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RESUMEN 

Se hizo una investigación in vitro sobre el proceso de senescencia en segmentos de ramas 

de Stenocéreus queretaroensis (Web.) Buxbaum. Para ello se aplicó la fitohormona 

benciladenina (BAP) con el fin de retardar dicho proceso. Este trabajo reveló que la aplicación 

de ésta retarda la expresión del síndrome de senescencia siendo ese retraso más evidente en 

condiciones de obscuridad que en la condición de luz. Se observó además que la tasa de 

senescencia es mayor durante los primeros dos días, para después continuar aunque con una tasa 

menor, por lo que se presume que la senescencia iniciai se debe más a un efecto físico que 

metabólico. Además, no se descarta la influencia de el control nuclear en el proceso de 

senescencia, ya que la aplicación de cicloheximida (CH) retardó la expresión de ésta y su efecto 

fué más pronunciado que el registrado cuando se aplicó BAP, aunque el efecto de ésta ocurre 

después transcurrir un período comprendido entre dos y cuatro días con relación al inicio de los 

tratamientos, por Jo cual se concluye; que los genes nucleares que regulan la senescencia tardan 

un mínimo de 48 horas para expresarse. 

El contenido de almidón presente en los segmentos afectó la acción de la BAP, ya que 

cuando el contenido de almidón fue de 0%, se encontró un mayor efecto hormonal en el control 

de la senescencia, medida ésta a través del contenido de clorofila y viabilidad de los 

cloroplastos, que cuando esta hormona se aplicó en segmentos que contenían el 50% y 100% 

de almidón. Lo anterior nos permite concluir que los niveles de energía libre potencial presentes 

en el almidón, colaboran en el desarrollo del proceso de senescencia, con lo cual este proceso 

se consideraría como endergónico. 



l. INTRODUCCION 

El desarrollo de cualquier organismo vegetal conlleva dos procesos fundamentales: el 
1 

crecimiento y la diferenciación. Ambos eventos ocurren en forma sincronizada durante el 

desarrollo vegetal. El crecimiento de los órganos de las plantas resulta de la acción conjunta 

de la división y elongación celular las que se acompañan de un proceso de especialización celular 

conocido como diferenciación (Bidwell, 1979; Salisbury y Ross, 1994). Los procesos 

anteriormente descritos, son continuos durante la vida de la planta, aunque en las fases finales 

de ésta disminuyen notablememe, debido a que se inicia la fase de maduración, culminando con 

la senescencia celular, la cual «es una secuencia de acontecimientos perfectamente ordenados y 

programados que propician la pérdida de organización en las funciones vitales» (Bidwell, op. 

cit.). Una forma de activar la senescencia o muerte celular es a través de la inducción de 

heridas, la herida posee una gran variedad de efectos entre los que se encuentran: la degradación 

de fosfolípidos y por tanto, de las membranas. En tabaco en algunas ocasiones éstas heridas 

incrementan la actividad de la peroxidaza en 50 veces, por ello las actividades de peroxidación 

aumentan en el tejido herido (Thimann, 1980). 

Las hormonas vegetales juegan un papel importante en la regulación del desarrollo 

vegetal, por tanto es frecuente encontrar reportes en los que se menciona su participación activa 

en diferentes eventos, tales como: floración, embriogénesis, maduración de frutos, senescencia, 

y otros, además de actuar como transductores de los mensajes ambientales, lo cual es una 

necesidad prioritaria en las plantas por su característica de permanecer fijas a un sustrato 

(Bradford y Trewavas. 1994). Sin embargo el esquema anterior contrasta con el de los 

animales, en los cuales su desarrollo es controlado por aproximadamente 40 hormonas, mientras 

que en los vegetales el control de su desarrollo se circunscribe únicamente a cinco fitohormonas: 

auxinas, citocininas. giberelinas. ácido abscísico y etileno. 

La mayoría de los estudios de la respuesta hormonal se ha realizado en especies 

cultivadas y en pocos casos se reporta su respuesta en plantas no-domesticadas. Uno de los 

principales objetivos de este trabajo es contribuir al conocimiento biológico de Stenocereus 

queretaroensis que es una planta de reciente domesticación que todavía conserva características 



biológicas comunes con plantas silvestres (Pimienta y Nobel, 1994; Nobel y Pimienta, 1995) .. 

En este trabajo se intenta comprender la respuesta del tejido sometido a las lesiones mecánicas 

(heridas) que activan el proceso de senescencia que conduce hacia la muerte celular y cómo es 

que el efecto de esta herida o daño al tejido puede ser regulado a través de factores físicos, 

bioquímicos, genéticos y hormonales. 

2 



11. HIPOTESIS 

La expresión del síndrome de senescencia en segmentos de ramas de Stenocereus 

queretaroensis esta sujeta al control hormonal, el cual a su vez, se encuentra regulado por la 

expresión de genes nucleares, por lo que cabe esperar que la aplicación de la fitohormona 

(benciladenina) así como la del inhibidor de la transcripción nuclear (cicloheximida), retarden 

o inhiban con diferentes grados de intensidad, el desarrollo de la senescencia inducida a través 

de las heridas provocadas al exrraer el tejido. 

3 



111. OBJETIVOS 

lll. L. General. 

Analizar el síndrome de senescencia en segmentos de ramas de Stenocereus queretaroensis, 

a través de las influencias e interacciones que se llevan a cabo entre los factores físicos y 

bioquímicos que afectan el desarrollo de este proceso. 

HI.2. Particulares. 

l. Determinar el efecto de la luz y la temperatura en la expresión del proceso de 

senescencia en segmentos de ramas de S. queretaroensis. 

2. Investigar el efecto de la citocinina benciladenina en el síndrome de senescencia del 

pita yo. 

3. Evaluar la importancia de la participación de los genes nucleares en la expresión del 

proceso de senescencia en segmentos de ramas de S. queretaroensis. 

4 



IV. REVISION DE LITERATURA -

IV. l. Descripción de las Zonas Aridas y Semi-Aridas. 

Las zonas áridas son aquellas en donde llueve muy poco o nada, presentándose por lo 

regular carencias de agua, ocupan una extensión importante de los continentes, estimándose ésta 

en una quinta parte del área de la tierra. Se calcula además, que sostiene a casi un billón de 

personas, donde habita el 20% de la población mundial (UCAR, 1991). Una de las 

características notables de las regiones áridas y semíáridas de México, es su gran dinámica y 

variedad, la cual puede observarse a nivel geológico, geomorfológico, climático, edáfico, 

ecológico, de aprovechamiento, y otros. Con respecto a la cubierta vegetal de estas zonas, se 

presentan características de gran interés, en algunas facetas de su fisonomía y florística; las 

formas arbustivas prevalecen comúnmente en las vegetaciones xerófilas, en algunas ocasiones 

dominan los árboles y en otras las especies herbáceas, sobre todo las gramíneas. Los contrastes 

son marcados entre. las comunidades esencialmente siempre verdes, comparadas con otras 

totalmente caducifolias, de igual forma ocurre para las estructuras simples frente a otras 

multiestratificadas y de interrelaciones complejas. La abundancia local de algunas formas 

biológicas especializadas, contribuyen asimismo a efectos fisonómicos notables, a menudo 

espectaculares (Rzedowski, 1983). En las regiones áridas las características topográficas de la 

roca madre y sobre todo del suelo. opacan la influencia del clima. Por lo general, las texturas 

arenosas son más favorables que las arcillosas. Igualmente, los suelos someros y pedregosos de 

cerros que sostienen por lo común mucho más biomasa y biodíversidad, que los suelos profundos 

y finos de los terrenos aluviales de las grandes llanuras. La variedad de formas biológicas 

vegetales, es un rasgo común en muchas regiones áridas del mundo y pueden interpretarse, como 

el resultado de un gran número de vías dis!intas, que han encontrado las plantas, para adaptarse 

a las limitaciones de agua (Rzedowski, op cit.). 
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IV.2. Descripción de la Familia Cactaceae. 

La familia Cactaceae es originaria del continente Americano, aunque debido a la ausencia 

de restos fósiles no se puede establecer la época de aparición y origen (Bravo, op. cit.). Sin 

embargo, este grupo es relativamente joven desde el punto de vista evolutivo y se cree que las 

cactáceas derivaron de las portulacaceas, aunque Mauseth (1991) con base en evidencias 

biogeográficas ha propuesto que el posible origen de esta familia fue hace 90 o 100 millones de 

años. Su diseminación fue después de que América del Sur y Africa estuvieron totalmente 

separadas (20 a 30. millones de años) (Boke, !980). Ya que este último continente sólo posee el 

género Rhipsalís perteneciente a esta familia (Mufioz, 1995). 

Las cactáceas son especies nativas de las zonas áridas y semi- áridas, por lo general son 

espinosas y se caracterizan por poseer órganos especiales llamados aréolas. Los limbos de sus 

hojas están reducidos a pequefias escamas o primordios anatómi~os, los cuales sólo se 

desarrollan en especies de los géneros Pereskia y Pereskiopsis y por lo común son grandes 

grandes, aplanados y carnosos. Poseen espinas de tamaño y forma variables producen ramas, 

glóquidas, glándulas (lana) y pelos. Sus flores casi siempre son solitarias, y en ocasiones se 

encuentran en inflorescencias. Presentan frutos jugosos dehiscentes, con el pericarpio cubierto 

de aréolas y escamas. Las semillas de las cactáceas, tienen variaciones en el tamafio, estructura, 

forma y color de la testa, aunadas, también a las características del embrión y tejidos 

almacenadores de las sustancias nutritivas. Todo ello ha sido atribuido a sus caracteres 

filogenéticos y taxonómicos (Bravo. fide Robles, 1994). 

6 



IV.3. Clasificación Taxonórifica de Stenocereus queretaroensis. 

Stenocereus queretaroensis (Weber) Buxbaum, puede clasificarse de la siguiente manera. 

Orden Cariophyllales 

Familia Cactaceae 

Subfamilia Cactoidea 

Tribu Pachycereae 

Subtribu Stenocereinae 

Géneró Stenocereus 

Especie queretaroensis 

y se le conoce con el nombre vulgar de "Pitayo de querétaro" (Buxbaum, 1950; Bravo, 

op cit.). 

IV.3.1. Distribución geográfica del género Stenocereus. 

El género Stenocereus se encuentra ampliamente distribuido en México y tiene 

representantes en las Antillas y en la parte norte de América del Sur (Bravo, op. cit.). Las 

especies silvestres de este género que producen frutos comestibles, son encontrados de manera 

común hacia el interior de las montañas costeras sub-tropicales y en las llañuras costeras de las 

zonas semi-áridas de la costa oeste (desde Sonora hasta Chiapas) y en la costa este (desde 

Tamaulipas a Veracruz) de México.- Respecto a las especies cultivadas, que son consideradas 

como las de mayor importancia económica, se encuentran: S. queretaroensis, S. griseus, S. 

pruinosus y S. stellatus. De ellas, Stenocereus queretaroensis se cultiva en los siguientes estados 

del territorio mexicano: Jalisco, Colima. Guanajuato y Querétaro. De manera particular, el 

estado de Jalisco cuenta con una amplia distribución tanto de las formas silvestres, como de las 

poblaciones cultivadas (Pimienta y Nobel. 1994). 
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IV.4. Descripción Anatómica y Morfológica de Stenocereus queretaroensis. 

Stenocereus queretaroensis es una planta arborescente, por lo común mide más de 8 

metros de altura, tiene un tronco con un bien definido y cuenta con numerosas ramas, los tallos 

son cilíndricos y generalmente tienen 8 costillas prominentes, con un diámetro que oscila entre 

los 13 y 18 cm; cuando éste llega a la madurez, es de color verde con tintes rojizos. El 

conjunto de ramas forma una copa muy amplía, llega en ocasiones a medir hasta 4 m de altura. 

Presenta de 2 a 4 espinas centrales gruesas, de aproximadamente 4 cm de largo. El fruto varía 

de globoso a ovoide, mientras que el período de maduración abarca el lapso comprendido de 

finales de abril hasta junio (Pimienta y Nobel, 1994). 

Al madurar el fruto, las aréolas se desprenden quedando el pericarpelo desnudo, las semillas son 

numerosas, pequeñas y frágiles (Bravo, op. cit.). La flor de S. queretaroensis comienza a abrir 

al iniciar la noche (7 pm) y dos horas más tarde se encuentra completamente abierta; luego, 

comienza a cerrarse durante las primeras horas del día y lo hace completamente al mediodía 

(Lomelí, 1991). La cutícula de los tallos de S.queretaroensis presenta alrededor de 14JLm de 

grosor, que es considerada como gruesa y representa una importante adaptación a la aridez, ya 

que con ello la planta reduce la transpiración y aumenta su capacidad para soportar los períodos 

largos de sequía (Nobel, 1994). Con respecto a los estomas, el pitayo presenta una densidad 

baja de éstos (30 a 42 mm2
) en las ramas fotosintéticas. La longitud de los estomas es de 

40¡.tm y las células guarda están rodeadas por cuatro células subsidiarias en posición radial 

(Jiménez et al., 1995). 

