (Tomar et al., 2022) se ha generado una 

divergencia entre las especies de la tribu Genisteae (TRINITY DN26268 y LupinaAHA4) y 

Dalbergieae (ArahAHA4 y AraiAHA4). Por otro lado, la secuencia canónica de la enzima 
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AHA obtenida a partir del alineamiento múltiple reveló zonas de alta variabilidad en los 

motivos 26 (no funcional), 22 (funcional) y 8 (funcional), siendo este último motivo muy 

variable debido a que se observa una posible delección de 24 aminoácidos entre los residuos 

574 al 606 en las leguminosas. Por otro lado, el alineamiento múltiple reveló sustituciones 

en la secuencia TRINITY DN26268 c0_g1_i1 versus sus respectivos ortólogos. Así, en el 

motivo 7 se observó el cambio de valina (Val140) por una isoleucina y en las posiciones 443 

y 483 del motivo 15, las lisinas (K) fueron sustituidas por arginina (R) y prolina (P), 

respectivamente (Anexo 2).        

La enzima FRO2 regula la reducción del Fe(III) a Fe(II) bajo condiciones de estrés 

(Mukherjee et al., 2006), lo que facilita la entrada del hierro y su uso inmediato para 

amortiguar el daño causado por el estrés abiótico. (Zhang et al., 2019). En tarwi, con un 

porcentaje de identidad del 72.78 % (Tabla 7) se identificó la secuencia TRINITY DN10820 

c0_g1_i1 como FRO2. A nivel filogenético agrupó a TRINITY DN10820 c0_g1_i1 dentro 

de la tribu Genisteae (Figura 8B), pese a la variación en el tamaño de las secuencias, lo cual 

pudo deberse a la alta frecuencia de regiones conservadas que comparten. Por medio de la 

plataforma InterPRO se predijo 3 dominios para la enzima FRO2, los cuales son Ferric 

reductase transmembrane component-like domain, FAD-binding domain y NAD binding 

domain. El primer dominio facilita la movilización de electrones por medio de la membrana 

plasmática (Roman et al., 1993), mientras que los dos últimos intervienen en el proceso de 

donación de electrones por parte del NADPH+H+ (Iyanagi, 2022). En tarwi, el dominio 

Ferric reductase transmembrane component-like está constituido de una secuencia parcial 

ubicada entre la posición 257 al 308 (Anexo 3), siendo esta una diferencia relevante respecto 

de sus respectivos ortólogos (Monstein et al., 2007). Por otro lado, FAD-binding domain y 

NAD binding domain se localizan entre las posiciones 337 al 440 y 448 al 724, 

respectivamente, en tarwi. De los 22 motivos determinados para FRO2, los motivos 11, 12, 

14, 19 y 20 son considerados no funcionales al no coincidir con las regiones de los dominios 

predichos para esta enzima. Dentro de estos, la presencia del motivo 19 generó divergencia 

separando, dentro de la tribu Phaceoleae, a las enzimas del género Glycine de CajcFRO2 y 

ViguFRO2 así como a las enzimas FRO2 del género Arachis. Por otro lado, la variabilidad 

mostrada en la secuencia canónica es producto de la alta frecuencia de sustituciones y 

deleciones. Las deleciones se localizan en el dominio FAD dentro del motivo 22 entre la 

posición 423 al 425; mientras que en NAD binding domain, están distribuidas en los motivos 

7, 10 y 18 entre las posiciones 514 al 538, 658 al 665 y 637 al 639, respectivamente (Anexo 
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3).  

Otras enzimas críticas para la homeostasis de hierro a nivel radícula son NAS1 y SAMS3. 

Estas enzimas sintetizan fitosideróforos, que son exudados a la rizósfera y cuya función es 

secuestrar el Fe(III) y Fe(II), facilitando la entrada de este micronutriente a las células de la 

raíz (Bonneau et al., 2016). Los homólogos únicos en tarwi para la enzima NAS y SAMS 

son TRINITY DN19184 c0_g1_i1 y TRINITY DN21351 c2_g2_i1, por presentar un 

porcentaje de identidad de 73,76 % y 95,36 %, respectivamente (Tabla 7). Respecto a la 

enzima NAS (Figura 8C), el análisis filogenético agrupó de forma separada a las especies de 

las tribus Genisteae, Phaseolieae y Dalbergieae en estudio. Con ayuda de la plataforma 

interPRO, se identificó al dominio NICOTIANAMINE SYNTHASE 3 que cataliza la 

trimerización del S-adenosylmethionine para la formación de nicotianamina (Singh et al., 

