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INTRODUCCION.

Normalmente el desarrollo de una planta se ajusta a las estaciones del afio en una
forma gue le permite sobrevivir en periodos de condiciones ambientales desfavorables, tales
como sequia o las heladas. Esta adaptacion casi siempre implica una cesacion temporal del
crecimiento y la supresién del metabolismo, colocando a la planta en un estado que se
denomina de /arencia. Esta , de ordinario, va acompaiiada o es seguida por la senescencia y
la caida de partes de las plantas que no serian toleradas o podrian ser perjudiciales en
condiciones desfavorables. Por ejemplo, las hojas; de los arboles deciduos caen por el
proceso de abscision de las hojas. Mas aan, el inicid de la latencia implica el desarrollo de
estructuras especializadas resistentes que protegen a los puntos de crecimiento latentes, por
¢jemplo, las escamas que cubren a las yemas invernales de los arboles y los diversos
organos subterrdneos de supervivencia de plantas herbaceas perennes, incluyendo las
yvemas, bulbos y tubérculos cubiertos por escamas.

La abscision de las hojas se efectia por la formacion de una zona localizada de
desintegracion de la pared celular, en que interviene la accion de celulasas, en la base del
peciolo. La abscisién de las hojas es otra caracteristica del desarrollo de las plantas que esta
bajo control de multiples reguladores del crecimiento. En condiciones normales, la auxina
que viene de la lamina de la hoja inhibe el desarrollo de Ia zonar de abscision, ya que si se
corta la lamina cerca del peciolo, €ste s¢ separa en uno o dos dias, pero esto puede ser
mpedido aplicando auxina. De manera similar, la auxina contrarresta el desarrolle de las
zonas de abscision en los pedinculos de los frutos y en forma comercial se obtienen
reducciones importantes en las pérdidas de frutos por abscisién prematura, asperjando con
auxina los arboles frutales. Por otra parte. varias sustancias diferentes del acido abscisico

aceleran la abscision. en forma notable el gas etileno.
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LITERATURA REVISADA

SENESCENCIA

La senescencia se define como la falla general y creciente de muchas reacciones
sintéticas que preceden a la muerte de las células ( Osborne, 1967). La senescencia o
envejecimiento es la fase de crecimiento vegetal que se extiende de la plena madurez a la
muerte real y se caracteriza por la acumulacién de productos metaboélicos y pérdida de peso
en seco, sobre todo de las hojas y frutos. La senescencia de las hojas se pone de manifiesto
en el amarilleo y pérdida de clorofila que tienen lugar antes de la abscision o antes del
marchitamiento y muerte de aquellas hojas que no sufren abscisién. En las plantas
perennes, la senescencia puede constituir también un proceso activo de proteccidon; con
frecuencia se exportan asimilados de la hoja senescentes a la planta madre, lo que permite
dar mayor proteccion a la planta contra ¢l frio, la sequia y otras condiciones adversas.

Addicott (1969) recomendd aplicar el término "fitogerontologia”, paralelo a
"gerontologia” ( el estudio cientifico de los fenomenos del envejecimiento y los problemas
de la senectud), al estudio de la senescencia de las plantas y a algunos de sus aspectos
gspecificos, como la abscision. (5)

Las plantas se desarrollan continuamente desde su germinacidn hasta su muerte. La
ultima parte del proceso del desarrollo que lleva de la madurez a la completa y final pérdida
de organizacion y funciones se denomina senescencia. Es caracteristico del determinismo
del vegetal que la senescencia no sea simplemente un descenso paulatino de los procesos
vitales sino un proceso o series de procesos muy bien ordenados y programados. Las
plantas no se van “desintegrando’ o “deshaciendo™ al envejecer; envejecen igual que se

desarrollan, de modo ordenado. (1)



PERIODICIDAD CICLICA DE LOS CRECIMIENTOS VEGETATIVO Y
REPRODUCTIVO.

La periodicidad del crecimiento se manifiesta no solo en términos de variaciones
estacionales en los aspectos cuantitativos del crecimiento, sino también en el desarrollo de
ciertos Organos en una etapa del ciclo vital, vy el de otros drganos en otra etapa. La
periodicidad mas evidente en los aspectos cualitativos del crecimiento vegetal es el
desarrollo ciclico de 6rganos .vegctativos y reproductivos, observable en muchas especies
vegetales.

La periodicidad estacional de las especies anuales es similar entre ellas, y
comprende las siguientes secuencias:

1) germinacién de la semilla.
2) desarrollo vegetativo.
3) floracién y fructificacion, acompafiadas generalmente - al menos al final - por una lenta
disminucidn del crecimiento vegetativo.
4) senectud.
5) muerte de todos los organos, excepto las semillas.
Todas dichas especies son perennes solo por sus semillas.

La periodicidad estacional de las especies anuales no es, sin embargo, inmutable;
puede alterarse por diversas circunstancias. La eliminacién de las flores o de los frutos, o de
ambos, a menudo provoca la aceleracién o la reanudacién del crecimiento vegetativo.
Igualmente, un cambio en la longitud del fotoperiodo a la llegada de la senectud, puede
causar a menudo un rejuvenecimiento del crecimiento vegetativo.

El desarrollo ciclico de los 6rganos vegetativos v reproductivos es similar en todas
las especies bienales. Las plantas de este tipo se desarrollan solo vegetativamente durante la
primera estacion de crecimiento. formando algunas de ellas organos subterraneos mediante

los que sobreviven en invierno. En muchas plantas bienales las hojas resisten al frio ¥



sobreviven en los meses de frios sin menoscabo. Durante la segunda estacion del
crecimiento se renueva el crecimiento vegetativo, pero muy pronto le sigue el desarrollo
reproductivo. La muerte de las plantas se produce casi en seguida de la formaciéon de las
semillas y los frutos. Del mismo modo que en las anuales, el ciclo vital de las bienales
puede alterarse por circunstancias varias. Por ejemplo, muchas se transforman en anuales
cuando crecen en climas mas calidos o de estacién mas larga que en las que normalmente
son bienales.

