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RESUMEN 

La manzana es la fruta que ocupa el cuarto lugar en volumen consumido 

anualmente en el mundo. Desde hace décadas, la producción y consumo de 

manzanas se han incrementado, en respuesta a una mayor demanda, que a su vez 

aumenta continuamente los estándares de calidad.  

La interacción medio ambiente-metabolismo es determinante de la composición, 

anatomía, morfología y desarrollo de los tejidos del fruto. Por lo tanto, el rendimiento 

y la calidad están influenciados por el clima imperante en la región donde se desarrolla 

el cultivo. En la mayoría de las zonas productoras de manzanas del mundo (entre ellas 

los valles del norte de la Patagonia) se registran elevada radiación solar y temperatura. 

La tensión que generan estos factores ambientales sobre el metabolismo de los tejidos 

del fruto induce un desorden fisiológico de tipo oxidativo denominado ‘daño por sol’. 

Esta fisiopatía se produce en la cara de los frutos expuesta al sol y es considerada 

uno de los problemas más importante en huertos de manzano, llegando a alcanzar 

incidencias superiores al 40% de la producción dependiendo de la región y variedad 

evaluada. 

Debido al impacto del estrés generado por la elevada radiación solar y 

temperatura en la productividad del cultivo de manzanas, se propuso esta temática.  

El objetivo fue estudiar la respuesta antioxidante, el desarrollo de pigmentos y cambios 

hormonales, que presentan los frutos de variedades de manzana con diferente 

susceptibilidad al daño por sol, cultivadas bajo estrés por alta radiación solar.  

Los parámetros ambientales estudiados fueron radiación solar y temperatura. La 

temperatura se midió con diferentes tipos de sensores según el grado de precisión 

necesario (termómetros de mercurio, termómetro de infrarrojos láser y termocúplas 

tipo T). Los datos de radiación global se obtuvieron a través de la Red 

Agrometeorológica INTA Alto Valle y la radiación fotosintéticamente activa se midió 

con un ceptómetro. El impacto de los factores de estrés fue determinado sobre los 

frutos de cuatro variedades de manzanas (Malus domestica Borkh) rojas y dos verdes-

amarillas, mediante técnicas bioquímicas (espectrofotometría, espectrometría de 

masa, HPLC, y cromatografía de gases), fisiológicas (conductimetría, fluorescencia de 

la clorofila, analizadores de gas infrarrojos, refractometría óptica, colorimetría) y 

mediciones de variables vegetativas y de calidad de frutos.    
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Los resultados indicaron que los tejidos de manzanas que están sometidos a 

estrés por elevada radiación y temperatura generaron síntomas de daño por sol, lo 

que afectó al 22% de los frutos la var. Red Delicious y al 34% en el caso de Granny 

Smith.   

El estrés generado en los tejidos expuestos al sol produjo disminución del 

contenido relativo de agua y reducción de los procesos de disipación de energía. Este 

último aspecto quedó evidenciado por disminución de la eficiencia cuántica máxima 

del fotosistema II y degradación de clorofilas. En las variedades rojas también se 

registró disminución en la concentración de antocianinas, las cuales actúan como filtro 

natural de la radiación solar. Por otra parte, se registró aumento del estrés oxidativo 

evidenciado por un incremento significativo (p≤ 0,05) de peróxidos lipídicos de 

membranas celulares. En respuesta a la pérdida de homeostasis, los tejidos 

expuestos aumentaron la capacidad antioxidante, coincidiendo con una mayor 

concentración de polifenoles totales. En cuanto a la actividad de las enzimas 

antioxidantes, superóxido dismutasa (SOD) y glutatión reductasa (GR) incrementó en 

todas las variedades. La actividad de ascorbato peroxidasa (APX) solamente aumento 

en las variedades rojas y se mantuvo constante en las verdes-amarillas. La respuesta 

de síntesis de hormonas frente a la exposición a elevada radiación solar fue diferente 

según la variedad estudiada. En las variedades rojas se registró un aumento 

significativo de poliaminas y etileno, mientras que no se observaron cambios en el 

contenido de ácido abscísico (ABA). Inversamente, las variedades verdes-amarillas 

reaccionaron incrementando el contenido de ABA, sin modificar la concentración de 

poliaminas ni la emisión de etileno.  

Mediante el análisis de componentes principales se seleccionaron 

estadísticamente las variables más explicativas de la respuesta de los tejidos al estrés 

por elevada radiación y temperatura. Estas variables fueron introducirlas en un análisis 

de conglomerados el que determinó que las variedades de manzanas rojas 

presentaron mayor capacidad de adaptación a la alta intensidad solar y temperatura. 

Esta característica se asoció a una mayor capacidad de sintetizar sustancias 

antioxidantes como polifenoles y antocianinas, presentar mayor actividad de las 

enzimas SOD y GR y a un incremento en la concentración de hormonas involucradas 

en los mecanismos para reducir el estrés.   

La respuesta de los tejidos a los factores estresantes fue diferente cuando los 

mismos actuaron paulatinamente a lo largo del desarrollo de los frutos, o de modo 
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repentino en condiciones simuladas experimentalmente. Mientras que en el primer 

caso el fotosistema II permaneció activo, en el segundo caso la exposición brusca 

provocó una pérdida total de la integridad a los 50 minutos de tratamiento. En ese 

mismo lapso de tiempo, se observó la desactivación de la enzima catalasa. El estrés 

repentino redujo la actividad de GR, afectando la eliminación del peróxido de 

hidrógeno catalizado por APX en el ciclo ascorbato-glutatión. La concentración de 

poliaminas aumentó rápidamente frente a la imposición de estrés, pero no se 

observaron cambios significativos en los niveles de ABA y etileno en los 170 min que 

duró el estudio.  

Se determinó que la aplicación exógena de ABA pre-cosecha no redujo la 

incidencia de daño por sol, pero atenuó el daño oxidativo y aumentó la síntesis de 

antocianinas en las manzanas Red Delicious. Esto es un factor de aumento de calidad 

de frutos dado que la variedad Red Delicious tiene piel roja. No obstante, la aplicación 

de ABA disminuyó la fotosíntesis afectando el área foliar específica de los árboles.  

Los resultados obtenidos sugieren que sería relevante continuar investigando la 

interacción metabólico-ambiental y la regulación hormonal en procesos oxidativos 

generados por estrés por elevada radiación solar. Esto contribuiría a incrementar el 

conocimiento necesario para lograr herramientas de aplicación agronómica que 

permitan mitigar el daño por sol en frutos.   
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ABSTRACT 

Apples are currently the fourth most widely consumed fruit in the world. Over 

time, apple production has been increasing in response to higher demand, driving in 

turn a steady increase in quality standards.  

The environment-metabolism interaction determines fruit composition, anatomy, 

morphology and tissue development. Therefore, yield and quality are influenced by the 

prevailing climate in the region where the crop is grown. Most apple-growing areas of 

the world (including the northern valleys of Patagonia) experience high solar radiation 

and temperature. The stress generated by these environmental factors on the 

metabolism of fruit tissues induces an oxidative physiological disorder called 'sunburn'. 

This physiopathology occurs on the side of the fruit exposed to the sun and is 

considered one of the most important problems in apple orchards, reaching an 

incidence upwards of 40%, depending on the region and variety evaluated. 

Given the considerable impact of high solar radiation and temperature on apple 

crop productivity, the objective of this thesis was to study the antioxidant response, 

pigment development, and hormonal changes in the fruit of apple varieties with 

different susceptibility to sunburn damage, grown under high solar radiation stress.  

The environmental parameters studied were solar radiation and temperature. 

Temperature was measured with different types of sensors (mercury or laser infrared 

thermometers, type T thermocouples) according to the degree of precision required. 

Global radiation data were obtained through the Agrometeorological Network INTA 

Alto Valle and photosynthetically active radiation was measured with a ceptometer. 

The impact of stress factors was determined on the fruit of four red and two green-

yellow apple varieties (Malus domestica Borkh) using biochemical (spectrophotometry, 

mass spectrometry, HPLC, gas chromatography) and physiological (conductimetry, 

chlorophyll fluorescence, infrared gas analysis, optical refractometry, colorimetry.) 

techniques, and through measurements of vegetative variables and fruit quality. 

The studies carried out indicated that apple tissues subjected to high radiation 

and temperature stress generated symptoms of sunburn damage, which affected 22% 

of Red Delicious and 34% of Granny Smith fruit.  

The stress generated in the tissues exposed to the sun produced a decrease in 

relative water content and a reduction in energy dissipation processes, as evidenced 

by a decrease in the maximum quantum efficiency of photosystem II and chlorophyll 
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degradation. The red varieties also showed a decrease in the concentration of 

anthocyanins, which are antioxidant substances that act as pigments and natural filter 

of solar radiation.  

These conditions triggered oxidative stress in the fruit, with a significant increase 

in cell membrane lipid peroxidation. In response to the loss of homeostasis, the 

exposed tissues enhanced their antioxidant capacity, as reflected by increased total 

polyphenol concentrations. The analysis of antioxidant enzymes showed that the 

activities of superoxide dismutase (SOD) and glutathione reductase (GR) were 

increased in all fruit varieties, while that of ascorbate peroxidase (APX) was increased 

only in the red, but remained constant in the green-yellow, varieties. Fruit hormone 

synthesis responses to high solar radiation exposure differed according to the variety 

studied. Red varieties showed a significant increase in polyamines and ethylene, but 

no changes in abscisic acid (ABA) levels. Conversely, the green-yellow varieties 

reacted by increasing ABA contents, with polyamine concentration and ethylene 

emission remaining unaffected. 

After statistical selection of the most explanatory variables of tissue response to 

high radiation and temperature stress, cluster analysis determined that red apple 

varieties showed a greater capacity to adapt to high solar intensity and temperature. 

This characteristic was associated with a greater capacity to synthesize antioxidant 

substances such as polyphenols and anthocyanins, higher antioxidant activity of both 

SOD and GR, and increased potential for synthesis of hormones involved in stress 

resistance mechanisms.   

In apple tissue response to stressors were different, depending on whether these 

acted gradually throughout fruit development or were suddenly imposed 

experimentally. In the first case, photosystem II remained active; in the second, sudden 

stress exposure caused total loss of integrity after 50 minutes of treatment. Within this 

time frame, catalase (CAT) enzyme deactivation was observed. Sudden stress 

reduced also GR activity, affecting APX-catalyzed hydrogen peroxide removal through 

the ascorbate-glutathione cycle. The concentration of polyamines increased rapidly 

under sudden stress conditions, but no significant changes in ABA and ethylene levels 

were observed over the 170 min duration of the study. 

Finally, we observed that pre-harvest ABA application did not reduce sunburn 

incidence, but it attenuated oxidative damage and increased anthocyanin synthesis in 

Red Delicious apples, a quality-enhancing factor in this red-skin variety. However, ABA 
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application also led to decreased photosynthesis, affecting the specific leaf area of the 

trees. The results obtained in this thesis suggest that it would be relevant to continue 

investigating the impact of metabolic-environmental interactions and hormonal 

regulation on oxidative processes generated by high solar radiation stress, with the 

goal of designing more effective approaches to mitigate sun damage in fruits. 
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INTRODUCCIÓN GENERAL 

La manzana es la fruta que ocupa el cuarto lugar en volumen consumido 

anualmente, luego del tomate, la banana y la sandía (Mendoza, 2021). La producción 

y consumo de manzana no ha dejado de crecer en los últimos años. En el año 2018 

la producción mundial registró un volumen de 77 millones de toneladas (Dansa, 2018).  

Debido a una evolución sociocultural mundial, en la actualidad, los consumidores 

de manzanas tienden a preferir frutos que presenten elevados estándares de calidad 

(Musacchi y Serra, 2018). Dentro de los factores ambientales en los que se desarrolla 

el cultivo, el clima imperante afecta los atributos del fruto. En las regiones del mundo 

en las que se registran elevadas temperaturas y radiación solar los frutos 

frecuentemente presentan un desorden fisiológico denominado daño por sol, 

provocando pérdida de calidad y problemas para la aceptación del mercado (Racsko 

y Schrader, 2012). Esta afección es considerada uno de los problemas más 

importantes en huertos de manzano, llegando a alcanzar incidencias de más de un 

40% dependiendo de la región y de la variedad (Yuri, 2001). 

En condiciones de campo se observan situaciones en las que la radiación 

incidente, UV-B, UV-A, infrarrojas e inclusive las del espectro visible, alcanzan niveles 

que producen daño en los tejidos vegetales. Cuando la energía radiante incidente 

supera la capacidad de los mecanismos de disipación se produce un exceso de 

energía de excitación y calentamiento del órgano que conduce a la formación de 

especies reactivas de oxígeno (EROs), cuya acumulación genera una situación 

desfavorable conocida como “estrés oxidativo” (Foyer y Harbinson, 1994; Müller y col., 

2001). En condiciones normales los organismos aeróbicos están continuamente 

formando EROs, pero cuando se imponen condiciones que favorecen el estrés 

oxidativo se establece un desbalance que resulta en un exceso de producción de estas 

especies causando destrucción de lípidos, pigmentos, proteínas y ácidos nucleicos 

(Buchanan y col., 2015; Demidchik, 2015) generando en los tejidos síntomas visibles 

como el daño por sol (Racsko y Schrader, 2012).  

Los organismos vivientes han desarrollado mecanismos protectores que hasta 

determinado límite son capaces de minimizar los efectos de las EROs. Estos procesos 

involucran generación de componentes antioxidantes de tipo enzimático y no 

enzimáticos que regulan la presencia de EROs en las células (Bowler y col., 1992;  

Foyer y Shigeoka, 2011). El efecto del estrés abiótico sobre los distintos mecanismos 
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antioxidantes ha sido particularmente estudiado en plantas cultivadas (Pastori y Foyer, 

2002; Gill y Tuteja, 2010; You y Chan, 2015). En vegetales sometidos a estrés 

oxidativo, sumado a la activación del sistema antioxidante, interviene una red 

coordinada de hormonas como las poliaminas, el ácido abscísico (ABA) y el etileno 

que modulan las rutas asociadas a las respuestas antioxidantes (Mittler y col., 2011; 

Suzuki y col., 2012; Bartoli y col., 2013). 

 En los valles del norte de la Patagonia, se produce el 80% de la manzana 

argentina, entre el 24 al 50 % de los frutos, dependiendo de la variedad, no se pueden 

comercializar debido a afecciones debidas a elevada radiación solar y temperatura, 

ocasionando una importante pérdida económica (Colavita, 2008). Las nuevas 

variedades de frutos de manzanas requeridas por el mercado y las prácticas culturales 

que acompañan a las pautas de reconversión frutícola han contribuido a que este 

problema se incremente (Yuri, 2001; Raffo Benegas y Rodriguez, 2007; Lal y Sahu, 

2017). Por otra parte las predicciones mundiales respecto al clima indican un aumento 

de temperatura de 3-5°C para los próximos 50-100 años, en un contexto de presión 

creciente sobre la productividad alimentaria (Atkinson y Urwin, 2012).  

En los últimos años, trabajando en el equipo de investigación en fisiología vegetal 

de la Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad del Comahue y el instituto 

CITAAC de CONICET hemos comenzado con estudios respecto al sistema 

antioxidante en manzana. Por otra parte, son incipientes los conocimientos a nivel 

mundial sobre la posible participación de hormonas en mecanismos biológicos 

relacionados con la fisiopatía de daño por sol. Por lo tanto, quedan todavía aspectos 

para profundizar en los mecanismos antioxidantes y avanzar en dilucidar la 

intervención de hormonas como una respuesta de los frutos de manzanas sometidos 

a condiciones de estrés por elevada radiación solar y temperatura.   

 

1. El cultivo de la manzana en Argentina  

1.1. Relevancia económica 
La producción anual de manzana es de aproximadamente 563.000 tn representa el 

15% del total de la producción nacional de fruta (Dansa, 2018). Los principales 

productores mundiales de manzana se encuentran en el hemisferio norte, lo que 

posiciona a Argentina en situación relevante debido a su carácter de productor en 
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contra-estación. El volumen exportado durante el año 2019 fue cercano a 100.000 tn 

(Anuario Estadístico SENASA, 2019).  

La cadena de valor de manzana comprende la producción primaria, el empaque, 

la conservación en frío para consumo en fresco y la industrialización. La fruta de menor 

calidad o descarte se utiliza para la elaboración de jugo, sidra, deshidratado y 

conserva. La producción de manzana para exportación en fresco es el 25%, mientras 

que el mercado interno consume el 30% (Colamarino, 2010), el consumo anual por 

habitante es de 6 a 7,7 kg. El resto de la producción (41%) se destina para 

industrialización, volumen que supera el nivel promedio en los principales países 

productores del hemisferio sur (25%, según datos de USDA). El alto porcentaje de 

fruta destinada a industria refleja problemas por ineficiencia en la producción tanto en 

cantidad como calidad y mermas en la rentabilidad de la actividad frutícola nacional, 

debido a que el precio de la fruta destinada a la industria es considerablemente menor 

que la fruta para consumo en fresco (Storti, 2016). 