2021) y, en tarwi, se ubica entre la posición 5 a la 312 (Anexo 4). Este dominio comparte 

regiones con todos los motivos identificados por MEME a excepción del motivo 13. Dentro 

de los motivos funcionales, el motivo 3 y 14 son característicos de las leguminosas, puesto 

que presentan una alta similitud entre ellas. La secuencia consenso reveló una alta 

variabilidad en la frecuencia de aminoácidos dentro del dominio, en donde se pueden 

destacar inserciones glutamina (Q), leucina (L) y isoleucina (I) en las posiciones 7, 312 y 

314, siendo estas propias de la tribu Genisteae. Asimismo, la inserción de glicina (G) en la 

posición 123 separa a la tribu Dalbergieae del resto y de igual forma la inserción de Asn49, 

Glu90, Asp91 y Gln92 distinguió a AtNAS de sus ortólogos (Anexos 3).  

En SAMS, el análisis filogenético reveló una divergencia muy marcada entre la secuencia 

TRINITY DN21351 c2_g2_i1 con sus ortólogos (Fig. 6D). Por otro lado, se identificó el 

dominio S-adenosylmethionine synthetase que se encarga de catalizar la formación de S-

adenosylmethionine utilizando como sustrato a la metionina y ATP (Remines et al., 2023) y 

tarwi comparte una región parcial del dominio ubicado entre la posición 51 y 367 del 

alineamiento múltiple (Anexo 5). Todos los motivos identificados para esta enzima 

comparten regiones con el dominio S-adenosylmethionine synthetase, identificándolos 

como funcionales. Sin embargo, la ausencia de los motivos 5 y 6 ubicados en el extremo N-

terminal y C-terminal en tarwi es producto del secuenciamiento parcial. Además, esta 

característica pudo causar la separación filogenética. Por otro lado, en los ortólogos de tarwi 

se evidencia variaciones por sustitución y delección, pudiendo ser la causa de esta variación 

el proceso de domesticación y/o especiación (Vleeshouwers et al., 2001). Dentro de la tribu 

Genisteae se identificó un mayor número de sustituciones propias de Lupinus Angustifolius 
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y en tarwi sustituciones que se ubican en la posición 91 y 92, en donde hubo un cambio de 

lysina por asparagina y asparagina por lysina, respectivamente (Anexo 5).  

Otra proteína clave en la homeostasis de hierro a nivel radicular es la YSL1, facilitando la 

entrada de los complejos NA-Fe(II) y NA-Fe(III) a la célula radicular, inducida por la 

deficiencia de hierro (Araki et al., 2011), cumpliendo un rol clave en el buen funcionamiento 

de la planta, así como en la calidad micronutricional de los alimentos en referencia al hierro 

(Negishi et al., 2002).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Análisis filogenético y de motivos conservados de las proteínas asociadas al 

posible mecanismo de absorción de hierro en tarwi 
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La proteína identificada como YSL1 (TRINITY DN22586 c0_g1_i1) para tarwi se muestra 

en la tabla 7, por tener un porcentaje de identidad del 80.14 %. A nivel filogenético, se 

agrupó de forma separada a las especies de la tribu Genisteae y Dalbergieae en estudio 

(Figura 8E). Con interPRO se identificó el dominio Metal-nicotianamine transporter YSL-

like que es característico de hongos, bacterias y arqueas y cuya función es regular el 

transporte vascular del complejo NA-metal quelatado (DiDonato et al., 2004; Waters et al., 

2006). Este dominio comparte regiones como todos los motivos predichos para esta proteína 

a excepción del motivo 18 (N-terminal). Tanto la ausencia de este motivo como el 16 y 17 

no son característicos de AtYSL1; mientras que el motivo 18 generó divergencia entre las 

especies del género Arachis y Glycine, siendo el proceso de domesticación la posible causa 

de esta variación en el número de motivos (Gu et al., 2017). Además, la secuencia consenso 

reveló zonas variables, gobernadas por deleciones, inserciones y sustituciones dentro de los 

motivos 7, 9, 11, 13, 15, 16 y 18, siendo las más resaltantes las posibles inserciones dentro 

del motivo 9 de Gly118 y Tyr119 en LupinaYSL1 y la inserción de regiones parciales dentro 

del motivo 7 que parten desde Met343 a Val349 y Ala357 hasta Tyr391 dentro de las 

especies de leguminosas (Anexo 6). 