IV.5. Adaptaciones Morfológicas del Pitayo a la Aridez. 

En condiciones de aridez, donde el agua es el principal factor limitante, la evolución de 

las especies vegetales se establece al sufrir éstas, modificaciones estructurales y funcionales. 

El pitayo como un especie nativa de las zonas áridas y semi-áridas ha sufrido diversas 

adaptaciones, sin embargo presenta un menor número de modificaciones anatómicas, que 

contribuyan para adaptarse a la aridez con respecto a los miembros de Opuntia (Pimienta et al, 
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1995): En el pitayo, los estomas no se encuentran hundidos y sus hojas son reemplazad'~ por 

tallos fotosintéticos, que presentan una baja densidad de estomas comparada con la densidad que 

se aprecia en las hojas (Gibson y Nobel, 1986). Además, la presencia del tejido llamado 

«aerénquima>>, en el mismo colénquima, aliado del tejido clorénquíma, presenta homología con 

el mesófilo de las hojas de las dicotiledóneas del tipo mesomórfico, conocidas como hojas 

dorsiventrales; en las que sediferencian dos capas de parénquima: de empalizada y esponjoso. 

Observaciones sobre la morfología del xilema, revelan que en distintas variedades de pitayo se 

presentan niveles altos de especialización (Jiménez et al. op. cit.). 

IV.6. Embriología del Pitayo. 

El desarrollo de la semilla en S. queretaroensís ocurre bajo la epoca de estiaje, sin 

embargo, con la aplicación qe agua el número de semillas se incrementa, pero no así el tamaño 

de éstas. Después de la polinización, cuando ocurre el estrés hídrico frecuentemente se presenta 

la aborción del embrión y la reducción en el número de semillas producidas. Con la aplicación 

de agua durante el desarrollo de éstas, la probabilidad de aborción del embrión disminuye, 

aunque el tamaño de la semilla también se reduce. La maduración de semillas, acontece poco 

antes de la estación lluviosa, de esta forma tanto la germinación como el 

desarrollo de las semillas, así como el establecimiento de las plántulas ocurre al inicio del 

período húmedo (Domínguez, 1995). 

Las semillas de S. queretaroensís contienen una cantidad relativamente alta de lípidos y 

germinan en respuesta a la luz. En otras especies silvestres las semillas también responden a 

la luz, son pequeñas y ricas en lípidos (Domínguez, op. cit.). Por su tamaño pequeño y bajos 

requerimientos de luz, estas semillas tienen que estar cerca de la superficie del suelo, para poder 

lograr un exitoso establecimiento de sus plántulas (Salisbury y Ross, 1994). Las características 

biológicas de las semillas y otros atributos reproductivos de S. queretaroensis son similares a 

las que presentan las plantas no-domesticadas y retlejan con ello, la domesticación relativamente 

reciente de esta especie (Pimienta y Nobel. 1995). 
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IV.?. Fisiología del Pitayo. 

El pitayo asimila C02 por las noches, lo cual es característico de las plantas que 

presentan metabolismo ácido crasuláceo (MAC). <<En este tipo de metabolismo existe una 

diferencia en tiempo y espacio con respecto ala fijación y reducción del co2"· 
Una evaluación de la actividad fotosintética del pitayo, mediante un analizador de gases 

en condiciones de invernadero, presentó una tasa neta de asimilación del co2 en un período de 

24 h de 190 mmol m·1 d-1
, mostrando una relación directa con la intensidad de radiación 

fotosintéticamente activa, que incide sobre la planta (Nobel y Pimienta, 1955). La actividad 

fotosintética del pitayo es afectada por las temperaturas nocturnas y la duración del período de 

sequía, cuando la temperatura es de 35"C y la temperatura nocturna es de 18°C, la tasa 

fotosíntetica es de 230 mmol m·1 d-1
• sin embargo se reduce un 20% (177 mmol m·1 d' 1

) cuando 

se mantiene la misma temperatura y la nocturna se reduce a 8"C. La ~ctividad fotosíntetica, es 

afectada por la sequía cuando ésta se prolonga por más de 15 días (Pimienta y Nobel, 1995). 

Estos valores de tasas fotosintéticas registradas en S. queretaroensis son similares a losreportados 

en otras especies MAC perennes y silvestres. Esto es ·otra evidencia de una reciente e 

incompleta domesticación en la que únicamente han participado los campesinos, los que le han 

asignado una mayor importancia a la calidad de los frutos y a la resistencia a factores naturales 

adversos, sin considerar la productividad de biomasa (Pimienta y Nobel, 1994; Robles, op. cit.). 

IV.8. El Pitayo y sus Implicaciones Económicas. 

Los frutos del pitayo conocidos como «pitayas», son producidas por diferentes especies 

del género Stenocereus han sido un fruto comestible de gran importancia en las zonas semi­

áridas tropicales y subtropicales de México. desde tiempos muy remotos. Las pitayas alcanzan 

precios competitivos en los mercados regionales, teniendo una apreciable rentabilidad económica 

por la baja aplicación de energía antropógena e.g. agua de riego, pesticidas y fertilizantes 

(Pimienta y Nobel, op. cit.). En plantas maduras con alrededor de 23 años de edad, se producen 

rendimientos que pueden llegar a ser de aproximadamente 17 toneladas por ha-1• Las plantas 
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son longevas, ya que en la subcuenca de Sayuhi'se encuentran plantaciones comerciales de hasta 

más de 100 años de edad, que aún presentan rendimientos comerciales aceptables, aunque 

menores a los que presentan plantas maduras de 40 a 50 años (Pimienta y Nobel, op. cit.; 

Domínguez, op. cit.). 

IV.9. Fotosíntesis. 

El proceso fotosintético se elucidó gracias a una serie de investigaciones, entre las que 

destacan las efectuadas a principios de los años cincuenta por Calvin y colaboradores, ya que 

lograron que las plantas fotosintetizaran compuestos intermediarios a partir de 14C02 • Sus 

resultados permitieron descifrar la naturaleza de las reacciones químicas involucradas desde la 

incorporación del co2 por los cloroplastos de las hojas hasta su transporte por la savia en forma 

de compuestos orgánicos (CH20)n (Somervil!e y Somerville, 1984; Salisbury y Ross op. cit.). 

La fotosíntesis se compone de casi un centenar de reacciones, las cuales ocurren en las 

plantas verdes, agrupadas en dos fases: La fotoquímica, que ocurre solamente cuando las plantas 

están iluminadas y la de carboxilación, que puede suceder en ausencia o presencia de luz 

(Thomas et al., 1988). En la fase fotoquímica la captación de la energía radiante y 

electromagnética se realiza a través de un conjunto de pigmentos, que absorben la energía 

luminosa y la convierten en energía química, la cual se almacena como reductor en forma de 

NADPH y como potencial de fosforilación en forma de ATP. Para remover los electrones del 

agua y efectuar la reducción del NADP+ a NADPH así como la fosforilación del ADP hacia 

ATP, se requiere la operación en secuencia de dos fotosistemas, sin embargo; el transporte de 

electrones se encuentra normalmente limitado por la tasa de fijación del C02 la cual regenera 

NADP+ y ADP (Hind, 1988). La liberación asociada de 0 2 proporciona una medida 

conveniente de la tasa de asimilación de carbono (Bidwell, 1979). Por otro lado, en la fase de 

carboxilación el ATP Y el NADPH. se emplean para reducir el bióxido de carbono para formar 

glucosa y otros productos orgánicos. La formación de oxígeno ocurre solamente en presencia 

de luz. mientras que la reducción del bióxido de carbono no precisa de luz, por lo tanto, son dos 

procesos distintos y separados. A pesar de que las reacciones en las que se reduce C02 hasta 
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glucosa, pueden transcurrir en la obscuridad, son reguladas por la luz (Salisbury y Ross;''Op. 

cit.) 

En las células fotosintéticas eucarióticas, ambas fases fotoquímica y de carboxilación 

ocurren en los cloroplastos, los cuales son considerados las fabricas de energía más importantes 

en los vegetales. No obstante, las hojas verdes contienen también mitocondrias; estos organelos 

producen ATP para atender las necesidades energéticas de la célula durante la noche, empleando 

oxígeno para oxidar al carbohidrato producido en los cloroplastos durante el día (Bidwell, op. 

cit.; Thomas et al, op. cit.). 

IV.9.1. Reacción de Hill. 

Los primeros estudios sobre el transporte de electrones y fotofosforilación en fracciones 

de cl<?n¡plastos, se efectuaron empleando métodos de aislamiento que provocaban que las 

envolturas externas de estos organelos se destruyeran como consecuencia del choque osmótico 

que sufrían, por tanto, se causaba la pérdida de los aceptares finales de los electrones (NADP+ 

y ferrocianuro); sin embargo, se observó que al perder la barrera de permeabilidad los 

cloroplastos, se podían emplear aceptares artificiales de electrones como oxidantes y reductores 

t~rminales, ADP y fósforo inorgánico; lo que permitiría entender y evaluar la actividad de 

segmento~; aislados de la cadena de transporte de electrones, así como las reacciones de 

fotofosforilación relacionadas con la fotosíntesis (Yamashita, 1971; Arnon, 1991). 

El estudio de las reacciones parciales en fracciones de cloroplastos produjo información 

valiosa como la generada por Hill y sus colaboradores en 1951, quienes descubrieron que el C02 

liberado durante la fotosíntesis podía ser separada de la fijación de co2 en presencia de una sal 

ferrica. Encontraron que los cloroplastos aislados de las hojas liberan 0 2 en presencia de varias 

sustancias solubles contenidas en la planta mediante la adición de reactivos que podían aceptar 

los electrones que son extraídos del agua durante la fase fotoquímica de la fotosíntesis. A esta 

actividad del cloroplasto se le conoce como <<la reacción de Hill>> (Castelfranco, op. cit.; Arnon, 

op. cit.). Uno de los colorantes que se utiliza con más frecuencia como aceptor artificial de la 

reacción de Hill es el 2,6 Diclorofenol indofenol (DCPIP); el empleo de este reactivo se debe 

a su capacidad de aceptar electrones a partir del PS-llb, propiedad que es importante en el 
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estudio del proceso fotosintético, ya que esta parte··de la cadena de transporte de electrones se 

víncula estrechamente con la fotólisis del agua, además; la fotoreducción del DCPIP tiene mayor 

relación con la producción de 0 2 que la mostrada por otros aceptares artificiales: como es el 

caso de el ferrocianuro (Margulies, 1966; Yamashita et al., 1971; Huzísiege y Yamamoto, 

1973). 

1Y.9.2. Metabolismo ácido crasuláceo (MAC) en el ambiente desértico. 

La fisiología y ecología de las plantas MAC ha recibido recientemente mucha atención, 

principalmente en lo que se refiere a los estudios sobre isótopos de carbono y el balance del agua 

en la relación ambiente-tejido. Actualmeme, existe la tendencia a evaluar los cambios que 

ocurren con respecto a los carbohidratos, en cuanto a su contenido y distribución en aquellas 

plantas que están creciendo bajo la influencia de un ambiente desértico. 

Desde hace tiempo, la determinación del comen ido de ácido málico se utiliza como un indicador 

de la actividad MAC, aún cuando éste se acompañe de glucanos, mucílago y azúcares solubles. 

Es por ello, que se ha pensado la función del glucano, es convertirse en la fuente de carbono 

para la síntesis del ácido málico, de igual forma se estudia el papel del mucílago implicado en 

eventos relacionados con la economía del agua en los cactos (Sutton et al., 1981; Nobel, 1990). 

IV. 9.2.1. Metabolismo MAC. 

Algunos géneros de entre 25 y 30 familias muestran el metabolismo MAC, en otros 

casos sin embargo, es exclusivo de ciertos grupos (e.g. Crasuláceas y Cactáceas) (Kiuge y Ting, 

1978). El metabolismo ácido crasuláceo se define como una fluctuación masiva diurna de la 

acidez titulable, debido a las variaciones en el contenido de ácido málico. La fluctuación de 

ácidos orgánicos es el resultado de la fijación noctuf~a del C02 • que es catalizada por la enzima 

fosfoenol piruvato-carboxilasa (PEPe) (E. C. 4.J;:.'ü .31) usando al fosfoenol piruvato como 

aceptor, produciendo oxalacetato, el oxalacetatp es rápidamente reducido a malato, a través de 
1 . 

una reacción catalizada por la enzima malato deshÍdrogenasa, después, el malato es transportado 

a las vacuolas,donde se acumula durante la ~oche, causando la acidificación típica de las plantas 
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MAC (Luttg~ ,y Ball, 1979). Durante el subsecuente período de luz, el ácido málico fluye de,,· 

la vacuola al citoplasma y después a los cloroplastos donde es descarboxilado para producir col 
y u.n carbohidrato de tres carbonos (piruvato), el cual es precursor del fosfoenolpiruvato que es 

ef aceptor de! C02 en e! mesófi!o. Este C02 es fijado y reducido a través de! ciclo de Calvin 

en los c!oroplastos (Ting, 1985; Nobel y Jordan, 1983; Kalt et al., 1990). 