La fruticultura es la principal actividad agropecuaria de la región de los valles del 

norte patagónico, donde tiene una larga tradición (sus inicios se remontan a principios 

del siglo XX), contribuye significativamente a la generación de valor agregado y una 

elevada absorción de mano de obra (Artola, 2019). Según la Cámara Argentina de 

Fruticultores Integrados existen 4.000 productores de frutos de pepita, 260 

establecimientos de acondicionamiento y empaque, 220 establecimientos frigoríficos, 

y 11 empresas que elaboran jugo concentrado. El complejo genera 50.000 puestos de 

trabajo directos y 15.000 indirectos y tiene gran relevancia en la estructura 

socioeconómica de las provincias de Neuquén y Río Negro (Cámara Argentina de 

Fruticultores Integrados, 2020).  

1.2. Características geográficas y agroclimáticas de las regiones productora  

El 90% de la producción de manzana se concentra en las regiones del Alto 

Valle de Río Negro y Neuquén y una pequeña proporción se cultiva en el Valle Medio 

de Río Negro (Storti, 2016). La primera región constituye una unidad económico-

productiva que representa 50.000 hectáreas, 85% en Río Negro y 15% en Neuquén 

(Figura 1). Orográficamente, se posiciona en el valle formado por la confluencia de los 

ríos Neuquén y Limay que dan origen al río Negro. Este valle en forma de Y, se 

encuentra limitado en ambos lados por barrancas de formación sedimentaria y se 
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extiende a lo largo de 65 km junto al río Neuquén, 50 km a lo largo del Limay y 120 

km aguas abajo conteniendo el curso del Río Negro (Toranzo, 2016).  

Los suelos son típicos de desierto con baja meteorización y de origen coluvial. 

Presentan texturas no muy pesadas, entre arenosos y franco limoso, escasos en 

materia orgánica, con velocidad de infiltración media a alta y con un perfil profundo, 

sin gran desarrollo edáfico (Toranzo, 2016).  

La provisión de agua a las plantaciones es por intervención del hombre mediante 

un sistema integral de riego. La obra principal tiene cabecera sobre el río Neuquén en 

el dique Ingeniero Ballester inaugurado en 1916. Desde el dique parte un canal 

principal que recorre 130 km de largo, que atraviesa las provincias de Neuquén y Río 

Negro y distribuye el agua mediante una extensa red de canales a nivel primario, 

secundario y terciario. El sistema de riego se encuentra en permanente 

funcionamiento, excepto en los meses de invierno (Organización de las Naciones 

Unidas para la Alimentación y la Agricultura, 2015).  

La región del Alto Valle se caracteriza por tener una temperatura media anual de 

15°C. En enero la temperatura máxima media es de 31,1°C. Durante el mes de julio 

la temperatura media es de 8,6°C con una máxima media de 13,1°C. La región tiene 

una marcada amplitud térmica propia de su carácter continental. La precipitación 

media anual es de 197,7 mm (Rodriguez y Muñoz, 2006). Los vientos predominantes 

son de los cuadrantes oeste y sudoeste, con mayor frecuencia en primavera-verano. 

Su intensidad obliga a la utilización de cortinas rompevientos, para la cual se utilizan 

tradicionalmente diferentes especies de álamos (Toranzo, 2016).  
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Figura 1. Zonas productoras de frutales de pepita en Rio Negro y Neuquén. (Extraído 

de Storti, 2016). 

 

La región se caracteriza por tener altos valores de radiación global alcanzando 

máximos de 1260 Wm-2. El fotoperíodo tiene su valor máximo en diciembre con 15,9 

h y disminuye paulatinamente hasta junio, con un valor de 10,4 h (Rodriguez y Muñoz, 

2006). 

1.3. Características generales del fruto y de diferentes variedades de manzana 

El fruto de manzana se clasifica como un tipo de fruta especial, llamada "pomo". 

Este tipo de fruto tiene forma de globos elipsoides-obovoides y sus tamaños varían 

por sobre los 5 cm de diámetro. El color depende del cultivar y puede ser rojo, verde, 

amarillo o bicolor, mostrando rayas o rubores rojos sobre un fondo amarillo o verde. 

La porción comestible de la fruta deriva del engrosamiento del receptáculo soldado al 

ovario ínfero (Hypanthium), no del ovario como en la mayoría de las otras frutas. En 

las frutas de manzana, las semillas son relativamente pequeñas, marrones y 
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desarrolladas en 5 cavidades con dos semillas cada una. Dependiendo de los 

cultivares, las manzanas alcanzan la madurez en 80-180 días después de la floración 

(Jackson, 2003).  

 

 

 

 

Figura 2. Superficie implantada de manzana por variedad en el norte de la Patagonia 

(SENASA, 2015). 

 

 

Las variedades de manzana domesticadas derivan de Malus domestica Borkh. 

o Malus pumila Mill. (Zohary y col., 2012). Existe gran variedad de manzanas 

cultivadas con fines comerciales. En los valles del norte de la Patagonia cultivadas 

son: Red Delicious y sus clones, seguida por Gala y sus clones, Granny Smith, Cripp´s 

Pink, Golden Delicious, Fuji y otros cultivares de menor relevancia (Benítez, 2001; 

Dansa, 2018) (Figura 2).  

Las características de los frutos de las diferentes variedades quedan detalladas 

en la Figura 3, que presenta las descripciones informadas por la Cámara Argentina de 

Fruticultores Integrados. 
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Figura 3. Características de los frutos de las principales variedades de manzana cultivadas 

en el Alto Valle de Río Negro y Neuquén (Cámara Argentina de Fruticultores Integrados, 

2020). 

 

 

2. Fisiopatía daño por sol en manzana  

Parafraseando a Curry y Arey (2010) la manzana doméstica podría considerarse 

una fruta "extrema" dado que tolera temperaturas superficiales que varían de -2 ºC a 

principios de primavera hasta 50 ºC en el calor del verano, y nuevamente a -0,5 ºC 

durante almacenamiento refrigerado hasta por 12 meses. Si bien este fruto tiene alta 
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capacidad de adaptarse a condiciones extremas, esto implica en ciertos casos, la 

aparición de síntomas visuales que afectan su apariencia y calidad.  

Frecuentemente, en la cara expuesta de los frutos que se desarrollan bajo 

condiciones de estrés por elevada radiación solar y altas temperaturas, se observa un 

desorden fisiológico denominado “daño por sol”, “asoleado”, o “golpe de sol”. Esto 

términos están asociados a su equivalente en inglés “sunburn” (Contreras y col., 2008;  

Racsko y Schrader, 2012).  En la presente tesis se utilizará el término “daño por sol” 

(Figura 4).  

 

 

 
Figura 4. Fruto de manzana var. Granny Smith con síntoma de daño por sol. 

 

 

El daño en frutos es inicialmente es producido a nivel epidérmico y sub-

epidérmico, con desmejoramiento de su apariencia. En la zona afectada luego se 

observan cambios en la madurez con posterior ablandamiento y final putrefacción, 

disminuyendo la posibilidad de almacenaje de los mismos (Singh y col., 2019).  

2.1. Incidencia del asoleado en la producción frutícola 

Las pérdidas de producción de manzanas por daño por sol son elevadas en las 

regiones frutícolas del mundo caracterizadas climáticamente por intensa radiación 

solar y altas temperaturas. Informes de Estados Unidos, Sudáfrica, Australia y Chile 
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cuantifican disminuciones de productividad de manzanas ocacionadas por daño por 

sol en valores que van desde el 10 al 50%, dependiendo de la variedad, edad de la 

planta y sistema de conducción (Schrader y col., 2004; Gindaba y Wand, 2005; Racsko 

y Schrader, 2012). Situaciones extremas como un evento de ola de calor en 2009 en 

el sureste de Australia resultó en pérdidas de rendimiento que llegó al 70% de la 

cosecha (Thomson y col., 2014). En el Alto Valle de Río Negro, trabajos realizados en 

la entrada de planta de empaque, según la variedad determinaron una incidencia de 

daño por sol en frutos de manzana de 25-55%, siendo la var. Fuji la más afectada 

(Colavita, 2008). Informes técnicos internos generados por empresas exportadoras y 

empacadoras de la región confirman que la magnitud de las pérdidas es del orden 

citado. Los valores presentados determinan una sustancial merma en la cantidad y 

calidad de fruta exportable y comercializable lo que implica una importante pérdida de 

ingresos para la región. 

2.2. Desarrollo de los síntomas de daño por sol  

En la cara expuesta al sol de los frutos que sufren daño por sol se presenta 

inicialmente una mancha blanca como producto de la fotooxidación de los pigmentos. 

La exposición a temperaturas superiores a los 40 ºC genera, como primer síntoma, la 

decoloración en los tejidos epidérmicos de los frutos con pérdida de pigmentos, 

inclusive clorofila (Hodges, 2003). De esta manera, la zona afectada, queda menos 

protegida a las altas radiaciones. Si la exposición continúa, el síntoma progresa en 

una mancha bronceada en la región dañada hasta llegar a un color marrón oscuro que 

actúa como cuerpo negro elevando aún más la temperatura de esa zona del fruto 

(Figura 4). Estudios anatómicos e histoquímicos demuestran que las células 

epidérmicas comienzan rápidamente a comprimirse, el contenido celular colapsa, la 

cutícula se muestra partida y discontinua y se desarrolla un proceso de deshidratación 

(Preston y Johnson, 2007; Torres y col., 2013). Si la agresión prosigue, se observa 

material denso en las células subepidérmicas, posiblemente de origen fenólico, 

adelgazamiento de las paredes celulares, y los espacios intercelulares se ven llenos 

de sustancias pécticas. Los cambios en la coloración denotan severos daños a nivel 

celular, que culminan con la muerte de los tejidos perjudicados (Polito y col., 2002). El 

estadio final de un fruto asoleado es una gran zona necrótica, tanto a nivel de la 

epidermis como de la pulpa, y generalmente el fruto así dañado termina por caer del 

árbol. No obstante, los frutos que presentan estadios iniciales de daño por sol son 
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cosechados y llevados a cámaras refrigeradas de conservación. En estos frutos, se 

observa que luego de varias semanas aparecen manchas marrones debido a la 

aceleración de la senescencia de la zona lesionada. Esta afección se conoce como 

“escaldadura de sol” y se parece a la fisiopatía de postcosecha denominado 

“escaldadura superficial” pero a diferencia de ésta no se controla con la aplicación de 

antioxidantes como difenilamina (Mitcham, 2002).  

2.3. Tipos de daño por sol en frutos 

 A principio de la década del 2000 se habían identificado dos tipos de daño por 

sol en frutos de manzana: uno relacionado con la necrosis de los tejidos y otro con 

síntomas de bronceado de la piel (Schrader y col., 2001). Luego, Felicetti y Schrader 

(2008a) describieron el daño por sol de tipo fotooxidativo (Figura 5).  

 

 

 
Figura 5. Clasificación de los diferentes tipos de daño por sol. Adaptado de Schrader y col., 

2008. 

 

El daño por sol necrótico se manifiesta como una mancha marrón oscura o negra 

en la superficie de la cara expuesta al sol de la manzana. Este síntoma visual puede 

aparecer entre 1-4 días después de la exposición, momento en el cual las células del 

sector afectado colapsan (Figura 5). Por lo tanto, se registra daños en el plasmalema, 

reflejado en el aumento de la pérdida de electrolitos, lo que determina la muerte de 

las células (Schrader y col., 2001). El daño por sol necrótico ocurre cuando la 

temperatura de la superficie del fruto alcanza 52 ± 1 °C, durante al menos 10 min, y 

ocasiona muerte celular inducida por el calor (Figura 6). Este tipo de daño por sol 
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ocurre naturalmente a la luz del sol, pero puede ser inducido en laboratorio bajo 

condiciones de oscuridad sometiendo los frutos a una temperatura superficial de 52 ± 

1 °C (Schrader y col., 2001). 

En el daño por sol de tipo bronceado o amarronamiento, dependiendo de la 

intensidad del síntoma, se observa una mancha amarilla-marrón de forma circular 

(Racsko and Schrader, 2012) (Figura 5). La coloración es superficial y no penetra en 

el mesocarpio de la fruta. Desde el punto de vista de la integridad celular, se comprobó 

que es un evento subletal (Schrader y  col., 2001). El daño por sol de tipo bronceado 

o amarronamiento ocurre cuando la temperatura superficial del fruto se encuentra 

entre 46-49 °C. Además del calor, la luz visible es necesaria para el desarrollo de los 

síntomas y no se produce cuando las manzanas son calentadas en la oscuridad 

(Schrader y col., 2001) (Figura 6). 

 

 

  

Figura 6. Condiciones para la formación de los tres tipos de daño por sol en frutos de 

manzana. Adaptado de Racsko y Schrader (2012). 



INTRODUCCIÓN GENERAL  
 

12 
 

El daño fotooxidativo se ha descripto como el resultado de la exposición 

repentina y directa a la luz de un fruto que estaba en la sombra. No es dependiente 

de una temperatura superficial o de UV-B. Los síntomas iniciales, de este tipo de daño 

por sol pueden desarrollarse con temperatura superficial por debajo de 31°C 

(temperatura del aire por debajo de 18°C). Se detecta como una zona blanca en la 

superficie de la fruta dentro de las 24 h de exposición al sol (Figura 5). Estudios de 

integridad de membrana y de microscopía electrónica indican que la muerte celular se 

ocasiona con foto-despigmentación. En frutos no aclimatados que estaban protegidos 

de la radiación UV-A y UV-B, el daño por sol fotooxidativo y necrótico ocurre igual. La 

radiación infrarroja (>700 nm) fue descartada como un factor de inducción. Se sugiere 

que la radiación visible y la producción de especies reactivas de oxígeno son factores 

de inducción de daño por sol fotoxidativo (Felicetti y Schrader, 2008a). 

2.4. Factores abióticos que promueven el daño por sol en frutos 

Numerosos estudios se han focalizado en establecer los factores predisponentes 

al daño por sol, así radiación solar elevada y temperatura son los factores directos 

responsables de esta fisiopatía en el fruto de manzana (Racsko y Schrader, 2012; 

Naschitz y col., 2015; Muñoz y Munné-Bosch, 2018; Morales-Quintana y col., 2020). 

Además, existen factores indirectos que pueden interactuar e influir en la aparición y 

magnitud de los síntomas. Entre ellos se destacan la susceptibilidad de cada cultivar, 

el estado de desarrollo y ubicación del fruto, la forma del árbol y el sistema de 

conducción, la orientación de las filas, y las condiciones hídricas y climáticas como la 

humedad relativa y el viento (Wünsche y col., 2004; Lal y Sahu, 2017; Musacchi y 

Serra, 2018). 

El daño por sol es prevalente en plantaciones en alta densidad con plantas 

pequeñas o con ramificaciones abiertas, lo que provoca una mayor exposición de la 

fruta y una gran entrada de luz en el interior de la planta. Los frutales con portainjertos 

enanizantes generan poco follaje en la planta y por ende la exposición excesiva de 

frutas a la luz, lo que provoca que sean más vulnerables al daño por sol. En el 

hemisferio sur, el mayor porcentaje de fruta con daño por sol se encuentra en el 

cuadrante norte y oeste de la canopia (Racsko y Schrader, 2012). 

Los factores directamente relacionados con el desarrollo de daño por sol 

(elevada radiación solar y temperatura) pueden ser incrementados por los aspectos 
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indirectos que promueven condiciones de estrés oxidativo en los órganos expuestos 

del vegetal.  

 

3. Estrés oxidativo en vegetales 

Los organismos aeróbicos producen EROs que se originan durante procesos 

metabólicos que involucran mecanismos de oxido-reducción, tales como la 

fotosíntesis y la respiración. En condiciones óptimas ambientales las EROs son 

rápidamente metabolizadas y no causan daño celular (Asada y col., 2000; Foyer y 

Shigeoka, 2011). Sin embargo, la reducción del oxígeno no está exenta de riesgos. El 

oxígeno molecular es un aceptor final de electrones idóneo porque su elevada afinidad 

hacia ellos proporciona una gran fuerza directriz termodinámica (Buchanan y col., 

2015). La transferencia de cuatro electrones a la molécula de oxígeno da lugar a 

productos inocuos (dos moléculas de agua), pero su reducción parcial origina 

compuestos peligrosos. Concretamente, la transferencia de un único electrón al 

oxígeno genera el anión superóxido y la transferencia de dos electrones origina 

peróxido (Mittler, 2002a). Estas especies y, particularmente sus productos de 

reacción, son dañinos para las biomoléculas celulares. Se ha estimado que 

aproximadamente el 1% de O2 consumido por las plantas es transformado en EROs 

(Sharma y col., 2012).  