b. Análisis filogenético, motivos conservados y dominios de las proteínas de transporte a 

larga distancia implicadas en la homeostasis de hierro a nivel del tallo 

Para tarwi se identificaron a FRD3 (TRINITY DN18069_c0_g2_i2), OPT1 (TRINITY 

DN19860_c0_g1_i1), OPT3 (TRINITY DN22490_c0_g2_i5), OPT7 (TRINITY 

DN23386_c11_g1_i1) y YSL3 (TRINITY DN25538_c2_g6_i4) como posibles proteínas 

asociadas a la homeostasis de hierro (Tabla 7). La FRD3 es un transportador del complejo 

citrato-Fe(III) que transporta este nutriente vía xilema y cuya regulación es intensificada 

bajo estrés abiótico (Rogers et al., 2002), definiéndola como una proteína clave para la 

adaptabilidad y biofortificación de los cultivos (Rogers et al., 2009). El árbol filogenético 

agrupó por separado a las especies de las tribus Genisteae, Phaseoleae y Dalbergieae (Figura 

9A). Utilizando InterPRO, se identificó al dominio Protein detoxification 44, chloroplastic-

related, siendo propio de bacterias, arqueas y eucariotas, cuya función es regular el transporte 

del complejo citrato-Fe(III) por el xilema del tallo (Rogers y Guerinot, 2002; Green y 

Rogers, 2004), ubicándose este dominio entre los aminoácidos conservados Pro46 y Ile544 

en tarwi. De los 16 motivos predichos, el 13 (N-terminal) puede ser considerado como no 

funcional, por no encontrase dentro de la región del dominio.  Dentro de la región funcional, 

el motivo 10 es típico de las leguminosas; además, el motivo 16 es propio de la tribu 
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Dalbergieae, mientras que el motivo 14 no (Anexo 7).  

La familia de proteínas OPT se caracteriza por transportar péptidos de bajo peso molecular, 

macro y micronutrientes a lo largo de la planta (Cao et al., 2019; Lubkowitz, 2011), siendo 

esenciales para mantener la homeostasis iónica (Lubkowitz, 2011; Stacey et al., 2006). En 

esta familia, la YSL3 pertenece al grupo de Yellow Strike Like (YSL); mientras que la 

OPT1,3 y 7 integran el Oligopeptides Protein Transport (OPT). En OPT1, el árbol 

filogenético reveló una estrecha relación entre la secuencia TRINITY DN19860_c0_g1_i1 

y ViguOPT1 (Fig. 9B), mientras que en OPT3 y OPT7, las secuencias TRINITY 

DN22490_c0_g2_i5 y TRINITY DN23386_c11_g1_i1 fueron agrupadas dentro de la tribu 

Genisteae (Figuras 9C y 9D). Por otro lado, el dominio Tetrapeptide transporter (OPT1/isp4) 

fue identificado para estas tres proteínas. Con ayuda de MEME, se identificaron 20, 22 y 20 

motivos para OPT1, 3 y 7, respectivamente. Sin embargo, los motivos 22 y 18 en OPT3 y 7 

no están incluidas dentro del dominio, pudiendo ser consideradas como no funcionales 

(Anexo 9 y 10). En OPT1 (Anexo 8), la secuencia consenso reveló una alta divergencia 

dentro del motivo 19, pudiendo ser la causa de la separación de TRINITY 

DN19860_c0_g1_i1 y ViguOPT1 con sus ortólogos (Vleeshouwers et al., 2001). Por el 

contrario, GlysOPT3 se agrupó con los ortólogos de la tribu Phaseoleae, pese a la ausencia 

de los motivos 22 y 13, pudiendo ser considerados no funcionales para esta tribu (Fig. 7C y 

Anexo 9). Mientras que en OPT7, los motivos 18, 19 y 20 son propios en leguminosas, por 

estar ausentes en AtOPT7. Por otro lado, el motivo 15 solo está presente en ArahOPT7, 

siendo útil para su identificación taxonómica (Figura 9D y anexo 10). Pese a ello, la 

secuencia canónica evidenció zonas con alta variación en las proteínas OPT producto de 

sustituciones, delección e inserciones, siendo esta variación muy marcada en el extremo N-

terminal, comprometiendo al motivo 19 en OPT1 (Anexo 8), al motivo 13 en OPT3 (Anexo 

9) y al motivo 14 y 18 en OPT7. Además, en AraiOPT7 existe una pérdida de aminoácidos 

entre las posiciones 158 y 177 (Anexo 10).  

Por otro lado, YSL3 es una proteína que transporta complejos NA-Fe(II) y NA-Fe(III) desde 

el floema a las células foliares (Gamboya et al., 2015). El análisis filogenético realizado a 

YSL3, agrupó a las proteínas de las tribus Phaseoleae, Genisteae y Dalbergieae (Figura 9E). 