IV.9.2.2. El mucílago y el almidón en los cactos. 

Los llamados complejos mucopolisacáridos, se refieren principalmente a mucílagos, que 

se presentan en algas, células de la cofia en raíces, frutos y semillas, también se encuentran en 

talRos vegetativos (Esau, 1965). El mucílago puede actuar como un reservorio de agua, ya que 

posee la capacidad higroscópica de retenerla, de esta forma durante los períodos estacionales que 

favorecen _la pérdida del agua, el mucílago colabora evitando la pérdida de ésta a nivel 

intracelular (Loik y Nobel, 199!). 

Existen variaciones en cuanto al contenido de mucílago, entre las distintas especies, de 

acuerdo con cienos factores climáticos y ambientales; como son la luz, temperatura y otros. Se 

ha 1propuesto que el mucílago es un factor que aumenta la resistencia al frío; por ejemplo, en 

Opuntia ficus-indica cuando baja la temperatura (8-5°c) e! contenido de éste se incrementa en 

un 24% y en Opuntia humifusa es de aproximadamente el doble (Goldstein y Nobel, 1991; Loik 

y Nobel, op. cit.). 

Los cloroplastos de las plantas MAC, presentan tasas bajas de fijación fotosintética del 

C02 y acumulan una gran cantidad de almidón, lo cual nos sugiere alguna diferencia funcional 

emre los clorop!astos MAC y los c!oroplastos C3 y C,, con respecto a la distribución de 

fotosintetizados. En algunas especies cuando la traslocación es lenta y la fotosíntesis es rápida; 

se .acumulan los gránulos de almidón, _los cuales presionan los tilacoides de los cloroplastos de 

manera que quedan muy juntos e impiden físicamente que la luz llegue a ellos impidiendo la 

fotosíntesis. (Gerwick, 1977; Margulies. 1966). El almidón se almacena en forma de gránulos 

insolubles en agua que se constituyen a partir de moléculas de amilopectina, muy ramificadas 

y c:le amilosa, casi sin ramificar. El almidpn que se acumula en los cloroplastos durante la 

fotosíntesis es el carbohidrato de reserva que más abunda en las hojas de la mayoría de las 
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especies. Sin embargo, el que se forma en los amiloplastos de los órganos de almacenamiento, 

a partir de sacarosa tras locada u otros azúcares no reductores, representa un sustrato respiratorio 

importante para los órganos de almacenamiento. La degradación del almidón provee a la planta 

un aporte importante de energícl., que se obtiene a través de la respiración, además, aporta una 

serie de sillares de carbono que se constituyen en intermediarios durante la ciclos de biosintesis 

en la formación de grasas y proteínas. En condiciones desfavorables (ambiente limitante o 

lesiones), los niveles de energía libre potencial presentes en el almidón mantienen el estado 
1 

metabolico· funcional por más tiempo, utilizando para tal fin a los sillares de carbono y a la 

energía liberada durante la descomposición del polisácarido, para ser utilizados en actividades 

· · tanto anabolicas como catabolicas debido a que sus componentes representan un potencial 

reductor de consideración (Salisbury y Ross, op. cit.). 

IV .10. Efecto de la Luz en la Morfogénesis. 

La luz es un factor ambiental importante que controla el crecimiento y desarrollo de las 

plantas, ya que tiene un efecto sobre la fotosíntesis debido a que en este proceso los pigmentos 

fotosintéticos capturan la energía luminosa para transformarla en energía química. Otro efecto 

es el fotomorfogénico, en el cual un pigmento llamado fitocromo actúa como trasductor 

ambiental de importantes procesos en las plantas (Bidwell, op. cit.),. cómo es el caso del 

fototropismo y otros efectos, productos de la luz y que son independientes de la fotosíntesis, y 

la mayoría de éstos contraían la forma de la planta. En la morfogénesis de la planta influyen 

cuatro tipos de fmoreceptores: 

1) Fitocromo, el cual absorbe principalmente la luz visible en la región del rojo, rojo lejano y 

la luz azul. 

2) Criptocromo. pigmentos no identificados que absorben longitudes de onda en las regiones del 

azul y ultravioleta. Estos pigmentos son comunes' en las Criptógamas. 

3) Fotorreceptor UV-V, son uno o más compuestos no identificados que absorben radiación 

ultravioleta en longitudes de onda entre 280 y 320 nm. 

4) Fotoclorofilina A, pigmento que absorbe la luz roja y azul y que una vez reducido, origina 

clorofila a (Salisbury y Ross, op.cit.; Thomas et al., op. cit.). 
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IV .10.1. Efecto de la luz en el desarrollo y la senescencia. 

El concepto de fotomorfogénesis se divide en tres partes: 

l) Recepción de la [uz mediante los pigmentos. 

2) Trasducción de las señales de la luz, desde los pigmentos a los genes 

3) La inducción del desarrollo a través de la regulación genética. De las partes anteriormente 

descritas la más inaccesible es la trasducción. 

Por otra parte, la luz regula el inicio de la senescencia en muchas especies, a través de 

la duración d.~ Ias horas luz en el día, la calidad e intensidad de la misma. La luz roja inhibe 

la hidrólisis de ARN en papas, además se demostró que retarda la senescencia, evitando la 

pérdida de clorofila y proteínas, lo anterior señala un efecto cualitativo de la luz en el retraso 

de la senescencia que involucra al fitocromo (Thimann, op. cit.; Goldthwaite y Laetch, 1967). 

IV.l0.2. Efecto de la luz en la síntesis de clorofila. 

La luz promueve la síntesis de clorofila, en las amplitudes de longitud de onda del 

espectro de luz visible. La luz verde (500 - 600nm) es menos efectiva en incrementar la síntesis 

de clorofila, que la luz azul (400 - 500nm) y que la luz roja (600 - 700nm). La respuesta al 

estímulo luminoso a través del incremento en la síntesis, se encuentra d_eterminada por las 

características heredables (Burton, 1982). El efecto de la luz sobre la síntesis de clorofila y el 

desarrollo de los cloroplastos resulta en primera instancia de una acción de disparo del pfr 

(fitocromo rojo-lejano) que origina la producción de ácido del~~aminolevuwnico (ALA) a partir 

de ácido glutámico. El ALA es el precursor metabólico que se convierte_. en cada uno de los 

cuatro anillos pirrolicos de la clorofila. Sin embargo, el ALA no se convierte todo en clorofila 

sin que haya mayores irradaciones de luz azul o roja. En cambio, la ruta Í}1etabólica se detiene 

cuando se forma un compuesto conocido como protoclorofilida a. la cual difiere de la clorofila 

a sólo por la ausencia de una cola fitol y en dos átomos de hidrógeno. La protoclorofilida a se 

reduce con rapidez a clorofila a en presencia de luz azul o roja (Salisbury y Ross, op. cit.). 
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IV .11. Senescencia. 

La senescencia es una secuencia de eventos bioquímicos y fisiológicos, que comprenden 

el estadio final del desarrollo; desde la fase de la madurez, hasta finalizar con la muerte 

(Bidwell, op. cit.). El proceso de senescencia se caracteriza por una serie de cambios internos 

y externos (visibles); entre los cuales destaca el amarillamiento, la reducción en la tasa 

fotosintética, alteraciones en la tasa respiratoria e hidrólisis de polímeros (proteínas, azúcares 

y ácidos riucleicos). En contraparte, el envejecimiento, se refiere a todos los cambios que 

ocurren como consecuencia del paso del tiempo y que no concluyen con la muerte como 

consecuencia directa de este evento; mientras que la senescencia siempre desencadena un proceso··· 

que termina en la muerte de una célula u organismo (Smart, 1994). 

Se han definido los siguientes tipos de senescencia: monocárpica, secuencial, otoñal. La 

senescencia monocárpica puede ocurrir como una consecuencia de la reproducción, mientras que 

la senescencia secuencial, es el resultado de la competencia por recursos entre las hojas maduras 

basales y las apicales jóvenes. La senescencia otoñal de los árboles deciduos se debe a cambios 

en la duración del fotoperíodo o por la modificación de la amplitud de la temperaturas 

estacionales; sin embargo, el inicio de la senescencia ocurre antes de que aparezcan los síntomas 

visuales obvios, por lo que es posible, que el control molecular de los pasos que se suceden en 

la senescencia de una hoja, marquen la clave para entender correctamente este proceso (Smart, 

op. cit.). La senescencia foliar requiere de un cierto número de células viables, además de la 

expresión de nuevos genes (Thomas y Stoddart, 1980). La expresión de esos genes altera el 

patrón de senescencia, se conocen seis categorías de genes reguladores de la senescencia: 

l) Genes que controlan las actividades primarias de las células viables (respiración, síntesis de 

proteínas). 

2) Genes que se expresan inicialmente, aunque todos sus efectos llegan ha ser aparentes 

posteriormente (e.g. genes homeóricos, o proteínas que llegan a ser activas posteriormente 

(enzimas vacuolares, zimógenos). 

3) Genes que codifican para el crecimiento o para la asimilación de carbono y sus componentes 

(genes nucleares y genes de plastidios para las enzimas del ciclo de Calvin y las proteínas 

tilacoidales) 
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4} Genes regulatorios que se expresan en el inicio de la senescencia considerados como genes 

causales. 

5} Genes que codifican para los ARNs, proteínas y enzimas que llevan a cabo la degradación 

de pigmentos. 

6} Genes que codifican para proteínas que removilizan productos almacenados (enzimas de la 

gluconeogénesis) (Smart, op. cit.; Guiamet et al., 1990). 

IV.ll.l. Estudio e importancia de la senescencia. 

La senescencia representa un valor positivo para los procesos de sobrevivencia, evolución 

y reciclaje. Esta puede ocurrir en una época del año, en la que el ambiente se vuelve limitante, 

debido al frío y a la competencia con otras plantas. El fenómeno de senescencia ocurre en el 

follaje de los árboles desciduos en el otoño, mientras que algo sil?lilar ocurre durante la 

maduración de frutos. La senescencia del follaje da a la tierra un cambio de apariencia en la 

coloración (visto ésto, desde el espacio por los satélites, ya que se observa una onda de color 

que va desde el negro verdoso, amarillo, rojo y pardo). Ei1tre 1 o 2 billones de toneladas de 

clorofila y unos 200 millones de toneladas de carotenoides son degradados anualmente (Hendry, 

1988). Durante la senescencia los procesos anabólicos son superados por los procesos 

catabólicos, éstos incluyen a la degradación de proteínas, ácidos nucleicos, lípidos y 

carbohidratos. 

Si se pudiera entender o controlar la regulación interna de la senescencia al nivel de 

genes (trasducción y expresión) sería posible manipular el proceso y buscar reducir las pérdidas 

en forrajes, pastos, frutos y granos. Algunas otras implicaciones relacionadas con la senescencia 

incluyen, las perdidas durante el transporte y la manipulación de algunos productos, por ejemplo 

en las flores cortadas (Stoddart, !982); y el ataque de patógenos, que se incrementa si se 

presenta la senescencia prematura ( Matthews, 199!). Otro de los roles de la senescencia es 

actuar como catalizador de la llamada adaptación evolutiva, ya que ésta llega acompañada por 

la reproducción, la cual provee una combinación genética en la siguiente generación, además 

interviene en la dispersión (Leopold, 1961). 
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La senescencia ha llamado la atención en la biología vegetal, debido a que es un proceso 

fundamental, para la diferenciación de tejidos especializados como es el caso de los vasos y 

traqueidas del xilema (del griego ~u'Aów, lignificarse y-ema). En este caso, la diferenciación 

de estos elementos del xilema 'requiere de la senescencia o degradación del protoplasma, para 

que se forme un espacio hueco que es necesario para el correcto funcionamiento del xilema 

como un tejido conductor de agua y minerales (Torrey et al., 1971). 

IV."ll.2. Factores internos y externos que causan la 

senescencia. 

IV .11.2.1. Factores internos. 