 El término "estrés oxidativo" hace referencia a un desequilibrio entre la 

promoción y la remoción de EROs produciendo como consecuencia daño en la 

maquinaria bioquímica de la célula (Azcón-Bieto y Talón, 2003). En efecto, la 

producción de EROs en situaciones de estrés aumenta notablemente ocasionando 

que los sistemas bioquímicos que usualmente detoxifican y reparan el deterioro de los 

componentes celulares resulten a su vez dañados. Surge entonces un desbalance en 

favor de la producción de EROs que atacan y destruyen lípidos, pigmentos, proteínas 

e inclusive ácidos nucleicos (Suzuki y Mittler, 2006).  

Existe un amplio espectro de factores causantes de estrés oxidativo en 

vegetales, tanto de origen biótico (patógenos y senescencia) como abiótico 

(temperaturas extremas, elevada radiación solar, polución, herbicidas, anegamiento, 

sequía, salinidad y frío entre otros) (Suzuki y col., 2014).  
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3.1. Especies reactivas de oxígeno 

Las EROs son formas parcialmente reducidas de oxígeno diatómico atmosférico 

(O2). Estos compuestos son formados normalmente en los organismos aeróbicos 

durante las reacciones redox, tanto en las mitocondrias como en los cloroplastos 

(Buchanan y col., 2015) (Tabla 1).  

 
Tabla 1. Estructura molecular y fuente de producción de las especies reactivas de oxígeno. 

Extraído de Buchanan y col. (2015). 
Compuesto Notación 

Shorthand 
Fuente 

Oxígeno molecular 
(estado basal triplete) 
 

O2; 3 ∑   Manera más común de oxígeno gaseoso 

Oxígeno singulete 
(primer estado de 
excitación) 
 

1O2; 1 Δ   Radiación UV, fotoinhibición, reacción de 
transferencia de e- en el fotosistema II 
(cloroplastos) 

Anión superóxido O2
¯    Reacción de transferencia de e- en 

mitocondrias, reacción de Mehler en 
cloroplastos (reducción de O2 por el centro 
hierro-sulfuroso Fx del fotosistema I), 
fotorespiración glioxisomal, actividad 
peroxisomal, membrana plasmática, 
oxidación de paraquat, fijación de 
nitrógeno, defensa contra patógenos, 
reacción del O3 y OH- en el apoplasto.     
 

Peróxido de hidrógeno  H2O2 Fotorespiración, ß-oxidación, 
descomposición de O2

¯   inducida por 
protones, defensa contra patógenos.     
 

Radical hidroxilo  HO Descomposición de O3 en presencia de 
protones en el apoplasto, defensa contra 
patógenos.     
 

Radical perhidroxilo  HO2
 Reacción del O3 y OH- en el apoplasto 

 
Ozono  O3 Descargas eléctricas y radiación UV en la 

estratosfera, reacciones que involucran 
combustión de productos fósiles, radiación 
UV en la troposfera.  
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El anión superóxido (O2
¯) se forma cuando el O2 atrapa un electrón adicional; 

éste es un intermediario de un gran número de reacciones bioquímicas donde 

participan enzimas del tipo oxidasas, tales como xantina oxidasa y aquellas que 

utilizan la citrocomo P450 oxidasa. Normalmente el O2
¯ es de corta vida y se 

convierte en H2O2 por la enzima superóxido dismutasa-SOD (Bowler y col., 1992). El 

H2O2 puede atravesar las membranas biológicas y aunque es relativamente poco 

reactivo, a partir de éste y en presencia de metales de transición reducidos, genera 

radical perhidroxilo (HO2
) y de radical hidroxilo (HO), este último, es uno de los 

oxidantes más fuertes de la naturaleza (Bowler y col., 1992; Mittler, 2002; Macedo-

Márquez, 2012). Por lo tanto, las distintas EROs resultan de la excitación del oxígeno 

formando oxígeno singulete (1O2) o de la transferencia de uno, dos o tres electrones 

al O2 para formar, respectivamente O2
¯, H2O2, HO y  HO2

 (Benezer-benezer y col., 

2008) (Figura 7).  

 

 
Figura 7. Química de la reducción secuencial del oxígeno molecular y generación de 

especies reactivas de oxígeno (EROs) (Benezer-benezer y col., 2008).   
 
 

Como ya se dijo anteriormente, aún en condiciones óptimas para el desarrollo de 

la planta, se generan EROs como consecuencia de reacciones del metabolismo 

celular relacionadas con el transporte de electrones (fotosíntesis, respiración, 

fotorespiración, ß-oxidación de ácidos grasos). En la fotosíntesis por ejemplo, la 

reducción del oxígeno por el PS I (reacción de Mehler) da como resultado la formación 

de radicales superóxido (Toivonen y Hodges, 2011). Bajo condiciones normales el 
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ritmo de producción de EROs en las células es baja (240 M s-1 O2
¯) y una 

concentración de 0,5 M de H2O2 en el cloroplasto es considerada como un nivel 

estable y no tóxico. En situaciones de estrés que rompen la homeostasis celular, el 

ritmo de formación de EROs en la célula aumenta hasta 720 M s-1 O2
¯ y la 

concentración de H2O2 en el cloroplasto aumenta hasta 15 M (Mittler, 2002a).  

3.2. Acción de las EROs sobre las biomoléculas  

Las EROs juegan un papel dual en el metabolismo dependiendo de su 

concentración en la planta (Sharma y col., 2012). En bajas concentraciones actúan 

como mensajeros secundarios, señalizando la activación de diferentes procesos de 

respuesta a condiciones de estrés. Por lo tanto la modulación fina de bajos niveles de 

EROs puede ser usada por la célula para monitorear el estado interno de estrés 

(Mittler y col., 2011; Sharma y col., 2012; Suzuki y col., 2012). En cambio, en elevadas 

concentraciones, las EROs causan daño en proteínas, lípidos, carbohidratos, ADN y 

pueden finalmente producir la muerte celular (Muñoz y Munné-Bosch, 2018). El 

balance de EROs en una célula estará determinado por el equilibrio entre  la  

producción y la remoción de éstas y puede cambiar drásticamente dependiendo de 

las condiciones fisiológicas de la planta y de la integración de diferentes estímulos 

ambientales, metabólicos y bioquímicos (Suzuki y Mittler, 2006).  

Si no se eliminan eficientemente, las EROs producen modificaciones 

estructurales de proteínas, activando y acelerando la degradación proteolítica, con lo 

que se altera el metabolismo celular. Pueden ocurrir varias formas de oxidación de 

proteínas que incluyen la formación de carbonilos proteicos, el ataque de ciertos 

aminoácidos (por ejemplo, la formación de 2-oxohistidina a partir de histidina; sulfóxido 

de metionina a partir de metionina) y la oxidación de los grupos sulfhidrilos (Buchanan 

y col., 2015). 

El efecto de los radicales libres en el ADN, se debe a la oxidación y modificación 

química de las bases nitrogenadas. Esto puede originar mutaciones puntuales que, si 

no son corregidas y corresponden a regiones codificantes, pueden conducir a 

estructuras de proteínas modificadas ocacionando disfunción enzimática. 

Los lípidos vegetales incluyen una amplia gama de compuestos, tales como 

ácidos grasos, fosfolípidos, ceras y fitoesteroles en base a terpenos. De todos ellos 

los fosfolípidos son los componentes mayoritarios de las membranas biológicas y los 
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que regulan la fluidez de las membranas. A su vez, los ácidos grasos insaturados que 

forman parte de la composición de los fosfolípidos, son susceptibles a los ataques de 

radicales libres hidroxilos, generando peróxidos de lípidos. La peroxidación de los 

ácidos grasos insaturados altera su estructura y función, haciéndolos más hidrofílicos, 

dañando así el comportamiento normal de la membrana, por ejemplo, aumentando su 

permeabilidad. Los peróxidos de ácidos grasos y sus metabolitos son poderosos 

inhibidores de algunas enzimas, por lo cual los procesos dentro del plasmalema y 

dentro de la célula pueden ser modificados (Gill y Tuteja, 2010). En condiciones de 

estrés oxidativo, cuando el sistema de defensas y reparación resulta insuficiente, se 

produce dentro de la membrana celular una propagación en cadena de radicales libres 

causada por la peroxidación de lípidos. Los radicales libres de origen lipídico entran 

en contacto con otras moléculas de ácidos grasos poliinsaturados generando tanto 

como 10 a 100 nuevos hidroperóxidos de lípidos por cada reacción. Durante la 

reacción en cadena, el radical lipídico hidroperóxido extrae un átomo de hidrógeno y 

se convierte en un peróxido lipídico que, como producto de su catabolismo, produce 

una molécula de malondialdehido (Hodges y col., 1999). El proceso global de 

peroxidación lipídica incluye tres etapas: iniciación, propagación y terminación (Figura 

8). El inicio de la peroxidación lipídica, en una membrana comienza con la sustracción 

de un átomo de hidrógeno de un doble enlace de un ácido graso poliinsaturado, 

principalmente por HO●. En un ambiente aeróbico, el oxígeno se puede añadir al ácido 

graso en el radical para dar radicales hidroperóxidos. Una vez iniciado, se produce 

una reacción en cadena de peroxidación mediante la extracción de un átomo de 

hidrógeno a partir de cadenas adyacentes laterales de ácidos grasos insaturados. El 

hidroperóxido lipídico resultante puede descomponerse fácilmente en varias especies 

reactivas que incluyen MDA, alcanos y alcoholes. Un evento de iniciación individual 

tiene por lo tanto el potencial de generar múltiples moléculas de peróxido por una 

reacción en cadena. El proceso finaliza cuando los radicales peroxilo y peróxidos 

lipídicos se reducen totalmente reaccionando entre sí (Shewfelt y Purvis, 1995; 

Sharma y col., 2012).  

Se ha determinado que la peroxidación de fosfolípidos es el primer desorden 

observado en plantas que sufren estrés oxidativo. Así se produce en hojas una primera 

respuesta generando aumento en la permeabilidad de electrolitos, seguido por una 

caída en la fotosíntesis por destrucción de la estructura tilacoidal de los cloroplastos 

(Hodges y col., 2001). El aumento de pérdida de electrolitos, que proporciona una 
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estimación del grado de permeabilidad de la membrana, implica disminución en las 

propiedades de transporte del plasmalema, lo cual afecta tanto la composición del 

protoplasma como asimismo la del entorno celular. La disrupción de la integridad de 

la membrana celular es seguida por la ruptura de organelas tales como mitocondrias 

y cloroplastos (Racsko y Schrader, 2012).  

 

 

 
Figura 8. Peroxidación de lípidos de membrana. Se representa una sola fase de la bicapa 

lipídica. A) Iniciación del proceso de peroxidación por un radical oxidativo, X●, a través de 

una sustracción de un hidrógeno bis-alilico, por eso forma un radical pentadienyl. B) 

Oxigenación para formar un radical peroxilo y un dieno conjugado. C) Movilización del 

radical peroxilo hacia a la interfase acuosa de la membrana. Adaptado de (Shewfelt y Purvis, 

1995). 
 

3.3. Sistemas de defensa antioxidante 

El sistema de defensa frente a estrés oxidativo está constituido por componentes 

de tipo enzimático y metabolitos antioxidantes que protegen a las moléculas 

biológicas. 

Las enzimas antioxidantes que intervienen en la respuesta de los vegetales a 

estrés oxidativo son superóxido dismutasa (SOD), catalasa (CAT), ascorbato 

peroxidasa (APX), monodehidroascorbato reductasa (MDHAR), dehidroascorbato 

reductasa (DHAR), glutatión reductasa (GR). Estas enzimas no están distribuidas 
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uniformemente dentro de la célula y su contenido varía en los distintos 

compartimentos celulares (Tabla 2).  

 

 

 

Los procesos enzimáticos de protección al estrés oxidativo se dan en primera 

instancia por la acción de SOD, presente en casi todos los compartimentos celulares, 

por el cual los aniones O2
¯ se eliminan con producción de H2O2. Si bien el H2O2 en 

bajas concentraciones actúa como señalizador de estrés oxidativo, su acumulación 

en los tejidos tiene efectos tóxicos. La eliminación de H2O2 se produce por activación 

de vías metabólicas en las cuales participan otras enzimas como CAT y APX (Lu y 

col., 2014) (Figura 9). En los cloroplastos se ha encontrado operativa una vía que 

obtiene la energía para la reducción del H2O2 directamente del aparato fotosintético 

(Figura 9 a) y se ha denominado ciclo de Agua-agua (Asada, 2000). En el cloroplasto, 

en la mitocondria, en los peroxisomas y en el citoplasma, opera un mecanismo 

denominado ruta de Halliwell-Asada y que corresponde al ciclo del ascorbato-glutatión 

(Figura 9 b). Esta vía implica la acción de las enzimas APX, MDAR, DAR y GR, que 

en su conjunto utilizan el poder reductor del NADPH2 para eliminar el H2O2. La amplia 

distribución de esta vía y la alta afinidad de la APX por el H2O2 sugieren que la misma 

Tabla 2. Localización subcelular de las enzimas antioxidantes. 
Enzima antioxidante Abreviatura Localización subcelular 
Ascorbato peroxidasa APX Citosol, estroma de plastidios, 

membrana de plastidios, nódulos 
de raíces  

Catalasas CAT Citosol, peroxisomas, 
glioxisomas 

Dehidroascorbato reductasa  DAR Citosol, estroma de plastidios, 
nódulos de raíces  

Glutatión reductasa GR Citosol, mitocondrias, estroma 
de plastidios, nódulos de raíces 

Monodehidroascorbato 
reductasa 

MDAR Estroma de plastidios, nódulos 
de raíces 

Superóxido dismutasa Cu/Zn SOD 
 
 
Mn SOD 
Fe SOD 

Citosol, peroxisomas, plastidios, 
nódulos de raíces  
 
Mitocondrias  
Plastidios 
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tiene un papel crucial en controlar el nivel de EROs en los compartimentos donde está 

presente (Azcón-Bieto y Talón, 2003).  

Otros mecanismos que actúan en la remoción de EROs incluyen a uno en el cual 

interviene la enzima glutatión peroxidasa (GPX), desarrollado en citosol, mitocondrias 

y plastidios (Figura 9 c), y otro que está constituido por la vía de las CAT en los 

peroxisomas (Figura 9 d). Las CAT no requieren un aporte de equivalentes de 

reducción, por lo tanto son independientes del estado rédox de la célula e implica que 

su funcionamiento no se ve afectado por una situación de estrés oxidativo, al menos 

en forma directa por limitación de cofactores (Mittler, 2002;  Muñoz y Munné-Bosch, 

2018).  

Además de los sistemas enzimáticos existe una variedad de metabolitos 

primarios y secundarios que pueden funcionar como antioxidantes. Los principales 

son el ácido ascórbico (AsA) y el glutatión reducido (GSH), debido a que existen 

enzimas específicas que los unen al metabolismo del peróxido, a la existencia de 

formas oxidadas relativamente estables y a que su conversión de formas oxidadas a 

reducidas se realiza mediante sistemas basados en enzimas de alta capacidad que 

dependen de los portadores de electrones clave, NAD(P)H2. Tanto el ascorbato como 

el glutatión son antioxidantes abundantes y estables en potenciales redox apropiados 

(Foyer y Noctor, 2011; Noctor y col., 2011).  

Asociado a la maquinaria enzimática antioxidante existen otras sustancias que 

actúan en defensa frente al estrés oxidativo en frutos, entre ellas encontramos a los 

fenoles y polifenoles  (Benvenuti y col., 2004; Vieira y col., 2009; Sun y col., 2014). 

Químicamente son compuestos que tienen al menos un anillo aromático al que está 

unido uno o más grupos hidroxilo. Existe una gran variedad de compuestos fenólicos; 

se incluyen los flavonoides (antocianinas, flavonoles y flavonas, flavanonas, chalconas 

y dihidrochalconas, isoflavonas y flavanoles), fenilpropanoides (derivados de ácidos 

hidroxicinámicos, como el cafeico, ferúlico y p-cumárico), estilbenoides (resveratrol y 

piceatanol) y derivados del ácido benzoico (ácidos gálico y elágico). Los flavonoides, 

formados por dos anillos aromáticos unidos por un heterociclo oxigenado, según el 

grado de hidrogenación y de la sustitución del heterociclo constituyen flavonoles, 

flavonas, isoflavonas, antocianos, proantocianidinas y flavanonas. Se encuentran 

generalmente glicosilados. Por otra parte, el grupo de los ácidos fenólicos, contiene 

un anillo aromático con diferentes grupos funcionales, y que pueden formar ésteres 

con los ácidos orgánicos. Otros compuestos de naturaleza polifenólica son estilbenos, 
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taninos, ligninas y lignanos. Algunas de las características de los vegetales, como 

color, astringencia y aroma son debidas a la presencia de compuestos de este tipo. El 

grado de hidroxilación y la posición de los hidroxilos en la molécula determina la 

actividad antioxidante de los polifenoles  (Dai y Mumper, 2010).  