Con InterPRO se identificó al dominio Metal-nicotianamine transporter YSL-like cuya 

función es el transporte de micronutrientes a nivel vascular (Zang et al., 2020). De los 20 

motivos predichos, solo el motivo 14 y 20 no comparten regiones con el dominio, los cuales 

pueden ser considerados como no funcionales (Anexo 11). Por otro lado, el motivo 15 es 
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distintivo en leguminosas por estar ausente en AtYSL3. Además, la secuencia canónica 

reveló una alta frecuencia de aminoácidos conservados y pequeñas variaciones a nivel del 

motivo 14 y entre los motivos 15 y 11 (Anexo 11). Estas variaciones en la secuencia 

consenso pueden causar diferencias en la funcionalidad de estas enzimas (Kaya et al., 2019).    

 

 

 

 

 

 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Análisis filogenético y de motivos conservados de las proteínas asociadas al 

posible mecanismo de transporte de hierro en el tallo de tarwi 
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c. Árbol filogenético, motivos conservados y dominios de la proteína de almacenamiento 

(FER2), de transporte de corta distancia (NRAMP1, NRAMP3, VIT1, TIC21) y enzima 

de óxido-reducción (FRO7) implicadas en la homeostasis de hierro a nivel de célula foliar. 

La ferritina, como proteína de almacenamiento, cumple un rol importante para mantener la 

homeostasis de hierro bajo estrés abiótico (Kar y Panda, 2020) y, a nivel nutricional, es 

esencial para la generación de cultivares biofortíficados (Finkelstein et al., 2019). Esta 

proteína fue identificada en tarwi como TRINITY DN20442_c0_g2_i2 y mantiene una 

fuerte relación filogenética con las especies del género Glycine y Arachis (Figura 10A). 

Además, el dominio Ferritin es propio de animales, plantas y microorganismos (Lesjak y 

Srai, 2019), cuya región funcional en tarwi abarca desde la posición 79 hasta la 265 (Anexo 

12). De los 6 dominios predichos por MEME, los motivos 5 y 6 se encuentran fuera del 

dominio, pudiendo ser caracterizados como no funcionales. Sin embargo, solo el motivo 5 

(Figura 10A) se presentó en los géneros Glycine y Arachis y su presencia puede tener su 

origen en el proceso de mejoramiento genético al que se sometieron estas especies (Tomar 

et al., 2022). Por otro lado, la secuencia canónica reveló una baja conservación de 

aminoácidos asociados a los motivos 4 y 1 (Anexo 12). Las causas de esta alta variabilidad 

pueden deberse a la secuencia parcial FER2 en Lupinus angustifolius y a las sustituciones 

que se presentan, lo cual podría originar un comportamiento diferencial en el 

almacenamiento de hierro entre estas proteínas (Houston et al., 2005).  

Para utilizar el hierro contenido en la vacuola, es crítico tener proteínas que faciliten su 

liberación al citoplasma y, entre ellas, tenemos a las NRAMP (Yoshida y Negishi, 2013). En 

tarwi se identificaron 2 proteínas NRAMP con los códigos TRINITY DN24501_c1_g5_i3 

(NRAMP1) y TRINITY DN19831_c0_g1_i2 (NRAMP3) (Figura 10B y 10C). El dominio 

identificado para estas dos proteínas se denomina NRAMP family, cuya función es el 

transporte de cationes divalentes y esta interacción está asociada a residuos altamente 

conservados (Jiang et al., 2022). El programa MEME ha identificado 17 motivos para 

NRAMP1 y 14 para la NRAMP3, siendo el motivo 9, 13 y 15 en NRAMP1 y solo el motivo 

13 de NRAMP3 es considerado como no funcional. Pese a la ausencia de los motivos 5, 12, 

13 y 14, la secuencia TRINITY DN24501_c1_g5_i3 se agrupó con LupinaNRAMP6 (Anexo 

13 y 14). Las secuencias de NRAMP estudiadas, presentan regiones muy variables ubicadas 

en los extremos N y C-terminales. Las variaciones a nivel de NRAMP3 pueden deberse a 

delecciones e inserciones. Por otro lado, en NRAMP1 existen aminoácidos característicos 

de la tribu Genisteae, los cuales son Ser252, Gln283, Lys347, Ser400, Pro425 y Ala427 
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(Anexo 13); mientras que en NRAMP3 solo se identificó Val124 para esta tribu (Anexo 14).   