Entre los factores internos que desencadenan la senescencia se encuentran la 

competencia por nutrimientos, el sombreado, el estado físico y la reproducción (Figura 1). La 

competencia por nutrimientos (fotosintetizados) ocurre entre los diferentes órganos de las plantas 

y se conjuga con la pugna por espacio y luz, lo que genera una red de comunicación interna que 

controla las tasas de crecimiento y formación. En este caso, las hojas se encuentran en una 

posición más desfavorable, ya que pueden senescer debido a la competencia establecida entre 

los órganos circundantes (Thomas y Stoddart, o p. cit.). 

Las hojas de las especies monocárpicas pueden vJvtr por más tiempo si se evita la 

reproducción sexual. La senescencia del frijol de soya y de las espinacas ha sido dilatada por 

la remoción de sus flores y frutos. También la reproducción ejerce una fuerte influencia sobre 

el tiempo de la senescencia en cultivos anuales (Leopold, op. cit.). 

IV .11.2.2. Reguladores del crecimiento. 

La interacción entre los contenidos de los reguladores del crecimiento, propician que 

éstos participen de forma activá en el control y expresión del síndrome de senescencia (Hurtado, 

1987). 
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La aplicación de cinetina (citocinina), tiene un leye efecto de retardar el síndrome de 

senescencia, sobre las hojas de Tara.xacum, pero este efecto es fuertemente inhibido por la 

aplicación de giberelinas (Fletcher y Osborne, 1966). Las citocininas dilatan la senescencia de 

las hojas y pueden promover el reverdecimiento en hojas amarillas de muchas especies (Dyer 

y Osborne, 1971). La aplicación externa de citocininas en un área localizada de una hoja, puede 

retardar el amarillamiento (Richmond y Lang, 1957). 

Por otra parte, las auxinas pueden ser hábiles en retardar el síndrome de senescencia. Por 

ejemplo, el ácido naftalenoacético, retarda la senescencia de Rhoeo y Mesembryanthemum en 

segmentos de hoja. Sin embargo otras fitohormonas y sustancias, como el etileno, ácido 

abscísico, jasmonatos, poliaminas y silicatos, comúnmente actúan como promotores de la 

senescencia y su efecto aún está bajo estudio (Smart, op. cit.). 

IV .11.2.3. Factores externos. 

Entre los factores externos que intluyen en la senescencia destacan: el fotoperíodo 

(duración de las horas de luz en el día), el tlujo de luz (calidad de luz) y la exposición a 

temperaturas extremas altas o bajas (Figura 1) (Caers et al., 1985). También el agua y las 

relaciones minerales participan en el desarrollo de la senescencia, las aguas salinas incrementan 

la senescencia en hojas de Heliantus y Nicotiana, la cual se acompaña por la degradación de 

proteínas (Salisbury y Ross, op. cit.). 

Otro de los factores a considerar, es la invasión por patógenos, ya que pueden acelerar 

la senescencia o prevenirla e.g. las islas verdes en Nusry mildwew (Smart, op. cit.). 
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Figura 1. Factores implicados en la iniciación 
de la senescencia (Smart, 1994). 
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IV. 1 1.3. Reversibilidad de la senescencia. 

La remoción del áp!ce del tallo y las hojas jóvenes de algunas plantas tales como la 

Nicotiana, dilata la senescencia. La aplicación de citocininas revierte la senescencia (Leopold 

y Kawase, 1961; Thimann, 1980; Jordi et al, 1994). La luz puede revertir la senescencia en 

hojas separadas de la planta que estuvieron por un corto tiempo en la obscuridad. El efecto de 

la luz es menos notable conforme se incrementa el tiempo de permanencia en la obscuridad 

(Vonsahak y Richmond, 1 975). Es posible revertir la senescencia en estadías tempranos o 
iniciales del proceso, mientras no se rebase el punto de no retorno en el proceso (Figura 2). 

La senescencia puede ser el resultado de una baja en la tasa· fotosintética teniendo como 

consecuencia un efecto en los niveles de ATP y carbohidratos (Thimann et al., 1977). Se ha 

propuesto que las señales de maduración suprimen la expresión de los genes fotosintéticos en 

las hojas, acarreando consigo la declinación en la tasa fotosintética y !a desrepresión de genes 

asociados con la senescencia (García, 1991; Hensel et al .. 1993). 

IV.l1.3.l. Teoría del decaimiento. 

En este modelo, se propone que el umbral comprende un deterioro en el procéso de 

defensa interno contra los radicales libres; con ello-el sistema de destoxificación declina y la 

senescencia es visible, también puede ser medido bioquímicamente por los síntomas que presenta 

el síndrome (Smart, op. cit.). 

IV .11.4. La senescencia en los organelos. 

El cloroplasto es uno de los sitios primarios del catabolismo en la senescencia, cuando 

éstos se tornan amarillos debido a la degradación de la clorofila, exponiendo a los carotenoides. 

Los cloroplastos senescentes pueden transformarse en cromoplastos, sin embargo los 

cromoplastos, también pueden originarse de protoplastidios, amiloplastidios o cloroplastos 

jóvenes los que todavía pueden dividirse, sintetizar carmenoides y retener su genoma (García, 

op. cit.; Neri etal. 1993). 
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En contraste, los cloroplastos senescentes se desarrollan sólo a partir de cloroplastos 

maduros, los cuales no pueden dividirse, retener el ADN ni mostrar capacidad bioquímica. 

Estas diferencias han dado lugar al término <<gerontoplasto», para describir la senescencia del 
' 

cloroplasto (Sitte, 1977). No obstante la mitocondria permanece intacta hasta estadios altamente 

avanzados de la senescencia (Peoples et al., 1980), por ello se mantiene una gran tasa 

respiratoria durante los estadíos tempranos de la senescencia (Sexton y Woolhose, 1984). Cabe 

señalar que cerca del 20% de la tasa respiratoria puede ser atribuida a la respiración de 

aminoácidos, y una pequeña parte de ésta tasa puede ser asignada a la respiración de azúcares 

.. solubles. Sin embargo, el resto puede ser causado por el desacoplamiento del proceso de 

respiración desde lafosforilación (Tetly y Thimann, 1974). 

IV .11.5. Degradación de pigmentos en la senescencia. 

Durante la senescencia, el amarillamiento es el síntoma más obvio. La combinación; luz, 

oxígeno y clorofila produce radicales libres, con un potencial altamente destructivo que degradan 

tanto a la clorofila, como a la compartamentalización (Salisbury y Ross, op. cit.). 

Los carotenoides y demás pigmentos accesorios son más estables que la clorofila durante 

la senescencia (Thimann, 1980). Es por ésto que predominan la conservación de pigmentos 

amarillos, sobre la retención de pigmentos verdes (Matile. 1992). 

IV.ll.6. Similaridades entre la senescencia de hojas y frutos. 

Durante la senescencia de las hojas y los frutos ocurren eventos similares. ya que se 

presentan incrementos en la actividad de las enzimas hidrolíticas. El aparato fotosintético es 

desmantelado, el almidón y la clorofila son degradados: se estimula la respiración y en algunos 

casos se produce etileno. Se sugiere que la senescencia de las hojas y la maduración de frutos, 

involucran una expresión común de genes (Smart, op. cir.). 
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IV. 1 l. 7. Degradación, senescencia y pérdida de proteínas de panes 

reproductivas y vegetativas en cultivos y alimentos cosechados. 

Con la edad, las hojas 'empiezan a tener una declinación en la habilidad de sintetizar 

proteínas, lo cual es atribuido a un posible incremento en la tasa de degradación. También la 

síntesis llega a ser disminuida si el material vegetal es almacenado previamente en la obscuridad 

(Martín y Thimann, 1972). 

IV.ll. 7.1. Cambios en las estructuras lipídicas. 

En cereales y nueces pueden ser importantes los cambios en sus lípidos ya que el 

enranciamiento es un producto de ellos. La destrucción de los lípidos también repercute en las 

membranas por contenerlos en su estructura. La hidrólisis de las grasas mediada por lipasas (las 

cuales son esterasas) ocurre de manera común, aunque de forma leve durante el almacenaje de 

cereales y nueces. Al ocurrir ésta se liberan ácidos grasos y glicerol, los cuales son 

transformados posteriormente finalizando en la vías metabólicas de formación de azúcares o en 

los ciclos de la respiración (Burton, 1982). 

IV .11. 7.2. Cambios en el contenido de clorofila. 

La pérdida de clorofila es irrelevante por sí misma en los alimentos cultivados, pero es 

indicativo de que otros cambios están ocurriendo y es la señal visible de que los vegetales han 

sido almacenados por largo tiempo, lo cual se puede emplear como un índice de aceptabilidad 

en el área comercial (Burton, op. cit.). 

La degradación de clorofila se puede disminuir si los álimentos son expuestos a la luz al 

ser almacenados. El retraso de la degradación de clorofila en el material almacenado, se debe 

a que el vegetal continua funcionando bajo el estímulo luminoso, por lo que se presenta una baja 

susceptibilidad a la degradación promovida por las enzimas del cloroplasto, además la 
1 

degradación de clorofila en la obscuridad se debe a que la enzima que la sintetiza ha perdido el 

sustrato que requiere (Shimizu y Tamaki, 1963). 
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Cuando se corta una hoja madura pero todavía .activa, esta comienza a perder clorofila, 

ADN, proteínas y lípidos con mayor rapidez que la que tendría normalmente cuando estaba 

unida a la planta. Este envejecimiento prematuro o senescencia evidente por el amarillamiento 

de la hoja, ocurre con especial rapidez si las hojas permanecen en la obscuridad (Park y Thiman, 

1989). 

La iluminación promueve el desarrollo de los cloroplastos desde protoplastidios 

citoplásmicos, estimulando la síntesis de clorofila, también es posible que el fitocromo este 

involucrado, el ejemplo clásico entre los alimentos cultivados lo constituyen las papas 

(Cuadro 1), las cuales reverdecen sí son expuestos ·por ciertos períodos a la luz, mientras son 

empaquetadas en plásticos (Tiang, 1994; Jordi et al., op. cit.). 

Cuadro l. Efecto de la temperatura sobre la síntesis de clorofila, 
en la luz (1000-1100 lux) y su subsecuente retención en 
la obscuridad, en tubérculos de papa (Burton, 1982) . 

};eftlperatura 
w''"' 

Clorofila total (mg/100 g de peso fresco) 

.. ~-----------------------------------------------------------------------

2 
5 

10 
15 
20 

Después de 16 días de 
iluminación. 

0.5 
2.4 
4.6 

10.2 
9.2 

IV.l2. Senescencia: el Ambiente y los Genes. 

Después de 33 días en la 
obscuridad, subsecuentes 

a los 16 días de 
iluminación. 

0.5 
2.4 
5.4 
8.6 
8.8 

Todos los procesos bioquímicos que determinan la forma y la función de las plarítas, son 

el resultado de información codificada en la secuencia del ADN del genoma y de la interacción 

de ésta con el ambiente (Salisbury y Ross, op. cit.). La cual es transformada en actividad 
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bioquímica y en la estructura macromolecular resultante de la planta, a través de la biosíntesis 

de enzimas o proteínas especificas vía transducción y transcripción (Thomas et al., op. cit.). 

IV.l2.1. Genes regulatlos por la luz. 

Las respuestas como apertura de estomas y los movimientos de las hojas, son muy 

rápidos, y es más probable que sean el resultado del efecto de la luz, sobre un proceso molecular 

controlado por genes ya expresados. No obstante la manera en que los fotorreceptores propician 

la fotomorfogénesis aun no se entiende, sin embargo se cree que existen dos formas establecidas 

con base en la rapidez de acción; una puede ser un efecto rápido sobre la permeabilidad de 

membrana, la otra consistiría en un efecto más lento sobre la expresión genética. En la 

actualidad la investigación sobre el control de la expresión de los genes avanza con gran rapidez, 

aunque dicho control quizá depende a menudo de los efectos anteriores inducidos por la luz 

sobre los cambios en la permeabilidad de la membrana, éstos influyen en el flujo de iones (en 

especial Ca2+) a través de la membrana plasmatica, tonoplasto, retículo endoplasmico o 

envoltura nuclear (Salisbury y Ross, op. cit.). 

La luz llega a afectar otros procesos fisiológicos al controlar la actividad de genes 

específicos y de alguna forma la expresión directa de los genes que codifican para proteínas (en 

las plantas tratadas con luz aparecen RNAm únicos). La expresión de varios genes que codifican 

para diversas proteínas en ciertas especies se encuentra regulada por la luz e.g. la subunidad 

grande y pequeña de la Rubísco, la proteína enlazadora de la clorofila· alb, la proteína de 32Kdn 

aceptora de electrones del fotosistema II, la PEP carboxilasa, la 3-fosfoglieraldehido 
,_,.·J1J 

deshidrogenasa, el fitocromo y la diquinasa de fosfato ypiru~ato (Salisbury y Rose, op. cit.). 