Las antocianinas dan color a las flores y frutos, y actúan como antioxidantes 

naturales. Estudios realizados en Arabidopsis mediante mutantes deficientes en CAT 

permitieron identificar que cuando estas plantas eran expuestas a alta radiación 

lumínica se activaba un grupo de genes relacionados a la vía de regulación y 

biosíntesis de antocianinas (Vanderauwera y col., 2005). Investigaciones realizadas 

en manzanas han demostrado que la síntesis de antocianinas está ligada a factores 

de transcripción MdMYB1, MdMYB10, y MdMYBA, los cuales son inducidos por la 

presencia de luz (Li y col., 2012).  

Durante la adaptación a estrés por alta radiación solar se producen cambios en 

la concentración de los pigmentos en los frutos (Felicetti y Schrader, 2009; Schrader 

y col., 2011).  En manzana se ha determinado un aumento de antocianinas, lo cual 

sugiere que éstas cumplen una función protectora en la piel de los frutos sometidos a 

alta irradiancia  (Merzlyak y Chivkunova, 2000; Merzlyak y col., 2008). En mutantes 

naturales de peras variedad ‘Anjou’, se observó que los tejidos de la piel del fruto del 

cultivar ‘green Anjou’ presentan menor capacidad de fotoprotección que el de ‘red 

Anjou’, lo cual sería debido a que las peras rojas poseen una alta concentración de 

antocianinas respecto de la variedad verde (Li y col., 2008).  
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Figura 9. Vías de detoxificación de especies reactivas de oxígeno (EROs) en plantas. (a) 

Ciclo agua-agua. (b) Ciclo de Ascorbato-glutatión. (c) Ciclo del glutatión peroxidasa (GPX). 

(d) Ciclo de la catalasa (CAT). La superóxido dismutasa actúa en la primera línea de 

defensa convirtiendo O2
- en H2O2. La ascorbato peroxidasa (APX), GPX y CAT luego 

detoxifican H2O2. A diferencia de la CAT (d), la APX y GPX requieren ascorbato (AsA) y/o 

glutatión (GSH) regenerado cíclicamente (a-c). Estos ciclos necesitan electrones donados 

directamente del aparato fotosintético (a) o del NAD(P)H (b y c) como poder reductor. Las 

EROs están indicadas en rojo, los antioxidantes en azul y las enzimas secuestradoras de 

EROs en verde. Abreviaturas: DHA, dehidroascorbato; DHAR, DHA reductasa; Fd, 

ferredoxina; GR, glutatión reductasa; GSSG, glutatión oxidado; MDA, 

monodehidroascorbato; MDAR, MDA reductasa; PSI, fotosistema I. Extraído de: Mittler, 

2002, Trends Plant Science 7:405-410. 
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3.4. Estrés oxidativo debido a elevada radiación solar y altas temperaturas 

3.4.1. Efecto de elevada radiación solar  

La radiación solar en los vegetales es beneficiosa dado que dirige y está 

asociada a procesos metabólicos fundamentales para la vida. La mayor parte de la 

radiación que incide en un órgano vegetal es reemitida en forma de radiación 

infrarroja, otra parte es disipada por conducción, convección y por la evaporación de 

agua que acompaña a la transpiración. Una pequeña parte es acumulada como 

cambios en la temperatura del órgano, fundamentalmente en el agua que contiene. 

Por otro lado, una porción del espectro de la radiación electromagnética es absorbida 

por moléculas de pigmentos que quedan así activados y parte de la energía de 

activación es acumulada como energía química (fotosíntesis) o disipada como 

fluorescencia, fosforescencia, calor o transferencia a otros pigmentos (Taiz and 

Zeiger, 2006).   

Cuando la energía radiante incidente es elevada y los mecanismos de disipación 

y control no son suficientemente efectivos se produce un exceso de energía de 

excitación y calentamiento del órgano. El exceso de energía de excitación lleva a una 

máxima excitación de las moléculas de clorofila y a la superproducción de electrones 

por la oxidación del agua, aumentando los niveles de H2O2  (Foyer y Shigeoka, 2011). 

La cantidad de exceso de energía de excitación que la planta experimenta depende 

también de factores ambientales y de desarrollo que determinan la cantidad de 

energía requerida por la planta para los procesos celulares. Enfermedades, estado 

hídrico y nutricional limitado y cambios rápidos en la temperatura pueden promover 

exceso de energía de excitación, inclusive en situaciones de iluminación que en 

condiciones adecuadas no provocarían problemas (Demmig-Adams y Adams, 1992). 

Como resultado de los efectos directos que suceden cuando la radiación solar 

excede el nivel máximo característico para cada vegetal, se puede generar una 

situación desfavorable conocida como "estrés fotooxidativo” (Takahashi y Badger, 

2011; Muñoz y Munné-Bosch, 2018). Esta denominación general comprende los 

daños que sufren los componentes celulares debido a un exceso de radiaciones UV, 

IR e inclusive de luz visible, que causan aumento de energía de excitación, afectan el 

equilibrio electrónico de las moléculas y provocan una elevación de la temperatura de 

los órganos expuestos. 
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La porción del espectro de alta energía UV-B provoca fundamentalmente 

mutaciones irreversibles en el material genético (Azcón-Bieto y Talón, 2003). La luz 

UV-B causa dimerización de las bases de timina, lesiones en el ADN y destrucción de 

la proteína D1 del fotosistema II, y además se ha observado aumento en la pérdida 

de electrolitos debido a peroxidación de lípidos. Se ha determinado que una 

exposición de las radiaciones UV también puede acarrear destrucción de las defensas 

antioxidantes del organismo, por lo que parte de la acción destructiva de la radiación 

UV resulta de mecanismos que involucran directa o indirectamente la generación de 

EROs (Schrader y col., 2008; Buchanan y col., 2015).   

Los mecanismos más sensibles a fotooxidación en las plantas son los que están 

asociados y dirigidos por eventos que dependen de la luz. Uno de los problemas más 

serios que acarrea la utilización de la radiación fotosintéticamente activa como fuente 

de energía para realizar reacciones químicas, es que la alta reactividad de los estados 

excitados y radicales libres participantes en cualquier proceso fotoquímico hace 

probable que se produzcan transformaciones no deseadas (Szabó y col., 2005).  

La especial constitución y precisa organización estructural del aparato 

fotosintético reduce considerablemente la frecuencia con que se producen procesos 

distintos de los que conducen a la disipación inocua de energía. Sin embargo, ocurren 

en cierto grado procesos alternativos que son fuente de EROs ocurren en cierto grado 

(Taiz y Zeiger, 2006). El origen de los procesos secundarios deletéreos reside 

esencialmente en desajustes entre las etapas individuales de la fotosíntesis. En primer 

lugar, debemos tener en cuenta que cualquiera de los constituyentes intrínsecos (no 

sustratos) que intervienen en la fotosíntesis experimenta un ciclo de cambios durante 

su intervención y que la capacidad para participar en un nuevo ciclo depende de que 

el constituyente haya terminado el anterior y vuelto al estado inicial. Así, por ejemplo, 

el ciclo del donador primario del centro de reacción en cualquiera de los dos 

fotosistemas es:  

 

 

 

La única forma del donador primario que puede aceptar un exitón (fotón) que 

produzca su oxidación es P, de manera que si el exitón lo encuentra como P* o P+ 

debe seguir en la antena hasta encontrar otro P disponible o relajarse mediante una 

ruta alternativa. De forma paralela, si el aceptor primario está reducido, no puede 

   * P  →  P* →  P+  +  e- 



INTRODUCCIÓN GENERAL  
 

25 
 

aceptar el electrón de P* en la reacción fotoquímica primaria y P* debe relajarse 

también por una ruta alternativa (Azcón-Bieto y Talón, 2003). En condiciones 

ambientales normales los procesos alternativos a la transformación de la energía solar 

en química se producen siempre, aunque en baja frecuencia permitiendo que 

funcionen los procesos de protección de la planta. 

 

3.4.2. Efecto de altas temperaturas 

Las plantas poseen una maquinaria química que les es propia y por tanto 

presentan sensibilidad a la temperatura, que junto con el agua y la luz constituyen los 

factores ambientales críticos para el desarrollo de los vegetales. Cada reacción 

enzimática, función metabólica y proceso fisiológico funciona a temperaturas óptimas. 

Las temperaturas en las cuales los procesos biológicos pueden llevarse adelante 

están generalmente limitadas por el punto de congelamiento del agua en el extremo 

inferior y la desnaturalización de las proteínas en el extremo superior (Taiz y Zeiger, 

2006).  

Actualmente está bien documentado que las temperaturas altas producen estrés 

oxidativo tanto en animales como en los diferentes órganos de una planta (Wahid y 

col., 2007; Hengari y col., 2014a). El estrés por temperaturas altas genera en los 

vegetales una mayor necesidad de eliminar EROs, se ha observado un incremento en 

la actividad de enzimas antioxidantes en hojas y frutos (Ma y Cheng, 2004; 

Almeselmani y col., 2006).  

El aumento de EROs por efecto de la temperatura por encima de los valores 

límites de tolerancia para cada especie, aumenta la oxidación de lípidos (Liu y Huang, 

2000; Jiang y Huang, 2001), desnaturalización de proteínas y alteración en el patrón 

de expresión génica (Wahid y col., 2007). Estas perturbaciones producen pérdida de 

actividad de las enzimas, generan daños en la estructura celular e impiden las 

funciones de membrana (Azcón-Bieto y Talón, 2003; Buchanan y col., 2015).  

Las membranas celulares son las primeras afectadas por el estrés por 

temperaturas elevadas; cuando estas superan 40 ºC afectan la permeabilidad de las 

membranas por aumento en la peroxidación de los lípidos (Liu y Huang, 2000; Chaves-

Barrantes y Gutiérrez-Soto, 2016).  

El aumento progresivo de la temperatura hasta aproximadamente 40 ºC, induce 

una mayor síntesis de proteínas. Sin embargo, cuando los tejidos de frutos y hojas 
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son expuestos a temperaturas superiores a los límites de tolerancia, el contenido de 

proteínas disminuye (Chaves-Barrantes y Gutiérrez-Soto, 2016). Con altas 

temperaturas no sólo se ve afectada la estructura de las proteínas por 

desnaturalización, sino que además disminuye la síntesis de proteínas del 

metabolismo normal y aumentada la transcripción y traducción de un nuevo grupo de 

proteínas denominadas de choque térmico (heat shock proteins) (Wünsche y col., 

2004; Wahid y col., 2007). Esta respuesta es observada cuando las plantas son 

sometidas a temperaturas superiores en 5 ºC a las condiciones óptimas de crecimiento 

(Buchanan y col., 2015).   

El aumento de la temperatura provoca interrupción en las rutas metabólicas 

asociadas a la generación de energía y respiración. Las partes más sensibles al calor 

son los complejos del fotosistema II, aunque también se ven afectadas de manera 

adversa la Ribulosa 1,5 bisfosfato carboxilasa y otras enzimas del metabolismo del 

carbono. Se ha observado que el estrés por altas temperaturas provoca la disminución 

del contenido de clorofila y una  reducción en la tasa fotosintética (Wahid y col., 2007).  

Los frutos presentan baja transpiración, lo que incide en una escasa capacidad 

para disipar el calor. Esto hace que en condiciones de altas temperaturas la cara 

expuesta de los frutos sufra mayor estrés por calor y al prolongarse esta situación 

aparezcan alteraciones fisiológicas como el daño por sol (Schrader y col., 2008).  
 

 

4. Hormonas vegetales relacionadas a la respuesta al estrés 
oxidativo 

En entornos cambiantes, las plantas necesitan regular su crecimiento y 

desarrollo de tal manera de adaptarse a condiciones estresantes. Es creciente la 

cantidad de reportes científicos que demuestran que las EROs desempeñan un rol 

crucial en la activación de las vías de respuesta al estrés abiótico de las plantas 

(Sharma y col., 2012; You y Chan, 2015). Parte de estas vías están asociadas a una 

compleja red de interacción entre hormonas vegetales (Bartoli y col., 2013; Xia y col., 

2015).  

Las fitohormonas, un grupo diverso de moléculas de señalización que se 

encuentran en pequeñas cantidades en las células, son de importancia clave en el 
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desarrollo de las plantas y la plasticidad fenotípica. A menudo, la variación de sus 

concentraciones alteran rápidamente la expresión génica al inducir o prevenir la 

degradación de los reguladores transcripcionales a través del sistema ubiquitina-

proteasoma (Peleg y Blumwald, 2011). De esta manera, permiten la aclimatación de 

las plantas mediante la modificación del crecimiento, el desarrollo, las transiciones de 

fuente/sumidero y la asignación de nutrientes. La participación de las fitohormonas 

ABA, etileno y poliaminas se ha demostrado en diversas respuestas a estreses 

abióticos y bióticos (Iamsub y col., 2009; Calzadilla y col., 2014; Torres y col., 2017). 

 

 4.1. Poliaminas 

 En los últimos años el concepto de hormona vegetal ha comenzado a ampliarse 

a sustancias que no pertenecen a los cinco grupos de hormonas clásicos (auxinas, 

giberelinas, citoquininas, etileno y ácido abscísico) (Azcón-Bieto y Talón, 2008). Entre 

estas sustancias se encuentran las poliaminas, que son policationes de bajo peso 

molecular presentes en todos los seres vivos. Las poliaminas están en todos los 

compartimentos de la célula vegetal, incluido el núcleo, lo que indica su participación 

en diversos procesos fundamentales en la célula, como replicación, transcripción, 

traducción, estabilización de la membrana, modulación de la actividad enzimática, 

división y alargamiento celular, crecimiento y desarrollo de las plantas (Kaur-Sawhney 

y col., 2003; Kuznetsov y Shevyakova, 2007).  

En las células vegetales las poliaminas más comunes son Putrescina (Put; 1,4-

diaminobutano), Espermidina (Spd;  triamina 1,8 diamino-4-ozaoctano) y Espermina 

(Spm; tetramino 1,12-diamino 4,9-diazadodecano) (Figura 10) (Bitrián y col., 2012).   

La distribución de estos compuestos en los diferentes tejidos depende del 

estado de desarrollo, y en general es más abundante la Put respecto a la Spd y a la 

Spm. En plantas, las poliaminas se encuentran presentes desde un nivel micromolar 

hasta milimolar y aunque su concentración es mayor respecto a otras fitohormonas se 

las considera también reguladores de crecimiento, ya que juegan un papel 

fundamental en una amplia variedad de procesos (Handa y Mattoo, 2010). Otros 

investigadores, sin embargo, dudan en clasificarlas como fitohormonas debido 

precisamente a su alta concentración en los tejidos vegetales (Fujita y Shinozaki, 

2015).  



INTRODUCCIÓN GENERAL  
 

28 
 

 

 

 

4.1.1. Regulación interna de poliaminas 

La biosíntesis de las poliaminas se inicia con la descarboxilación de la ornitina 

para formar putrescina. Esta reacción es catalizada por la enzima ornitina 

descarboxilasa (ODC) (Figura 11). En plantas y algunos procariotas existe una ruta 

metabólica alternativa que se inicia con la descarboxilación de la arginina por una 

arginina descarboxilasa (ADC) para formar agmatina, que es hidrolizada por una 

agmatina-imino hidrolasa (AIH), dando lugar a N-carbamilputrescina, que finalmente 

es transformada en Put. A su vez, la ornitina y la arginina son interconvertibles entre 

sí; la ornitina se convierte en arginina a través de la vía de la citrulina, mientras que la 

arginina se convierte en ornitina por la acción de la actividad arginasa (Bitrián y col., 

2012) 
A partir de la Put, se producen la Spd y Spm mediante la adición de grupos 

aminopropilo por la acción de las enzimas espermidina sintasa (SPDS) y espermina 

sintasa (SPMS). Los grupos aminopropilo derivan de la metionina, la cual es 

convertida en primera instancia en S-adenosilmetionina (SAM) y luego descarboxilada 

en una reacción catalizada por la S-adenosilmetionina descarboxilasa (SAMDC). La 

 

Figura 10. Estructura química de la putrescina, espermidina y espermina. Los grupos 

aminopropilos (en rojo) se unen a la cadena lineal de cuatro carbonos de la putrescina (en 

azul) para producir espermidina y espermina. Adaptado de Bitrián y col. (2012) 
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SAM es un precursor común para las rutas de biosíntesis tanto de las Poliaminas como 

del etileno y la SAMDC regula ambos procesos (Tiburcio y Alcázar, 2014). 

