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DESARROLLO it o v vy i) SRR ET

% v El.contenido de este tema nos brinda una introduccion en el conocimignto de los cambloslf’:gfgéﬁ%;cgz
y-fisiolégicos que ocurren en la planta a lo largo de su ciclo de vida. Esto es importante ya qllle € filog & 108
aparicion de los 6rganos que son motivo de la explotacion agricola y forestal, su abunflanc(;a, oslesﬁsiologia del
que responde su formacion y su posterior comportamiento estan estrechamente, relacionadas a la
desarrollo. i i
El productor utiliza esos conocimientos a través de la eleccion de la especie 0 variedad 2 %ult;vtrgsizliz

¢época de siembra, de la realizacion de un pastoreo racional, de la forma de poda y del momento de fa

. de granos, flores y frutos. ' '

Desarrollo de una planta

Una planta crece a partir de la cigota mediante mitosis su?esivas._ Las nuevas células a_u“.len;i;‘blseu
tamafio, su peso y engrosan sus paredes por sintesis de nuevo material. Este aumento de masa es lﬂevgbl dc;
Debido a la.disminucion de turgencia $e produce la entrada de agua y el cons.ecuente al_Jmentp reversible ¢

eso fresco. El organismo que crece diferencia 6rganos vegetativos para cumplir las func_:lones inherentes a u
er autétrofo como tallos, hojas, raices, etc. Adquiere, asi, una forma que se halla codificada en el genoma,
provenienie de cada uno de los padres. Los fenomenos hasta aqui descriptos cc_n:responden a lo' que se conoce
como crecintiento. La cigota posee, asimismo, los genes que codifican la floracion, pero reprimidos tot’al_mﬁﬂ.'fe
en su expresion. Una desrepresion prematura induciria la formacion de gametas sobre_ un cuerpo somatico de
tamafio reducido, con una limitada capacidad de sintetizar fotoasimilados y absorber minerales del suelo, por lo
que la nueva cigota generaria un embrion-con pocas posibilidades de supervivencia. Normalmente una. Rlaqta
genera un nimero de 6rganos (hojas, tallos, raices) antes de la floracion, que le asegure a su descer_ldenma las
mayores posibilidades de perpetuacion mediante la produccion de gran cantidad:de- seml!las, suficientemente
vigorosas, para competir en la comunidad. Esta es la causa de que una planta desreprima los genes dve la
floracion en el estado vegetativo mas adecuado y en el momento en el que las condiciones dgl ambiente sean
mas propicias. Esto lo logra satisfaciendo de manera secuencial requerimientos del ambiente, como un periodo

. termoinductor seguido de otro fotoinductor de intensidad y duracion variable segin las especies.

Estos factores inducen cambios fisioldgicos posiblemente a nivel del genoma. En muchas plantas estos
cambios, aiin no conocidos, van ocurriendo con el mero pasar del tiempo. En este tltimo caso la planta no
parece exigir condiciones especificas del medio, sino solo aquellas que le permitan crecer.

Los conceptos anteriores condujeron a los fisiologos a la nocion de desarrollo vegetal. Se denomina
desarrollo a los cambios fisiologicos graduales que van actuando sobre el genoma.y que culminan cgn la

wexpresi()n de los genes de la floracion’ La capacidad de generar gametas es el estado climax del desarrollo. 5
Las plantas en el curso de la evolucion han adoptado diferentes habitos de floracién, mucho de ellos por
adaptacion a las condiciones del ambiente, como se vera mas adelante. .

- Podemos decir que el desarrollo representa una sucesién de etapas cualitativamente distintas por las que
pasa la planta en, su ciclo de vida. Asi se van sucediendo.cambios bioquimicos y fisiologicos en las células,
tejidos, 9rganos.y en la planta en su conjunto que se manifiestan como cambios estructurales y funcionales.

Durante:el ciclo vital algunos de estos cambios, por su particular importancia, son identificables con lo

» que denominamos etapas ontogénicas de la planta: cigota, embriogénesis,

crecimiento reproductivo, senectud:y. muerte , .

....En el.pasaje de una a otra de estas etapas ontogénicas se verifica la estrecha interdd_cibn entre los
factores ambientales con los factores genéticos y también la correlacion entre los distintos 6rganos de las
plantas. o

El término desarrollo puede circunscribirse a un t

{

germinacion, crecimiento vegetativo,

. : ' ejido, un érgano o alcanzar a todo un individuo. En el
caso de'unauhOJa, por ejemplo, incluye todos los procesos y cambios que. ocurren desde la. formacion del
primordio hasta la madurez, senescencia y .abscision. Cuando s utiliza con referencia a un individuo
comprende los' cambios que sufre, a, partir de la primera célula (cig .

ompren . cigota) hasta la senescencia y muerte. En
Fisiologia Vegetal cuando no se menciona especificamente (e): desa ' Hi

isio rrollo de un 6rgano o un individuo), con el
termino desarrollo se refiere al pasaje de la planta del estado vegetativo al reproductivo. o "
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CRECIMIENTO VEGETATIVO Y REPRODUCTIVG - *

Se suele considerar

* primer primordio floral
el estado vegetativo co
aparicion del primer pri

periodo vegetativo al lapso transcurrido desde la germinacion hasta la ap'arici'('m del
y periodo reproductivo, al que se extiende desde éste hasta la muerte. En forma similar,

mprende todo el periodo sin organos reproductivos y el ‘estado reproductivo dt_ssde.{‘la
miodio floral hasta su muerte, pudiendo ser su ciclo anual, bianual o perenne.

Periodo vegetativo \

Por su periodo vegetativo, con relacién a las estaciones de crecimiento, las especies de plantas
superiores han sido agrupadas en anuales, bienales y plurianuales. Las anuales son las que desarrollan el cicloy
y florecen en un afio 0 menos. Cuando esto ocurre en primavera-verano, suelen llamarse primaverales (trigo o
centeno primaverales) o bien estivales, cuando requieren mayores temperaturas para crecer (maiz, poroto o
frijol, girasol). Si germinan en otofio o comienzos de invierno y no florecen hasta la primavera siguiente, se
' denominan invernizas o invernales (trigo o centeno invernales); también estén las efimeras que viven pocas
semanas como el Senecio vulgaris. Las bienales: viven por lo menos en dos estaciones iguales, germinan en
"primavera, vegetan hasta después del invierno y sélo florecen durante la estacién de crecimiento siguiente
(Hyoscyamus niger, col, remolacha). Las plurianuales o perennes, viven varios afios. a

" Estas denominaciones pueden combinarse, para una mejor determinacion, segun el “'nimero \m)
~ floraciones y fructificaciones en los siguientes grupos: '

1. MONOCARPICAS ANUALES (trigo, frijol. girasol. maiz):

2. MONOCARPICAS BIENALES (Hvoscyamus Niger, coles, remolacha, zanahoria);

3. MONOCARPICAS PLURIANUALES (Agave americana, Bambuceas);

.4 POLICARPICAS PLURIANUALES, es decir perenines (cafeto, manzano, pinos).

Es habitual que algunas especies se comporten de modo diferente segun las condiciones del medio. Por
~¢jemplo, la tomatera posee un largo periodo reproductivo y termina por morir en aquellas regiones de inviernos
- rigurosos o puede durar, mas de una estacion, en climas benignos. ' ‘

El periodo vegetativo de las monocarpicas plurianuales es muy variable. Asi, €l Agave americana suele
. vegetar 10-12 afios antes de florecer, Chusquea culeou, de los bosques del sur de Chile y Ia Argentina, vive

aproximadamente 20 afios para luego florecer y morir y Puya raimondii, cuyo habitat sé halla en el altiplano (')
Bolivia y Peru, alcanza a vivir mas de 40 afios. ’ ‘

Edad cronoldgica y fisiolégica

El meristema de una planta se constituye durante la formacion del embrién. A partir de la germinacion

Y, a medida que transcurre el tiempo, podemos ir asignandole una edad cronoldgica. Durante este lapso, los
procesos fisiologicos del desarrollo pueden ser rapidos o lentos, pasando por todos los grados intermedios y
* encontrarse detenidos, muy alejados o muy cercanos al estado reproductivo. En consecuencia, corresponde
*"asignarle al mismo tiempo una edad Jisiolégica. De igual forma, los tejidos y-érganos producidos por ese
meristema pueden ser de reciente formacion o estar constituidos desde hace tiempo, es decir, que pueden ser
"‘!cronolc')gicamente nuevos o viejos y su estado de desarrollo puede corresponder al estado de desartollo del

apice. Los tejidos producidos por los meristemas secundarios corresponden normalmente al estado fisiologico
del meristema apical que les dio origen.