Hay una mayor diversidad de tipos de ciclos de desarrcllo reproductivos y
vegetativos en las especies perennes, que en las que viven solo una o dos estaciones de
crecimiento. Las lineas siguientes se refieren particularmente a las plantas de climas
templados. En muchas plantas perennes lefiosas, las flores se desarrollan en primavera,
antes de reanudarse el crecimiento vegetativo; o simultaneamente con las primeras etapas
del desarroilo de los nuevos vastagos foliares. Ejemplos de especies que presentan este
tipo de periodicidad incluyen muchos arboles frutales ( duraznero, cerezo o guindo,
manzano, etc.) . En algunas especies lefiosas, como la morera, en que las flores se originan
de los meristemos auxiliares en el vastago de la estacidon corriente, la floracién se produce
al final de la misma estacién de crecimiento. En muchas especies lefiosas perennes, las
flores no se desarrollan hasta después que el crecimiento vegetativo de la estacion esta total
o casi totalmente completado. Asi sucede en muchas especies que llevan inflorescencias
terminales en el extremo de los vastagos crecidos én la misma estacion; pueden citarse la
lila, el castafio de Indias, etc.

Al igual que en las plantas lefiosas, ¢l desarrollo de las flores en las plantas perennes
herbéaceas puede producirse antes de comenzar el crecimiento vegetative de la misma
estacion, simultaneamente con el desarrollo de tallos y hojas, o solo hacia el final del
periodo de desarrollo vegetativo. El primero de estos tipos de crecimiento periddico. que es

el menos comun. se observa en algunas especies de floracion primaveral. El segundo tipo es
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también caracteristico de muchas plantas herbaceas de floraciéon primaveral, pero ello no
significa que esté limitado a esas especies. El tercer tipo de periodicidad de crecimiento es
particularmente comin entre las plantas de floracién estival y otofial, y también de todas las
especies que producen inflorescencias terminales en los tallos foliares.(3)

Segin su hébito de desarrollo, envejecen de modos o maneras muy diferentes. Puede
ser que se vuelva senil y muera como un todo al mismo tiempo, como ocurre en muchas
plantas anuales después de la floracion, o bien puede ocurrir una senescencia progresiva de
las diversas partes conforme envejece toda la planta, quedando ciertas partes activas y en
estado juvenil ( generalmente las partes apicales del tallo y raiz) en tanto que las partes mas
viejas (particularmente las hojas viejas) se vuelven seniles y mueren. También puede
ocurrir una senescencia simultanea o secuencial de una parte de la planta ( como parte aérea
de perenne o bianual invernante, o las hojas de un arbol deciduo), en tanto que el resto
queda vivo. Finalmente durante el proceso de maduracién de los tejidos, ciertas células
como los vasos del xilema, las traqueidas o el tejido esclerénquimatoso, pueden hacerse
seniles y morir aunque la planta como un todo siga atn creciendo vigorosamente.

Los modelos de la senescencia tienen diferencias importantes tanto en las causas y
naturaleza de sus procesos como en el grado de reversibilidad. Algunos tipos de
senescencia estan estrechamente correlacionados con los eventos del desarrollo de la planta
como un todo. Por ejemplo, en las plantas monocarpicas (aquellas que florecen solamente
una vez y luego mueren) tiene una estrecha relaciéon con el proceso de floracion y el
desarrollo de los frutos. Si se quitan las flores o los frutos la senescencia puede ser
propuesta; si la planta se mantiene bajo condiciones desfavorables a la floracién (por
¢jemplo, fuera de su fotoperiodo) su senescencia puede pospenerse por muchos afios. De
hecho, algunas plantas monocarpicas viven muchos afios antes de florecer, pero cﬁando

fructifican, mueren ( por ejemplo. el maguey o0 Agave). Pero algunas plantas perennes como



el pino de conos aristados (Pinus aristata) de las montafias de California puede alcanzar
los 5,000 afios.

Entonces, por una parte, la senescencia siguiente a la fructificacion o la senescencia
7 de la flor después de la fertilizacion es aparentemente irreversible y es una consecuencia
inevitable de la floracion o fructificacién; por lo tanto no esta bajq el control de la planta en
el sentido de que pudiera estar influenciada por estimulos internos o externos. Por otra
parte, la rapida senescencia de una hoja cortada puede revertirse y €sta rejuvenecerse pbr
aplicacion de citocininas o poniéndola a enraizar; de manera similar, en plantas como el
frijol o el tabaco las hojas viejas entran en senescencia al desarrollarse la planta, pero esta
senescencia puede revertir si se corta su parte superior.

Estas observaciones sugieren que pueda haber mas de un proceso de agente causal
de la senescencia caracteristico segin las diferentes situaciones o los diferentes tejidos.
Esto afirma la idea de tme no es simplemente un descenso paulatino de las células y tejidos
sinc una parte programada en ¢l desarrollo. La senescencia es a menudo una gran ventaja
para las plantas que entrarian en serias dificultades si no ocurriese. La caida de las hojas en
los arboles deciduos es una parte esencial en la adaptacion al invierno. A menudo las hojas
més vigjas de las plantas herbaceas envejecen y mueren, y su contenido de nutrientes es
transportado para la nutricién de las partes en crecimiento. La senescencia y la muerte son
esenciales para el funcionamiento de las células del xilema y del esclerénquima. Estas
funciones son tan importantes que es improbable que ocurran al azar.(1)

El periodo de vida de una hoja lo determinan las condiciones en que crece y puede
incremeﬁtarse o reducirse por varios medios. Si no queda en la planta mas que una hoja,
ésta podra sobrevivir varias veces mdas que otra hoja que corresponda a una planta intacta (
Osborne. 1967). Por ejemplo, estacas de hojas o las hojas simples que no compiten con
otros tejidos y oérganos por la obtencion de nutrimentos y sustancias de crecimiento, pueden

vivir durante largos periodos.



Por otra parte, la duracion de la vida disminuye debido al desarrollo de zonas
absorbentes metabdlicas en otras partes de ia planta, asi como fotoperiodos desfavorables y
larga permanencia a la sombra. '

Aparentemente, la senescencia de las plantas esta bajo control cerrelativo, ya que
parecen cordinarse las senescencias individuales de las partes de toda la planta. La
capacidad de los frutos en desarrollo para movilizar nutrimentos de las hojas y otras partes
vegetales, puede indicar que la senescencia de las hojas y tallos representa una especie de
muerte por inanicion { Molisch, 1938). En las plantas anuales existen sincronizacion entre
la maduracidon de los frutos y Ia senesceﬁcia de otras partes de la planta.