Según Li y Chiu (2010), TIC21 es una proteína de transporte crítico para el ingreso de hierro 

al cloroplasto. En tarwi, esta proteína fue identificada con el código TRINITY 

DN19531_c0_g1_i2, estando agrupada con Lupinus angustifolius como se muestra en el 

árbol filogenético (Figura 10D). Esta proteína tiene como dominio a PROTEIN TIC 21, 

CHLOROPLASTIC, cuya función es regular la permeabilización de la membrana para 

asegurar el ingreso del hierro al cloroplasto (Filiz y Aydın Akbudak, 2020) y, en tarwi, este 

dominio se localiza entre la posición 44 a la 335 del alineamiento múltiple (Anexo 15). Este 

dominio comparte regiones como los 10 motivos identificados para esta proteína. Los 

motivos 6, 8 y 9 son conservados y característicos de las leguminosas, ya que se encuentran 

ausentes en Arabidopsis thaliana. Pese a la ausencia de los motivos 5 y 7 en GlysTIC21, esta 

proteína guarda una alta relación filogenética con GlymTIC21 (Fig. 10D). Por otro lado, el 

motivo 10 es propio de la tribu Genisteae y se caracteriza por presentar Thr247 y Ile250 

ubicado en el motivo 4 en comparación a las otras leguminosas. De acuerdo a la secuencia 

canónica, los motivos con mayor variabilidad se deben a posibles delecciones, sustituciones 

e inserciones en los motivos 5, 6, 7 y 8. Por otro lado, los residuos de Ser171 y Val276 son 

característicos de la tribu Genisteae (Anexo 15). Estas variaciones en el externo N-terminal 

pueden generar diferencias muy marcadas en la funcionalidad de estas enzimas respecto al 

transporte de hierro (Riedelsberger et al., 2021). 

Así como las NRAMPs, VIT1 es una proteína de transporte crítica para la homeostasis del 

hierro (Kato et al., 2019). En tarwi, esta proteína se identificó con la secuencia TRINITY 

DN10042_c0_g1_i2, como se muestra en la tabla 7. El árbol filogenético agrupó a las 

especies de los géneros Glycine, Arachis y Lupinus (Figura 10E). Con interPRO se identificó 

al dominio FE(2+)/MN(2+) TRANSPORTER PCL1 el cual regula la permeabilidad 

transmembrana para el ingreso del hierro a la vacuola (Mach y Sutak, 2020) y este dominio 

abarca desde la posición 46 al 279 en tarwi (Anexo 16). Este dominio comparte regiones con 

los 6 motivos predichos por MEME, de los cuales los motivos 2, 4 y 6 están ausentes en 

GlysVIT1 y esto debido a la secuencia parcial utilizada para el análisis (Figura 10E). La 

variabilidad observada a lo largo de la secuencia puede causar diferencias en el tránsito de 

hierro al interior de la vacuola por esta proteína (Platre et al., 2022).  

La enzima FRO7 es inducida por diferenciación celular a nivel de hoja y la maduración del 

cloroplasto (Kroh y Pilon, 2020), jugando un rol importante en la fotosíntesis (Jeong et al., 
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2008). En tarwi, la secuencia TRINITY DN14213_c0_g2_i2 se identificó como FRO7 y, 

según el árbol filogenético, se encontró que estaba muy relacionada con FRO7 de Lupinus 

angustifolius (Figura 10F). En esta proteína se determinó los siguientes dominios: Ferric 

reductase transmembrane component-like domain, FAD-binding domain y NAD binding 

domain. En donde, el primer dominio regula la movilización de electrones por medio de la 

membrana plasmática (Roman et al., 1993), mientras que los dos últimos intervienen en el 

proceso de donación de electrones por parte del NADPH+H+ (Iyanagi, 2022).     

 

  

  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 10. Análisis filogenético y de motivos conservados de las proteínas asociadas al 

posible mecanismo de transporte y almacenamiento de hierro en la hoja de tarwi 
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De los 21 motivos establecidos para FRO7, solo los motivos 8, 10, 13 y 15 pueden ser 

considerados como no funcionales (Anexo 17). No obstante, el motivo 15 es distintivo para 

leguminosas por estar ausente en Arabidopsis thaliana y, dentro de la región funcional, los 

17 y 20 son únicos de leguminosas.  La secuencia consenso refleja una alta variabilidad 

producto de delecciones, inserciones y sustituciones, siendo las más representativas las 

inserciones (Asn115 y Asn116) y la sustitución (Leu291 por Phe291), características de la 

tribu Genisteae (Anexo 17). Este comportamiento puede deberse a la divergencia durante el 

proceso de especiación (Longo et al., 2018). 