‘Algunos aspectos de los cambios; en el desarrollo d
‘Goebel (1898) los denominé ciclofisis y Molish (1918) t
tiene que haber crecimiento. Por otra

temperatura o longitud del dia pueden cre
* asi, el desarrollo.

el meristema apical, s¢ conocen desde hace tiempo.
opofisis. En principio, para que puedan producirse
parte, algunas plantas mantenidas en condiciones especiales de
cer indefinidamente sin llegar al estado reproductivo. Se ha detenido,

R L
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7 Ambos roc : « sl .
- ‘condicii) I?::Sgs-i el.dg_desarrollo y el de crecimiento; estan influidos y, en algunos casos, determinados
il ol ¢l medio. Lo comin es : ida- i ié i S
requerimientos ambie ! que, a-medida-que la planta cambia. También cambien su

comun que la e de altas temperaturas, de fosforo, etc. Es
sean opuest ’ n con los del de crecimiento y, mas aun, que
0s, es decir, que las condiciones que favorecen el

viceversa: Est k 4 desarrollo tiendan a detener el crecimiento o
- =8las necesidades diferentes hacen cambiar, ‘entre otras caracteristicas, el nimero de hojas de la
planta cuando a]

Bitivar do 1o rocanzabe} estado reproduc_:tivo. Asi, si las Cf)ndiciones fe'worecen lo§ procesos de desarrollo de. un
Entre et BO se obtienen plantas bajas, con menor nimero de' hojas (7), y si no los favorecen =26 hojas.
108 extremos pueden encontrarse todas las formas intermedias.
_Li_ls condiciones del medio pueden variar por diversas causas: el area geografica, la época de siembra o
E\ sur'ngnstro artificial de determinados factores. Todo ello puede modificar la condiciéon de “precoz” o de
s}:xrgtl)o de una especie o cultivar. Algunas especies florecen entrado el otofio, sin relacion con la época de

ra; de manera que con siembras invernales o primaverales tempranas se comportan como tardias y, por
.t?? parte, con siembras tardias de primavera o comienzos de verano, como precoces.

PERIODO JUVENIL :

‘ " El desarrollo hacia el estado reproductivo esta determinado por dos causas fundamentales:
1. un mecanismo interno génico; :

2. factores del medio que accionan sobre su expresion. -

En los cambios que caracterizan al periodo vegetativo, se destacan tres procesos bien definidos. Uno de
ellos conocido désde hace tiempo por presentar modificaciones morfolégicas facilmente reconocibles: el

periodo juvenil. Los otros dos, la vernalizacion y el fotoperiodismo, fueron determinados por medio de estudios
realizados para resolver problemas practicos o para explicar el comportamiento de ciertas especies y cultivares,
en relacion con factores externos. '

| entales, por ejemplo una necesidad crecient
S necesidades del proceso de desarrollo no coincida

T

)

Sobre la base de los estudios de fotoperiodismo se sefial6 luego la existencia de sustancias endogenas de
la floracion (hormonas) que controlan la actividad de los genes florales. i sl s
' Cuando en una especie se encuentran los tres procesos, el orden con que se manifiestan es,

invariablemente, el siguiente: periodo juvenil, luego vernalizacién y:finalmente fotoperiodismo. Este orden no
puede ser alterado y, salvo el caso de situacion

es muy especiales, es necesario que un proceso se haya cumplido
para que pueda iniciarse el siguiente. L

El periodo juvenil corresponde al crecimiento inicial de una plantula a partir de la germinacién y
comprende el despliegue de los cotiledones asi como el crecimiento y desarrollo de los primordios foliares ya
onstituidos en el embrion. A estas hojas se suman aquellas que van siendo emitidas con posterioridad hasta
'qizilcanzar el estado adulto; El periodo se manifiesta con caracteres morfologicos, procesos bioquimicos y
fisiologicos y requerimiento-ecologicos. Una de las manifestaciones mas habituales y visibles es la forma
variable de la hoja (heteroblastia), a la que se agregan otros caracteres como espinas, forma de tallo, filotaxia y
color. Entre los caractéres’ fisiologicos mas importantes se destaca la mayor facilidad de las estacas para

- enraizar; la diferenteiresistencia a las temperaturas y la persistencia de las hojas durante el otofio e invierno.
Normalmente las plantas no florecen en el periodo juvenil, salvo excepciones. Por ejemplo, suele ocurrir que
ciertas plantulas de eitricos florezcan en el almécigo en la primera estacion de crecimiento, pero luego entran en

‘r¥¢stado vegetativo y siguen‘su proceso normal para alcanzar el estado reproductivo varios afios después.

" El periodo juvenil comprende un lapso sumamente variable: En algunas especies solo se manifiesta en la
primera hoja, en' otras suele abarcar afios (Cuadro 1). En la alfalfa, la primera hoja esta constituida por un solo
foliolo y a-¢ontinuacion se desarrollan las hojas trifoliadas, tipicas del estado adulto. En Passiflora coerulea, las

* primeras hojas ‘sofi enteras; pero luego suelen aparecer hojas bilobadas, lo cual es una expresion inestable, para

pasar luego a trilobadas. ‘Estas se presentan en nimero variable (4-6) y luego emiten hojas pentalobadas,
. especificas del estado adulto.

.o DOtro ejemplo-caracteristico es el de algunas especies de eucalipto que, al germinar y durante un periodo

relativamente largo, producen hojas opuestas, ovadas, glaucas y grandes. Posteriormente, en forma gradual, se
- prodiicen hojas lanceoladas, alternas, mas pequefias y de un'color verde oscuro.

3

t

Escaneado con CamScanner




[

. . . i ued
.-ausencia de floracion y mayor tolerancia a las bajas temperaturas (en este periodo se p

sino también practica,
yor tamaiio dé h()_].a’s,
e lograr la rusticacton

i ios afios. Cuando s€
de las plantas). El cambio hacia el estado adulto ocurre paulatinamente y abarca varios a

C R Jos caracteres de
obtienen plantulas provenientes de embriones nucelares,_'adventlclos, _presentarll ttoiossimilares se injertan,
“Juvenilidad”, igual que una planta proveniente de un embrion normal. Si sobre planta

En el naranjo y otros.citrics; el periodo juvenil:no séloitiene 1m?ortancla .te;)srlcm,a
por. estar relacionado con la produccion. Se manifiesta por-la presencia de espinas,

o o venientes del
, POr una parte, yemas provenientes de un individuo en estado juvenil nucelar y, por otra, yemas pro

e.
mismo clon en estado adulto, estas wltimas producen plantas con caracter de adulto que florecen z;eci?lfl?:sgfm
Las anteriores siguen todo el proceso de cambio de juvenil a adulto, en forma seme]an‘;et armina do porl
proveniente de un embrion normal. Este comportamiento indica que es un caracter e§table, ete e
apice y no por el portainjerto. En algunas especies, el pie suele tener cierta influencia en lfi maﬂl .
estado juvenil o adulto (Vitis sp.). s o o Aot

JEI caracter juve(nil es ﬁn)a de las manifestaciones del desarrollo bien localiza({a Y que persiste i (.:fll;l;
durante la vida de una planta, la cual constituye la topofisis. Por ejemplo, en el caso citado de ciertas espe
de eucalipto, el estado juvenil se mantiene a través de los afios en la parte inferior del tronco. Lo mismo 9,09156
con otras manifestaciones, como la persistencia de las hojas, la presencia de espinas, el 4ngulo de insercion de
las ramas, etc. . iﬁ

Suele ser incierto el momento del cambio de juvenil a adulto. Si bien el tiempo que abarca puede tet.
influencia en el comienzo de la floracion, es evidente que esto no ocurre siempre, ya que algunas especies
requieren, a continuacion del estado juvenil, los proceso de vernalizacion y de fotoperiodismo y otras no.