La senescencia recibe el estimulo de factores ambientales que suprimen el
crecimiento vegetal, como son las limitaciones impuestas por la insuficiencia de nutrientes
del suelo, agua, calor, y luz (Leopold, 1964a). La relacion causal entre €l desarrollo de los
frutos y la senescencia vegetal puede demostrarse quitando las flores y frutos de Jas plantas,
lo que retrasa la iniciaciéon de la senescencia; no obstante, se han obtenido resultados
distintes con algunas plantas perennes; por ejemplo, desprender los frutos del manzano en

la cosecha, apresura la senescencia de las hojas. (G. S. Martin, comunicacion privada).(5)
ASPECTOS METABOLICOS DE LA SENESCENCIA.

A nivel celular la senescencia parece estar controlada rigidamente si bien no se
conocen los mecanismos de control. Las células senescentes sufren una reduccion de su
estructura y la mayoria de las inclusiones membranosas subcelulares se rompen. Se ha
sugerido que la vacuola actta como un lisosoma. secretando enzimas hdroliticas que
digieren el material celular que ha dejado de ser necesario. Es evidente que ocurre algun
tipo de destruccion del tonoplasto y las enzimas hidroliticas se liberan al citoplasma. Sin

embargo, la situacion no es tan simple pues también se reduce la estructura interna de los



cloroplastos y mitocondrias, y parece que esto sucede antes que se rompan sus membranas
externas. Por lo tanto, parece -probable que se inicien procesos de degradacion o se eliminen
procesos de sintesis, tanto en los organelos como en las células. Posiblemente la misma
sefial que causa la senescencia en las células es percibida también por sus organelos
provocando que lleguen a la senectud simultancamente.

En el metabolismo y contenido de los organos en senescencia tienen lugar cambios
conspicuos. Se ha observado un decrecimiento en el DNA, RNA, proteinas, iones
inorganicos y varios nutrientes organicos. Ocurren cambios profundos en la velocidad de
ciertas reacciones metabdlicas. Algunos de los rasgos del metabolismo de hojas senescentes
se muestran en la fig. 1-1. La fotosintesis decrece un poco antes que se inicie la senescencia
y la destruccion de la clorofila no ocurre si no hasta mucho mas tarde.

La perdida de muchas sustancias poliméricas importantes en las hojas senescentes
(por egjemplo RNA, DNA, proteinas) sugiere que la actividad degradativa se acelera en
gran medida en la senescencia. El fisidlogo canadiense R. A. Fletcher y su grupo han
investigado las cantidades de enzimas hidroliticas que hay en las hojas de frijol y de rabano.
Contrariamente a lo esperado, encontraron que estas enzimas degradativas disminuian

extremadamente durante la senescencia como se ve en la tabla 1.
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Fig. 1-1, Algunos cambios que ocurren durante la senescencia en hojas de frijol (phaseolus vulgaris ).



Tabla I. Pérdida de enzimas degradativas en hojas senescentes.

10

Dias después del Hojas de frijol Hojas de
tratamiento rabano
RNA % al test. |[RNA  asa|Clorofila |Clorofilasa
%Yo al | % al test. | %b al test.
testigo.
0 Testigo 100 100 100 100
4 Senescente - - 66 29
4 Tratado con - - 93 91
citocinina
8 Senescente - - 30 0
8 Tratado con - - 78 65
citocinina
9 Senescente 51 36 - -
9 Tratado con 94 60 - -

citocinina

Mas adn, si €sta revierte por aplicacion de citocininas, la cantidad de enzimas de

degradacion sube en lugar de bajar. Esto quiere decir que las pérdidas durante ese periodo

se deben a un descenso en la sintesis mas que a un aumento en la degradacién. Muchos

compuestos polimé€ricos como las proteinas y el RNA se estan produciendo ciclicamente en

una hoja con metabolismo activo; es decir, continuamente se estan rompiendo y

resintetizando. En las hojas senescentes esta produccién ciclica decrece y se detiene. La

implicacion es que la porcion de sintesis del ciclo se detiene o decrece mas rapidamente que

la porcion degradativa aunque esta ltima pueda también tener una tasa decreciente.(1)
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COMPETENCIA POR NUTRIENTES EN LA SENESCENCIA.

El fisidlogo aleman H. Molisch sugirié en la década de 1920 que la senescencia
podia estar causada por deficiencias nutricionales. Las diferentes partes de la planta
compiten por nutrientes, y los frutos y apices en desarrollo, por ejemplo, pueden crear una
mayor demanda en el transporte y acumular asi tal cantidad de nutrientes utilizables que las
hojas viejas sufran por su carencia. Molisch noté que si se quitan los frutos, semillas o
apices en crecimiento, la senescencia de otras partes de la planta como las hojas se retarda
mucho. Esta teoria puede adaptarsé a ideas posteriores sobre la direccion del transporte por
las hormonas, si se postula que las carencias de nutrientes en las hojas viejas se debe a la
direccién del transporte por hormonas producidas en los 4pices en crecimiento o en los
frutos en desarrollo. El efecto de las citocininas que retrasan o impiden la senescencia al
ser aplicadas a las hojas podria ser causar la divisidn celular, posiblemente acompaiiada de
produccién de IAA, la que actuaria dirigiendo €] transporte hacia el area donde se produce.

Esta vision es extremadamelnte simple y por lo tanto atractiva. Desafortunadamente
varias observaciones hacen poco probable que sea correcta. Por ejemplo, en las plantas
dioicas, las que llevan flores masculinas, que no dan frutos y no requieren nutricion
adicional, sufren sin embargo igual senescencia que las plantas hembra que fructifican. Sia
las plantas anuales como Xanthium se les impide florecer dandoles dias cortos continuos,
eventualmente se tornan seniles sin haber floreado jamas. Mas atn. la senescencia en las
hojas cortadas puede ser revertida y 1a hoja rejuvenecida por aplicacion de cinetina, pero las
de las hojas adheridas a la planta no puede ser revertida. Finalmente, no es posible
retardarla en plantas anuales que han floreado o fructificado incluso con aplicaciones
masivas de fertilizantes. Si la competencia por nutrientes fuese una causa prirnal_'ia de la

senescencia deberia esperarse los efectos opuestos en los gjemplos mencionados.(1)
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LAS HORMONAS Y LA SENESCENCIA.