Como sucede con todos los reguladores de crecimiento vegetal, la cantidad 

intracelular de poliaminas libres no sólo depende de su síntesis, sino que también se 

ve influenciada por otros procesos tales como la degradación, la conjugación y el 

transporte. El nivel de poliaminas libres es estrictamente regulado y, en general, suele 

variar en respuesta a condiciones de estrés ambiental o durante la transición entre 

diferentes poliaminas (Bitrián y col., 2012; Shelp y col., 2019). Las poliaminas son 

desaminadas a través de la acción de amino oxidasas. La cobre diamino oxidasa 

(DAO) oxida a la diamina putrescina a 4-aminobutanal concomitantemente con la 

liberación de NH3 y H2O2. La DAO participa en eventos fisiológicos importantes, que 

incluyen la biosíntesis de la lignina y de la pared celular, a través de productos de 

reacción, principalmente H2O2. La poliamina oxidasa (PAO) es otra clase de amino 

oxidasa que se asocia a las paredes celulares y puede desaminar la Spd y Spm, 

utilizando flavin-adenindinucléotido (FAD) como cofactor y O2 como donador de 

electrones. El catabolismo de la Spd y Spm produce 4-aminobutanal o 3-aminopropil-

4-aminobutanal, respectivamente, junto a 1,3-diaminopropano y H2O2 (Toumi y col., 

2010).  

En las células vegetales, las poliaminas se sintetizan en plastidios y en el citosol. 

Esta compartimentalización indica que existen transportadores que permiten la 

movilidad de las poliaminas entre los diferentes sitios celulares, y que este transporte 

tendría importancia en el rol fisiológico de las poliaminas (Fujita y Shinozaki, 2015). 

Las poliaminas se pueden encontrar como formas solubles o insolubles. Las formas 

solubles pueden estar libres o conjugadas en forma covalente a compuestos de bajo 

peso molecular como algunos fenoles, mientras que las formas insolubles pueden 

estar unidas en forma covalente a lípidos, proteínas o pared celular (Minocha y col., 

2014). La translocación a distancia de las poliaminas se realiza a través del xilema y 

floema siendo transportadas con diferente facilidad en función a la cantidad de grupos 

nitrogenados en la molécula. La Put es fácilmente movilizada dentro del floema, 

mientras que el transporte de Spd y Spm es más limitado (Fariduddin y col., 2013).  
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Figura 11. Biosíntesis de Putrescina, Espermidina y Espermina y su relación con la 

biosíntesis del etileno. Enzimas involucradas: ornitina descarboxilasa (ODC), arginina 

descarboxilasa (ADC), agmatina-imino hidrolasa (AIH), espermidina sintasa (SPDS), 

espermina sintasa (SPMS) y S-adenosilmetionina descarboxilasa (SAMDC). Extraído de 

Bitrián y col. (2012) 

 

 

4.1.2. Rol de las poliaminas en estrés abiótico 
  

 La disponibilidad de inhibidores específicos de la biosíntesis de las poliaminas 

ha contribuido en la investigación de los mecanismos e interacciones de las mismas 

y del entendimiento de su papel fisiológico en el crecimiento y desarrollo de las 

plantas. Las poliaminas están involucradas en numerosos procesos del desarrollo 
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vegetal, incluyendo la división celular, embriogénesis, desarrollo de órganos 

reproductivos, crecimiento radical, tuberización, iniciación floral y senescencia de 

hojas (Kaur-Sawhney y col., 2003; Handa y Mattoo, 2010). 

Más allá de la participación en el crecimiento y desarrollo de los vegetales, bajo 

diferentes condiciones de estrés abiótico tales como sequía, salinidad, altas y bajas 

temperaturas, radiación UV, metales pesados y ozono, entre otros, se produce 

acumulación de poliaminas  (Kuznetsov y Shevyakova, 2007; Calzadilla y col., 2014). 

Los mecanismos por los cuales las poliaminas pueden atenuar los daños en 

diferentes situaciones de estrés se deben a su naturaleza policatiónica, que permite 

interacciones con macromoléculas como ADN, ARN, complejos transcripcionales y 

traduccionales, y posibilita estabilizar las estructuras de las membranas celulares 

(Minocha y col., 2014). Por ejemplo, en los cloroplastos, las poliaminas protegen a la 

membrana tilacoidal contra los efectos nocivos de condiciones estresantes y permiten 

mantener la función fotosintética (Calzadilla y col., 2014).  

Por otra parte, las poliaminas actúan como moléculas señal en la ruta de 

respuesta al estrés abiótico mediante la interacción con el ABA y el óxido nítrico. 

Toumi y col. (2010) observaron que en condiciones de sequía el ABA promueve la 

acumulación de poliaminas en hojas de vid y, al mismo tiempo, induce la vía de 

oxidación en el apoplasto, lo que genera H2O2. Éste, a su vez integra la vía de 

señalización para iniciar una respuesta frente al estrés hídrico.  

Entre los compuestos antioxidantes que las plantas producen para atenuar los 

efectos nocivos de las EROs se han reportado las poliaminas. Estas sustancias actúan 

directamente como secuestradores de radicales libres o promoviendo la producción 

de enzimas antioxidantes (Kuznetsov y Shevyakova, 2007; Minocha y col., 2014).  

En general, las investigaciones realizadas sobre el rol de las poliaminas durante 

condiciones de estrés en las plantas, indican un incremento de su contenido y una 

mejora de la tolerancia a las condiciones estresantes (Gill y Tuteja, 2010;  Gupta y 

col., 2013). Sin embargo, existen investigaciones en las cuales el nivel de Poliaminas 

no estuvo relacionado con la respuesta adaptativa de las plantas a condiciones de 

estrés o inclusive mostró una correlación negativa. Las poliaminas en exceso pueden 

actuar como agentes pro-oxidantes siendo peligrosos para las células vegetales. Por 

lo tanto, es difícil establecer una relación directa y general entre los niveles de 

poliaminas, en especial en forma individual, y la tolerancia al estrés abiótico 

(Fariduddin y col., 2013; Pál y col., 2015). La interacción de las poliaminas, las EROs 
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y los antioxidantes es quizás uno de mecanismos fisiológicos y bioquímicos más 

complejos en las plantas (Minocha y col., 2014).  

 

4.2. Ácido abscísico 

El ácido abscísico (ABA) es una molécula pequeña de 15 átomos de carbono 

que pertenece a los metabolitos del grupo de los isoprenoides, tiene una configuración 

no plana y múltiples restos funcionales. Es una fitohormona que se puede encontrar 

en pequeñas cantidades en todos los tejidos vegetales, en algunos musgos, algas 

verdes, cianobacterias y varios hongos fitopatógenos (Zeevaart y Creelman, 1988; 

Azcón-Bieto y Talón, 2003). Está asociado a la regulación del desarrollo embrionario 

de la semilla, a la dormición de yemas, la inducción de síntesis de etileno y a las 

respuestas de la planta a una variedad de situaciones abióticas que producen estrés 

(Xiong y Zhu, 2003; Hong y col., 2013). La función más ampliamente estudiada del 

ABA es la de regular el equilibrio hídrico de las plantas y la tolerancia al estrés 

osmótico, pero también se ha reportado su participación en la respuesta a estrés 

térmico y por alta radiación lumínica (Galvez-Valdivieso y col., 2009; Boneh y col., 

2012; Vishwakarma y col., 2017).  

El ácido abscísico funciona en plantas a través del reconocimiento celular por el 

receptor intracelular, PYL. El receptor PYL unido a ABA forma complejos que permiten 

la liberación de la inhibición de proteínas quinasas que regulan múltiples respuestas 

fisiológicas a través de sustratos diana fosforilables, incluidos canales iónicos, factores 

de transcripción y transportadores, entre otros. La regulación de estos componentes 

es crítica para manejar respuestas de defensa a estrés abiótico y mantener el 

crecimiento en entornos de crecimiento no óptimos (Chen y col., 2020). 

4.2.1. Regulación interna de ABA 

Los niveles de ácido abscísico se controlan mediante síntesis y degradación, 

conjugación y transporte. Las plantas sintetizan ABA utilizando la vía de los 

carotenoides, que también se conoce como la "vía indirecta". En mutantes de tomate 

defectuosos en la síntesis de ABA se determinó que esta se inicia desde la escisión 

de un precursor de 40 carbonos, el β-caroteno (Xiong y Zhu, 2003; Nambara y Marion-

Poll, 2005). La conversión del precursor zeaxantina (C40) a xantoxina (C15) se lleva 
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a cabo en plastidios y en el citoplasma. En el citoplasma, una alcohol deshidrogenasa 

de cadena corta convierte la xantoxina en aldehído abscísico, que finalmente se oxida 

a ABA (Chen y col., 2020). La conversión de 9'-cis-neoxantina y 9'-cis-violaxantina en 

xantoxina por la 9‐cis‐epoxycarotenoide dioxigenasa (NCED) es un paso limitante de 

la velocidad en la biosíntesis de ABA (Figura 12). 

Los análisis de localización de enzimas biosintéticas y de los transcriptos 

correspondientes indican que los haces vasculares son el sitio de la síntesis de ABA 

en plantas turgentes, mientras que en condiciones adversas también está activa esta 

vía en las células de guardia (Nambara y Marion-Poll, 2005).  

El transporte de ABA entre células y órganos es una parte importante de la 

función del ABA en respuestas de estrés sistémico de toda la planta. El ABA existe 

naturalmente en las plantas en forma aniónica (ABA−) y protonada (ABAH), como es 

un ácido débil, puede difundirse pasivamente a través de la membrana plasmática 

pero también se moviliza activamente mediante transportadores proteicos unidos a 

ATP. Funcionalmente, cada vez se descubren más transportadores de ABA 

involucrados en transpiración, morfología de raíz, germinación de semillas y otros 

procesos importantes para el estrés (Sah y col., 2016). 

El nivel endógeno de ABA está modulado por el equilibrio preciso entre la 

biosíntesis y el catabolismo. El catabolismo de ABA se produce en gran medida a 

través de dos tipos de reacciones: hidroxilación y conjugación. El ABA puede ser 

catalizado a ácido fásico (PA) por CYP707As, que a su vez es catalizado a ácido 

dihidrofásico (DPA) por PA reductasa (PAR) (Figura 12). En Arabidopsis se ha 

demostrado la existencia del gen CYP707A que codifica para una enzima ABA-8-

hidroxilasa, que está comprometida en la ruta predominante de degradación del ABA. 

No obstante, existen otras dos hidrolasas que oxidan los grupos metilos en el C-7 y 

C-9 del anillo y limitan la actividad del ABA. A su vez, la hidroxilación desencadena 

otros pasos de inactivación. Otros mecanismos de reducción de la actividad del ABA 

son a través de la ciclación espontánea y por conjugación formando esteres con 

glucosa (Nambara y Marion-Poll, 2005). 
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Figura 12. Biosíntesis, catabolismo y conjugación de ácido abscísico (ABA). Adaptado de 

Chen y col. (2020) 

 
 

4.2.2. Rol del ABA en estrés oxidativo 

La tolerancia al estrés inducida por ABA está parcialmente relacionada con la 

activación de los sistemas de defensa antioxidante, incluidos los componentes 

enzimáticos y no enzimáticos, que protegen las células vegetales contra el daño 

oxidativo (Jiang y Zhang, 2001; Zhang y col., 2014). Estudios realizados mediante 

aplicación exógena de ABA sobre Orthosiphon stamineus (hierba típica de zonas 

tropicales) demostraron que en los tejidos se incrementó la producción de fenoles 

totales, flavonoides, sacarosa, H2O2, aumentó la actividad PAL, APX, CAT y SOD y 

las capacidades antioxidantes (Ibrahim y Jaafar, 2013). Los efectos positivos en la 

inducción de una respuesta de defensa antioxidante contra el daño oxidativo están 

relacionados a bajas concentraciones de ABA (10 a 100 mM). No obstante, una alta 
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concentración de ABA (1000 mM) puede inducir la generación excesiva de EROs y 

daño oxidativo en células vegetales (Jiang y Zhang, 2001).  

Por otra parte, Jia y col. (2011) han reportado que frutos de plantas transgénicas 

de frutilla mutadas para inhibir la biosíntesis de ABA, presentaban menores niveles de 

esta hormona así como frutos sin color. Los resultados indicaron que el ABA está 

ligado a la maduración de los frutos y a la síntesis de antocianinas. Trabajos realizados 

en uva y en arándanos reportaron que el ABA no sólo estimula la síntesis de 

antocianinas sino que también induce las enzimas antioxidantes (Berli y col., 2010; Oh 

y col., 2018). 

 

4.3. Etileno  

El etileno es la única hormona vegetal gaseosa, presenta una estructura 

molecular simple y pequeña que le permite difundir por los tejidos rápidamente, para 

iniciar su efecto en cantidades mínimas. Está presente en angiospermas y 

gimnospermas aunque también en bacterias y hongos además de musgos, hepáticas, 

helechos y otros organismos. Siendo un gas, puede moverse rápidamente por los 

tejidos, no tanto por transporte sino por difusión. Su efecto además se inicia con 

cantidades mínimas, las cuales ya provocan respuestas (Jordán y Casaretto, 2006). 

Si bien el etileno está involucrado en el quiebre de dormancia, epinastia, 

inducción floral, abscisión de órganos y respuesta a estrés biótico y abiótico, a nivel 

comercial, los efectos más analizados son la aceleración de la senescencia y 

maduración de frutos (Lara y Vendrell, 2000). En los frutos de las especies 

denominadas climatéricas, al inicio de la estapa de maturación, se produce un 

incremento marcado de la respiración coincidiendo con aumento de la producción de 

etileno (Ascón-Bieto y Talón, 2008). Por otra parte, en este tipo de frutos la presencia 

de etileno promueve su propia síntesis (autocatálisis) y son capaces de seguir 

madurando una vez separados de la planta, siempre que hayan alcanzado un nivel de 

desarrollo caracterizado por el tamaño máximo (Sozzi, 2007). Entre los frutos 

climatéricos se puede citar a banana, manzana, tomate, paltas, kiwi, melón, pera, higo, 

durazno, nectarinas, mango, y otros. En cambio, en los frutos no climatéricos el nivel 

de etileno permanece estable, siendo los más característicos los cítricos (naranja, 

limón), cerezas, frutillas y uvas. En estos últimos el etileno no es requerido para la 

maduración de sus frutos; sin embargo, aplicaciones a cítricos provocan un efecto de 
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deverdizado, con pérdida de clorofila en el flavedo, lo que da una apariencia de mayor 

madurez. Se ha determinado que en frutos climatéricos puede producirse un nivel de 

etileno superior a 300 nl/g h, al mismo tiempo que se desencadena una rápida 

liberación de CO2 (Jordán y Casaretto, 2006). 

4.3.1. Regulación interna del etileno 

La biosíntesis de etileno se conoce como el ciclo de la metionina o de Yang, se 

inicia por la asociación de la metionina con la adenosina conformando la S-

adenosilmetionina (SAM). El paso siguiente es la conversión de este intermediario en 

ácido 1-aminociclopropano-1-carboxílico (ACC), que se escinde en etileno con 

liberación de CO2 (Figura 13). De la conversión de SAM a ACC se libera 5 metil-tio-

adenosina, la cual se disocia en adenina y ribosa pasando por varias reacciones hasta 

constituir nuevamente metionina y continuar el ciclo. Este ciclo metabólico es 

importante pues recicla la metionina, un aminoácido no abundante, como fuente de 

azufre. Las reacciones pueden estar separadas espacialmente; en condiciones de 

inundación (condiciones anaeróbicas) el ACC se genera en la raíz y se transporta vía 

xilema, a través de la corriente transpiratoria hacia la parte aérea, donde se transforma 

en etileno y manifiesta su acción (Jordán y Casaretto, 2006). Las tres reacciones 

principales están gobernadas por las enzimas SAM sintasa para la síntesis de SAM; 

la ACC sintasa para el ACC, y la ACC oxidasa para el etileno, siendo esta última una 

reacción aeróbica. Aumentos de ACC, ACC oxidasa y etileno se han observado en 

varios frutos un par de días después de su cosecha, sin embargo, las reacciones de 

síntesis también pueden ser incrementadas bajo algunas situaciones de estrés 

(Azcón-Bieto y Talón, 2003).  

La degradación de etileno ocurre en forma gradual pasando a óxido de etileno, 

ácido oxálico y CO2. Por otro lado, no todo el ACC es convertido a etileno, sino que 

parte de él se conjuga a N-malonil ACC mediante la acción de la N-maloniltransferasa 

(Figura 13).  
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Figura 13. Ciclo de la metionina o de Yang, en relación a la síntesis de etileno. Extraído de 

Jordán y Casaretto (2006) 

 

4.3.2. Rol del etileno en estrés oxidativo 

Se ha reportado que el etileno juega un papel importante en la tolerancia de las 

plantas a estrés oxidativo generado por condiciones ambientales adversas (Peng y 

col., 2014; Cui y col., 2015). Estudios realizados en tabaco (Nicotiana tabacum) sobre 

factores de respuesta a etileno indicaron que esta hormona modula la reacción al 

estrés oxidativo aumentando la tolerancia al estrés abiótico. Esta regulación se asoció 

al aumento de la actividad de enzimas como SOD y reducción del contenido de EROs 

bajo tratamientos de sequía, frío, sal y ácido abscísico (Wu y col., 2008).  