En resumen, puede considerarse que el periodo juvenil esta determinado por una regulacion génica que

se ejerce a través de la actividad meristematica del apice, pero que dicha actividad puede ser afectada, en ciérta
medida, por factores del medio y/o por correlacién del resto de la planta. 'l g '

VERNALIZACION |

El término vernalizacion proviene de la voz latina ver, que significa primavera. En consecuencia, es

equivalente a “primaveralizacion”, es decir que se. induce al vegetal a comportarse como -primaveral. Se

entiende por termoinduccién o vernalizacién al requerimiento de permaneger a una determinada temperatura
para pasar la planta del estado vegetativo al estado reproductivo. : g

Hemos visto que las formas primaverales del trigo se siembran en primavera y florecen, segin la region
y condiciones del medio, a fines de esa misma estacid i
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a l'a'_venahzacxon que necesitan estas especies corresponde al crecimiento que ocurre en la.naturaleza durante la
pn.mave;a y el verano, anteriores al invierno requerido para cumplir su ciclo. . '

E Or nimguna circunstancia las semillas se vernalizan en estado de reposo, cuando no se_re s.tranl'
Ivisiones celulares en su embrign, pero ello puede ocurrir antes -durante la embriogénesis- transcurrido cierto

- tiempo a partir de la fecundacion de 6 a 14 dias después de la polinizacion y antes de que el embrion entre en
es'tado de reposo. A este proceso se lo ha denominado “vernalizacion en planta madre”. _

-~ La longitud del periodo de vernalizacién es muy variable, pues depende de la especie o cultivar y se
mlu.ie en “dias de frio” a los cuales tiene que estar sometida la semilla o la planta para que se cumpla el proceso.
Existen temperaturas 6ptimas segun las cuales éste se cumple en menor tiempo. Este optimo puede presentar
cierta amplitud, a partir aproximadamente de 1°C hasta 6-7°C en los cereales. Por debajo de él, el proceso €s

mas lffnto y se detiene a -3°C. Por arriba también se torna mas lento, hasta aproximadamente 15-18°C, segun las'
especies y cultivares,

Si se tienen en cuenta los requerimientos de baja temperatura de los diversos cultivares, por ejemplo los
del trigo o bien si se comparan-diversas especies, se puede observar una continuidad, a partir de las que no los
poseen hasta las muy exigentes. Estas diferencias ocurren tanto en lo que respecta a las temperaturas optimas
como el niimero de dias necesarios para‘que se cumpla la vernalizacion (Fig.1). Asi se pasa, aproximadamente,

‘e; 45 dias a temperaturas optimas cercanas a 1-5°C (bienales e invernales) a pocos dias con optimas de 8-1 7°C,
'@bmo ocurre con la cebolla, el aleli y Lupinus angustifolius. Por otra parte, se ha observado que los tratamientos
con temperaturas superiores a los 20°C aceleran la floracion del tomate, la ‘soja y el algodc'm: Este
comportamiento ha sugerido una variante al concepto de que existen dos grupos de plantas: las que requieren y
las que no requieren ser vernalizadas, considerando que todas ellas desarrollan el proceso de vernalizacion y se

diferencian sélo por las temperaturas optimas y el namero necesario de dias para que aquél se cumpla. Asi, se
las ha designado como de vernalizacion a alta temperatura.

Sitio de percepcion de la temperatura, e s e e e

Varios trabajos realizados con remolacha, cereales finos, crisantemo y otras especies han demostrado
que la parte receptiva al frio, donde se desarrolla el proceso-de vernalizacion, esta localizado en los meristemas
apicales. Si se trata:de semillas, se pueden vernalizar los embriones, o bien parte de ellos, cuando llevan dicho
meristema. Para que el proceso se desarrolle, las estructuras meristematicas deben estar en actividad. También

se ha demostirado que parte de un 6rgano -por ejemplo, una hoja- .es capaz de vernalizarse siempre que sus
ceélulas se estén:dividiendo.

Indudablemente;:la- .vernalizacién implica un proceso bioquimico bien localizado que requiere
condiciones muy definidas para su desarrollo. Una de ellas es la mitosis ya mencionada, lo que la relaciona con
iertos aspectos de la actividad génica. Otra es la necesidad de oxigeno, esto parece confirmarse con la

dplicaci()n de inhibidores de'la oxidasa terminal que reducen los efectos de las bajas temperaturas. ,
‘ Otro factor que interfiere en la vernalizacion es la longitud del dia. Al respecto se ha sefialado que, en el
centeno Petkus, las noches.largas -o los dias cortos- reemplazan al frio. Es posible que solo cambien los limites

de las temperaturas minimas y méaximas sin suprimir enteramente la necesidad de frio. o -
El estado de vernalizado se transmite de célula madre a célula hija, a través de la citocinesis, a los

nuevos tejidos y organos. Todo indica que ha variado la actividad génica. Es decir, la vernalizacion desrreprime
genes necesarios para la expresion floral. ‘

Desvernalizacion

Plantas que recibieron temperaturas de vernalizacion durante un lapso que no completaron el proceso, si
permanecen a temperaturas-altas de 35-40°C se desvernalizan. En los casos en que se completo la vernalizacion,
no se logro desvernalizarlas, ain con periodos prolongados de altas temperaturas. | ' "

- Sustancias que afectan lg yernalizacion

! Algunos compuestos influyen sobre el proceso acelerandolo o retrasandolo. Las giberelinas ejercen una
accion bien clara en varios casos: asi, en plantas que necesitan vernalizacion -como la remolacha, Mathiola

incana; Lolium perenne y Miosotis alpestris no vernalizada-, la AGs induce tanto el entallecimiento comno la
floracion. En Lolium multiflorum sélo induce el entallecimiento, bes oy '

5
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Como puede observarse, la reaccion depende de la especie y del tipo de giberelinas, lo (-:ual mdlCi'l i
€stas poseen una actividad especifica. Podemos decir que en algunas especies invernales o blenalesl, ciertd
&giberelinas inducen el entallecimiento, la floracién o ambos procesos, sin necesidad de'que la planta reciba fno.‘:

FOTOPERIODISMO

Si bien existian trabajos que indicaban que los periodos diarios de luz actian como inductores de la
floracion, los estudios que iniciaron las investigaciones sobre fotoperiodismo en su concepcion actual, parte de
1920. Anteriormente se atribuia la induccién floral a la alta relacion de hidratos'de carbono-nitrogeno en la
planta y se consideraba que esta relacion se lograba a través de numerosas horas diarias de fotosintesis. Como
veremos el fotoperiodismo no es un proceso basicamente fotosintético. :

Estos estudios se realizaron con una variedad de tabaco -€l Maryland Mammoth- y con soja Biloxi. La
soja florece en otofio, cualquiera sea la época de siembra, en tanto que en el tabaco Maryland Mammoth eso

~sucede en invierno, con dias cortos, cuando se cultiva en inverniculo. Buscando las causas de este
“comportamiento y luego de desechar otros factores, los investigadores sometieron las plantas a dias cortos -
noches largas-, cubriéndolas cuando era‘necesario y a dias largos -noches cortas- prolongando el dia natural con
luz artificial. Ambas florecieron con dias cortos. Posteriormente sometieron otras especies al mismo tratamiento
. ¥ las dividieron en varios tipos, segiin la floracion, como veremos luego. : \
’ A medida que los trabajos se realizaban se¢ fue delineando una terminologia que, en la actualidad, se
encuentra en uso: fotoperiodismo es la reaccion de la planta a la longitud del dia o de la noche; foroperiodo es la
“longitud del periodo luminoso; escotoperiodo es la longitud del periodo de oscuridad, ciclo es el lapso que
normalmente consta de un fotoperiodo y un escotoperiodo. Cuando no hay especificacion, el ciclo es de 24
horas. Fotoperiodicidad es la composicién de los ciclos (longitud del fotopeiodo y del escotoperiodo). Ciclo

Jotoinductivo es aquél que determina la floracion de un vegetal. Fotoinduccién es la induccién del proceso de
floracion por medio de ciclos fotoinductivos.

" Tipos de plantas segiin su respuesta a la longitud del dia

Segun su fotoperiodismo las plantas han sido ahora divididas en los siguientes grupos: longitudiurnas,
urnas, intermedias, longibrevidiurnas, brevilongidiurnas; indiférentes y anfifotoperiddicoas.

Se entiende por plantas longitudiurnas aquéllas que florecen cuando la longitud del fotoperiodo es
superior a cierto limite critico (o la longitud del periodo oscuro es inferior a cierto limite critico). ‘A este grupo
pertenecen Hyoscyamus niger, Lactuca sativd, Chicorium endivia, Papaver somniferum, Raphanus sativus,
 Rubeckia bicolor, Spinacea oleracea, Beta vulgaris]los cereales finos y otros.

Brevidiurnas son aquéllas plantas que florecen cuando la longitud del fotoperiodo es inferior a cierto
limite critico (o la longitud del periodo oscuro supera cierto limite critico ), y el escotoperiodo no puede S{E

interrumpido. A este grupo pertenecen el tabaco Maryland. Mammoth, Glicine max (Biloxi), Xanthium

pennsylvanicum, Phartibis nil, Chenopodium rubrum, Chenopodium quinoa, Euphorbia pzilcherrima, cultivares
de maiz y de arroz. ‘ :

, " Se entiende por iritermedias aquellas plantas ql"le.;ﬂorecen' cuando los dias no son muy largos, por arriba
de cierto limite critico, ni muy cortos por debajo de cierto limite. A este grupo pertenecen los cultivares de cafia
de azicar, Phaseolus polystachyus, Eupatorium lorreyanum, Mikania scandens vy otras. TR

Longibrevidiurnas son aquéllas que requieren dos periodos con ciclos fotoinductivos de

fotoperiodicidad diferente, el primero con caracteristica de longidiurna, el segundo con caracteristica de
brevidiurna. A este grupo pertenecen Bryophyllum crenatum, Bryophylium verticillatum, Cestrum nocturnum.