La duracion funcional de la vida de las células de las hojas, puede ampliarse o
reducirse mediante tratamientos con hormonas. Quiza dicha regulacion se lleva a cabo a
através de cambios en la sintesis de proteinas y RINA (osborne, 1967). Se ha demostrado
que la senescencia natural conlleva una falla general de la sintesis de proteinas y acidos
nucleicos. Cuando se retarda la senescencia mediante la aplicacion de sustancias exdgenas
del crecimiento, el retraso se debe ya sea al mantenimiento o a un aumento del ritmo de esa
sintesis ( Osborne, 1967). Por otra parte, el ABA y otros estimuladores de la senescencia
provocan una disminucion de las actividades sintéticas.

Es posible que el balance entre promotores e inhibidores de la senescencia que se
encuentren presentes, sea lo que determina la etapa de senescencia de una hoja o una planta
( Leopold, 1967). Asi, la. longevidad de las hojas es afectada por los niveles de
concentraciones de hormonas en las zonas de absorcién metabodlicas de la planta y

asimismo por los niveles fluctuantes de hormonas presentes en las mismas hojas.(5)

CITOCININAS.

Poco después de iniciarse los estudios sobre las actividades biologicas de las
citocininas se supo que estas sustancias pueden controlar la senescencia. Richmond y Lang
demostraron (1957) que al tratar con citocininas hojas separadas de la planta, puede
retrasarse la llegada de la senescencia. La etapa siguiente consistié en estudiar la
interaccién- de las partes tratadas con las no tratadas. En 1959, Mothes y sus colaboradores
observaron que si se trata con cinetina parte de una hoja de tabaco, la zona en cuestidon
permanece verde, mientras que la pbrcic’m no tratada se pone amarilla. El hecho de que se
movilicen nutrimentos de las zonas no tratadas hacia la tratada se pone de manifiesto en el

desplazamiento hacia las zonas tratadas con cinetina de la glicina radioactiva aplicada a una
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parte de la hoja. Utilizando estacas de frijol que tenian dos hojas primarias, Leopold
(1964b) traté una hoja con BA y observé que ain cﬁando la hoja tratada con citocinina,
continu® la fotosintesis activa, la no tratada sufrié la senescencia a un ritmo mas rapido que
la hoja primaria de una estaca no tratada. Tales descubrimientos sugieren que la hoja tratada
moviliza asimilados de la no tratada, cuya senescencia s¢ acelera por esa razéon. Varios
investigadores, utilizando marcadores radioactivos, demuestran que las aplicaciones de
citocianinas incrementan el desplazamiento de los asimilados de las hojas no tratadas hacia
las zonas tratadas de las plantas.

Leopold (1964b) distingue dos tipos de proceso de deterioro que tienen lugar en las
hojas. El primero se refiere a deterioros progresivos, como seria una reduccion del ritmo de
respiracion y fotosintesis y una disminucion del nivel de RNA. El segundo consiste en ¢l
deterioro brusco y simultianeo del contenido de clorofila y proteinas, que se produce cerca
del momento de la muerte de las hojas. Leopold (1964b) sugiere que el segundo proceso
puede desencadenarse a causa del primero.

Las citocininas son retardadores potentes de la senescencia de las hojas de la
mayoria de las especies vegetales y quizi actian retrasando los cambios terminales en los
contenidos de clorofila y proteinas (Leopold, 1964b)(Richmond y Lang, 1957). Osbome
(1967) sugirié que el efecto de retraso de la senescencia que ejerce la cinetina puede
deberse a su accion sobre la produccion de acidos nucleicos y sintesis de proteinas.

Cierta hipotesis sostiene que la senescencia de las hojas, en plantas con frutos en
desarrollo, es resultado de la desviacion del desplazamiento de la citocinina natural que se
forma en las raices de las hojas hacia las semillas en desarrollo y que es necesaria para la
sintesis de proteinas {(Wareing y Seth, 1967). Cierto respaldo recibe esta teoria. pero los
niveles mas bajos de citocianinas naturales que se encuentran e€n esas hojas. pueden deberse

simplemente a la iniciacion de la senescencia y no lo contrario.(5)
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AUXINAS, GIBERELINAS Y SUSTANCIAS ACELERANTES.

El IAA y las giberelinas aceleran ligeramente la senescencia de hojas cortadas en
disco, de plantas vegetativas de bardana { Xanthium pennsylvanicum ); pero las citocianinas
la retrasan firmemente ( Osborne, 1967). Algunas auxinas, como la 2, 4-D, retrasan con
frecuencia la senescencia de hojas de especies lefiosas.

En ias hojas se hallan sustancias aceleradoras de la senescencia que no pueden
clasificarse ni como auxinas ni como giberelinas. El ABA es una de esos compuestos. La
senescencia de las hojas se acelera cuando hay un aumento absoluto en la cantidad de ABA
endogeno o cuando hay uno relativo causado por la disminucion de otras hormonas
{Addcott y Lyon, 1969).

A menudo, el tratamiento de ABA induce efectos de senescencia en las plantas. Al
aplicar ABA al follaje se producen cambios de color en las hojas, similares a los que
ocurren durante la senescencia (Smith y sus colaboradores, 1968). El ABA ha estimulado la
pérdida de clorofila en discos aislados de la mayoria de las especies examinadas (Addicott y
Lyon, 1969. El Antably y sus colaboradores, 1967) y acelerado la pérdida de clorofila en
cieﬁas variedades de naranja ( Cooper y colaboradores, 1968b). Los tubérculos de papa

tratados con ABA se vuelven blandos v senescentes (El -Antably y colaboradores, 1967).(5)
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ABSCISION.

Abscision es la separacién de una parte vegetal, como una hoja, una flor, un fruto o
un tallo, de la planta madre. Como ejemplos de la abscisién se tienen la coloracién otofial
de la hojas y su desprendimiento y caida subsiguientes de algunos arboles frutales, después
de su maduraci6n.