Para comprender mejor el papel de la señalización de etileno en la tolerancia al 

estrés de las plantas, Asensi-Fabado y col. (2012) midieron cambios inducidos por 

estrés salino en los niveles de expresión de los genes de biosíntesis, percepción y 
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señalización de etileno en plantas de Arabidopsis thaliana. Entre los genes analizados, 

el factor de transcripción EIN3 mostró el mayor aumento del nivel de expresión bajo 

estrés oxidativo, produciendo señales derivadas de la peroxidación lipídica que 

pueden desempeñar un papel positivo a bajas concentraciones para soportar el estrés 

salino moderado, pero pueden ser perjudiciales si se acumulan en grandes 

cantidades, particularmente en el caso del malonildialdehído. Siguiendo esta línea de 

investigación, estudios en plantas de Arabidopsis pretratadas con etileno y con 

mutantes insensibles a etileno demostraron que esta hormona está involucrada en 

disminuir la concentración de EROs y generar una mayor tolerancia al estrés hídrico 

y salino (Peng y col., 2014; Cui y col., 2015).   

Trabajos realizados en tabaco por Zhang y col. (2016) sugieren que proteínas 

que son factores de respuesta a etileno (ERF) coordinan una red reguladora compleja 

entre la señalización de etileno y la acumulación de EROs. La expresión de estos 

factores de respuesta a etileno podría disminuir la acumulación de EROs en las 

plantas de tabaco y aumentar la tolerancia del tabaco al estrés por H2O2.  
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FUNDAMENTACION  

Las pérdidas en la producción de frutos de manzanas y peras ocasionadas por 

daño por sol son elevadas en la mayoría de las regiones frutícolas del mundo. Los 

valles irrigados del norte de la Patagonia se caracterizan por tener clima árido con 

radiación y temperaturas elevadas en verano (Rodriguez y Muñoz, 2006), lo que 

induce en la cara expuesta de los frutos una fisiopatía conocida como daño por sol. 

No obstante las condiciones climáticas extremas, la economía de la región se basa en 

el cultivo de frutales de Pomáceas que puede ser productivo debido a un amplio 

sistema de riego artificial. En esta región se ha determinado una incidencia de daño 

por sol de hasta el 50% en el caso de la variedad Fuji (Colavita, 2008). El impacto de 

esta fisiopatía genera importantes pérdidas económicas debido a que la fruta con leve 

daño de sol se comercializa con precios bajos en el mercado interno. La fruta que 

presenta grados avanzados de afección directamente se descarta. El daño por sol es 

considerado un grave problema económico en prácticamente todas las regiones 

productoras de manzanas del mundo (Racsko y Schrader, 2012).  

Durante los años 2002-2005 realicé la Maestría en Ciencias Químicas con 

Orientación en Biotecnología dictada en la UNCo. La investigación de la tesis 

realizada dio como resultados que en los frutos de manzana expuestos a alta radiación 

solar se induce la síntesis de metabolitos y la actividad de las enzimas antioxidantes 

según un patrón que responde al desarrollo del fruto, dado que el estudio abarcó 

desde fruto pequeño a cosecha. Este comportamiento fue diferente en las dos 

variedades estudiadas (Red Delicious y Braeburn). También se determinó a nivel 

agronómico la incidencia de daño por sol en cinco variedades de manzana y se pudo 

establecer que existía una diferencia de susceptibilidad según la variedad. 

En función a la importancia regional del problema de daño por sol causado por 

las características climáticas de la región y a la línea de investigación iniciada en la 

tesis de maestría se consideró profundizar en los estudios. Un primer aspecto, sobre 

el cual la información existente es fragmentada y escasa, es el que aborda un análisis 

conjunto del sistema antioxidante y hormonal que presentan tejidos con distintos 

grados de daño por sol (Morales-Quintana y col., 2020). En este sentido no existen 

trabajos relacionados al estudio de poliaminas en la respuesta de frutos a estrés por 

elevada radiación solar.  
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Ciertas contradicciones y confusión acerca del desarrollo de daño por sol que 

existe en la literatura surgieron del uso de técnicas y sistemas experimentales 

ampliamente divergentes. En la mayoría de los trabajos publicados sobre respuestas 

metabólicas a los factores estresantes que generan daño por sol se estudia estrés 

lumínico y térmico por separado bajo condiciones obtenidas en el laboratorio o de 

forma artificial, siendo escasos los trabajos en condiciones de campo y sobre frutos 

sin desprender de la planta. Según los investigadores que lideran el estudio de daño 

por sol a nivel mundial, no se pudo simular, bajo condiciones controladas de 

laboratorio, la calidad espectral y la cantidad de luz solar natural a plena intensidad. 

Tampoco se ha logrado reproducir la sintomatología de daño por sol usando 

manzanas separadas del árbol (Racsko y Schrader, 2012).  

Existen contradicciones en la literatura sobre los resultados de experimentos con 

fruta unida versus fruta separada del árbol, lo que demuestra la importancia de 

estudiar los factores que generan daño por sol en órganos que permanecen unidos a 

las plantas después de los eventos climáticos o de la aplicación de tratamientos para 

su inducción y prevención. Aunque inducir quemaduras solares en el campo con fruta 

que permanece unida al árbol es difícil, los resultados más significativos y prácticos 

se han obtenido a partir de ese tipo de  estudios (Chaves-Barrantes and Gutiérrez-

Soto, 2016). Por tal razón, se trabajó siempre generando sistemas experimentales en 

los cuales los frutos estuvieron unidos a la planta hasta el momento de ser 

recolectados para los análisis.  

La respuesta de los vegetales a situaciones de estrés implica procesos 

dinámicos. No obstante, la mayoría del conocimiento generado sobre este tema es 

descriptivos del momento determinado en el que se extrajeron las muestras. No 

existen avances en el conocimiento de la dinámica de la respuesta en el tiempo, tanto 

a nivel del metabolismo oxidativo como hormonal.  

Los frutos de las seis variedades de manzana, más importantes comercialmente 

en la Argentina, son diferentes en el ciclo de crecimiento y en las características 

morfológicas y de pigmentación. No obstane, no existen estudios comparativos ni de 

agrupamiento de variedades en función a la respuesta fisiológicas y bioquímicas frente 

al estrés por alta radiación solar combinado con altas temperauras. Agronomicamente, 

este conocimiento es fundamental en el momento de seleccinar variedades de 

manzana adecuadas para diferentes ecosistemas, y para la determinación de 

prácticas de cultivos (raleo de frutos, poda, plantación). 
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En los últimos años se ha comenzado a probar como técnica de cultivo, para 

mitigar el efecto de condiciones ambientales adversas, la aplicación exógena de 

hormonas vegetales. En vid ya está probado que el ABA exógeno aumenta la 

concentración de antocianinas y compuestos fenólicos. Esta misma inducción puede 

que sea factible en manzanas y que de esta manera las aplicaciones de ABA 

contribuyan a aumentar las defensas antioxidantes del fruto y disminuir el daño de sol 

En este sentido Racskó y Schrader (2012) indicaron que investigar el papel de la ABA 

en la señalización durante el exceso de radiación solar y los efectos de las 

aplicaciones externas de ABA podría ser un tema fructífero para la investigación 

futura.  

El interés por avanzar en estudios detallados coincide con lo expresado por 

Musacchi y Serra, (2018) quien expuso…´Aunque este trastorno se ha estudiado en 

detalle y los esfuerzos previos han proporcionado avances significativos en la 

comprensión de los mecanismos subyacentes que causan quemaduras solares en 

varias frutas, aún se necesita más investigación. Indudablemente, esto proporcionará 

nuevos enfoques y herramientas para mejorar las estrategias actuales de 

mitigación´… 

 
 

Hipótesis 

1- La diferencia de susceptibilidad al estrés por elevada radiación solar en frutos 

de distintas variedades de manzanas está relacionada con diferencias en el contenido 

de pigmentos, la respuesta del sistema antioxidante, la emisión de etileno, el 

contenido de poliaminas y ABA.  

2- Las aplicaciones exógenas de ABA constituyen una herramienta para prevenir 

el daño por sol en frutos de manzana. 

 

 

Objetivo general 

Estudiar la respuesta antioxidante, la síntesis de pigmentos y cambios 

hormonales, que presentan los frutos de variedades de manzana con diferente 

susceptibilidad al daño por sol, cultivadas bajo estrés por alta radiación solar. 
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Objetivos específicos 

1- Analizar la variación en el sistema antioxidante, la concentración de poliaminas, 

ABA y emisión de etileno en frutos que presentan tejidos con distintos grados de 

daño por sol.  

2- Estudiar el tiempo de respuesta del sistema antioxidante y de las hormonas de 

estrés durante un evento de exposición del fruto de manzana a elevada radiación 

solar combinado con altas temperaturas.  

3- Caracterizar variedades de manzana con diferente susceptibilidad al desarrollo de 

daño por sol mediante las respuestas fisiológicas y bioquímicas al estrés por alta 

radiación solar combinado con altas temperaturas 

4- Evaluar el efecto de aplicaciones exógenas pre-cosecha de ABA sobre la 

promoción de defensas antioxidantes, la calidad de los frutos y variaciones en los 

aspectos vegetativos de las plantas de manzanos cultivados en condiciones de 

elevada radiación solar y temperatura 
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MATERIALES Y MÉTODOS GENERALES 
 
 
1. Localización, período de estudio y datos agrometeorológicos de los lugares 
donde se realizaron los trabajos experimentales  

 
Los estudios fueron realizados en la región geográfica denominada Alto Valle de 

Río Negro (Figura 14), cuyas coordenadas geográficas corresponden 

aproximadamente a latitud 39° S y longitud 67° O. Los trabajos experimentales y 

extracciones de muestras se realizaron durante las temporadas de crecimiento de los 

años 2015-2016, 2016-2017 y 2017-2018.  

 

 
Figura 14: ubicación geográfica de la región del Alto Valle del Río Negro, zona donde se 

realizó el estudio. Google. (2/12/2018), Google Earth. Recuperado el 31 de Julio, 2018, de:  

https://www.google.com/maps/@-38.99992,-67.87901,31389m/data=!3m1!1e3 
 

 

 

El clima en la región del Alto Valle de Río Negro se caracteriza como árido a 

semiárido, mesotermal y con lluvias deficientes todo el año (Rodriguez y Muñoz, 

2006). Según las estadísticas meteorológicas de la EEA-INTA Alto Valle 

(Contralmirante Guerrico, Allen, Río Negro, Argentina; Lat: 39º 01' 00'' S, Long: 67º 

40'' 00'' O, elevación: 242 msnm) la zona se caracteriza por tener radiación solar global 

elevada (promedio por encima de los 800 W m-2 durante el verano), precipitación 

https://www.google.com/maps/@-38.99992,-67.87901,31389m/data=!3m1!1e3
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media anual 197,7 mm, temperatura media anual de 15°C, el mes más caluroso es 

enero con temperaturas medias de 24°C y máximas medias de 31°C, llegando a 

alcanzar temperaturas diarias máximas alrededor de 40°C. La humedad relativa anual 

media es de 65%, los vientos son predominantes del oeste y suroeste con velocidades 

que suelen superar los 40 km h-1 (Rodriguez y Muñoz, 2006). 

 
Tabla 3: Registros meteorológicos obtenidos en la estación Agroclimatológica-Cinco Saltos, 

Río Negro (Lat: 38º 50' 41'' S, Long: 68º 04' 09'' O, elevación: 282 msnm) para las 

temporadas de crecimiento de frutos 2015-16, 2016-17 y 2017-18 y promedios históricos de 

temperatura y humedad (1990-2016) y de radiación global (2004-2017).  
Variables climatológicas Meses 

 Diciembre Enero Febrero 
Promedios históricos  

Temperatura máx. media (ºC) 29,7 29,7 31,3 
Radiación máx. media (W m-2) 890,1 849,3 874,2 
Humedad Relativa media (%) 41,8 53,8 46,1 

2015-16  
Temperatura máx. media (ºC) 29,0 30,4 29,7 
Radiación máx. media (W m-2) 1007,0 958,8 885,3 
Humedad Relativa media (%) 44 57 57 

2016-17  
Temperatura máx. media (ºC) 29,9 31,5 31,7 
Radiación máx. media (W m-2) 973,5 942,4  878,1  
Humedad Relativa media (%) 46 46 56 

2017-18  
Temperatura máx. media (ºC) 29,5 31,3 30,9 
Radiación máx. media (W m-2) 976,8 950,0 867,4 
Humedad Relativa media (%) 46 46 57 

 
 
 

El clima durante las temporadas en que se realizaron los ensayos (detallado en 

la Tabla 3) se caracterizó por temperaturas del orden del promedio histórico. No 

obstante, analizando enero, en particular, se observa que en los tres años en que 

trabajamos las temperaturas máximas y radiación global media fueron superiores a 

los promedios históricos. También es destacable que se registraron temperaturas 

máximas que llegaron a los 39,8 ºC. La heliofanía y humedad relativa fueron las 

características para esa época del año.   
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2. Cuantificación y determinación de condiciones de estrés 

Las condiciones climáticas que caracterizaron a las temporadas de estudio 

indican que los tejidos expuestos al sol de los manzanos han estado sometidos, 

durante algunos períodos, a situaciones climáticas estresantes. A fines de caracterizar 

las condiciones de estrés ocasionadas por elevada radiación solar y temperatura, 

ambas variables fueron cuantificadas como se describe a continuación.  

 

2.1. Radiación global 

La radiación global se cuantificó mediante los datos emitidos por las estaciones 

meteorológicas del Sistema de Información y Gestión Agrometeorológica del INTA. Se 

promediaron los datos de la estación Agroclimatológica-Cinco Saltos, Río Negro, Lat: 

38º 50' 41''S, Long: 68º 04' 09''O, 

(http://sipan.inta.gob.ar/agrometeorologia/met/45/clima.htm) elevación: 282 msnm y 

de la estación Agroclimatológica-Alto Valle, Allen, Río Negro, Lat: 39º 01' 00''S, Long: 

67º 40'' 00''O, elevación: 242 msnm 

(http://sipan.inta.gob.ar/agrometeorologia/met/met/clima.htm).  

 

2.2. Radiación fotosintéticamente activa (PAR). 

La radiación PAR se midió utilizando un ceptómetro Cavadevices con sensor de 

barra de 1 metro y en algunos casos se utilizó un sensor puntual externo. 

 

2.3. Temperatura ambiente 

Los registros de temperatura ambiente se tomaron con un termómetro de 

mercurio y con sondas de termocuplas de tipo T asociadas a datalogger Lutron 

BTM4208SD. 

 

2.4. Temperatura superficial de hoja y fruto 

La temperatura superficial de frutos se midió con termocuplas de tipo T 

registrando los datos en un datalogger Lutron BTM4208SD. Se realizaron intentos de 

medición con termómetro infrarrojo pero la variación de datos fue elevada, por lo tanto 

se descartó este instrumental.  
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3. Material vegetal 
 

Para los trabajos de investigación de los distintos capítulos de esa tesis se trabajó 

con material vegetal extraído de plantaciones de la Facultad de Ciencias Agrarias de 

la Universidad Nacional del Comahue (localidad de Cinco Saltos), de cultivos de la 

EEA Alto Valle-INTA (localidad de Cte. Guerrico) y de chacras de empresas privadas, 

ubicadas en la zona comprendida entre las dos localidades citadas, según se detalla 

en la Figura 15.  

 

 
Figura 15: Detalle de la ubicación geográfica de las plantaciones de donde se extrajo el 

material vegetal.  Google. (2/12/2018), Google Earth. Recuperado el 31/7/2018, 

https://www.google.com/maps/@-38.9581729,-67.8484758,33143m/data=!3m1!1e3 

 
 

En los estudios se trabajó con frutos de manzana (Malus domestica Borkh) de 

las variedades Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Granny Smith, Golden Delicious y 

Fuji. Las características de los frutos de estas variedades están detalladas en el 

Capítulo 3 de esta tesis.  

Las determinaciones fisiológicas y bioquímicas fueron realizadas en muestras de 

piel de los frutos. Los frutos de manzana pertenecen al tipo ‘Pomo’ y están formados 

por el ovario interno que se suelda al receptáculo, por lo tanto, con la denominación 

de piel indicamos los tejidos epidérmicos y primeras capas de tejido parenquimático 

https://www.google.com/maps/@-38.9581729,-67.8484758,33143m/data=!3m1!1e3
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del receptáculo (se trabajó con muestras de tejidos con un grosor aproximado de 1-2 

mm). 

 

 

3.1. Nivel de síntoma de estrés por alta radiación solar en frutos 

En la región del Alto Valle y durante el verano, en los frutos, los tejidos expuestos 

al sol soportan una combinación de estrés por elevada radiación solar y altas 

temperaturas. Por lo tanto, en la presente tesis cuando se hace referencia a estrés 

por elevada radiación solar se trata de la combinación de los factores (energía radiante 

y calor).  Estas condiciones de estrés, características de la Norpatagonia, inducen en 

los frutos una fisiopatía que se produce durante el cultivo y se denomina daño por sol.  