4.3. VALIDACIÓN DE LOS GENES ASOCIADOS A LA HOMEOSTASIS DE 

HIERRO POR MEDIO DE EXPRESIÓN GENÉTICA   

El cultivar ¨Andenes¨ y las accesiones T25 fueron utilizados para validar 16 genes asociados 

a la homeostasis de hierro por medio de expresión genética. El T25 fue seleccionado por su 

bajo valor de CVmicronutricional (6.53 %) (Anexo 1) y el cultivar Andenes como control 

comparativo para T25. De acuerdo a Chao y Chao (2022), para la adquisición de hierro a 

nivel radicular existen dos estrategias, en donde los genes AHA2 y FRO2, que forman parte 

de la estrategia I, fueron identificados en tarwi; mientras que los genes NAS1 y SAMS3, 

pertenecientes a la estrategia II, se identificaron para esta leguminosa (Figura 11). Siendo 

así, T25 reveló niveles altos de expresión de AHA2 en hoja, tallo y raíz, a diferencia del 

cultivar ¨Andenes¨ (Figura 11A), pudiendo reflejar una mayor adaptabilidad de este gen por 

parte de T25 (Ivanov et al., 2012), lo que facilitaría la exudación de protones por parte de 

AHA2, facilitando la liberación de Fe(III) a la rizósfera. Esta forma de hierro no disponible 

debe ser reducida a Fe(II) y, para ello, el gen FRO2 se expresa (Connolly et al., 2003). En 

tarwi, FRO2 se expresa en hoja, tallo y raíz en ambos genotipos (Figura 11B), siendo su 

expresión predominante en raíz, disminuyendo en tallo y hoja. La expresión de FRO2 en 

T25 se observa en los tres órganos, pudiendo indicar una mayor plasticidad a las variaciones 

de hierro intracelular en la planta, para amortiguar los efectos de estrés causado por la 

deficiencia de este mineral (Vert et al., 2003).  

En torno la estrategia II, el gen NAS1 es sobreexpresado bajo estrés abiótico para 

biosintetizar NA, que se encarga de secuestrar hierro fijado en el suelo y lo transporta al 

interior de la célula radicular (Pearce et al., 2014). En tarwi se observó una elevada expresión 

de NAS1 en T25 que en el cultivar Andenes (Figura 11C), revelando que la accesión T25 

presenta una mayor resiliencia a la deficiencia de hierro, gracias a la sobreexpresión del gen 
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NAS1 (Grillet y Schmidt, 2019); mientras que la baja expresión de NAS1 en ¨Andenes¨ 

podría ser producto del proceso de mejora genética (Rauf et al., 2010). El gen SAMS3 

cumple un rol similar al NAS1, asociándolo a la tolerancia a la deficiencia de hierro (Heidari 

et al., 2020). A nivel de tallo y raíz, la expresión del SAMS3 fue alta en ¨Andenes¨ versus 

T25, a diferencia de lo observado en hojas (Figura 11D). El alto nivel de expresión de 

SAMS3 en ¨Andenes¨, podría deberse a la pérdida de secuencias en los extremos N y C-

terminal observadas en la región del dominio S-adenosylmethionine Synthetase (Anexo 5) 

(Asif y Nath, 2005). Para que el complejo fitosideróforo-hierro ingrese al interior de la célula 

radicular es necesaria la expresión y traducción del gen YSL1 (Le Jean et al., 2005). En la 

accesión T25, el gen YSL1 mantiene un patrón de expresión alto en hoja, tallo y raíz, a 

diferencia de lo observado en ¨Andenes¨ (Figura 12E). La baja expresión de YSL1 en 

¨Andenes¨ pudo deberse a variaciones en las secuencias observadas en el dominio Metal-

Nicotiamine transporter YSL-like (Anexo 6) que se pudieron dar durante el proceso de 

generación de este cultivar (Afzal et al., 2020).  

Para el transporte de hierro vía xilema, es necesaria la expresión de genes asociados al 

transporte a larga distancia (Conte y Walker, 2011) y, entre ellos, tenemos los genes FRD3, 

OPT1, OPT3, OPT7 y YSL3. En tarwi, la expresión de FRD3 fue mayor en tallo y raíz en 

¨Andenes¨, mientras que en T25 fue mayor en hojas (Figura 12A). Sin embargo, la accesión 

T25 presenta una mayor uniformidad en la expresión de FRD3 a nivel de los órganos 

evaluados, lo que facilitaría una mejor respuesta a la deficiencia de hierro (Zhang et al., 

2019), convirtiéndose en un gen crítico para la adaptabilidad y biofortificación de cultivos 

(Tong et al., 2020). 