Son muchos los factores que pueden iniciar la cadena de eventos que conduzca a la
formacioén de una zona de abscisidén y al desprendimiento de alguna parte de la planta. El
frio, el calor, la sequia, los compuestos quimicos y varios tipos de herida pueden pro-vocar
Ia abscision (Addicott, 1964). Es posible utilizarse reguladores del crecimiente a fin de
acelerar o retrasar los procesos de abscision; por ejemplo, hay cultivos como el del algodén
que deben defoliarse para que pueda efectuarse adecuadamente la cosecha mecianica y
resulta conveniente un aflojamiento de los frutos en la cosecha mecénica de la vid ¥
algunos arboles frutales.(5) .

La caida de las hojas, en especial de los tallos de arboles y arbustos caducifolios, al
llegar €l otofio, es un tipico fendémeno-de ocurrencia periédica en las plantas de las regiones
templadas. La abscisién de las hojas se produce en el punto de su insercién en el tallo. El
fendmeno de abscision foliar es particularmente caracteristico de las dicotiledéneas lefiosas,
pero también se produce en algunas especies herbédceas, como los coleos, las begonias y
las fucsias o aljabas. Sin embargo, en la mayoria de las plantas herbéceas, las hojas quedan
adheridas incluso hasta después de muertas, y solo dé;aparecen por podredumbre o por
arrancami;emo mecanico de la planta. En numerosas plantés herbaceas, muchas o todas las
hojas, siguen adheridas hasta después de la muerte de todo el sistema celular.

La abscision de las hojas estd asociada con la denominada “capa de abscision”,

formado por una o mas capas de células que sufren division transversal en una zona que se ~

extiende a através del peciolo. cerca de su base (Fig. 1-2 ). Esta zona celular se forma a
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Fig. 1-2. Capa dc absicién en la base del peciolo de una hoja de codleo (Coleus blumei) , vista €n un corte
vertical.

menudo en el peciolo antes de alcanzar la hoja sus mayores dimensiones. La designacion de
"capa de abscision " (0 zona de abscision) se aplico a esta region del peciolo, porque la
separacion de las células del peciolo al producirse la caida de las hojas, tiene lugar
precisamente en esa. zona. La sepacién de las células parenquimatosas de la zona de
abscision resulta de la disolucion de las laminillas medias y, a veces, también la de la pared
celulésica. Después de la separacion de las células de la capa de abscision, el peciolo
continila adherido solo por los elementos vasculares. Estos se quiebran de golpe, bajo la
presion de ia gravedad o por accion del viento, y Ia hoja cae. Los elementos fracturados del
haz vascular generalmente se taponean con gomas o tilosas.

Aunqgue nunca se ha comprendido claramente el mecanismo de la abscision, se ha

comprobado ampliamente que la capa de abscision, cumple un papel importante: en el
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fenémeno de la caida de las hojas. Sin embargo, hay tres clases de comprobaciones que
arrojan algunas dudas sobre este aserto: -

1) la abscision se produce répidamente en especies que no presentan capa de abscision

2) puede no producirse abscision en especies que presentan la capa de abscision

3) se puede provocar la abscision de las hojas en especies que presentan la capa de
abscision, antes de que esa capa se haya formado. Es posible que la capa de abscision sea de
gran importancia en la formacion de la capa de corcho que cubre la cicatriz foliar cuando la
hoja cae, antes que desempeiiar un papel decisivo en la abscision propiamente dicha. Sea
cual fuera el papel de la capa de abscision cuando estia presente, ¢ése es el sitio de la
separacién de la hoja del tallo, en el momento de la caida de las hojas.

En las especies en que tiene lugar la abscisidn, estd puede ser causada por la
alteracién de las condiciones ambientales donde crece la planta. Por ejemplo, se sabe que la
abscision foliar es provocada por:

1) un déficit de agua en la planta, a consecuencia generalmente de condiciones de sequia
2) bajas temperaturas |
3) reducida intensidad luminosa

4) cambio en el fotoperiodo.

La abscision también puede ser provocada si se destruye o separa parte o toda la
lamina foliar; si se espolvorean las hojas con tiocinato de amonio; o si se las expone a
clertos gases , como etileno, o vapores de etileno clorhidrina ,o tetracloruro de carbono.

Se 'puede demorar o inhibir la abscisién foliar con la aplicacién de ciertos
reguladores de crecimiento sobre las laminas foliares o sobre la superficie de un peciolo
laminado. El &cido naftalenacético y el acido indolacético se cuentan entre los reguladores
de crecimiento mas efectivos para contener la abscision. La eficacia de los reguladores de

crecimiento para evitar la abscision. sugiere que la caida de las hojas es otro entre los
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muchos procesos fisioldgicos regulados por hormonas. Es muy posible que la abscision de
las hojas se retarde por la migracién de alguna hofm(:;na, de la lamina foliar a la base del
peciolo. La destruccidén o separacidn de la ldmina elimina la provision de esa sustancia a la
zona de abscision, lo cual provoca la caida de las hojas.

No solo las hojas sufren el proceso de abscisién en las plantas. En las hojas
compuestas, los foliolos individuales caen uno a uno, dejando el peciclo unido a la planta
ahora defoliada. Generalmente, la abscision de los peciolos se produce poco después. Del
mismo modo, pueden separarse, por la abscision, escamas gomiferas, inflorescencias,
pétalos y frutos. También pueden sufiir abscisiéon los segmentos de tallos lefiosos de
algunas especies. En muchas especies de plantas lefiosas ( son ejemplos el olmo, el cerezo,
el haya, el tilo), la abscision de los apices de los vastagos foliados se produce al terminar el
peciolo de crecimiento primaveral. En dichas especies, €l alargamiento del tallo contintia al
afio siguiente por intermedio de la yema lateral que estd inmediatamente debajo del punto
de abscision; de este modo, esas yemas laterales se desempefian esencialmente como yemas
terminales. Muchas especies de coniferas presentan sus hojas aciculares en fasciculos, cada
uno de éstos unido a una ramilla. En los pinos especies similares, las hojas se desprenden
en haces por la abscision de la ramilla, antes que individualmente. En algunas otras especies
lefiosas (robles, dlamo americano), a menudo se desprenden por abscision segmentos de
ramas lefiosas de considerable edad y didmetro. En el ciprés calvo en la sequia, las hojas no
se desprenden individualmente, sino que son las ramas, que poseen muchas hojas, las que
sufren abscision.