La senescencia de las hojas en la luz tiene-un curso' más lento que en la obscuridad, 

posiblemente por una consecuencia de la intercepción de la luz en hojas superiores, afectando 

tanto la intensidad como la calidad de ésta/ debido al sombreado. También las hojas separadas 

de las plantas expuestas a la luz senesce_11 a una velocidad más lenta que las que se conservan 

en obscuridad, las diferencias entre la tasa de senescencia de hojas que permanecen unidas a la 
J 

planta y la de hojas separadas, se atr)buyen a la reducción en el contenido de carbohídratos. Sin 

embargo, Cinhball en 1939 encontró que no hay relación direpa entre los carbohidratos solubles 
i 
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en la hoja y el comienzo de la senescencia. Después Segiura en 1963, demostró que el retardo 

de la pérdida en el contenido de proteínas y de clorofila en discos de hojas de tabaco por luz 

roja, fue superado a través de la iluminación con luz rojo lejano, con lo que se involucró al 

pigmento fitocromo. 

En la obscuridad, los procesos catabólicos de los compuestos orgánicos son más 

acelerados. Por ejemplo, en las hojas de Arabidopsis thaliana sometidas a la obscuridad, hubo 
e 

disminución de pigmentos, siendo ésta, paralela a la pérdida de proteínas solubles; la clorofila 

se degradó más rápido que los carotenoides (De Kok y Graham, 1989). 

IV.I2.2. Genes regulados por la temperatura. 

La temperatura puede interactuar con otras variables ambientales, como la baja intensidad 

de luz y conducir hacia una respuesta probable de senescencia. El estrés por calor acelera el 

proceso de senescencia. En los vegetales se producen dos tipos de proteínas (hps): de peso 

molecular alto (70 a 95 Kda) y otras de peso molecular bajo (15 a 30 Kda). Cuando se 

incrementa la temperatura, se dispara la síntesis de hps. mientras que la de otras proteínas 

disminuye (Salisbury y Ross, op. cit.). 

Las hps tienen una participación importante de protección, particularmente en el período 

de transición o de ajuste posterior a la exposición a éstas temperaturas y posiblemente puedan 

evitar daños durante ciclos breves, algunas hps han sido identificadas como proteasas (Salisbury 

y Ross, op. cit.). 

IV .12.3. Genes regulados por las hormonas. 

La regulación ambiental de los genes que controlan la biosintesis de hormonas, representa 

un mecanismo poderoso para controlar el desarrollo vegetal. ya que la combinación específica, 

en cantidades relativamente particulares de hormonas, controlan y determinan la morfogénesis 

vegetal (Skoog y Miller, 1957). El modo de acción de las hormonas vegetales, es a través de 

señales de cambio generalizadas, que se activan cuando se lleva a cabo su unión con un receptor 

específico, presente sólo en algunas células ~ tejidos. Esta respuesta qwue involucra a la 
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expresión génica depende de la presencia de los receptores en el tejido. Sin embargo, muchas 

de las respuestas fisiológicas ocurren por un efecto directo de las señales ambientales y 

hormonales, que no implican necesariamente algún cambio inducido por la expresión génica, 

incluso serían el resultado de la interacción del ambiente o la hormona con un receptor 

específico (bioquímicamente activo), que no interactue con el ADN. El gene que codifica para 

dicho receptor generalmente es controlado por el ambiente y solo se activa en los tejidos en un 

determinado momento, de la 1]1isma forma en que los receptores interactuan con el ADN y 

controlan la expresión génica. 

Por otro lado, se ha encontrado evidencia sobre genes cuya expresión es controlada por 

las AG, AlA, ABA y etileno, en los tejidos de varias especies de plantas (Salisbury y Ross, op. 

cit.). 

IV.l3. Fitohormonas. 

Went y Thimann lfide Hurtado, op. cit.). definen a las fitohormonas como aquellas 

sustancias producidas en cierta parte de la planta, que luego son transferidas hacia otro sitio y 

en este lugar intluencian un proceso fisiológico específico 

IV .13. l. Citocininas. 

La formación de raíces adventicias en la base del peciolo demora la senescencia 

de la hoja separada de la planta. Al parecer las raíces aportan algo a la hoja que la mantiene 

fisiológicamente joven, es probable que ese factor contenga una citocinina la cual es transportada 

de la raíz a las hojas a través del xilema (Salisbury y Rose, op. cit.). 

En experimentos en los que se promovió la disminución de citocininas producidas en las 

raíces, tales como estrés por agua o deficiencia mineral, se indujo la senescencia de las hojas 

(Colbert y Beever. 1981). Mostrando con ello que la capacidad de las citocininas de retardar 

la senescencia esta relacionada con su intluencia en una gran variedad de procesos metabólicos 

(Figura 3) (Richmond y Lang, op. cit.). Caers et al, (1985) encontraron que un shock de 47°( 
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por 2 minutos a las raíces de maíz, disminuía el contenido de citocininas inhibiendo la actividad 

fotosintética y la acumulación de clorofila. Estos efectos fueron revertidos mediante la aplicación 

de benciladenina. Otras líneas de investigación han señalado la participación de las citocininas 

en la expresión y control de genes. 

Kenneth V. Thimann (1980), investigó extensamente como las citocininas retardan la 

senescencia en hojas separadas de la planta de avena, mediante una serie de experimentos en los 

cuales la adición de citocininas en la solución en que flotan las hojas reemplazan el efecto de 

la luz demorando la senescencia, es decir las citocininas mantienen la integridad de la membrana 

del tonoplasto, evitando que las proteasas de la vacuola central escapen hacia el citoplasma; 

hidro! izando a las prmeínas de la membrana del cloroplasto y mitocondrias. Asimismo, Leshern 

(1988) ha encontrado evidencias que sugieren que las citocininas protegen a las membranas 

contra la degradación. Sus resultados revelan que las citocininas actúan evitando la oxidación 

de los ácidos grasos no saturados de las membranas, de igual forma inhiben tanto la formación, 

como la descomposición acelerada de radicales libres como el superoxido (01) y el oxidrilo (OH) 

(Thompson et al., 1987; Leshem, op. cit.). La adición de citocinina a hojas etioladas, horas 

antes de ponerlas a la luz tiene dos efectos principales; favorecer el desarrollo (en la luz) de los 

etioplastos para formar cloroplastos e impulsar la formación de la grana, a la vez que se 

incrementa la velocidad en la formación de la clorofila (Parthier, 1979). 

IV.l4. Inhibidores de la Expresión Nuclear. 

Se han realizado múltiples estudios que involucran inhibidores de la expresión nuclear 

sobre la senescencia y se ha concluído que este proceso. depende más de la expresión del 

genoma, que del efecro producto de la herida o separación del material vegetal de la planta 

original (Thimann, 1980: Park y Thimann, 1990). 

Cuando se utiliza inhibidores de la expresión nuclear se ha logrado retardar la senescencia 

y en estudios más reciemes se detectó a genes nucleares y citoplásmicos reducen los efectos de 

la senescencia con respecto a la pérdida de clorofila (Guiamet et al., op. cit.). 
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IV.l4.1. Cicloheximida. 

La cicloheximida (CH) es un inhibidor de la expresión nuclear a nivel de la traducción 

en el citoplasma. Se han encontrado evidencias sólidas que lo describen como un poderoso 

inhibidor deÍ acceso de la senescencia en la obscuridad. La CH redujo la pérdida de la clorofila, 

en hojas de Anachans canadensis en la obscuridad (Thimann, op. cit.). No obstante que la 

aplicación de cicloheximida ( 10 mg/L) en Anacharis se lleva a cabo 7 días después de iniciado 

el proceso de senescencia. 

·Con base en lo anterior se sugiere que las proteínas o enzimas que se sintetizan durante 

la senescencia. se transforman en proteasas considerablemente activas. Ya que de este modo 

las enzimas pueden preferentemente actuar en la remoción del peróxido acumulado, liberando 

o retirando a los radicales libres oxidativos a los que la clorofila es susceptible (Thimann, op. 

cit.) 

IV.l4.2. Cloramtenicol. 

Otro inhibidor de la síntesis protéica es el cioramtenicol, que actúa sobre los ribosomas 

de los cloroplastos. Dentro de la investigación mencionada anteriormente, no tuvo un efecto 

significativo en el retardo qel síndrome de senescencia, mientras que con la CH si, ésto nos 

indica que la degradación a través de enzimas y la senescencia posterior se originan en el 

citoplasma. La inhabilidad del cloramfenicol para controlar la pérdida de clorofila a través de 

enzimas, contrasta con el poderoso efecto de la CH para promover la formación de clorofila 

(Thimann, op. cit.). 
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V. MATERIALES Y METODOS. 

V. l. Material Vegetal y Procedencia. 

En este trabajo se utilizaron ramas de pitayo (Stenocereus queretaroensis (Web.) 

Buxbaum) de 7 a 10 años colectadas de una población silvestre ubicada al Oeste de Zacoalco de 

Torres, a los 20"13'30" latitud Norte y a los 103"35' latitud Oeste. Las ramas fueron plantadas 

en los jardines aledaños al edificio del Departamento de Biología Molecular, del Centro 

Universitario de Ciencias Biológicas y Agropecuarias de la Universidad de Guadalajara. Estas, 

tuvieron un peso fresco en promedio de 7826.2g, una longitud de l.Sm y un diámetro promedio 

de 11.2cm. El criterio de elección de las ramas fue el vigor, representado por las siguientes 

características: color verde brillante, robustez y sin daños visibles causados por parásitos y 

factores naturales adversos. 

V.2. Establecimiento de los Experimentos. 

Las ramas de pitayo fueron lavadas con agua corriente y jabón evitando dañar la 

epidermis. Posteriormente las espinas fueron retiradas. Cada rama fue seccionada en pedazos 

de una longitud aproximada de 20cm, bajo máximas condiciones asépticas. Los segmentos 

(5mm de diámetro x 9cm de largo) fueron extraídos de la parte interna de la costilla de las ramas 

del pitayo e intluyeron tejidos de parénquima medular y clorénquima. 

En la primera evaluación se colocaron 5 segmentos por caja de petri estéril y a c/u de 

ellas se aplicaron lO mL de benciladenina (BAP) (Sigma B-9395) a distintas concentraciones: 

10·5
, 10·7 y J0·9M y un tratamiento testigo en el que se aplicó agua estéril. Se utilizaron dos 

cajas de petri por unidad experimental, 8 unidades experimentales por fecha de análisis, con 

cuatro repeticiones. Dando un total de 32 unidades experimentales. Estos mismos tratamientos 

se aplicaron en ramas que habían sido cubiertas con papel aluminio hasta que en estas se registró 

una disminución del 50% de Jos gránulos de almidón al momento de cubrirlos (el porcentaje de 

gránulos de almidón en los cloroplastos de los tejidos, fue establecido al cuantificar el número 

de c!oroplastos activos a la tinción con fugo!. En un corte de tejido observado al microscopio 
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óptico con 400 aumentos, y con muestra mínima de 10 campos): Un tercer experimento con las 

mismas concentraciones de BAP, se llevó a cabo en cilindros que se colectaron de ramas que 

fueron cubiertas con papel aluminio hasra que en éstas se redujo el porcenraje de gránulos de 

almidón a un 0%. 

En la segunda parte de estos experime·ntos se evaluó el efecto del inhibidor de genes 

nucleares denominado cicloheximida (CH) (Sigma C-0934) y se empleó a las siguientes 

concentraciones (!0·3
, 10·5 y 10"7M) en segmentos de pitayo. Para facilitar la absorción de este 

inhibidor s.e adicionó a las soluciones de CH el surfactante tween (2% ). 

Durante el desarrollo de los experimentos se registró la intensidad de luz para ello se 

empleó un sensor cuántico LI-COR modelo LI-189 y las temperaturas diarias se tomaron con 

un termómetro de máximas y mínimas. 

En los experimentos en los que se evaluó ranto el efecto de BAP como de CH, un grupo 

de cajas de petri se mantuvo en la condición de luz y otro grupo similar se colocó en obscuridad, 

cubriendo las cajas de petri con papel aluminio. Por lo que ambas condiciones (luz y obscuridad) 

fueron establecidas de forma idéntica en cada uno de los experimentos realizados. 

En el momento en que se iniciaron los experimentos con BAP se colectaron los 

segmentos en los que se llevó a cabo la extracción y determinación del contenido de clorofila 

(Arnon, 1949). Así como el aislamiento de cloroplastos para determinar su viabilidad 

(Castelfranco, op. cit.). Esto se realizó con el fin de obtener los valores básales iniciales de los 

tejidos en tratamiento. A partir de esta fecha se tomaron muestras de segmentos cada 24 horas 

en cada tratamiento, hasta que los segmentos experimentales mostraron síntomas avanzados de 

senescencia. En el caso de la evaluación del efecto con CH, se llevaron a cabo las mismas 

determinaciones. sin embargo las muestras se tomaron cada 2 días. 