" Las brevilongidiurnds “Tequieren también ‘periodos con dos ciclos “inductivos de fotoperiodicidad

diferente. En este caso el orden es, primero ciclos de dias cortos ¥ luego ciclos de dias largos, como ocurre con

Dactylis glomerata, Trifolium repens y C ampanula médium. '

Las denominadas anfifotoperiodicas florecen cuando los dias son muy largos o muy cortos. Asi; Nadia
elegans florece con menos de'8 o mas de 18 horas de luz, pero no con dias de 12 a 14 horas. Setaria verticillata
responde de una manera semejante. e

Las plantas indiferentes son aquéllas que ﬂo’r‘é;f:cn con cualquier longitud del dia, como ocurre con el
girasol y la tomatera. gl :
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4 Los diversps

o grupos de plantas pueden comportarse de dos: maperas: .con un requerintiento absoluto o
cualltatt '

YOy con un requerimiento cuantitativo. Las plantas cualitativas son aquéllas que no ﬂorecen_sn no.se
las. somete a_las fotoperiodicidad y niamero de ciclos inductivos necesarios y permanecen vegetativas por
tiempo indefinido. Cuantitativas son aquéllas que terminan finalmente por florecer, aunque eso ocurra muy
,,&l_tdiamente,. si se las mantiene con fotoperiodos adversos. Dentro de las cualitativas encontramos Hyoscyamus

- 7iger, Trifolium pratense y otras, la primera de las cuales se ha mantenido hasta 9 afios bajo condiciones

fotoperiédicas no inductivas sin que llegue a reproducirse. . ) ' . "

Los periodos poseen limites relativamente ajustados: una variacion de 20 min. puede determinar que una
planta florezca o no, pues esos 20 min. representan aproximadamente el 1,5% del ciclo total de 24 horas.

Los ciclos de induccién fotoperidédica no son requeridos durante toda la fase vegetativa de la plranta,
bot?’mi‘ca‘ o cultivar. Este periodo inductivo puede suministrarse en cualquier momento, despuetc‘. de
transcurrida la fase juvenil o después del periodo de vernalizacion, siempre que la planta lo requiera. Existen
casos especiales, por ejemplo Chenopodium rubrum, una brevidiurna que puede florecer en estado‘cotllet'ipn_al,
cuando ain no se desarrollaron las hojas normales. Si luego de cumplido el periodo de induccion fotoperiédica

forma

la planta es transferida a periodos adversos, el proceso se desarrolla normalmente siempre que se le suministre.

las condiciones del medio necesarias para su crecimiento.

) El nimero de ciclos fotoperiédicos inductivos es muy variable. Algunas especies necesitan solo un
" Jlo,

_por ejemplo Xanthium pennsylvanicum, Pharbitis nil y otras del grupo de las brevidiurnas, y Lo]iurr}
temlentum del de las longidiurnas, mientras que otras necesitan mas, de uno. En algunas, la-respuesta esta
relacionada con el nimero de ciclos inductivos. Asi, en la soja Biloxi la cantidad de flores depende de los ciclos
hasta que éstos llegan a 7, en que la floracién comienza a ser plena. En Xanthium pennsylvanicum, a medida

que aumentan los,ciclos, el desarrollo que alcanzan las inflorescencias es mayor, hasta que logra una estructura
y tamaifio mas completos.

Brevidiurnas. Algunas de ellas pueden florecer en oscuridad continua cuando contienen reservas

suficientes, pero.lo comun es que un periodo de alta intensidad de luz en presencia de CO2 favorezca el

proceso. Como el efecto de la luz puede reemplazarse con azicares, se ha considerado que se.trata de un lapso-
fotosintético. Un periodo luminoso largo no es inhibitorio siempre que no-supere cierto limite. Lo importante es -

el periodo de oscuridad, que no debe ser inferior a un lapso.critico y tampoco debe ser interrumpido,-lo que

indica que en esas condiciones se desarrollan los procesos determinantes de la floracion, es decir que en la

oscuridad se produce la induccion. Antes del periodo oscuro es conveniente. luz de alta intensidad; su
prolongacion posterior es inhibitoria.

Longidiurnas. Puede florecer normalmente con luz continua de baja intensidad. Un lapso de alta
intensidad favorece la floracion, transcurrido el cual, el periodo de luz puede ser de muy baja irradiancia.
gunas florecen con ciclos cortos de luz, por ejemplo de 6 horas, seguidos por 6 de oscuridad, lo que sugiere
.4¢e lo importante es el efecto negativo de la oscuridad, o sea que el periodo.oscuro es inhibitorio.
Como ya se ha visto, cuando la oscuridad supera cierto limite -variable segun la especie- la planta no
florece. El nimero minimo de ciclos.inductivos depende de.la,longitud del fotoperiodo, pues mientras més
corto es éste -0 cuanto mas lago es el periodo oscuro- mayor es el nimero necesario para que la planta florezca.

. En otros casos, como ocurre con los, cereales finos invernales, el nimero de dias entre la aparicion del
estado reproductivp (doble lomo) y la antesis depende de la longitud del fotoperiodo.

Percepcion del Estimulo Fotoperiédico :
Numerosos ensayos han demostrado que en el proceso foto
fotoperigdico) se realiza en las hojas. Estos estudios se dividen
sometiendo, a las hojas y. los apices a distinta fotoperiodicidad
previamente inducidas sobre plantas no inducidas. ‘ , .. .
Otros experimentos, realizados sobre la base de injertos de hojas inducidos en plantas no inducidas y
mantenidas bajo ciclos adversos, también demostraron que el estimulo fotoperiddico se recibe en las hojas.
Este comportamiento indujo a suponer la intervencion de un compuesto denominado “f

en dos tipos fundamentales:.uno de ellos,
; el otro, por medio de injertos de hojas

periodico, la percepcién del estimulo (ciclo-

) | ! “florigen”, de |
caracter hormonal (Chailakhyan, 1936). El estimulo se transmite por tallos y peciolos a los 4pic

€s en actividad

donde ejerce su accion, en cualquier direccion, hacia arriba o hacia abajo. En Bera vulgaris se ha trasladado de

una rama a otra, estimulada por el movimiento de productos de la fotosintesis. No existe un teji
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do“al unirse dos tallos en un in}eﬂ’q :
No obstante, parece hacerlo mas
locidad de milimetros por

el cual se desplace, e inclusive se ha trasladado a través del tejido constitui
de aproximacién, donde no existian vasos ‘lefiosos i tubos cribosos.
activamente: por el liber, en direccion de los productos dé la fotosintesis, a una ve
hora, muy inferior a la de aquellos. o _
/.- La mayor o menor capacidad inductora 'de las hojas depende d S

algunas especies, las hojas no'son receptivas al fotoperiodo hasta que aparece cie
hasta que la planta alcanza una determinada edad. Este lapso puede cor{eSpon :
morfologico bien manifiesto o a un periodo que solo se traduce por esta incapaci |
induccion se logra desde el estado cotiledonal, como ocurren el rabanito, Pharbitis nil'y g‘hen ;

En lo que respecta a la edad de la hoja, normalmente ésta es receptiva al fotoperiodo cuando alcanza su
tamafio maximo, como se observa en el crisantemo y la soja. En Xanthium, esto sucede antes que las hojas
alcancen dicho tamafio. ' ' . oy

La superficie foliar minima expuesta a los ciclos fotoinductivos y capaz de inducir la ﬂoraileon €s
también un caricter especifico. En general, es suficiente la presencia de una fraccion de hoja (ux_J cm’) o, en
ciertos casos; la fraccion de un cotiledon (soja, Lolium, Perilla, Pharbitis). Dentro de cierta amplitud se suele
producir un incremento de la floracion, a inedida que aumenta la superficie, hasta un valor en que el estimulo se
manifiésta plenamente. L =i)

Como se ha visto, se requiere cierto nimero de ciclos inductivos, transcurridos los cuales la planta~
puede florecer en condiciones fotoperiodicas adversas. Concluidos estos ciclos, la persistencia del caracter de
planta fotoperiddicamente inducida es muy variable y depende de la especie. En algunas de ellas se revierte con
el tiempo (Anagallis, soja); en otras, el estado de induccion persiste en las hojas mientras ésta vive, como
ocurre en Perilla y Potentilla. En Perilla, la hoja fotoinducida, injertada sucesivamente en siete plantas distintas,
provoco la floracion de todas ellas, lo que indica la estabilidad del estado. o ,

- Si, un “pie” con hojas de cualquier tipo fotoperiddico (longidiurna, indiferente, etc.) puede inducir la
floracion en. un injerto correspondiente a cualquier otro tipo ‘(intermedia, brevidiurna, etc.), es legitimo
considerar que el estimulo floral (florigen) es, en todos los casos, de la misma naturaleza quimica, o sea que se
trata de un compuesto-(o compuestos) de estructura quimica igual o similar. Si ello es asi, las diferencias entre
las plantas de distinto: fotoperiodo (por ejemplo entre longidiurnas y brevidiurnas) reside en el “mecanismo”
que sintetiza la hormona. - ) " i TR

En otras palabras, se trataria de la sintesis-en las hojas de u'n"compue'sto‘,':‘a"i‘.rzivés de diversas “rutas
metabolicas”, controladas por diferentes condiciones del medio, que desreprime 10s 'genes florales durante un
lapso indefinido. : S : ok U R g

e varios factores y condiciones. E_n
rio noimero de ellas, es decir
der a un periodo juvenil
dad. En otros casos, la
opodium rubrum.