El fenomeno de abscisiéon de los frutos presenta ciertos problemas practicos para el
horticultor. Si, por ejemplo, los frutos del manzano caen‘del arbol antes del tiempo de su
cosecha, su calidad queda grandemente afectada. La comprobacion de que la aplicacion de
ciertas auxinas y de compuestos de tipo auxinico sobre las hojas detenia su abscision,

sugirio la posibilidad de un efecto similar sobre los frutos. De esia manera, la pulverizacion

BIBLIOTECA Agronomia U.A.KL
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de acido naftalenacético sobre manzanas o peras poco antes de su cosecha , demostrd ser
eficaz en la reduccidn de la caida de los frutos. Con iratamientos de este tipo se consigue
suspender la abscision de los frutos por cierto tiempo. Esta dilatacidon difiere mucho segun
las variedades de los frutos y conforme a las condiciones ambientales prevalecientes. La
dilatacion de la caida de los frutos permite prolongar el periodo de la cosecha, con la
ventaja de que los frutos logran mejor calidad en el arbol antes de su recoleccion.(3)

La abscisién de las hojas y frutos es una de las caracteristicas mas obvias de la
senescencia. Las hojas no caen simplemente porque estan muertas. Cerca de Ia base de la
hoja se desarrolla una zona de division celular, la zona de abscision, formandose
numerosas paredes celulares que forman angulo recto con el eje longitudinal del peciolo.
Luego se forman pectinasas y celulasas en las células de esta zona, como se ve en la (Fig. 1-
3), las que disuelven la lamina media de las paredes transversales de estas células
rompieéndose el peciolo. Las conexiones vasculares se rompen y por lo general se taponan
por formacién de #losas (depésitos de sustancias gomosas) y capas de céiulas suberosas.
Asi hay por lo menos dos importantes eventos involucrados en la abscision: division celular
y formacion de hidrolosas. Ambos son procesos de metabolismo activo y por lo tanto deben

ser una parte programada del desarrollo de la planta.

Parece que la abscision se inicia a
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la misma y la formacion de esa zona puede ser inhibida por varios inhibidores del
metabolismo y de la sintesis proteica. Parece aclarado, sin embargo, que ocurre solamente
cuando el limbo de la hoja estd en la senectud, y los nutrientes requeridos para el
metabolismo de esa zona vienen en su mayoria de los que liberan las células seniles de la
hoja.

Las causas de la abscisién incluyen varios eventos intercalados. Parece posible que
intervengan ciertas sustancias inhibidoras del desarrollo. Uno de los descubridores del ABA
trataba de encontrar un factor de la senescencia en las hojas del algodonero y es sabido que
el contenido de ABA en los frutos en maduracion aumenta en gran medida al tiempo del
desarrollo de los mismos. Es claro que el ABA estimula la abscisién en los peciolos
cultivados in vitro asi como también el GA. Pero no puede ser éste el finico factor
involucrado porque el ABA inhibe la sintesis del RNA y para la abscision se requiere
crecimiento. La senescencia estd probablemente muy relacionada con el descenso en el
abastecimiento de citocinina; la abscision puede seguir automaticamente después de la
senescencia. Esta idea se refuerza porque conforme envejecen las hojas decrece su
produccién de auxina. La adicion de auxina al peciolo o al limbo de una hoja en
senescencia impide la formacién de la capa de abscision previniendo asi la caida. Por lo
tanto, la abscision puede ser una serie de eventos programados de antemano que empiezan
solamente cuando el abastecimiento de auxina de la hoja alcanza un nivel bajo especifico.
Esto sucede cuando la hoja envejece y empieza su senibilidad.

El etileno desempeiia un papel en la abscision foliar. Cuando se cortan los peciolos
se forma una capa de abscision en el término de unos 3 dias y la fuerza requerida para
romper el peciolo decrece abruptamente. La adiciéon de etileno acelera fuertemente este

Proceso.
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Se ha sugerido que el etileno tiene un doble efecto: una accién gerontolégica que
causa o acelera la senescencia en la hoja, y una accién estimulante inductora de enzimas
que degradan las paredes celulares en la zona de abscision. Este ultimo efecto es
contrarrestado por el IAA. Aunque se ha encontrado que el tratamiento con IAA impide la
abscision, realmente estimula su tasa cuando se hace una aplicaciéﬁ tardia (después que
aquélla se ha iniciado). Esto puede estar en relacién con la formacion de etileno estimulada
por el JIAA. Se sabe que algunas hojas elevan bruscamente y por corto tiempo su
produccion de IAA en la senectud, poco antes de morir. En este estado el [AA actia
probablemente estimulando la abscisién mas que impidiéndola.

El crecimieﬁto decrece , causado en parte por la produccion de ABA que es el
resultado de los dias cortos, y en parte por un descenso en el abastecimiento de citocininas
y de factores nutricionales lo que es resultado del descenso en la produccién cie [AA.
Presuntamente este es el primer estado de la senescencia. Como resultado del descenso en
la tasa de crecimiento, la produccién de IAA se deprime mucho y empieza la formacién de
la capa de abscision. Una consecuencia posterior del descenso en la produccion de IAA
puede ser una fuerte reduccién del transporte a las hojas; por esta razén, y quizés por otras,
la senescencia avanza rapidamente. Una consecuencia frecuente de la senescencia
progresiva es la produccién de etileno; éste estimula la produccién de enzimas que
degradan la pared celular en la zona de abscisién y ocurre la caida. Para entonces la
senescencia ha avanzado al punto que la hoja ha muerto, o casi, y la mayoria de los
nutrientes que pueden movilizarse han sido exportados. Despuées de la abscision las c€lulas

suberosas v las tilosas sellan la herida dejada por la caida. (1)



ASPECTOS ANATOMICOS DE LA ABSCISION DE LAS HOJAS.