Para clasificar los frutos según el nivel de daño por sol que presentaba la cara 

expuesta del fruto se utilizó una escala basada en la publicada por Felicetti y Schrader, 

2008b (Figura 16).  

 

 
Figura 16. Grados de daño por sol en frutos de manzana variedad ‘Fuji’. NB, sin daño; SB 

daño por sol. El incremento de la graduación de 1 a 4 se corresponde con el aumento en la 

severidad del síntoma (Felicetti y Schrader, 2008b). 

 
 

 
4. Variables de respuesta 

4.1. Determinaciones fisiológicas 

4.1.1. Integridad de membranas 

Los cambios en la integridad de las membranas se evaluaron mediante la perdida 

de electrolitos determinada por la conductividad eléctrica de la solución acuosa en la 

que se sumergen los tejidos (Hodges y col., 2001). Se extrajeron tres réplicas de 10 
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discos de 1 cm de diámetro por 1-2 mm de espesor de piel de los frutos que se lavaron, 

y se introdujeron en tubos de 50 ml conteniendo 35 ml de manitol 0,4 M en agua 

deionizada. Las muestras se incubaron por 1 h en baño de agua circulante a 24 ºC y 

luego se determinó la conductividad eléctrica de la solución con un conductímetro 

(OHAUS modelo ST10 C-B). El valor determinado corresponde a la conductividad del 

tejido en las condiciones de estudio (Cm). Luego, las muestras fueron congeladas por 

24 h. Pasado ese tiempo se procedió a descongelarlas y se determinó nuevamente la 

conductividad eléctrica para obtener la conductividad total (Ct). La pérdida de 

electrolitos se calculó como el porcentaje de la conductividad del tejido respecto de la 

conductividad total:  

Pérdida electrolitos (%) = (Cm /Ct ) x 100 

 
 
4.1.2. Contenido relativo de agua 

Para la determinación del contenido relativo de agua (CRA) en hojas 

completamente desarrolladas se extrajeron dos discos de cada lado de la nervadura 

central de 20 hojas, en los frutos se extrajeron dos discos de piel de 1 cm de diámetro 

por 1-2 mm de espesor y se registró su peso fresco (PF). Luego fueron sumergidos 

en agua destilada a 4 °C durante 48 h y nuevamente pesados para obtener el peso a 

turgencia máxima (PTM). Finalmente, se llevaron a estufa a 48°C durante 72 h y se 

pesaron para obtener el peso seco (PS). El contenido relativo de agua se expresó en 

porcentaje según la siguiente formula: 

𝐶𝑅𝐴 % =  (
𝑃𝐹 − 𝑃𝑆

𝑃𝑇𝑀 − 𝑃𝑆
) × 100 

 

4.1.3. Rendimiento cuántico máximo de fotosistema II (PSII) 

Para evaluar el rendimiento cuántico máximo del PSII se midió la fluorescencia 

de la clorofila a en discos de piel de frutos de 1 cm de diámetro y 1 mm de espesor, 

previamente adaptados a la oscuridad durante 30 min (Li y col., 2008). Se utilizó un 

fluorímetro Hansatech Pocket PEA (Hansatech Instruments Limited, Norfolk, UK) 

ajustando la densidad de flujo fotónico de saturación a 3500 µmol (fotón) m–2 s–1. Cada 

medición se realizó con una resolución de 120 datos s-1, registrados cada 10 µs 
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durante los primeros 300 µs, y luego en intervalos más amplios a medida que la 

cinética de la señal de fluorescencia disminuyó. Para calcular el rendimiento cuántico 

máximo del PSII se utilizaron los parámetros intensidad de fluorescencia a 20 µs (Fo), 

cuando todos los centros de reacción de PSII están abiertos, y la intensidad de 

fluorescencia máxima (Fm), cuando todos los centros de reacción de PSII están 

cerrados. El rendimiento o eficiencia cuántica máxima del PSII (Fv/Fm) fue calculada 

como:  

Fv/Fm=(Fm-Fo)/Fm 

 
4.2. Determinaciones químicas y bioquímicas 

4.2.1. Concentración de clorofilas  

El contenido de clorofila en la piel de los frutos se realizó utilizando la extracción 

con dimetilsulfóxido (DMSO) y la cuantificación a través de espectrofotometría. Se 

extrajeron con un sacabocado 3 discos de piel de 1 cm de diámetro y 1 mm de 

espesor. Los discos fueron pesados y colocados en un tubo de ensayo con 3 ml de 

DMSO y se incubaron en estufa a 65 ºC durante 2 h. Luego, se dejó enfriar durante 

15 min y se procedió a medir la absorbancia de la solución a 665,1 nm y 649,1 nm en 

un espectrofotómetro UV-Vis DU-80 (Beckman Coolter, Alemania). Con los valores de 

absorbancia, se determinó el contenido de clorofilas a y b utilizando las ecuaciones 

propuestas por Wellburn (1994): 

 

 

Chl a (µg ml-1) = 12,47 . A665,1 – 3,62 . A649,1 

Chl b (µg ml-1) = 25,06 . A649,1 – 6,50 . A665,1 

 

Donde, 

              A665,1: Absorbancia a 665,1 nm 

  A649,1: Absorbancia a 649,1 nm 
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4.2.2. Concentración de carotenos 

Los carotenos totales (CTot) se determinaron por espectrofotometría, utilizando 

el mismo extracto descripto en el inciso anterior. El contenido de CTot se determinó 

según Wellburn (1994) a partir de la absorbancia obtenida a 470 nm: 

CTot (µg ml-1) = (1000 A470 – 1,29 Chl a – 53,68 Chl b) 1/220 

Donde,  

 𝐴470 : Absorbancia a 470 nm 

𝐶ℎ𝑙𝑎 : contenido de clorofila a (µg ml-1) 

𝐶ℎ𝑙𝑏 : contenido de clorofila b (µg ml-1) 

 
4.2.3. Peroxidación de lípidos 

El daño oxidativo en membranas se determinó según Hodges y col. (1999), 

midiendo la peroxidación de lípidos en términos de concentración de especies 

reactivas al ácido tiobarbiturico (TBARs). Se homogeneizó 0,25 g de piel de fruto (1 

mm de grosor) utilizando nitrógeno líquido y 2 ml de ácido tricloroacético (TCA) 0,1%.  

El homogenato fue centrifugado a 10.000 g y 4°C por 5 min. Una alícuota de 0,5 

ml del sobrenadante se colocó en un tubo de ensayo y se le adicionó 2 ml de TCA 

20% (TBA-). Otra alícuota de 0,5 ml fue colocada en otro tubo de ensayo con 2 ml de 

una solución de  0,1% de ácido tiobarbiturico (TBA) preparada en TCA 20% (TBA+). 

Ambos tubos fueron calentados en baño de agua a 95 ºC por 30 min y luego 

rápidamente enfriados en baño de hielo-agua y se centrifugaron a 10.000 g a 4°C, 

durante 10 min. 

El TBA forma complejos color rojizo con subproductos del proceso de 

peroxidación de lípidos como el malondialdehido (MDA), lo cual permite  su 

cuantificación espectrofotométrica. Se determinó la absorbancia del sobrenadante a 

532 nm en un espectrofotómetro UV-Vis (DU-80 Beckman Coolter, Alemania). Se 

sustrajo el valor de absorbancia no específica por turbidez, leídas a 440 nm y a 600 

nm. Las mismas lecturas se realizaron para las muestras sin reaccionar con el TBA 

(TBA-). Este último valor se restó al anterior, eliminando de esa manera la interferencia 

de pigmentos y otros compuestos que absorben a la misma longitud de onda. Para el 

cálculo, se utilizó el coeficiente de extinción molar del malondialdehído (c=157 mM-
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1cm-1 a 532 nm ) dado que es el principal producto de la peroxidación lipídica de 

membranas reactiva al TBA. 

La concentración del complejo MDA/TBA fue calculada según se observa en la 

siguiente ecuación. 

 

𝑀𝐷𝐴[𝑛𝑚𝑜𝑙 𝑚𝑙−1] = [
(𝐴𝑇𝐵𝐴+532– 𝐴𝑇𝐵𝐴+600) − (𝐴𝑇𝐵𝐴−532 − 𝐴𝑇𝐵𝐴−600) − ((𝐴𝑇𝐵𝐴+440 − 𝐴𝑇𝐵𝐴+600) × 𝑒) 

𝑐
] × 106 

 

Donde,  

A: absorbancia 

c: coeficiente de extinción a 532 nm = 157.000 M–1cm–1 (Hodges y col. 1999). 

E: absorción molar de azúcares a 532 nm / absorción molar de azúcares a 440 

nm = 0,057142857 (Hodges y col. 1999). 

 

4.2.4. Capacidad antioxidante 

La capacidad antioxidante se determinó a partir de la reacción de reducción del 

radical 2,2-diphenyl-1-picrylhydrazyl (DPPH) ante la presencia de compuestos 

antioxidantes como ácido ascórbico, ácido isoascórbico, isoeugenol, ácido 

rosmarínico y α-tocoferol, etc. (Brand-Williams y col. 1995). El radical DPPH, de color 

azul-violeta, presenta un máximo de absorción a 516 nm, pero al reducirse se decolora 

a amarillo pálido.  

La capacidad antioxidante, así como el contenido de polifenoles totales y 

antocianinas monoméricas totales se midió en un extracto metanólico ácido de las 

muestras. Se trituraron 0,25 g de tejido con nitrógeno líquido, homogenizando con 2 

ml de metanol ácido al 80%. El homogenato se agitó durante 2 h a 150 rpm, 

temperatura ambiente y en oscuridad, luego se centrifugó a 16.000 g durante 20 

minutos. El sobrenadante fue conservado a -20°C.  

Para la determinación de capacidad antioxidante se incubó 20 µl del extracto 

metanólico con 780 µl de solución de DPPH 0,1 mM en metanol, durante 30 min, en 

oscuridad y a 4ºC. Luego se registró la absorbancia a 516 nm en un espectrofotómetro 

UV-Vis (DU-80 Beckman Coolter, Alemania). La absorbancia de la muestra se 

comparó con la de un blanco constituido por 20 μl de agua bidestilada con 780 μl de 
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solución de DPPH. La capacidad antioxidante fue expresada como el porcentaje de 

inhibición del radical y se calculó según se observa en la siguiente ecuación:  

Capacidad Antioxidante= (% Inhibición) = [(B – A) / B] * 100 

 

Donde:  

A: absorbancia de la muestra 

B: absorbancia del blanco  

 

Un incremento en el porcentaje de inhibición se corresponde con el aumento de 

la capacidad antioxidante. 

 
4.2.5. Antocianinas monoméricas totales 

El contenido de antocianinas monoméricas totales se determinó por 

espectrofotometría con el método de pH diferencial. El fundamento del método radica 

en el cambio estructural de las antocianinas ante un cambio en el pH, manifestando 

un cambio en el color.  

Para esta determinación se utilizó el extracto en metanol ácido obtenido 

previamente (Ítem 4.2.4.). Se dejaron reaccionar 100 µl de extracto con 300 µl de KCl 

0,025 M pH 1, y por otro lado, 100 µl del extracto con 300 µl de buffer HAC/NaAc 0,4 

M pH 4,5. Se midió la absorbancia a 510 y 700 nm. El contenido de antocianinas se 

expresó en mg de cianidina-3-glucósido en 100 mg de tejido según las siguientes 

ecuaciones (Giusti and Wrolstad, 2001). 
𝐴𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑎 =  (𝐴510 − 𝐴700)𝑝𝐻1 − (𝐴510 − 𝐴700)𝑝𝐻4.5  

 

𝐴𝑀𝑇 [𝑚𝑔. 𝑙−1] =
(𝐴𝑚𝑢𝑒𝑠𝑡𝑟𝑎𝑠  × 𝑃𝑀 × 𝐹𝐷 × 1000 )

𝜀 × 𝐿
 

Donde,  
𝐴510 = Absorbancia a 510 nm   
𝐴700 = Absorbancia a 700 nm   

𝐴𝑀𝑇 [𝑚𝑔. 𝑙−1] =  antocianinas monoméricas totales   
𝑃𝑀 = 449,2 [g. mol−1] cianidina −  3 − glucosido   
𝐹𝐷 =  factor de dilución  
𝜀 = 𝑐oeficiente de extinción molar: 29600 l. mol−1. cm−2   
𝐿 =  ancho de celda en cm  
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4.2.6. Polifenoles totales 

El contenido de polifenoles totales se determinó por espectrofotometría 

basándose en una reacción colorimétrica de óxido-reducción.  Los compuestos 

fenólicos reaccionan con un agente oxidante, como el reactivo de Folin-Ciocalteu, a 

pH básico, dando lugar a una coloración azul susceptible de ser determinada 

espectrofotométricamente a 760 nm (Škerget y col., 2005). Para esta determinación 

se utilizó 20 µl del extracto metanólico obtenido previamente (Ítem 4.2.4.) diluido (al 

25%), 100 μl de reactivo de Folin- Ciocalteu y 1,58 ml agua bi-destilada. Se dejó en 

reposo 8 min en oscuridad. Luego se agregó 300 μl de Na2CO3 20% p/v y se dejó en 

oscuridad durante 2 h a temperatura ambiente, y finalmente se midió la absorbancia 

a 760 nm en espectrofotómetro (Beckman Coulter DU 800). Se realizó una curva de 

calibración utilizando como patrón una solución de ácido gálico anhidro 5 g/l (Biopack) 

(Emmons, Peterson y Paul, 1999). Los resultados se expresaron en mg de ácido gálico 

por 100 g de tejido fresco. 

 
 
4.2.7. Determinaciones enzimáticas 

4.2.7.1. Preparación del extracto proteico 

Se pulverizaron 2 g de piel de manzana (1 mm de grosor) en mortero con 

nitrógeno líquido. Al polvo de tejido se lo suspendió en 10 ml de buffer fosfato de 

potasio 100 mM (pH 7,8) que contenía 0,5% (v/v) Triton X-100 para aumentar la 

extractabilidad de la enzima. Se agregó 1 g de polivinilpolipirrolidona (PVPP) para 

adsorber fenoles, dado que la manzana contiene elevados niveles de estos 

compuestos que interfieren en la extracción y en las determinaciones enzimáticas 

(Serradell y col., 2000). La mezcla fue dializada toda la noche a 5 ºC contra el mismo 

buffer, con membrana con un tamaño de corte de 10 kDa, y luego fue centrifugada a 

22.000 g por 30 min a 4 ºC. El sobrenadante fue recolectado y conservado a -20 ºC 

para las posteriores determinaciones de actividad enzimática (Abassi y col., 1998), 

que se realizaron mediante espectofotometría usando un espectofotómetro Beckman 

Coulter DU 800.  
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4.2.7.2. Actividad de superóxido dismutasa (SOD) 
 

La actividad enzimática fue medida en base a la inhibición de la oxidación de 

NADH mediante radicales superóxido en presencia de SOD (modificación de Paoletti 

y col., 1986). La reacción de oxidación, en presencia de cantidades adecuadas de 

EDTA Mn2- y 2-mercaptoetanol, se realiza por una reacción en cadena de radicales 

libres que involucra la oxidación de grupos tiol y reducción univalente de O2. El 

agregado de SOD al medio de reacción causa una inhibición proporcional a la tasa de 

oxidación del NADH. 

El medio de reacción fue 800 μl de buffer trietanolamina-dietanolamina (Tea-Dea) 

100 mM (pH 7,4), 100 μl de solución EDTA 100 mM más MnCl2 50 mM (pH 7,0), 40 μl 

NADH 7,5 mM; a esta mezcla se le agregó 5-25 μl de muestra (o agua o buffer), 100 

μl mercaptoetanol 10 mM, se mezcló suavemente, se dejó reaccionar durante 10 min 

a 20 ºC y luego se midió el decrecimiento en la absorbancia a 340 nm durante 5 min. 

Una unidad enzimática se define como la cantidad de enzima que reduce a la mitad 

la velocidad de oxidación del NADH, tomando como referencia una cantidad inicial de 

NADH equivalente a una unidad de absorbancia. Para el cálculo de las unidades de 

SOD presentes en las muestras se usó la fórmula: 
            VSOD = VMAX / [1 + (Vol / K0,5)] 

Donde,       
VSOD: velocidad de oxidación de NADH en presencia de muestra. 

VMAX: velocidad de oxidación de NADH control, en ausencia de SOD. 

Vol: volumen de muestra empleado.  

K0,5: volumen de muestra que contiene una unidad de SOD, expresado en las 

mismas unidades que Vol.  

Para el cálculo se empleó una linealización de la expresión según: 
 

          1/ VSOD = 1/ VMAX + [1/ (VMAX. K0,5)]. Vol 
 
 
Las determinaciones se realizaron en al menos 3 volúmenes diferentes de cada 
muestra. 
 