1

Mecanismo de la Induccion Fotoperiddica SN ‘ s e -

En general, los ciclos cortos (6 horas) con periodos cortos (3 horas de luz'y 3 horas de oscuridad) nc‘)‘*9
inducen la floracion en las brevidiurnas, pero los mismos ciclos son inductores en las longidiurnas. Este
comportamiento sugiere un efecto inhibidor del periodo de luz e inductor de la oscuridad.

De importancia decisiva resulta la informacion obtenida con experimentos en los que se interrumpe el
periodo de oscuridad. Si a los ciclos de dias cortos/(noches largas) se les interrumpe el periodo de oscuridad,
durante lapsos breves de luz intensa, las brevidiurnas son inhibidas, mientras que las longidiurnas florecen, lo”
que no sucederia sin dicha interrupcion (Fig. 2). _

El efecto de esta interrupcion es mayor a las 8 horas del comienzo de la oscuridad (Fig.3), y disminuye |
hacia amboslados, hasta desaparecer, al acercarse al periodo luminoso anterior o posterior al lapso oscuro.

Este comportamiento indica que la oscuridad es de importancia fundamental en todo tipo de planta. Por
otra parte, también es importante un breve periodo de luz de alta intensidad, antes del periodo oscuro,

posiblemente como proceso fotosintético, cuyos productos alimentan las reacciones posteriores.

EL FITOCROMO

El estudio de las radiaciones de distinta longitud de onda en la interrupcion del periodo oscuro indico
que.dos radlaplones son fundam_entales, no solo en la respuesta reproductiva a la fotoperiodicidad, sino también
en otros procesos fotomorfogénicos. La interrupcién mas eficaz se produce con la A 660 nm (rojo) y, a la vez, el

Escaneado con CamScanner



effecto dela A 660 es 'ahul'qdq']f)or irradiacion con la A’ 730 nm. La Gltima radiacion recibida‘es'la que prevalece;
sies la A 660 nm, inhibe en las brevidiurnas e induce en las longidiurnas; si es la A 730 nm, induce en

brevidiurnas e inhibe en las longidiurnas (Fig.4). Es decir, que la A 730 7m se comporta como oscuridad, pero -
mas eficaz. . - e

_ _La accion de la luz y el comportamiento de las plantas se debe a la presencia del pigmento fotorreceptor
denominado fitocromo. Tiene la propiedad de cambiar entre dos formas, una de ellas la denominada fitocromo
660 (Pr), que es capaz de absorber energia radiante de esa longitud de onda y transformarse en la forma
fitocromo 730 (Prl). El Prl, a su vez puede absorber energia de A 730 y transformarse en Pr. Este ultimo
proceso también se produce en la oscuridad, al parecer en forma mas lenta (3h 30min.).

La luz necesaria para la conversion es de baja intensidad. E1 Prl se considera la forma fisiologicamente
activa, pero los diferentes tipos de plantas responden en forma distinta. Tanto la presencia de Prl, por encima de
un umbral minimo, como la ausencia, puede inhibir o inducir 1a floracion, sea en las brevidiurnas o en las
longidiurnas (Fig.5). Las condiciones de actividad son variables y dependen de la concentracion de Prl, del tipo
de planta, de la especie, del momento en que se encuentra la concentracion critica, etc. . ’

. El Prl debe ejercer su actividad antes de ser convertido a la forma inactiva (Pr) o ser destruido. Si al
periodo de interrupcion con la A 660 rm no le sigue un periodo de A 730 nm, la desaparicién de Prles lentay
anece el tiempo suficiente como para poder actuar. ' ' A '

Cuando el periodo oscuro largo —fotoinductor en las brevidiurnas e inhibidor en las longidiurnas- se
interrumpe (10 min.) con luz roja o blanca, en este lapso se ha completado la formacién de Pril. El que
permanece durante tres horas y media revertiendo el efecto. Pero si iliminamos inmediatamente con A 730 7m
el Prl desaparece instantineamente (Fig.4). , R B
El periodo completo de induccién (ciclo) ha sido dividido en varias partes:

T

1. proceso a alta intensidad de luz (fotosintético);
2. conversién del pigmento (hasta tres horas y media);
3. proceso desconocido (que ocupa un lapso fijo), 'hasta ocho hbras; y
4. sintesis del estimulo ﬂo}al. A estos pasos deben agregarse: s : ; S TR LW
.3 estabilizacion del estimulo; _ .
-6, tiaslado, = Imm. b’ que es favorecido por la‘con"ienta de los: fotd_asimilados )
7. diferenciacion del primordio floral. N .. , ' )

. En razon ‘de que existen numerosas especies de éste y otros tipos de: reaccion fotoperiodica
:?)ngidiurnas, indiferentes, etc.) que no han sido estudiadas con tanto detalle, hace posible que posean otros
mecanisﬁi(ij's de control. No obstante, como el estimulo en todas ellas es de la misma naturaleza, se puede
suponér queé €l mecanismo que lo rige es basicamente uniforme, aunque con diferencias cuantitativas.

Identidad de Estimulo Floral . Co e '

Se ha visto queél estimulo floral, cualquiera que sea la naturaleza quimica y el tipo de planta del cual
proviene, no prééenféi"ri‘i’nguna‘caracteristica-especiﬁca ni distincion fisiolégica entre los diferentes tipos de
plantas (brevidiurrias, longidiurnas, etc.), lo cual induce a pensar que se trata del mismo compuesto o complejo
de compuestos. Este no ha sido identificado o extraido adn, lo que puede atribuirse a varias causas, como su

iriestabilidad quimica o su misma complejidad, en el sentido de que estaria constituido por varios compuestos.
La floracion, en ciertas especies, ha sido relacionada con compuestos como las giberelinas, las auxinas,
las citocininas y otros. Antes de estudiar este aspecto debe entenderse que existe una distincion bien neta entre
el proceso de entallecimiento, 0 sea el alargamiento de tallo en cuyo extremo se forma la flor, u la floracion en
si: Es posible, en ciertos casos, provocar el alargamiento del tallo florifero de una especie arrosetada sin que
ésta florezca y, por otra parte, obtener flores “sentadas” sin el entallecimiento de la rama florifera, tal.como se

ha hecho con Rudbecka bicolor. i iy . ‘ s
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La pibereling AGy ha inducido la floracion en varias especies longidimas mantenidas ll:l]fl |
otopenodicos adversos, como Hyoscyamms miger, Chicorium emdivia, Lactuca safiva, Rudbeckia hicol
Munacea oleracea -

En algunas especies, ese efecto lo producen otras giberelinas (AGy v AG:) La giberelina Agy tamb
mdujo la Moracion en plantas que requicren vernalizacion, como la remolacha, las coles v 1a zanahona, cofl
temperaturas adversas para dicho proceso. Generalizando, podemos decir que las giberelinas recmplazan a los
fotoperiodos inductivos en ciertas longiditirnas, lo cual no ocurre con las brevidinmas Tambien reemplazan &
la vermalizacion en algunin casos

No obstante, esta actividad positiva 1as gibeielinas, por vanas causas, no han sido conasderadas ¢l
“estimulo floral™ o fMlarigen Una de ellas es que el estimulo fotopenodico e diferencia netamente del proceso
de vernalizacion, mientras que las giberelinas suelen reemplazar a ambos procesos en forma similar Otra €3
que el estimulo floral es unico, cualquiera que sea el tipo de planta (longidmirnas, brevidiirnas, eic ), mientras
fue las giberelinas solo inducen 1a floracion en algunas longidirnas Ademas, ciertas gaberelinas (AGh) actuan
sabre unas especies, en fanto que otras (AGa vy AGr) obran sobre especies diferentes

Fete comportamiento diferencial separa claramente el efecto de las giberchinas de aquel del estimulo
fotopenddico, que es inico y conatante &n su accion De cualquier forma, es evidente que las giberelinas henen
v papel importante en el metabolismo de los procesos de reproduccion .