La influencia reguladora de las auxinas naturales sobre la abscision de las hojas fue
sospechada en primer lugar cuando Laibach (1933) demostré6 que en los extractos de
polinios de orquideas se encontraba una substancia capaz de evitar la abscisién. La Rue
aportd pruebas en favor de esta observacion (1936) cuando demostrd los efectos retardante§
de wvarias auxinas sintéticas sobre la abscision de hojas de coleus. A partir de este
momento, se llevé a cabo un gran volumen de trabajo que la confirmaba quedando
claramente que el acido indolil-3-acético (IAA) es el factor regulador primario de la
abscision de los 6rganos de las plantas (Addicott y Lynch, 1955).

Previamente a la abscision de un érgano de la planta, suele formarse una capa de
tejido especial en su base, tejido facilmente distinguible de los que lo rodean. Esta capa se
denomina zona de abscision. Las células de la zona de abscision tienen la membrana fina y
carecen casi por entero de lignina y de suberina (scott y otros, 1948). En la mayoria de los
casos, una serie de divisiones celulares precede a la separacién, aungue en varias especies
se han observado separaciones sin mediar previamente divisiones celulares (Addicott y
Linch, 1955). Ello indica que la divisién celular no es esencial para la formacién, pero es
~ importante para la formacion de tejido cicatricial, que actita a modo de tejido protector de la
herida que dejara abierta la abscision (Gawadi y Avery, 1950). (2}

Las hojas de la mayoria de las plantas dicotiledoneas tienen ﬁna zona
estructuralmente favorecida, donde puede producirse la abscision. Algunas especies, como
el coleo, tienen solo una zona de abscisidn, pero otras, como los citricos o el frijol, tiene
dos. La zona de abscision se caracteriza por la formacién de capas celulares distintas y
especificas, que con frecuencia se sitian en la base del peciolo (Fig. 1-4). Las hojas de
_ algunas especics . como el tabaco, no se desprenden debido a que dichas especies carecen

de zona de abscisidn.
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La abscisién incluye las funciones de separacion y proteccion. El proceso de
separacion de las hojas incluye cambios en el metabolismo de las paredes celulares y la
estructura quimica de las pectinas que forman la lAmina media. En la mayoria de las especies,
solo se disuelven las pectinas de la ldmina media y parte de la celulosa de la pared primaria.
En ciertas plantas, desaparece toda la pared celular y el contenido de las células adyacentes
-(Addicott, 1:5)70). En ocasiones la formacion de la capa de abscision conlleva una serie de
divisiones de las células que le son préximas. Con frecuencia esas nuevas células se
diferencian en un peridermo y forman una capa protectora sobre la herida que dejé la

abscision; sin embargo, la separacion y division celular son procesos independientes.
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independientes. En algunas plantas se presenta la division celular antes de la abscision, en
otras se produce después y en otras especies no hay divisidn celular. En general, cuando se
produce la divisién celular, su funcién es formar una capa protectora, y no provocar una
separacion. El proceso de abscision no es simplemente pasivo, ya que para que ocurra la

separacion debe consumirse energia metabélica.(5)

CONTROL HORMONAL DE LA ABSCISION DE LAS HOJAS.

AUXINAS.

Los botanicos han procurado hallar la respuesta a esta cuestion: ; Cuales son
los factores que provocan la abscision de un 6rgano de la planta? Es un hecho bien
conocido que si se corta el limbo de una hoja, se provoca la abscision del peciolo en breve
plazo. Como estudiamos antes, uno de los puntos de produccion de auxina es el limbo
foliar, a partir del cual la auxina es transportada a lo largo del peciolo en direcci6n del tallo.

Por ello, se ha sospechado que la auxina puecsle ser un factor regulador -de la
abscision. Esto quedé claramente puestoc de manifiesto por Shojy y otros (1951).
Encontraron que el contenido de auxina es elevado en el limbo foliar de habichuela
inmaturo, pero que , a medida que la hoja envejece , el contenido en auxina de la hoja
disminuye hasta alcanzar un nivel semejante al que se encuentra en el peciolo. Al llegar a
este punto, las hojas estdn amarillas y a punto de desprenderse.(2)

La abscision es correlativa, porque recibe la influencia de la situacion fisiologica de
las otras partes de la planta. Si se retira un limbo de la hoja de cierta especie, se forma
rapidamente una capa de abscisidon en el peciolo. que cae en dos o tres dias; sin embargo, si
se aplican auxinas al mufion deshojado, la abscision se retrasa. La auxina natural del limbo

de las hojas es probablemente el IAA (Jacobs, 1968). Conforme envejecen las hojas se
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produce una reduccion dell efecto inhibitorio de [as auxinas y con frecuencia se inicia la
abscision .

Son tres las teorias principales que intentan explicar la funcién que las auxinas
desempefian en la abscision de las hojas. La teoria de gradiente de auxinas de Addicott y
sus colaboradores (1955) indica que la abscision es controlada através de un gradiente de
concentraciones de auxinas situadas a lo largo de la zona de abscision . Segun dicha teoria.
la abscision se realza cuando las cantidades proximas de auxinas (situadas en el lado del
tallo de la zona de abscision) son iguales o mayores que las cantidades distales (situadas en
el lado de 1a hoja de la zona de abscisién).

Por otra parte, la teoria indica ademas, que la abscisidon se inhibe cuando se sitilan
grandes cantidades de auxinas del lado distal de la zona de -abscision .

Una segunda teoria sostiene que el efecto de las auxinas en la abscisiéon lo
determina la concentracion del compuesto (Biggs y Leopold, 1957).

Biggs v Leopold (1958) ya habian sefialado que, debido a que las concentraciones
mas altas de auxina inhiben la abscision, y las concentraciones mas bajas la aceleran, la
abscisién muestra una curva de respuestas de dos fases; sin embargo, Rubinstein y Leopold
(1964) observaron que el efecto de las auxinas sobre la abscisidén varia segun el tiempo de
aplicacion.

La tercera teoria se denomina bifasica. En base a sus resultados con explantaciones
de frijoles, Rubinstein y Leopold {(1964) dedujeron que la respuesta de abscisidn de las
hojas ante las auxinas puede dividirse en dos fases, si se aplican tratamientos de auxina a
intervalos diferentes, después de retirar los limbos. La primera etapa (induccién) la
inhiben las auxinas y la segunda se promueve mediante las mismas concentraciones de
auxinas. Las concentraciones de NAA que retrasan la abscision al aplicarlas poco después
de retirar las explantaciones, estimulan [a abscisidon cuando se aplican doce horas después

de la preparacién de explantaciones.