Además a lo largo del desarrollo experimental se registraron los cambios en la coloración y 

forma de los segmentos de las ramas de pita yo. los cuales se consideraron como signos visuales 

característicos del avence del proceso. 
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V.3. Descripción de la Metodología para Determinar el Contenido de Clorofila y la Viabilidad 

de Cloroplasros. 

V.3.1. Extracción y determinación del contenido de clorofila. 

A 2 g de tejido se les adicionó 8 mL de acetona fría (80%), se homogenizó con la ayuda 

de una varilla de cristal. El homogeneizado se centrifugó a 12 000 g (centrífuga Beckman J2-

2l) por lO'a -4 oc. El sobrenadan te se colectó en una probeta fría, cubierta con papel aluminio. 

Al precipitado se le agregó 8 mL de acetona'ftía (80%) y se centrifugó usando la misma 

velocidad y tiempo mencionados previamente. pe la mezcla de sobrenadantes se tomó una 

alícuota (4 mL), la cual se empleó para medir la absorbancia a 645 y 663 nm en un 

espectrofotómetro (Sequoia Turner modelo 340). 

Con las lecturas obtenidas en ambas longitudes de onda se calculó el contenido de 

clorofila total, a y b, empleando la fórmula desarrollada por Bruinsma (1961). 

Clorofila total = 8.02 (A663nm) + 20.2 (A645nm) = ¡,¡g /mL 

Clorofila A = 12.7 (A663nm)- 2.59 (A645nm)= ¡,¡g /mL 

Clorofila B = 22.9 (A645nm)- 4.68 (A663nm)= ¡,¡g /mL 

Posteriormente, se relacionaron los ¡,¡g/mL de clorofila con los gramos de peso fresco de 

tejido para calcular el contenido de clorofila en ¡,¡g/g de peso fresco. 

V.3.2. Aislamiento y determinación de la viabilidad de cloroplastos. 

Se emplearon 5 g de tejido, los cuales se cortaron en trozos pequeños, y se les adicionó 

25 mL de medio de aislamiento (fosfato de sodio mono y dibásico 0.05 M a un pH 6.8; sacarosa 

0.34 M y cloruro de potasio 0.01 M). El tejido se homogeneizó dos veces en una licuadora 

doméstica por dos lapsos de 15 segundos a máxima velocidad. El homogeneizado se filtró a 

través de 4 capas de manta de cielo. El filtrado se centrifugó a 27,000 g a 2 oc por 30'. Se 

eliminó el sobrenadante ,Y el precipitado se resuspendió en 12.5 mL de medio de aislamiento. 
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Se agitó cuidadosamente (con la ayuda de un pincel de pelos de camello) y se centrifugó a,. 

12,000 g (2°C) por 20'. Finalmente se descartó el sobrenadante y al precipitado se le agregó 

10 mL de medio de aislamiento, para obtener una suspensión de cloroplastos. 

Enseguida, se procedió a realizar la evaluación espectrofotométrica de la reacción de Hill, 

para ello se tomaron 2 mL de suspensión de cloroplastos y se colocaron en una cubeta del 

espectrofotómetro cubierta con papel aluminio, a ésta se le agregó 0.0020 g de ácido ascórbico 

y 1 mL de DCPIP (2,6-Diclorofenol-indofenol) 0.12mM; esta preparación sirvió como blanco. 

En una segunda cubeta se adicionaron 2 mL de suspensión y 1 mL de DCPIP y se empleó para 

medir la integridad de la membrana de Jos cloroplastos, para tal fin se iluminó directamente con 

una lámpara de luz incandescente con una energía potencial de 192 ¡.¿moles m2 s·1• Cada 2 

minutos se registró la absorbencia a 620 nm, hasta que se llevó a cabo una reducción superior 

al 80% del DCPIP. Con los resultados obtenidos se calcularon los ¡.¿moles de DCPIP 

reducidos/mg de clorofila/ h-1 (Castelfranco, op. cit.). 

V.4. Análisis Estadístico. 

Se empleó un diseño completamente al azar (Martínez, 1988). Se obtuvó media, 

desviación y error estándar, además se aplicó la prueba T de Students para determinar las 

diferencias entre los tratamientos por medio del programa de estadístico SAS (Camacho et. al., 

1982). Y se realizó el análisis de correlación lineaL 
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VI. RESULTADOS. 

VI. l. Observaciones Visuales del Proceso de Senescencia. 

En los experimentos rea1izados, fueron observados los cambios en la coloración del tejido 

los cuales se expresaron por la disminución gradual del color verde con el transcurso del tiempo, 

lo que indirectamente indicó la degradación de clorofila siendo más evidente en la condición de 

luz que en obscuridad, además se observó una coloracion rojiza en los segmentos particularmente 

en la condición de luz en los tejidos con mayor contenido de almidón. 

VI.2. Análisis de las Variables Ambientales luz y Temperatura. 

El primer experimento (tejidos con 100% de almidón) duro ocho días, en él, la mitad de 

las cajas de petri fueron colocadas bajo un régimen constante de luz de 42 ± 1.92 ¡Lmol m·2 s·' 

y una temperatura de 29"C ± 2.12. El segundo experimento (tejidos con 50% de almidón) duro 

4 días y el promedio de ¡LITIO! m·2 s·' fue de 4 l ± 0.38 y la temperatura de 28'C ± 0.57. Por 

su parte, el tercer experimento (tejidos con 0% de almidón) duró 4 días. bajo un promedio de 

46 ± 0.49 pmoles m·2 s·' y una temperatura de 27.7°C ± 0.67. En el cuarto experimento (CH) 

el promedio de pmoles m·2 s·' fue de 4 l ± O. 74 y la temperatura de 32.5"C ± 0.45 en los ocho 

días que duro el experimento. 

Vl.3. Efecto de la Benciladenina (BAP) en la Senescencia de Segmentos de Pitayo con 

Diferentes Contenidos de Almidón. 

La evaluación del efecto de diferentes concentraciones de BAP en segmentos de pitayo 

con diferentes contenidos de almidón (100%, 50% y 0%), en condiciones de luz y obscuridad, 

reveló que en todos los casos se presentó una reducción significativa del contenido de clorofila 

total durante los primeros 2 días. sin embargo: esta disminución es superior en los tejidos con 

el mayor porcentaje de almidón (100%) (Figura 4(1)), que en los que tenían una menor cantidad 

de éste polímero (Figuras 4(11) y 4(1II)). 
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En la condición de obscuridad resultó ser más lenta la degradación de clorofila que en 

luz, particularmente en los segmentos con el 0% de almidón (Figura 4(ill a y b)). Despues de 

dos días para los tratamientos que duraron 8 días y de un día para los tratamientos que duraron 

cuatro días, la reducción de este pigmento fue más lenta en las distintas concentraciones de BAP, 

con lo cual se incrementó la cantidad de clorofila alcanzando un 90% del valor inicial. El 

tratamiento testigo en la condición de luz perdió entre el 60 y el 75% de clorofila en los 

cilindros con 100% y 50% de almidón (figuras 4(1a) y 4(IIa)). Mientras tanto en tejidos con 

el mismo 'contenido de almidón pero en obscuridad, disminuyo la degradación de clorofila 

después de 2 días (Figura 4(Ib)) y en el tratmiento con 0% de almidón se incrementó la cantidad 

de clorofila (figura 4(llb)). 

VI.4. Efecto de la Aplicación de Cicloheximida (CH) en la Senescencia y Contenido de 

Clorofila. en Segmentos de Ramas de Pirayo. 

Es importante señalar que la aplicación de CH mostró efectos más evidentes en el retraso 

de la senescencia que los observados con BAP. El porcentaje de clorofila es superior en las 

diferentes concentraciones de CH (10-3 y 10-51\·1. 60 y 70% respectivamente) que el porcentaje 

de clorofila en el tratamiento testigo (30%) (Figura 5). En este experimento se encontraron 
-

diferencias entre las tasas de degradación de clorofila en las condiciones de luz y obscuridad, 

después de dos días siendo menor la degradación de clorofila en obscuridad (Figura Sb). 

VI.5. Análisis del Contenido de Clorofila a y b. 

La clorofila a resultó ser la más estable en aquellos tejidos que preservaron por un 

período mayor de tiempo la viabilidad de los cloroplastos. En el experimento con CH las 

concentraciones 1o-3M y 1Q·5M conservaron una mayor cantidad de clorofila a, en la condición 

de obscuridad y siempre fue mayor que los valores presentados por el testigo (Cuadro 13), 

mientras que en los experimentos con BAP y los distintos porcentajes de almidón en los tejidos, 
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la clorofila a se conservó por e¡1cima de la clorofila b en el experimento con el 0% de almidón 

en las concentraciones 10-7M y l0-9M; superando las cantidades encontradas en el tratamiento 

testigo (Cuadro 12). La clorofila a en los experimentos con BAP 50% y 100% de almidón se 

conservo más que la clorofila b aunque las cantidades son menores que en el experimento con 

BAP 0% de almidón (Cuadros 11 y 10). 

VI.6. Efecto de la Aplicación de Benciladenina (BAP) en la Viabilidad de Cloroplastos de 

Tejidos con Diferentes Contenidos de Almidón. 

La evaluación del efecto de BAP a diferentes concentraciones, en la viabilidad de los 

cloroplastos de células de parénquima y clorenquima de pitayo con diferentes contenidos de 

almidón (100%, 50% y 0%), en las condiciones de luz y obscuridad, mostró que BAP preserva 

la viabilidad de los cloroplastos en los tejidos bajo tratamiento, sin embargo, el índice de 

reducción del DCPJP es inferior en los tejidos con el mayor porcentaje de almidón (100%) 

(Figura 6(1)), que en los tejidos que tenían una menor cantidad de este polisacárido (Figura 

6(ll) y 6(1II)). 

En la condición de obscuridad se preservó por más tiempo la integridad de las 

membranas de los cloroplastos, particularmente en los cilindros con el 0% de almidón (Figura 
-

6(lllb)). En donde la·respuesta es clara desde el inicio, y la concentración t0-9M destaca entre 

Jos diferemes tratamientos superando al tratamiemo testigo. Por otro lado, en los segmentos con 

100% y 50% de almidón bajo esta misma condición, se aprecia la respuesta en la concentración 

l0"9M, sin embargo esta no es lo suficientemente clara (Figuras 6(1) y 6(1I)). 

Vl.7. Efecto de la Aplicación de Cícloheximida (CH) en la Viabilidad de Segmentos de Ramas 

de Pitayo. 

El experimento con CH mostró que las concentraciones I0-3M y IQ-5M preservaron la 

viabilidad de los cloroplastos por más tiempo que en el tratamiento testigo. en ambas condiciones 

ambientales. sólo que en este experimento la respuesta es superior en la luz presentando 
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diferencias estadísticamente significativas (Figura 7a). En comparación con los tres 

experimentos anteriores, la respuesta apreciada en éste tratamiento es más notoria, ya que desde 

el análisis de signos visuales de la senescencia, confirmados posteriormente por el análisis 

bioquímico, se observá un efec'to claro en la retardación de la misma, al conservar una cantidad 

mayor de clorofila por tratamiento y por condición ambiental que en los tratamientos anteriores 

(Figura 7). 

VI.8. Analisis Estadístico . 

. Los cambios visuales fueron corroborados a través de la prueba estadística T de Student 

además se realizó el análisis de correlación lineal en todos los tratamientos (BAP 100%, 50%, 

0% de almidón y CH). Esws análisis revelaron que existen diferencias estadísticamente 

significativas (P < .5) entre la condición de luz y la de obscuridad en relación al contenido de 

clorofila. Las diferencias entre los tratamientos con BAP y CH también son estadísticamente 

significativos (P < .5), mientras que el análisis de correlación entre la tasa degradativa de 

clorofila y el transcurso del tiempo, demostró que los resultados obtenidos, obedecen a un 

proceso real y no a un evento casual (Cuad1·os 2 al 9). Destacando este hecho en el análisis de 

los experimemos con CH (P <.1 y .5). 

La tasa de degradación de clorofila fue mayor y más rápida en la éondición de luz que 

en obscuridad. marcadamente en los primeros dos días del bioensayo con BAP y de un día para 

CH. aunque éste efecto persistió posteriormente en la luz, mientras que en la condición de 

obscuridad disminuía. Por tamo. la benciladenina y la cic!oheximida retardan la pérdida de 

clorofila y por consecuencia la senescencia, según la prueba estadística T de Student y el analisis 

de correlación lineal. 
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VII. DISCUSIO~ 

Este trabajo nos permite,confirmar que al igual~ue en ,?t;?S e~tucÍi'os. c~n ~iferent~s . a~·:_· . 
: espe~ies yeg~tales, .·el síndrom~ de ;e,;escencia se retarili . ..::on ·la aplica~ión. de BAP (Parthi~~~ , .. ~ 
· op. cit.; Thompson et al.; op:cit.; Leshem; w cit.; Cl;ó:e et al., 1994). Además, una parte.· 

importante de la expresión de este proceso se encuemr~ :Jajo el control del genoma nuclear 

(Smart, o p. cit.). ya que la cicloheximidatuvo efectos wcables en disminuir el avance de la 

senescencia. . . .. 