Las auxinas también han sido asociadas con la floracion porque, por ejemplo, aplicadas en Vanthii'))
mantenido bajo dias cortos inductores, reducen la floracion, por lo cual se considera que actuan como
ihibidores Contratiamente, en el ¢asa de la planta de anana sc utilizan en escala comercial para inducirla

I's evidente que el metabolismo que wo desarrolla en los apices e sumamente complego, [0 misma que [
mutfelogia itera y externa de los procezos reproductivos que se desarrollan en ¢l y que cualquier deficiencia
o exceso de los factores multiples que intesvienen {flatigen, auxinas, giberelinas, acido abscisico, temperaturas,
eie ) determinan una imibicion o hien un estimulo

I'n general, se ha aseciado la miciacion del proceso foral con la legada del estimulo al apice donde se
producitia la desrepresion de los genes que codifican la floracion

EL DESARROLLO DE LOS ARBOLES

Tanto los resultados experimentales como las hipotesis basadas en cllos se han crcunsenipto, en s
generahidad de los casos, a especies monocarpicas En lo que se refiere a las plantas plunanuales policarpicas,
como lo son los arboles forestales vy frutales, es poco lo realizado sobre el tema, por el tempo y las dificuliades
gue imphea expennmentar con cllos Se debe entender que cxiste un gradiente de desarrollo a parr de Ia
germinacian que, como hemos dicho, se expresa a lo largo del tallo Los tecnicos en arboriculiurs saben ben
que las especies injertadas provenientes de plantas en floracion, florecen mas rapidamente que las de .u:mn).l
I'n 1o que respecta al requenmiento de veralizacion en este tipo de plantas, no existe informacion como pan
generahzar determinados comportamientos, pero es posible que las temperaturas sean activas con relacion a 1y
rapidez del periodo vegetanvo cumplido hasta la pnmera floracion La yemas de varias especies (manzano
duraznero, peral) necesitan un lapso de fno para despenar de su periodo de reposo, lapso este que es disuinto 2!
de la vernalizacion (termoinduccion requendo para pasar la planta del estado vegetativo al reproductivo)
Debemos cecordar que I vernalizacion requiere que las celulas esten en division, mientras que |2 dormicion
tramscurre precasamente en eehilas en reposo de yemas diferenciadas en primordios de ramas o flores

Algunos arboles reaccionan al fotoperiodo Se han citado como brevidumos a Coffea arabico,
Fuphorbia pulcherrima, Hibiscus y otros. Como longidiurnos, a Berula v Frica Ademas cxste otro grupo que
se comporta como indiferente (pinos, manzanos y ciruclos) Debe tenerse en cuenta que, en numerosos casos, la
apertura de las vemas florales no eoincide con la induccion, lo habitual es que la foromduccion se hava
realizado en la estacion antenor y que las yemas permanczcan en estado de latencia La apertura de la flor
puede realizarse al comicnzo de la primavera o con postendad, segun requicran. para este proceso temperaturas
bajas o alas respectivamente, en otros casos, la induccion se realiza en pleno verano, con dias largos (Nophora
japomca, Cassta carnaval) v 1as flores abren en otofio sin haber pasado por un penodo de reposo
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SENESCENCIA DE LA PLANTA
La senescencia ocurre en todas las plantas en todos los-estados de desarrollo

El ciclo vital de una planta pasa por las etapas sucesivas de crecimiento, floracion, envejecimiento
y muerte. La formacion de semillas y frutos esta asociada a un proceso de envejecimiento irreversible Fle
toda la planta que se conoce como senescencia. Hay, no obstante, diferentes tipos de senescencia,
dependiendo del ciclo vital de la planta. En plantas monocarpicas (anuales, bianuales y plurienales), entre
las cuales 'se encuentra la mayoria de las herbaceas, la planta entera senesce y muere después de la
formacion de las semillas y los frutos. Por el contrario, en plantas policarpicas de ciclo plurianual, la
formacion de flores y frutos no conduce al envejecimiento de toda la planta. Sin embargo, diversas partes
de estas plantas, como las hojas, las flores y los frutos, tienen un periodo de vida limitado y atraviesan un
proceso de senescencia: Cuando se examinan los procesos de senescencia que tienen lugar en las diversas
especies vegelales, se puede afirmar que dichos procesos ocurren en todas las partes de la planta y en
todos los estados ontogénicos. El cuadro 2. presénta todos los procesos de senescencia que tienen lugar
durante el ciclo vital de una planta. "

'%08 plantas presentan sindromes de senescencia

La senescencia de los tejidos fotosintéticos ha sido la mas estudiada y en ella se han observado cambios
celulares complejos que presentan caracteristicas comunes, que podrian constituir en su conjunto los
sintomas del sindrome de senescencia. Dichos cambios, con .algunas diferencias, pueden también
observarse durante la senescencia de otros 6rganos y tejidos. Los estudios realizados en cotiledones de
plantulas de Vigna unguiculata han permitido identificar, en el mismo tejido y de forma simultanea, células
en diferentes etapas de senescencia. Los primeros cambios que aparecen son la degradacion de los cuerpos
proteicos y una transicion del reticulo endoplasmico, que se torna tubular y vesiculado. El proceso sigue
con la clarificacion del citoplasma. En los estados finales, se fragmenta la membrana del tonoplasto y, por

altimo, -se- pierde' la compartimentacion celular. Una. observacion de interés es que la pérdida de
compartimentacion ocurre muy tardiamente : :

La senescencii es un proceso confrolado R

Al ser la senescencia parte del programa de desarrollo de una planta, o de alguna parte de ella, se
infiere que esta programada genéticamente. Como otros procesos programados, la senescencia,

especialmente en'su inicio, esta sujeta a la regulacion por factores tanto endogenos como ambientales.
Entre los factores endogenos, se encuentran la edad, el desarrollo reproductivo y-los niveles de
QOrmonales;‘-"Asi, para un drgano como la hoja es su propia edad la que tiene una influencia importante en
el inicio de'la senescencia. En general; un descenso de la fotosintesis en este organo provoca el inicio de
la senescencia. La vida media de un determinado tejido, en ausencia de.factores externos limitantes,
puede variar'mucho entre las diversas especies y es consecuencia de la gran diversidad génica encontrada
en el mundo vegetal. Existen otras situaciones donde es el estado reproductivo el que determina el inicio
de la senescencia de las partes vegetativas en primer lugar y, posteriormente, de las propias estructuras
reprodiictivas. Es el caso de muchas:especies anuales donde el nimero de hojas que entran en senescencia
aumenta'durante la floracién y el desarrollo de las semillas. Este proceso es el resultado de un control por
correldcion entre 6rganos y ha'sido: bien estudiado en algunas especies (soja y pimiento),.donde la
eliminacion‘d¢ flores-o de frutos retrasa la senescencia de las hojas. Por Gltimo, y en relacion con el tercer
elemento”del ¢ontrol”enidogeno, se-ha comprobado que las cinco hormonas <<clasicas>> asi como el
acido jasrpénico estan involucradas en el control de la senescencia. En general, mientras las auxinas,
citocininas'y giberelinas inhiben la senescencia, el acido abscisico, el etileno y el acido jasmonico la
promueéven.” L - :
Entre las sefiales ambientales, se encuentran los diferentes tipos de: estrés, tales como las altas
temperaturas, la sequia, alta irradiancia, la deficiencia de nutrientes, la infeccion por patogenos, el dafio
mecanico’y el exceso de'sombra.. Las plantas, al no poder desplazarse: tienen que responder al, deterioro
del entorno de una forma diferente-a como lo hacen los animales. Una estrategia de las plantas es
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las, para dirigirlos hacia
n hojas infectadas por

desprenderse de las partes no esenciales y recuperar los niitriéntes presentes en el
a, la cual puede-

otros érganos, como pueden ser los reproductivos. En otros casos, como e lant
patogenos, la muerte y abscision de las mismas previene la infeccion al Testo de la'plan
continuar su desarrollo normal.