En cambio, el gen OPT1 presenta una expresión diferencial en tallo y hoja, siendo alta y 

similar en raíz para ambos genotipos (Figura 12B). Esta expresión diferencial es una 

característica de este tipo de genes (Liu et al., 2014). Sin embargo, los niveles de expresión 

de OPT3 para T25 presentan diferencias significativas a nivel de raíz para ambos genotipos 

(Figura 12C). La expresión de OPT3 en T25 fue más uniforme, lo cual revelaría una mayor 

estabilidad del gen frente a la deficiencia de hierro (Rauf et al., 2010). En OPT7, se observa 

una mayor expresión en T25 que en ̈ Andenes¨ para los tres órganos en estudio (Figura 12D), 

revelando una eficiente regulación de OPT7 en T25 para amortiguar los efectos negativos 

generados por la deficiencia de hierro (Bashir et al., 2015). Por otro lado, la subfamilia YS 

– like como YSL1 y YSL3 juegan un rol importante como transportadores de larga distancia. 

Sin embargo, YSL1 presenta una expresión predominante a nivel radicular (Jahan et al., 



 

47 
 

2023), mientras que YSL3 a nivel foliar (Sheng et al. 2019). 

 
 

Figura 11. Cambios en la expresión en hoja, tallo y raíz de los genes relacionados con 

la estrategia I (AHA2 y FRO2) y la estrategia II (NAS1 y SAMS3) en la adquisición de 

hierro para el cultivar “Andenes” y la accesión tardía T25 bajo deficiencia de este 

micronutriente 

 

La expresión de YSL1 en tarwi fue mayor en T25 que ¨Andenes¨, mostrando diferencias 

significativas a nivel de hoja y raíz. Sin embargo, YSL3 mostró un nivel de expresión 

superior y significativo en Andenes a nivel de tallo y raíz (Figura 12F) pero alto en T25 a 

nivel de hojas.  Este comportamiento de YSL3 en hojas para T25 se ha reportado también 

en Arabidopsis (Waters et al., 2018) y esto podría indicar que la planta trataría de reducir los 

efectos negativos en la producción de energía y biomasa, al proporcionar hierro a los 

aparatos fotosintéticos y respiratorios (Bandyopadhyay et al., 2021).    
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Figura 12. Cambios en la expresión de las proteínas de transporte de larga distancia 

asociadas a la homeostasis de hierro en hoja, tallo y raíz en el cultivar “Andenes” y la 

accesión tardía T25 bajo deficiencia de este micronutriente 

 

A nivel de las células foliares el hierro debe ser utilizado o compartimentalizado y, para ello, 

es necesario la regulación de genes asociados al transporte de hierro a corta distancia (Curie 

y Briat, 2003), siendo identificadas para tarwi a VIT1, NRAMP1, NRAMP3 y TIC21. Para 
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el ingreso del hierro a la vacuola es crítico un transportador de corta distancia como VIT1 

(Kim et al., 2006). La expresión de VIT1 en T25 fue mayor y significativa en todos los 

tejidos (Figura 12A), mostrando una mayor respuesta a la deficiencia de hierro y, en 

consecuencia, podría indicar una mejor respuesta frente a la deficiencia de hierro (Briat et 

al., 2007). Para utilizar las reservas de hierro vacuolar, se requiere de una vía de salida del 

hierro, la cual involucra a los genes NRAMP1 y NRAMP3.   

 
 

Figura 13. Cambios en la expresión de las proteínas de transporte de corta distancia 

asociadas a la homeostasis de hierro en hoja, tallo y raíz en el cultivar “Andenes” y la 

accesión tardía T25 bajo deficiencia de este micronutriente 
 

En tarwi, la expresión de NRAMP1 en T25 fue mayor y significativa en todos los tejidos, 

mostrando un patrón de expresión muy similar a VIT1 (Figura 13B). Mientras que la 

expresión de NRAMP3 de T25 fue significativa solo a nivel de hoja y raíz, mostrando una 

expresión similar a nivel tallo para ambos genotipos (Figura 13C). La sobreexpresión de 

NRAMP1 y NRAMP3 en la accesión T25, revelaría una mayor plasticidad a la deficiencia 
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de hierro (Chen et al. 2016b), pudiendo ser una estrategia adaptativa en las accesiones 

silvestres para mantener la homeostasis de hierro bajo suelos marginales (Chen et al., 2023). 