Sin embargo, es il11portante señalar qu~ los r~suluéos de esta investigación re~elan que . 

la luz acelera el proceso. de se-nescencia,. io cu~l contras;¡ con .lo reportado por la mayoría de . 

los trabajos realizados al respecto (Goldwaité y Laetsch ... i967; Haber et al., 1969; Thimann, 

1980; Neri et al .. 1993; Jordi et al., 1994). Es de ha:=r notar .el hecho de que tamo en eJ 

testigo como en los tratamientos con BAP y CH duranr: :os primeros dos días de iniciado el ~'. 
. • • • • >. . ·. . . .'t. •• ·_ .• -::. • • ~-:----

experimento, se pierda entre el60 y 65% de los valores inciales de clorofila, lo cual, fue menos 

marcado en la condición de obscuridad. por lo que se p-esume que la expresión inicial de la 

senescencia se debe más a un proceso físico que bioquími:::. En otras especies, la pérdida inicial 

es menor en el testigo, ya que ésta es del 29% en brocoi 1Clarke et al. op. cit.); 5% en trigo 

(Shaw et al., 1965) y 17% en cebada (H ukmani y Tripath_'-· 1994) por lo que este trabajo revela 

la posib-ilidad de qu~ los autores no consideren ladegrdllción basal.físi;a y por tanto no se 

puede asumir que en su totalidad este proceso se encuerrre regulado por los genes (Figura 8). 

Además. en nuestro caso también es evidente la sensibi!iw.d del tejido de pitayo a intensidades 

luminosas relativamente bajas, que en otras especies no .:::usan fotooxidación. 

Probablemente esta sea: una respuesta biológica e: :;1 historia evolutiva de ésta especie, 

ya que normalmente las etapas iniciales de su desarrollo. ;e llevan a cabo bajo la condición de 

sombra. inducida ésta, por la vegetación arbustiva y arh:rea a la que se encuentra asociada en 

los ecosisíémas tropicales y subtropícales (Pimienta ·y l\:oel, 1994). 

La intensidad de la luz durante los experimentos nmifestó variaciones del orden de los 

3 a S fJ.tnO!es·1 s·1 (Figura 9). Aunque la luz desempeñó 1n papel fundamental en el desarrollo 

del proceso de senesctmcia (a través de la fotooxidación _ en el experimento con BAP y el del 
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tejido al 0% de almidón se registró el mayor número de¡lmoles m·2 s·1 (46), siendo éste el 

experimento en el que se encontró la respuesta más clara en la conservación de clorofila y 

viabilidad de cloroplastos. 

Durante los experimentos el papel que desempeñó la temperatura sobre los tejidos no fue 

claro, ya que se observó un aumento gradual de la misma en los distintos experimentos 100%, 

50%, 0% de almidón y CH (Figura 9). En en los que se aplicó BAP, la temperatura promedio 

osciló entre los 28 y 29 "C. Cuando la temperatura influyó en la senescencia de los segmentos, 

éSta se manifestó por la deshidratación de éstos y la evaporación de los contenidos acuosos en 

el interior de las cajas de petri. En el experimento con CH, se presentó la temperatura más 

elevada (32 "C), y se registraron las cantidades más elevadas de clorofila en los tejidos. Sin 

embargo, no se descarta la posibilidad de que la temperatura y la luz se asocien y que a través 

de la fotooxidación y la deshidratación promuevan el proceso de senescencia. 

Algo imporrame que se debe entender es que la senescencia está programada 

genéticamente en cada especie, órgano o tejido de las plantas. Por ejemplo, el mecanismo de 

senescencia en las hojas se debe a la pérdida temprana de la clorofila, ARN y proteínas, 

incluyendo a muchas enzimas. Como éstos y otros componentes celulares se sintetizan y 

degradan de manera constante, la pérdida podría ser el resultado de una síntesis lenta, una rápida 

degradación o ambas (Smart, op. cit.). 

La degradación ele la clorofila b en la condición ambiental de luz fué mayor que la 

encontrada en la obscuridad. la explicación del porque se conserva más la clorofila a que la 

clorofila b, radica en que este tipo de clorofila es menos estable y más susceptible a la 

degradación. Además ele que ésta tiene la capacidad de transferir la energía de excitación 

(colectada por las clorofilas antena y el resto de los pigmentos accesorios a los centros de 

reacción en los cuales esta clorofila se encuentra asociada a las proteínas). La clorofila a es vital 

en la cadena ele transporte ele los electrones, referidos éstos como flujo de electrones 

fotosintéticos hacia el fotosistema 11. que permite llevar a éstos a un estado más electronegativo. 

Con respecto al efecto de las citocininas sobre los vegetales, se ha sugerido que éstas 

pueden tener diferemes mecanismos de acción en múltiples tejidos, sin embargo, lo más sencillo 

sería que un efecto primario común, fuera seguido por numerosos efectos secundarios que 

dependieran del estado fisiológico de las células blanco (en éste experimento es posible que las 
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células del parénquima medular sean el blanco de la citocinina; como se ha encontrado en el 

crecimiento in vin·o; Hernández, comunicación personal) además debe ocurrir una potenciación 

del efecto inicial (a partir de los l-2 días) porque las citocininas están presentes en bajísimas 

concentraciones (0.0! M). Cor\ base en lo anterior se ha formulado la hipótesis sobre un posible 

efecto promotor de las citocininas en la formación de ARN y enzimas, en parte por que los 

efectos de las citocininas normalmente son bloqueados por inhibidores de la síntesis de proteínas. 

No se han observado efectos específicos sobre la síntesis de ADN, aunque citocininas exógenas 

con frecuéncia incrementan la división celular y podrían necesitarse normalmente para este 

proceso. sin embargo, aún no se comprende si el efecto antisenescente de las citocininas radica 

en alguno de éstos tres aspectos fisiológicos; si es que las citocininas actúan en la transcripción, 

estabilización de los ARNm o en la traducción, porque se tienen evidencias de todos los casos; 

quizá las citocininas afecten los tres procesos en las diferenres especies y partes de las plantas. 

Una vez que se comprenda en forma definitiva cómo es que las citocininas influyen en la síntesis 

de proteínas, quedará todavía por resolver cómo es que las enzimas recién traducidas, u otras 

proteínas. causan citocinesis, expansión celular y otros efectos (Salisbury y Ross op. cit.). 

Por otra parte, aún no es posible explicar en términos enzimáticos las causas del 

metabolismo degradativo durante la senescencia, ya que no se sabe si lo que ocurre es un 

descenso en las actividades de símesis de clorofila o si lo que ocurre es que se incrementa la 

destrucción de la misma. Sin embargo, es posible que la enzima clorofilása actué en el nivel 

que se sintetiza la clorofila (Shimizu y Tamaki, op. cit.). 

Una de las fases iniciales de la senescencia es la pérdida de la integridad de los 

cloroplastos. que es promovida por un cambio en la envoltura, que inicia con la separación de 

las membranas en sus componemes. Las proteínas de la membrana del cloroplasto son 

degradadas durante el amarillamiento y se piensa que durante la desintegración de éste. actúan 

dos sistemas proteolíticos: Uno en el estroma y el otro en el espacio y membrana tilacoide 

(Thomas. !987). El t1ujo de elecrrones del fowsistema JI hacia el fotosistema I declina de 

manera uniforme durante la senescencia. esto es considerado como una evidencia de que los 

diferentes componentes de la cadena del transporte ele electrones en el cloroplasto, son 

inactivados de manera secuencial durante la senescencia (Biswall, 1976). 
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VID. CONCLUSIONES 

l. Los factores físicos y en especial la luz, participaron de manera muy activa en la promoción 

del síndrome de senescencia tanto con BAP como con CH, lo que nos sugiere que el control 

de este proceso, se encuentra mayormente influenciado por factores ambientales que por la 

. regulación fisiológica. 

2. La aplicación tanto de BAP como de CH, retardó el proceso de senescencia en segmentos 

de ramas de pitayo, sin embargo, este efecto fue más pronunciado con la aplicación del 

inhibidor de la expresión nuclear que con la fitohormona. 

3. Con respecto a las variables clorofila y viabilidad de cloroplastos, el análisis de clorofila 

resultó ser ei parámetro más sensible y confiable, para determinar la sensibilidad de los 

tejidos a factores físicos y bioquímicos vinculados con el proceso de senescencia en ambas 

condiciones ambientales. 

4. El análisis de los tejidos sobre el porcentaje de almidón (como reserva de energía), 

mostró que éste interfiere de alguna forma con la acción de la citocinina. Es probable 

que esta interferencia se lleve a cabo en el nivel molecular, a través de la asociación de la 

fitohormona con algún producto intermediario en la descomposición del polisacárido, es decir 

mediante la formación de ligandos. 
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5. Desde una perspectiva global, las evidencia~ ~ncontradas durante esta investigación, sugieren 

que el proceso de senescencia en segmentos de ramas de S. queretaroensis se activa como 

una consecuencia directa de la inducción de las heridas, involucrando con ello la formación 

de productos del metabolismo secundario e.g. radicales libres (fenoles) y peróxidos. Esto 

se basa en los cambios de coloración (rojiza a parda) encontrada en la superficie inmediata 

a la herida en el tejido. 

6. El tipo de respuesta en los tejidos bajo la influencia de los porcentajes de almidón, sugiere 

que este proceso requiere de energía para poder llevarse a cabo, ya que cuando el porcentaje 

de éste fue mayor, los tejidos senescíeron más rápido y los factores bioquímicos no alteraron 

el curso de la senescencia. 
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X. APENDICE. 

Cuadro 2. Tasas de degradación de clorofila en ~g.h- 1 a 
distintos períodos de tiempo, en segmentos de 
Stenocereus queretaroensis, con un 100% de almidón, 
incubados en diferentes concentraciones de BAP bajo las 
condiciones ambientales de luz (L) y obscuridad (0). 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
BAP CONDICION 

AMBIENTAL 2 4 6 8 r b 

10-0M L 0.295 0.145 0.093 o. 072 (-0.926" ) (-0.035) 
o 0.261 0.123 0.109 0.028 (-0.930* ) (-0.033) 

10-5M L 0.265 0.135 0.094 0.074 (-0.923" (-0.030) 
o o .271 0.131 0.102 0.053 (-0.943* (-0.034) 

10-7 M ·L 0.217 0.123 0.101 0.081 (-0.921* ) (-0.021) 
o 0.175 o .112 0.105 0.053 (-0.962**) (-0.022) 

10-9M L 0.268 0.140 0.099 0.086 (-0.912* ) (-0.029) 
o 0.247 0.128 0.095 0.037 (-0.966**) (-0.033) 

*Valor de probabilidad significativo al 0.1 
··valor de probabilidad significativo al 0.05 
n•=NO significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 

60 



Cuadro 3. Tasas de degradación de clorofila en ~g.h- 1 a 
distintos períodos de tiempo, en segmentos de 
S. queretaroensis con un 50% de almidon, 
incubados en diferentes concentraciones de BAP, bajo las 
condiciones ambientales de luz (L) y obscuridad (O). 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
BAP CONDICION 

AMBIENTAL 2 4 6 8 r b 

10-0M L 0.342 0.190 0.135 0.107 (-0.935' ) (-0.075) 
o 0.389 0.163 0.125 0.105 (-o. 876"") (-0.088) 

10- 5M L 0.265 0.170 0.132 0.154 (-0.819"") (-0.037) 
o 0.359 0.167 0.103 0.095 (-o. 899"") (-0.085) 

10-7M L 0.320 0.181 0.109 0.110 (-0.913' ) (-0.070) 
o 0.410 0.139 o .116 0.088 (-o. 854"") (-0.098) 

10. 9t'l L 0.309 0.177 0.129 0.122 (-0.907"") (-0.061) 
o 0.395 0.179 0.100 0.075 (-0.922' ) (-0.103) 

'Valor de probabilidad significativo al 0.1 
"Valor de probabilidad significativo al 0.05 
u=No significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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Cuadro 4. Tasas de degradación de clorofila en ~g.h- 1 a 
distintos períodos de tiempo, en segmentos de S. 
queretaroensis con un O% de almidon, incubados en 
diferentes concentraciones de BAP bajo las condiciones 
ambientales de luz (L) y obscuridad (0). 