SENESCENCIA FOLIAR

ocan el final de una
son acontecimientos
n senescer de

Aunque las hojas caidas en otofio o los campos de cereales amarillos ev
estacion o la muerte de una planta, es preciso reconocer que estos procesos no
finales, sino etapas esenciales de su vida. Las hojas de las plantas anuales y perennes debe

una forma secuencial, ordenada y compleja para finalmente morir. i i
Desde un punto de vista' funcional, la senescencia foliar no es sdlo un proceso que eva a

muerte del grgano, sino también un proceso de reciclaje, en el que los nutrientes son transportados desde
las células que envejecen hacia las hojas jovenes, las semillas en desarrollo y los tejido§ de reserva. En
muchas especies, esta secuencia se constata en un hecho sencillo: los tejidos en torno al sistema vascular,
necesario para el transporte de nutrientes, son los ultimos en perder su actividad. o

Estructuralmente, el patron de senescencia celular esta bien caracterizado. Por ejemplo, la pérdida g
de funcionalidad del nucleo es un acontecimiento relativamente tardio. Esta pauta esta de acuerdo con los ))
cambios metabdlicos que se producen de forma escalonada durante la senescencia de las hojas. Se sabe
que una porcion importante del nitrégeno (50-75%) de una célula se encuentra en el cloroplasto, por tanto
es de esperar que durante la senescéncia foliar estos organulos se desmantelen, mientras que otros
constituyentes celulares, como el niicleo y las mitocondrias, permanezcan en actividad para llevar a cab.o
el proceso de reciclaje. Los numérosos estudios fisiologicos, bioquimicos y moleculares de la senescencia
foliar han mostrado que, durante este proceso, ocurren cambios .estructurales coordinados con el
metabolismo y con la expresion de genes. s ' ‘

La ruptura del cloroplasto, que contiene el 70% de las proteinas de la hoja, significa desde el punto s
de vista metabdlico que la asimilacion del carbono en la fotosintesis es sustituida por el catabolismo de la
clorofila y de macromoléculas tales como proteinas, lipidos de membrana y'RNA. La fig. 6. muestra
algunos de estos cambios en hojas senescentes de Arabidopsis thaliana.

El catabolismo de la clorofila empieza por la accion de la enzima clorofilasa cuando esta
molécula atn esta unida a las proteinas de la membrana en el cloroplasto. Los productos intermedios que
se producen durante el catabolismo de la clorofila se degradan en la vacuola.

Aunque la pérdida de clorofila es cualitativamente importante, al privar al tejido de su capacidad
fotosintética, hay otros procesos metabolicos que son cuantitativamente significativos en la senescencia )
foliar. Entre éstos, la degradacién de proteinas es el proceso mas importante, ya que permite el ‘Zp
transporte de los aminoacidos liberados a otras partes de la planta. Existen numerosas proteasas que se
han identificado de forma especifica en tejido foliar senescente y que participan en la protedlisis que tiene
lugar durante la senescencia. No se han identificado, de forma inequivoca, las enzimas proteoliticas que
participan en el desmantelamiento del aparato fotosintético.

Otras macromoléculas que constituyen una fuente importante de carbono, nitrogeno y fosforo son
los acidos nucleicos y, de entre ellos, de forma especial por su abundancia, el ARN ribosdmico. En tanto -
que el nivel de ADN en una célula senescente permanece relativamente constante en las primeras etapas;
por el contrario, la cantidad de ARN ribosémico desciende de forma continua. Simultaneamente, se ha
detectado un aumento de la actividad ribonucleasa (ARNasa) a medida que avanza la senescencia de.las
hojas. Las bases puricas y pirimidinicas constituyentes del ARN se degradan posteriormente en los
peroxisomas. S -

: Lz‘is‘ membranas cgl'ulares son otra irppoﬁante reserva de macromoléculas, en este caso lipidicas,
que tambxefl pueden movilizarse desde la hoja senescente. Conviene recordar que la actividad respiratoria -
de estas células es elevada y debe mantenerse hasta el final, lo que indica que la hidrolisis de los
componentes de membrana debe ser muy selectiva. - e :

Ala deg_rada_ciép de macromoléculas durante la senescencia foliar le sigue el transporte de los -
productos de hidrélisis hacia las partes en crecimiento. El nitrogeno proteico y de los 4cidos nucleicos se
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utilizan para sintetizar' aminoacidos de transporte, en"espécial a’los qfie tienen un grupo amino como la‘ :
asparragina y la glutamina, y se moviliza de esta forma a través del floema. Es probabl‘g, afigmas, que
durante la senescencia se produzca NH4" como consecuencia de la desaminacion de los aminoacidos y del
catabolismo de los acidos nucleicos. Este compuesto, toxico para el metabollsm_o celular, det')le ser
reasithilado en forma de glutamina. Esta es la razon por la cual la enzima que catalx_za esta reaccion, la
glutamina sintetasa citos6lica, aumenta en las Gltimas etapas de la senescencia de la hoja.

Se han identificado diversos genes responsables del inicio y desarrollo de la senescencia

" Al tratarse la senescencia foliar de un proceso activo, que se lleva a cabo de forma controlada,
aparece como consecuencia de la expresion encadenada de una serie de genes. Mientras el ARN total
desciende y muchos genes dejan de expresarse, se sabe qué el inicio y el desarrollo de los procesos de
senescencia dependen de la transcripcion de novo de genes nucleares. !

"En las diversas especies ‘estudiadas se han identificado y aislado hasta varias decenas de genes,
cuya actividad se ha asociado a la senescencia de la hoja. Un grupo de genes esta compuesto por _aquellos
que codifican proteinas enziméticas, tales como proteasas, ARNasas 'y lipasas, que catalizan los
procesos de hidrolisis de las macromotéculas que ocurren durante la senescencia. Existe otro grupo de

enes que se expresan durante la senescencia y cuyos productos de expresion participan en la
ﬂoviiiz:ﬁc’i()n de nutrientes; tal es el caso del gen de la glutamina sintetasa citosolica. Finalmente, hay un
elevado ‘niimero de genes asociado a la senescencia, pero de los que nose conoce la relacion entre las
proteinas que codifican y el proceso de senescencia. Esto indica la falta de conocimiento sobre este
proceso, aunque permite augurar un avance en los proximos afos. , S

' Tan importante es conocer la identidad de los genes expresados en las hojas a medida que avanza
la senescencia como conocer su pauta de expresion temporal. Es de resaltar que la’senescencia es un
proceso sincronizado y en la coordinacion participan una serie de sefiales metabolicas entre las que se
encuéntran los niveles de citocinina, el etileno, las sefiales provenientes de los 6rganos-en crecimiento y
los niveles de metabolitos resultantes del proceso de fotosintesis. TR AR T A

“

SENESCENCIA DE FLORES Y FRUTOS
Senescencia dé las flores: un destino inevitable, :

El desarrollo de los verticilos florales tiene su culminacién en el momento de la antesis. A partir
de esta fase, comienza una clara diferencia en el destino de los verticilos. Tras la antesis y la polinizacion,
comienza la senescencia tanto de Ios estambres como la del caliz y corola, en tanto que el carpelo

olinizado (o oviilo fecundado) inicia su desarrollo hasta llegar al fruto. El envejecimiento de los pétalos
6’} sépalos, es el proceso mis estudiado de la senescencia floral, hasta el punto que con frecuericia se
denomina de forma imprecisa senescencia floral a la sénéscencia de estas hojas modificadas.

" Del mismo modo que ocurre durante la senescencia de las hojas, la senescencia en las flores
depende en muchos casos de la hormona etileno! Tales flores se clasifican como  climatéricas -en-
con‘traposicién a otras donde el etileno no participa llamadas no climatéricas. Entre las- primeras se
encuentran especies bien estudiadas como el clavel y la rosa, y entre las segundas se‘encuentran el
ciclamen y'la azucena de un dia. . I - : : ,

Los tejidos del caliz y la corola, en algunos casos, son fisiologicamente diferentes a las hojas pues "
nurica alcanzan la madurez’ fotosintética y se mantienen como destinos que necesitan el aporte de
nutrientés. Sin embargo, los procesos metabolicos que se desencadenan durante su senescencia son muy
semejantes a los descritos en las hojas. Durante su senescencia, se produce una disminucion brusca 'de los
niveles de proteinas y ARN, asi como un incremento en la actividad de enzimas hidroliticas tales como
proteasas y ARNasas. Los productos de hidrolisis son transportados al ovario en'crecimiento y'a las
semillas, asi como a otros tejidos en activo crecimiento. De esta forma, se reutilizan los compuestos
resultantes de la senescencia floral. Al igual que ocurria en las hojas, 1a degradacién de las membranas es
secuencial y termina con la hidrélisis de sus lipidos y proteinas. Por tltimo, la desaparicion del color es
un fenémeno co_ml'm en muchas flores durante el envejecimiento, como consecuencia de la activacion de
las rutas catabdlicas de los principalés pigmentos, como carotenoides y flavonoides.:
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La senescencia floral es también la etapa final del programa de desarrollo de este organo,'y-en elc
no haber fecundacién culmina con la abscision del pedicelo. :