26

Estas tres teorias iﬁplicm que las auxinas inician directamente la abscision. Otra
posibilidad es que las auxinas afecten a la abscision sélo en forma indirecta, influyendo en
el crecimiento de las plantas.

Experimentos realizados por Osborne (1955) mostraron que los difusatos de las
hojas que envejecen éontienen materiales estimulantes de la abscisién, proporcionando asi

pruebas de que existen sustancias distintas de las auxinas que afectan el proceso.(5)

Compuestos aceleradores.

Conforme una hoja envejece, disminuye su contenido de auxinas y desaparece el
efecto inhibitorio de las auxinas en la abscision ; al mismo tiempo , aparecen compuestos
que la aceleran . Algunos de dichos compuestos se encuentran siempre presentes y otros
aparecen apenas cuando las hojas van envejeciendo.

Hay wvarias sustancias aceleradoras, incluyendo el ABA, el GA3, el etileno y quiza
- uno o varios factores desconocidos de estimulacién de la abscisién que quiza se encuentran

activos en €l proceso de abscisién. Algunos de ellos aparecen en cantidades que crecen a

medida que las hojas se avejentan.(5)

GIBERELINAS.

Estos compuestos estimulan la abscision de los peciolos deshojados de algunas especies
(Jacobs, 1968); sin embargo, el pequefio efecto de aceleracion del GA3 se limita a los
tejidos mas jévenes . La accidén es mucho mas rapida cuando el GA3 se aplica a los peciolos
jovenes , en combinacion con IAA. La abscisién de los peciolos mis avejentados no se ve
afectada por el GA3, sea que se agregue o no el IAA. Por tanto , es probable que las
giberelinas desempefian una funcién importante en la abscision de las plantas intactas, una

vez cumplidas las primeras etapas de desarrollo.

BIBLIOTECA Agronomia UANL
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Ciertos trabajos iniciales demostraron que la aplicacién de giberelinas asperjadas en
plantas lefiosas céducas, retrasa el desarrollo del color otofial del follaje y la abscision de
las hojas, ademas de estimular la reanudacién del crecimiento de brotes (Brian y
colaboradores, 1959a). El retraso de la abscision debido a las giberelinas es probablemente
indirecto, ya que la caida de las hojas es sintoma de envejecimiento y senectud y, en esas
especies, las giberelinas inducen la reanudacién del crecimiento de brotes, que indica que
el retraso de la abscision se debe al rejuvenecimiento de las ramas, mas que a cualquier

efecto directo de las giberelinas.(5)

ACIDO ABSCISICO.

Aparentemente el ABA actiia como agente inductivo de la senescencia general.
Durante muchos afios , los investigadores obtuvieron de las hojas vy los frutos de muchas
especies vegetales, sustancias difundibles que aceleraban la abscision; gran parte de la
actividad de esos difusatos es resultado de la presencia de ABA y otros compuestos
relacionados; sin embargo, atin no se comprueba la teoria de que el ABA es el agente
normal que acelera la abscisién de las hojas (Jacobs, 1968). Dicho compuesto provoca
habitualmente la abscisioén en las explantaciones; pero las hojas de muchas especies intactas
no se desprenden después de [a aplicacion de ABA . Para acelerar eficazmente la abscision,
deben aplicarse concentraciones elevadas del compuesto a intervalos frecuentes. (Smith y

colaboradores. 1968).(5)

ETILENO.-

Desde hace largo tiempo se sabe que el etileno es un acelerador potente de la
abscision y existe una teoria que sostiene que el equilibrio entre auxinas y etileno controla
la abscision (Carns, 1966). En ese sistema, las auxinas retrasan la iniciacion del proceso,

mientras que ¢l etileno lo estimula e inicia. Se sabe comunmente que muchas auxinas
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estimulan la produccidn de etileno en las plantas. Aparentemente el etileno no acelera gran
cosa la abscision hasta que se alcanza la segunda etapa de dicho proceso, lo que indica que
el etileno no inicia el proceso, sino que se muestra activo en sus ultimas etapas. Se ha
demostrado que el etileno reduce tanto la sintesis como la cantidad de auxinas en las hojas.

(Valdovinos y colaboradores 1967).(5)

OTRAS HORMONAS INDUCTORAS DE LA SENESCENCIA.

Este grupo incluye compuestos obtenidos de peciolos senescentes y partes vegetales
que aéeleran la abscision. Quizas algunos de ellos relacionan con el ABA; varios pueden ser
también aminoacidos liberados durante la descomposicién de las proteinas, en las hojas
senescentes. Rubinstein y Leopold (1962) encontraron que la alanina sintética y el acido
glatamico son eficaces estimulante_s de la abscision de plantas de frijol. Tales
investigadores extrajeron los aminoacidos de hojas jovenes y senéscéntes de frijol y los
aplicaron a explantaciones de frijol; solamente los aminodcidos de las hojas envejecidas
estimularon la abscision de las explantaciones.(5)

Las citoquminas han mostrado una variedad de acciones que no estan relacionadas
en forma obvia con el papel que al principio se pensé que desempefiaban como factores en
la divisién celular. Por ejemplo , las citoquininas promueven la expansion de las hojas , en
lo cual la auxina y la giberelina de ordinario no son efectivas. Tal vez el efecto mas curioso .
de las citoquininas es su oposicion al envejecimiento de las hojas, impidiendo la
descomposicién de la proteina y de la clorofila que ocurre de manera normal cuando la hoja
sé hace vieja o cuando es separada de la planta. Asi pues. las citoquininas pueden controlar
la senescencia { el complejo proceso de envejecimiento que finalmente conduce a la
muerte) y puede servir como una "hormona juvenil” de las plantas. En cierto namero de

* plantas este mismo efecto es producido por las giberelinas en lugar de las citoquininas. Este
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tipo de empalme algunas veces se presenta entre los efectos de sustancias reguladoras del

crecimiento que quimicamente son muy diferentes.(4)
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