CONCENTRAC ION 
BAP CONDICION 1 

AMBIENTAL 

10-0 M L 0.159 
o 0.070 

10-5M L 0.158 
o 0.045 

10-7 M L 0.105 
o 0.067 

10- 9M L 0.144 
o 0.050 

2 

0.074 
0.072 

0.060 
0.080 

0.068 
0.063 

0.05.2 
0.051 

TIEMPO (DIAS} 
3 4 r 

0.045 0.039 (-o. 9o7·l 
0.021 0.032 (-0.816'") 

0.041 0.032 {-0.883n') 
0.009 0.023 (-o. 571"') 

0.035 0.039 (-0.921*) 
0.022 0.037 e -o. 788"') 

0.030 0.023 (-0.889'') 
0.022 0.031 (-0.774"') 

·valor de probabilidad significativo al 0.1 
*'Valor de. probabilidad signifiqativo al 0.05 
"·=No significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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b 

(-0.038) 
(-0.016) 

(-0.039) 
(-0.013) 

(-0.023) 
(-0.013) 

{-0.036) 
{-0.008) 



Cuadro 5. Tasas de degradación de clorofila en Mg.h- 1 a 
distintos períodos de tiempo, en segmentos de 
S. queretaroensis incubados en diferentes 
concentraciones de CH bajo las condiciones 
ambientales de luz (L) y obscuridad (O). 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
CH 

CONDICION 1 2 3 4 r 
AMBIENTAL 

b 

10-0M L 1.006 0.581 0.392 0.289 (-0.918') (-0.11) 
o 0.932 0.456 0.300 0.241 (-0.953") (-0.12) 

10-3M L 0.942 0.494 o.:no 0.230 (-0.912' )(-0.129) 
o 0.973 0.486 0.184 o .211 (-0.940' ) (-0.116) 

10-5M L 0.888 0.540 0.379 0.276 ( -o . 8 8 4 ,. ) ( -o . 13 9 ) 
o l. 071 0.369 o .271 0.172 (-0.962' )(-0.099) 

10- 7M L 1.104 0.536 0.389 0.300 (-0.904" ) (-0.118) 
o 0.999 0.435 0.326 0.235 (-0.914" )(-0.127) 

·valor de probabilidad significativo al 0.1 
"Valor de probabilidad significativo al 0.05 
-=No significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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----------------------

Cuadro 6. Tasas de reducción del DCPIP (¡.¡moles/mg clorofila. h-') 
de cloroplastos aislados a partir de segmentos de S. 
aueretaroensis con un 100% de almidón, incubados en 
diferentes concentraciones de BAP a distintos intervalos 
de tiempo, en condiciones· ambientales de luz (L) y 
obscuridad (O) . 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
BAP CONDICION 

AMBIENTAL 2 4 6 8 r b 

10- 0M L 7.3* 2.8* (-0.925. ) (-1.235) 
o 8.9* 3.9* 6.5* 0.5* (-0.951 .. ) (-1.375) 

10- 5M L 2.6* 3.1* (-0.365"") (-0.235) 
o 6.7* 11.8* 25.6* l. 5* (-0.684"') (-1.245) 

10-7M L 6.9* 1.1* 4.9* 16.1* (-o. 566"') (-0.605) 
o 6.5* 3.1* 27.2* 6.3* (-o. 063""l (-0.050) 

10- 9M L 6.7* 11.9* l. 7* (-0.729"') (-1.515) 
·O 6.8* 10.0* 13.9* 0.2 (-o. 795"') (-1.425) 

*(* 1o·•¡ 

·valor de probabilidad significativo al 0.1 
"Valor de probabilidad significativo al 0.05 
·=No significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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Cuadro 7. Tasas de reducción del DCPIP (!lmoles/mg clorofila.h. 1
) 

de cloroplastos aislados a partir de segmentos de S. 
queretaroensis con un 50% de almidon incubados en 
diferentes concentraciones de BAP a distintos intervalos 
de tiempo, en condiciones ambientales de luz (L) y 
obscuridad (O) . 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
BAP CONDICION 

AMBIENTAL 2 4 6 8 r b 

10-0M L 0.5* (-0.636"") (- 0.880) 
o 27.4* 42.3* 1.5* l. 4* (-o. 758"") ( -11. 860) 

10"5M L 7.5* 9.2* (-o. 411"") ( -1.130) 
o 5.6* 5.3* 4.2* 11.3* (-0.916' ) (-1.460) 

10-7M L 4.4* 4.2* l. 8* (-0.960") (-1.566) 
o 13.3* 3.6* 5.9* 3.7* (-0.747"") (-2.650) 

1o·•M L 2.1* 2.6* 2.5* (-0.667"•) (-0.640) 
o 12.9* 8.0* 2.7* 4.9* (-0.855"") (-2.930) 

* (* 1o·•¡ 

'Valor de probabilidad significativo al 0.1 
"Valor de probabilidad significativo al 0.05 
""=NO significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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Cuadro 8. Tasas de reducción de DCPIP (~moles/mg clorofila h- 1
) de 

cloroplastos aislados a partir de segmentos de 
S. queretaroensis con un O% de almidón, 
incubados en diferentes concentraciones de BAP a 
distintos intervalos de tiempo, en condiciones 
ambientales de luz (L) y obscuridad (O). 

CONCENTRACION TIEMPO (DIAS) 
BAP 

CONDICION 1 2 3 4 r b 
AMBIENTAL 

10-0M L 8.7* 15.8* 3.1* (-0. 721"") (-3.880) 
o 3.3* 12.1* 4.6* 9.3* (-0.333"") (-l. 060) 

10-5M L 5.1* 8.7* 5.9* 5.3* (-0.170"") (-0.220) 
o 5.5* 17.1* 5.6* 11.7* (-o. 164"") ( 0.716) 

10- 7M L 7.9* 14.4* 4.5* 5.9* (-o. 468"') (-1.590) 
o 6.6* 14.7* 6.4* 20.6* (-o. 63 2"') ( 3. 370) 

10-9 M L 7.3* 17.5* 7.6* 9.4* (-o. 970"") (-0.036) 
o 10.0* 17.7* 23.6* 29.0* (-o. 999**) ( 6.17 ) 

* ( 10- 6 

·valor de probabilidad significativo al 0.1 
.. Valor de probabilidad significativo al 0.05 
""=NO significativo 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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Cuadro 9. Tasas de reducción del DCPIP {JLmoles/mg clorofila h- 1
) 

de cloroplastos aislados a partir de segmentos de S. 
queretaroensis incubados en diferentes 
concentraciones de CH a distintos intervalos de 
tiempo, en condiciones ambientales de luz {L) y 
obscuridad {O). 

CONCENTRACION TIEMPO {DIAS) 
CH CONDICION 

AMBIENTAL 2 4 6 8 r b 

10-0M L 9.6* 1.1* 2.8* {-0.812n') (-1.355) 
o l. O* l. 7* 5.5* 0.8* { o .187"') { o .160) 

10-3 M L 6.8* 3.3* 4.5* 2.6* { -0. 798n') (-0.570) 
o 4.5* 4.1* 4.6* l. 7* {-0.745n") (-0.395) 

10-5M L 3.9* 4.5* 10.7* 4.5* ( O .321n') ( 0.400) 
o 5.0* 7.9* 3.4* 0.8* ( -0. 742n') (-0.855) 

10-7M L 10.2* 0.5* 4.9* 0.3* (-0.700"') ("'1.265) 
o 3.0* 3.7* 0.08* 2.1* (-0.519n") (-0.316) 

* { 10- 6 
) 

·valor de probabilidad significativo al 0.1 
.. Valor de probabilidad significativo al 0.05 
-=No significativo. 
r= Coeficiente de correlación. 
b= Pendiente. 
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Cuadro 10. Contenido de clorofila a y b en ~g/mL en segmentos de 
tejido de S. queretaroensis con el 100% de almidón, 
bajo la influencia de la BAP a distintas 
concentraciones, en condiciones ambientales de luz (L) 
y obscuridad (O) . 

10-0M 10- 5M 10-7M 10-9 M 
DIA Clorofila Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. 

o A 6.94 6.94 6.94 6.94 6.94 6.94 6.94 6.94 
B 2.15 2.15 2.15 2.15 2.15 2.15 2.15 2.15 

2 A l. 07 l. 74 l. 44 l. 50 2.22 2.98 l. 49 l. 86 
B 0.61 0.56 0.76 0.60 l. 00 l. 22 0.65 0.76 

4 A 0.99 2.15 l. 32 l. 58 1.58 2.70 l. 22 l. 79 
B 0.88 0.76 0.84 0.84 l. 08 0.60 o. 71 0.72 

6 A 0.79 0.84 l. 06 l. 06 0.81 l. 06 0.74 l. 59 
B 0.93 0.68 0.20 0.51 o. 04 0.68 0.20 

8 A 6.94 2.91 0.67 2.33 0.43 3.34 0.26 3.15 
B 2.15 2.27 0.85 l. 00 0.38 2.03 0.16 1.58 

,, " ) 
-;: 

/ .. ' . .. -· .. "-;' .. -... 
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Cuadro 11. Contenido de clorofila a y b en ~g/mL en segmentos de 
tejido de S. queretaroensis con el 50% de almidón, 
bajo la influencia de la BAP a distintas 
concentraciones, en condiciones ambientales de luz (L) 
y obscuridad (O) . 

10.0M 10-5M 10-7M 10-9M 
DIA Clorofila Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. 

o A 9.74 9.74 9. 74 9. 74 9.74 9.74 9.74 9.74 
B 3.67 3.67 3.67 3.67 3.67 3.67 3.67 3.67 

1 A 3.30 2.70 4.90 3.24 3.95 2.36 4.16 2.56 
B l. 87 1.35 2.11 l. 52 1. 74 1.17 .,-1.84 l. 33 

2 A 2.75 3.53 3.35 3.36 3.07 4.35 3.11 3.41 
B l. 51 2.03 1. 85 1. 98 1. 60 2.34 1.74 l. 52 

3 A 2.03 2.66 2.09 3.98 3.12 3.35 2.25 3.94 
B l. 62 l. 60 l. 77 l. 93 2.42 l. 68 l. 82 2.23 

4 A l. 65 l. 92 1.13 2.57 1. 47 3.34 0.83 4.12 
B 1.40 l. 37 1.16 1. 66 l. 34 l. 50 0.78 2.03 
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Cuadro 12. Contenido de clorofila a y b en ~g/mL en segmentos de 
tejido de S. queretaroenS"is con el 0% de almidón, bajo 
la influencia de la BAP a distintas concentraciones, en 
condiciones ambientales de luz (L) y obscuridad (O). 

10-0 M 10-5 M 10-7M 10-9M 
DIA Clorofila Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. 

o A 3.82 3.82 3.82 3.82 3.82 3.82 3.82 3.82 
B l. 73 l. 73 l. 73 l. 73 l. 73 1.73 l. 73 l. 73 

1 A l. 03 2.67 l. 06 2.82 l. 73 2.43 l. 31 2.91 
B 0.67 1.16 0.65 l. 63 l. 27 1.25 0.76 l. 42 

2 A 1.13 l. 36 1.44 1.14 l. 52 l. 47 l. 57 2.01 
B 0.80 0.70 1.17 0.52 o. 7.3 1.01 1.43 l. 03 

6 A l. 28 2.42 l. 40 3.06 l. 58 2.65 2.02 2.63 
B 0.99 l. 56 1.15 l. 76 l. 36 l. 39 l. 31 l. 26 

8 A l. 00 l. 71 1.37 2.10 0.90 l. 27 l. 88 1.52 
B 0.76 0.66 l. 05 1.17 0.82 0.69 l. 38 l. 01 
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Cuadro 13. Contenido de clorofila a y b en ~g/mL en segmentos de 
tejido de S. queretaroensis bajo la influencia de la 
CH a distintas concentraciones, en condiciones 
ambientales de luz (L) y obscuridad (0). 

10-0M 10.3M 10- 5M 10-7M 
DIA Clorofila Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. Luz Obs. 

o A 9.27 9.27 9.27 9.27 9.27 9.27 9.27 9.27 
B 9.35 9.35 9.35 9.35 9.35 9.35 9.35 9.35 

2 A 3.53 4.10 4.46 4.39 4.73 2.72 2.90 3.69 
B 2.31 2.70 2.15 2.21 2.46 l. 60 2.04 2.60 

4 A 2.3B 4.40 4.51 5.83 3.56 5.98 3.06 4.81 
B 2.01 2.70 2.04 3.00 2.04 3.06 2.51 2.85 

6 A 2.06 4.74 4.67 7.09 2.79 5.24 2.22 3.94 
3 2.15 2.46 2.38 3.79 l. 93 2.78 2.16 2.25 

8 A l. 67 4.04 4.63 5.15 3.16 6.14 2.18 4.14 
B 2.82 2.46 2.67 2.70 2.17 3.33 1.78 2.53 
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