La senescencia del fruto es necesaria para la dispersién de las semillas i : b

Otros procesos fisiologicos donde se dan situaciones metabdlicas similares a las que se ;1
descrito en la senescencia foliar tienen lugar durante la maduracion de los frutos._El desarrol’lo e
embrion en muchas angiospermas es paralelo al desarrollo del ovario, el cual se convierte en un organg
especializado que provee un entorno adecuado a la semilla para su maduracion y dispersion, el fruto. La
maduracion del fruto se inicia después de completarse la maduracion de la semilla y tiene algunos
aspectos en comun con la senescencia foliar: se diferencia, sin embargo, en un aspecto importante y €s
que los compuestos resultantes de la hidrélisis de macromoléculas no se exportan a otras partes de la
planta, sino que se convierten y acumulan en forma de aziicares y acidos para dar al fruto un §ab0r
atractivo. El fruto recolectado es un tejido vivo gue est4 sujeto a cambios continuos durante este Der_10d0-
La fruta que madura en la planta, si no se consume, inicia un periodo final de senescencia denominado
sobremaduracion. Los cambios que aparecen son similares a los que determinan la pérdida de cali('iad de
los frutos de interés comercial después' de su recoleccion, durante lo que se conoce como cambios de
poscosecha. . -

Entre estos se mencionan la pérdida de clorofila, la produccion de carotenoides, la acumulacion de
antocianos y los cambios en compuestos de naturaleza fenélica. Algunos de estos cambios son deseables
desde el punto de vista del consumo humano, tanto por mejorar las cualidades nutricionales como por
hacer mas atractiva la apariencia del fruto. Los cambios en los carbohidratos incluyen la conversion del -
almidon en azicares y el subsiguiente consumo de éstos en el proceso de respiracion de los frutos. En
general, el grado de deterioro final de un fruto recolectado es proporcional a su tasa respiratoria.

Un cambio importante durante la maduracion del fruto es la degradacion de los componentes de
las paredes celulares. Estos cambios son la causa del ablandamiento general, o pérdida de firmeza,
observado en frutos maduros y sobremaduros. El que se debe a la accion hidrolitica de enzimas cuya
presencia se incrementa a medida que avanza su maduracion. Estas enzimas varian segun la especie: entre
ellas se encuentran la poligalacturonasa y la pectato liasa, que hidrolizan las pectinas de la lamina media.
La primera es importante en frutos como el tomate y la palta, en tanto que la pectato liasa o es en el
platano y la fresa. Otra enzima hidrolitica de las pectinas, la pectina metil esteresa. En otros frutos, la
hidrolisis de celulosa y hemicelulosas, por accién de las enzimas celulasas, explica la pérdida de firmeza
que se inicia durante la maduracion y que culmina en la senescencia. _

En los frutos senescentes la presencia de determinadas enzimas es consecuencia directa de la
expresion de los genes correspondientes. Consecuentemente, la introduccion en una especie de un gen
antisentido puede silenciar el gen endogeno comrespondiente y detener, o retrasar, el proceso de
senescencia en este organo..Es el caso de los tomates. transgenicos transformados con el gen de la

poligalacturonasa en antisentido, cuyos frutos muestran una vida media postcosecha mas prolongada que
los frutos de las plantas sin transformar genéticamente.

Por ultimo, hay que indicar que los procesos de senescencia que se dan en los frutos separados de
la planta, bien por abscision natural o porque son recolectados, pueden ser una consecuencia de la propia

separacion de la planta. En este proceso se genera una herida donde los riesgos inmediatos de pérdida de
agua y de ataque por patégenos se incrementan. . py i

Los frutos, de forma idéntica a como se ha. indicado antes para las flores, se dividen en

(

—

J

climatéricos y no climatéricos en funcion de que la hormona etileno esté involucrada o no en el inicio y

desarrollo del proceso de senescencia.
SENESCENCIA PROGRAMADA

La muerte celular programada es una forma de senescencia

Los organismos pluricélulares, en determinados momentos de s
agentes externos, pueden deshacerse de parte de su estructura mediante
Este programa, denominado muerte celular programada o apopto
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organismo y tiene como resultado final la muerte de una célula o un grupo de células. La muerte celular
programada es un proceso fisiolgico dirigido a la eliminacion selectiva de células especificas. De forma
general, se puede decir que este proceso ocurre bien como parte del programa de desarrollo de una planta
para deshacerse de células que tuvieron una funcién temporal y no son necesarias o bien como resultado
de la respuesta de la planta a un estrés ambiental (Fig. 7).

Entre los casos de muerte celular programada en plantas cabe citar el de las células de la
Na, que no se necesitan una vez que, durante la germinacion de las semillas, se han liberado las
asas que participan en la digestion del endospermo.. Otro tipo de células que presentan muerte
celular programada esta constituido por las que ejercen una accidon protectora del meristemo apical de la

raiz que, una vez finalizada su misién protectora, mueren en unos dias, tanto en suelo como en
hidroponia.

aleuro
hidrol

En algunos casos, las células que mueren permanecen en la plénta, donde desempefian una funcion
especifica diferente. El sistema de transporte de agua en plantas -vasculares, por ejemplo, tiene lugar a
través de células del xilema conocidas como elementos traqueales. Estos elementos se producen a partir
de células procambiales que pierden el nicleo y los contenidos celulares, hasta morir. Los elementos
traqueales representan el estado final dé un proceso de diferenciacién al'que se ha llegado mediante la

Querte programada de un grupo especifico de células, que permanecen en el organismo donde ejercen
na accion pasiva en el transporte de agua. Otro caso conocido es el de algunas hojas donde su forma

lobulada es una’ consecuencia de la pérdida de un grupo de células, cuya desaparicion programada
determina la forma final de la hoja. r .-

También el entorno provoca muerte celular

En otros casos, el programa de muerte celular se desencadena como respuesta de la planta a una
agresion ambiental. Tal es el caso de la respuesta de las células de la raiz y del tallo a las condiciones de
falta de oxigeno, hipoxia, a la que se enfrentan como resultado de una inmersion continuada en agua. La
acumulacion de etileno induce la sintesis de enzimas hidroliticas de la pared celular de células de la raiz y
del tallo. Se realiza un procgso lisogénico que implica la muerte programada de filas completas de células
formandose un “aerénquima” en las especies mejor adaptadas a la falta de oxigeno. También, es la
respuesta de -defensa de algunas plantas al ataque por un patogeno, conocida como respuesta de
hipersensibiliddd, que es un proceso de defensa que finaliza con la muerte selectiva de la c€lula, o grupo

de células, en €l sitio de infeccion (viruela). De esta forma, la planta impide muy eficazmente la invasion
del resto de la planta por el patogeno.
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Figura 1

El 6ptimo térmico no

se mantlene constante,
Varfa con el grado de
desarrollo que alcanza la
planta. En cada estado
tlene un Sptimo, por
encima o por debajo del
‘misnio se prolonga el

. perlodo.de vernalizacion.

‘Cuadro 1

Duracion de la fase juvenil

de distintas especies de plantas

Especie

Duracion de la loase

juvenil

Pharhitis nil
Perilla crespilla
Bryvophylln daigremontionmn
Maliis pumila
Citrux sinensis

Pinus svivestris
Larix decidua
Fravins excelsia
Acer pxendoplatanus
Picea abies

Quercus robur
Fuaguys sylvatica

0

1-2 meses
1-2 anos
6-8 anos
6-7 afos
5-10 aios
10-15 aios
15-20 afos
15-20 aiios
2()-25 aios
25-30 aiios
30-40 aios

Adaptado de Muetzper (1995).
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Cuadro2  Procesos de senescencia en diferentes etapas del programa
de desarrollo de una planta

L}
Estado de desarrollo Proceso de senescencia

1

Plintula ’ Senescencia de cotiledones
Senescencia en la diferenciacion de I|.u|uu(|a\ y tubos cribosas
Senescencia de los pelos radiculares y células del dpice radicular

Vegelativo Senescencia en la diferenciacion y el recambio celulares
Senescencia foliar, secuencial o sincrénica

Senescencia en el desarrollo de espinas y puias
Senescencia en procesos de abscision

Floracion Senescencia y abscision de partes florales
Continuacidn de muchos procesos de senescene in de tejidos vegetati-
vos

. : Al :

5 . - R 1
Scnuscuncur 'Iptl.l la pl’ml& (mmmqm'p‘ifu) ¢
Senescenciu, § 4 Allos adrcos ; 3o
Sencicencia'y dehiscencia de_rutos seum PES
Senescencia y abscision de frutos carnosos b
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Contenidos en macromoléculas

Embrién

Resistlencia a patogenos
(sitio de la infeccidn)

Figura 7 Lugares y drganos (encuadrados) de una planta vascular en donde tiene fugar muerte celular programada.
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Figura6 cambios en el contenido de algunos compo-
nentes de las hojas de Arabidopsis thaliana a lo largo del
proceso de senescencia en esle tejido: clorofila lotal; protei-
nas solubles y RNA ribosaniico.
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