El ion ferroso ingresa al cloroplasto a través de TIC21 (Filiz y Aydin Akbudak, 2020). En 

tarwi, los niveles de expresión de TIC21 en T25 solo fueron altos y significativos a nivel de 

hoja y tallo (Figura13D). No obstante, la baja expresión de TIC21 en ¨Andenes¨, podría 

alterar la tasa fotosintética, perjudicando así la calidad y rendimiento del cultivo a futuro 

(Gong et al., 2015). 

 
 

Figura 14. Cambios en laexpresión de los genes FRO7 y FER2 en hoja, tallo y raíz en 

el cultivar “Andenes” y la accesión tardía T25 bajo deficiencia de este micronutriente 

 

El hierro debe ser reducido por la TIC21 para garantizar su ingreso al interior del cloroplasto, 

siendo crítica la reducción del hierro a través de FRO7 (Jeong et al., 2008). En tarwi, FRO7 

no muestra diferencias significativas a nivel de hojas. Sin embargo, el cultivar Andenes 

mostró diferencias significativas a nivel de tallo y raíz (Figura14A). La elevada respuesta de 

FRO7 en ¨Andenes¨ podría ser consecuencia del proceso de mejora genética que tuvo este 

cultivar (Schuback y Tortell, 2019). Tanto en la vacuola como en el cloroplasto, el hierro es 

almacenado en ferritinas (Paramonova et al., 2007), siendo elevada la expresión de FER2 a 

nivel de semillas, la cual disminuye durante la germinación (Kranner y Colville, 2011). Sin 

embargo, en tarwi se observa una sobreexpresión de FER2 en T25 en todos los tejidos 

(Figura 14B), revelando una mayor resiliencia de FER2 a la deficiencia de hierro (Rauf et 

al., 2010). 
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V. CONCLUSIONES 

 

1. Sin haber pasado por un proceso de mejora genética, las accesiones tardías y precoces 

de tarwi estudiadas demostraron ser más homogéneas en los rasgos físicos y 

micronutricionales, logrando una rápida selección de 3 accesiones tardías (T05, T08 y 

T25) y 3 precoces (P14, P16 y P21) con cantidades adecuadas en Fe, Zn, B Cu y Mn sin 

afectar la calidad física de la semilla.  

2. El análisis in silico permitió identificar 16 genes y sus secuencias de proteínas asociadas 

a la homeostasis de hierro en tarwi, las cuales son: enzima de ATPasa (AHA), 

biosintetizadoras de fitosideróforos (NAS1 y SAMS3), proteína de almacenamiento 

(FER2), enzimas de óxido-reducción (FRO2 y FRO7), proteínas de transporte de larga 

distancia (FRD3, OPT1, OPT3, OPT7, YSL1 y YSL3) y corta distancia (VIT1, TIC21, 

NRAMP1, NRAMP3).  Además, con la caracterización funcional de estas proteínas a 

través de Meme e Inter Pro se predijo los motivos y dominios conservados para cada 

secuencia, revelando diferencias con sus ortólogos que podrían estar asociadas con la 

resiliencia de proteínas frente a deficiencia de hierro. 

3. La comparación de la expresión de los genes asociados a la homeostasis de hierro entre 

la accesión T25 y el cultivar ¨Andenes¨ (control), revelaron genes con una excelente 

respuesta a la deficiencia de hierro en T25, los cuales son AHA2, FER2, NAS1, YSL1, 

NRAMP1, NRAMP3, VIT1 y TC21, considerándolos genes críticos para la generación 

de cultivares biofortíficados.    
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VI. RECOMENDACIONES 

Continuar con los estudios de la homeostasis de hierro en tarwi a nivel reproductivo y de llenado 

de grano. 
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VIII. ANEXOS 

Anexo 1. Tabla resumen del contenido de micronutrientes y características 

morfológicas de las semillas de las accesiones precoces y tardías de tarwi seleccionadas 
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Anexo 2. Dominio, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

AHA2  
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Anexo 3. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

FRO2 
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Anexo 4. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

NAS1 
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Anexo 5. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

SAMS3 
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Anexo 6. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

YSL1 
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Anexo 7. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

FRD3 
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Anexo 8. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

OPT1 
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Anexo 9. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

OPT3 
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Anexo 10. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

OPT7 
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Anexo 11. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

YSL3 
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Anexo 12. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

FER2 
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Anexo 13. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

NRAMP1 
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Anexo 14. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

NRAMP3 
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Anexo 15. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

TIC21 
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Anexo 16. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

VIT1 
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Anexo 17. Dominios, motivos y secuencia consenso determinados para la proteína 

FRO7 

 

 

 
 



 

101 
 

 