 
4.2.7.3. Actividad de catalasa (CAT) 
 

La actividad de CAT fue determinada siguiendo la disminución de H2O2 en el 

medio de reacción (Ma y Cheng, 2003), a través de la medición de la caída de la 

absorbancia a 240 nm (coeficiente de extinción igual a 40 mM-1 cm-1). El medio de 
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reacción estuvo constituido por 2,5 ml de sustrato de reacción (168 μl de H2O2 100 

vol. En 60 ml de buffer fosfato de sodio 50 mM, pH 7,0) a los que se agregó 50 μl de 

muestra. La actividad de CAT fue expresada en µmoles consumidos por tiempo por 

peso fresco de la muestra (µmol min-1 g-1PF). 

 

4.2.7.4. Actividad de Glutatión Reductasa (GR) 
 

La actividad enzimática de GR se determinó siguiendo la técnica de Schaedle y 

Bassham (1977) modificada por nosotros, mediante el seguimiento cinético del 

consumo de NADPH2 dependiente de GSSG en condiciones saturantes a 340 nm 

(coeficiente de extinción 5,9 mM-1 cm-1). El medio de reacción fue 700 μl de buffer de 

reacción (buffer fosfato de potasio 143 mM pH 7,5, EDTA 6,3 mM, NADPH 0,21 mM) 

al que se le agregó 300 μl de muestra. La reacción se inició agregando10 μl de GSSG 

50 mM. Las mediciones fueron corregidas sustrayendo la actividad inespecífica de 

NADPH oxidasas, medida en ausencia de GSSG (Grace y Logan, 1996). La actividad 

de GR fue expresada en µmoles consumidos por tiempo por peso fresco de la muestra 

(µmol min-1 g-1PF). 

 

4.2.7.5. Actividad de ascorbato peroxidasa (APX) 
 

La actividad de APX se midió siguiendo la oxidación del ascorbato, que provoca 

la disminución de la absorbancia a 290 nm (coeficiente de extinción 2,8 mM-1 cm-1) 

(Mishra y col., 1993). El ensayo fue realizado a 20 ºC y el medio de reacción contenía 

buffer fosfato de potasio 50 mM (pH 7,0), 0,1 mM EDTA, ascorbato de Na 0,5 mM, 0,1 

mM de H2O2 y 100 μl de muestra. La reacción se inició con el agregado de H2O2 y el 

cambio en la absorbancia se midió desde 10 a 30 segundos después de la adición del 

H2O2. Se realizó una corrección con el dato de la oxidación del ascorbato por el H2O2 

en ausencia de la muestra. La actividad de APX fue expresada en µmoles consumidos 

por tiempo por peso fresco de la muestra (µmol min-1 g-1PF). 

 

4.2.8. Determinación de hormonas vegetales 

4.2.8.1. Concentración de ácido abscísico  

Las determinaciones de ABA fueron realizados en el Laboratorio de Fisiología 

Vegetal del Departamento de Ciencias Naturales, Facultad Ciencias Exactas, Físico-
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Químicas y Naturales de la Universidad Nacional de Río Cuarto. Los análisis se 

realizaron en muestras de piel de fruto liofilizados, por el método modificado de 

Durgbanshi y col. (2005). Como estándares internos se adicionaron 50 ng de [2H6]-

ABA. La separación cromatográfica se realizó con un HPLC Alliance 2695 (Waters, 

Inc., California, USA) equipado con una columna de fase reversa C18 (100 mm x 2,1 

mm, 3-µm), el cual se encuentra acoplado con un espectrómetro de masa con triple 

cuadrupolo (Quattro Ultima pt; Micromass, Manchester, UK), realizándose la 

ionización por electrospray en forma negativa (ESI-). 

La identificación y cuantificación se llevó a cabo por inyección de las muestras 

en modo MRM (Monitoreo de Reacciones Múltiples). La adquisición de datos por MRM 

se realizó por monitoreo de iones parentales y sus transiciones para ABA: 263>153 y 

para su estándar interno 268>159. El Software utilizado fue MassLynx TM v. 4.1, 

Micromass, Manchester, UK). Las determinaciones son expresadas en pmol g-1 de 

peso seco. 

 

4.2.8.2. Concentración de poliaminas 

Las determinaciones de poliaminas se realizaron en el laboratorio del Instituto de 

Investigaciones Biotecnológicas-Instituto Tecnológico Chascomús (IIB-INTECH-

UNSAM-CONICET). Se midieron poliaminas libres a través de la derivatización con 

cloruro de dansilo y su separación mediante cromatografía líquida de alta resolución 

(HPLC) de acuerdo a la metodología propuesta por (Campestre y col., 2011). 

La extracción se realizó en 0,25 g de tejido epidérmico de frutos de manzana que 

fueron homogeneizados en mortero con 2 ml de ácido perclórico 0,2 N. El extracto 

obtenido se colocó en baño de hielo durante 1 h y luego se centrifugó durante 15 min 

a 14.000 rpm a 4ºC. El sobrenadante fue separado y colocado en freezer a -20ºC para 

su posterior dansilación. 

Para la dansilación se tomaron 60 μl del extracto descongelado y se le añadieron 

6 µl de Heptanodiamina (Htd) 0,1mM como estándar interno. Se le añadieron 60 μl de 

una solución de carbonato sódico saturada y 75 μl de una solución de cloruro de 

dansilo en acetona (10 mg ml-1). Se colocó en estufa a 70°C durante una hora y luego 

se enfrió en baño de hielo. La dansilación se detuvo con el agregado de 20 µl de 

solución de prolina (100 mg ml-1 de agua destilada) dejando incubar durante 30 min a 

temperatura ambiente y protegido de la luz. Luego, los derivados dansilados se 



MATERIALES Y MÉTODOS GENERALES  
 

57 
 

extrajeron añadiendo 200 μl de tolueno a la mezcla de reacción, se agitó en vortex y 

se centrifugó 5 min a 10.000 rpm a 20ºC para separar las dos fases. Se extrajeron 175 

μl de la fase orgánica, la cual fue evaporada mediante vacío y el residuo fue 

resuspendido en 40 µl de acetonitrilo previamente filtrado. Las muestras fueron 

agitadas en vortex y luego centrifugadas 10 min a 10.000 rpm. 

La separación de poliaminas dansiladas se realizó mediante un cromatógrafo 

HPLC Waters 1525. Se utilizó una columna de fase reversa Luna C18 (Phenomenex) 

y la detección se realizó con un espectrofluorómetro Waters 2475 a una longitud de 

onda de 415 nm de excitación y 510 nm de emisión. El flujo del solvente fue de 1,5 ml 

min-1, utilizando el siguiente protocolo de elución: acetonitrilo-H2O 70:30 (0-4,5 min); 

acetonitrilo 100 (4,5-9 min); acetonitrilo-H2O 70:30 (9-15 min). En la Figura 17 se 

observan los tiempos de retención correspondientes a Putrescina (Put; 6,85 min), 

Heptanodiamina (Htd;7,55 min), Espermidina (Spd;8,08 min) y Espermina (Spm;9,17 

min). 

Los cálculos de las concentraciones se realizaron integrando el área de los picos 

del cromatograma normalizados según el área de Htd e interpolados con la curva de 

calibración de las poliaminas estándar (Figura 17).  

 

 

Figura 17. Tiempo de retención de las diferentes poliaminas (Put, Spd y Spm) y estándar 
(Htd) a través de la separación por HPLC. 

 
4.2.8.3. Emisión de etileno 

Las determinaciones de etileno se realizaron en los laboratorios de INTA EEA 

Alto Valle. Se utilizaron 3 muestras constituidas por 3 frutos para cada tratamiento. 

Los frutos fueron colocados en contenedores de vidrio herméticamente sellados de 

1,5 L durante 60 min a temperatura constante de 20°C. Luego se extrajo una muestra 

de 1 ml de gas de la parte superior del recipiente y se analizó por cromatografía 
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gaseosa (GC-14A, Shimadzu, Kyoto, Japan) utilizando una columna de alúmina y 

detector de ionización de llama FID (Calvo y Sozzi, 2009). Las temperaturas del 

inyector, el horno y el detector fueron de 110, 90 y 240 ° C, respectivamente. Se usó 

helio como gas portador a una velocidad de flujo de 0,37 ml s-1 (velocidad lineal del 

gas= 4,5 cm s-1). Los resultados se expresaron como nanogramos de etileno 

producido por gramo de fruta en 1 hora (ng g-1 h-1).  

 

 

 

5. Análisis estadístico 

Tamaño de las muestras 

El tamaño de la muestra varió según la variable de respuesta a medir. En las 

variables contenido relativo de agua, pérdida de electrolitos e integridad del PS II, el 

número de individuos estudiado fue 15. Las variables bioquímicas se midieron sobre 

5 repeticiones, exceptuando emisión de etileno y concentración de ABA que se valoró 

sobre 3 réplicas. 

 

Supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas 

La determinación de normalidad de los datos se realizó utilizando el estadístico 

Shapiro-Wilks modificado por Mahibbur y Govindarajulu, y la homogeneidad de las 

varianzas fue controlada a través de la prueba de Levene (análisis de la varianza de 

los residuos absolutos). Para la verificación del cumplimiento de supuestos del modelo 

también se recurrió a apreciaciones gráficas (box-plots de residuos estudentizados, 

gráficos de residuos estudentizados versus predichos y Q-Q plot normales).  

 

Métodos de análisis  

El análisis estadístico de los datos se realizó utilizando análisis de la varianza 

(ANOVA) uni o bifactorial (con interacción), modelos lineales generales y mixtos, 

análisis de componentes principales y análisis de conglomerados a través del 

programa estadístico InfoStat en interfase con la plataforma R (Di Rienzo y col., 2016).  
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Cuando en el ANOVA se determinaron diferencias significativas, las 

comparaciones de medias fueron hechas usando la prueba de igualdad de medias 

mediante el test DGC (p<0,05) (Di Rienzo y col., 2002). El nivel de significación 

estadístico se estableció en = 0,05 y se utilizó a la media como estadístico 

descriptivo.  
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CAPITULO I 

Variación del sistema antioxidante, poliaminas, ABA y 
etileno en piel de manzanas que presentan distintos 

grados de daño por sol 
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INTRODUCCIÓN 
 

En los frutos de manzana que se desarrollan con una cara expuesta a estrés por 

elevada radiación solar y temperaturas, frecuentemente, se desarrolla un desorden 

fisiológico que en la presente tesis optamos por denominar “daño por sol”. A lo largo 

del tiempo se emplearon distintos términos para definir esta fisiopatía, tales como, 

“quemado de sol” y “asoleado”. Consultando bibliografía en inglés aparecen los 

términos “sunburn”, “sun/solar injury”, “heat injury” y “sunscald” (Racsko y Schrader, 

2012; Munné-Bosch y Vincent, 2019; Morales-Quintana y col., 2020). Este último 

vocablo, actualmente se ha dejado para nombrar el desorden poscosecha que se 

presenta en la zona del fruto que ha desarrollado daño por sol a campo (Racsko y 

Schrader, 2012). 

Un reporte de Barber y Sharpe (1971) menciona que esta fisiopatía fue descripta 

por primera vez a mediados del siglo pasado por Walker, J.C. en el libro titulado 

“Diseases of Vegetables Crops”. Para ese tiempo, ya se informaba que el daño por 

sol causaba importantes pérdidas económicas en gran variedad de cultivos frutales y 

hortícolas (pimientos, tomates, zapallo, uva, duraznos, melones, frutillas, manzanas y 

naranjas). La manzana es uno de los cultivos más afectados, debido a que el daño 

por sol produce cambios morfológicos y altera la composición de los pigmentos, lo que 

disminuye la calidad visual del fruto. Esta situación implica que los frutos afectados 

sean descartados o comercializados a precios bajos. El daño por sol se considera un 

problema económico grave en todas las regiones productoras de manzana del mundo. 

Las pérdidas anuales de producción debido a esta fisiopatía pueden variar entre 10% 

a 50% dependiendo de la variedad, la tecnología aplicada al cultivo y el rigor del clima 

(Gindaba y Wand, 2005; Schrader y col., 2008; Colavita, 2008; Munné-Bosch y 

Vincent, 2019). 

A lo largo de los últimos veinte años se fueron diferenciando distintos tipos de 

daño por sol en frutos de manzana. Los primeros dos tipos identificados fueron el daño 

por sol relacionado con la necrosis de los tejidos y el asociado con síntomas de 

amarronamiento de la piel (Schrader y col., 2001). Luego, se describió el daño por sol 

de tipo fotooxidativo (Felicetti y Schrader, 2008a). Los distintos tipos de daño por sol 

están descriptos en detalle en la Introducción de la tesis. El presente capítulo está 
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basado en el trabajo realizado con frutos que manifestaron el daño por sol de tipo 

amarronamiento o bronceado, que según Felicetti y Schrader (2008b) se puede 

diferenciar en distintos grados según la intensidad del síntoma (Figura 3, sección 

Materiales y Métodos Generales).    

El daño por sol de tipo bronceado o amarronamiento es el que más 

frecuentemente se produce en frutos unidos a la planta. Este tipo de daño por sol no 

puede ser inducido experimentalmente en laboratorio con entornos controlados. El 

síntoma que se observa en la cara de la manzana expuesta al sol es una mancha 

amarilla-marrón perfectamente circular (Racsko y Schrader, 2012). Esta coloración se 

ha relacionado con una disminución del contenido de clorofila y antocianina, y un 

aumento de la concentración de carotenoides y de quercetina (Felicetti y Schrader, 

2009). La coloración es superficial y no penetra en el mesocarpio de la fruta. Se 

comprobó que no hay diferencias significativas en la conductividad de electrolitos 

entre manzanas con daño por sol tipo amarronamiento y manzanas sanas, lo que 

indica que esta fisiopatía es un evento subletal para las células (Schrader y col., 2001). 

El daño por sol de tipo bronceado o amarronamiento ocurre en los frutos cuando la 

cara expuesta al sol registra una temperatura superficial entre 46-49 °C, durante 45-

60 minutos (Schrader y col., 2001). Además de dicho umbral de temperatura en la 

superficie del fruto, se requiere luz solar para que se produzca daño por sol de tipo 

bronceado. La energía solar es necesaria para el desarrollo de los síntomas dado que 

no se produce cuando las manzanas son calentadas en la oscuridad (Schrader y col., 

2001) lo que sugiere que diferentes componentes de la luz solar intervienen en su 

desarrollo. Se demostró que la radiación ultravioleta-B (UV-B, 280-320 nm) está 

implicada debido a que cuando se utilizan filtros para la misma, la incidencia de este 

tipo de daño por sol se reduce (Schrader y col., 2003).  

El daño de sol es causado por elevada radiación solar y temperatura que derivan 

en estrés oxidativo en los tejidos expuestos (Naschitz y col., 2015). El estrés oxidativo 

provoca modificaciones en las biomoléculas causando la pérdida parcial o completa 

de actividades fisiológicas. Entre ellos, la peroxidación lipídica conduce al daño de las 

membranas, colapso de su función barrera, desintegración de orgánulos, oxidación y 

disfunción de proteínas, ADN y ARN (Demidchik, 2015). Los productos terminales de 

la peroxidación lipídica como el malondialdehído pueden ser medidos fácilmente y por 

lo tanto son usados como marcadores de estrés oxidativo (Hodges y col., 1999). En 
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manzanas,los tejidos que presentan daño por sol tienen mayor contenido de 

malondialdehído y de H2O2 (Chen y col., 2008).  

El sistema de defensas antioxidante de los tejidos de manzanas expuestos al sol  

es activado, pero si las condiciones de estrés persisten, pueden resultar insuficientes 

para evitar  el daño en las biomoléculas (Racsko and Schrader, 2012). Dentro de los 

metabolitos desarrollados en manzanas como protección al estrés por elevada 

radiación solar y temperatura se han reportado las antocianinas y compuestos 

fenólicos (Felicetti y Schrader, 2009b; Feng y col., 2013). En la variedades de 

manzanas y peras que tiene piel roja se determinó mayor capacidad de fotoprotección 

tanto por mayor concentración de antocianinas como de compuestos fenólicos  

(Felicetti y Schrader, 2009b; Li y col., 2008; Feng y col., 2013; Li y col., 2013; Chen y 

col., 2019). 

Las antocianinas se acumulan en las vacuolas de las células epidérmicas, 

actuando como filtros bioquímicos naturales en las longitudes de onda 

correspondientes a la radiación UV y azul, ejerciendo efectos fotoprotectores 

(Merzlyak y col., 2008). A pesar de la capacidad fotoprotectora de las antocianinas, si 

las condiciones de radiación y temperatura superan los límites de tolerancia se 

produce la degradación de las mismas. Esto explica la disminución de la coloración 

de la piel de las manzanas a medida que aumenta la intensidad de daño por sol. La 

pérdida de clorofilas y la disminución de antocianinas en la piel quemada por el sol 

permiten que los colores amarillos de los carotenoides y los glucósidos de quercetina 

sean más evidentes (Felicetti y Schrader, 2008).  

Los compuestos fenólicos, sumado a las antocianinas, contribuyen a la 

absorción de las radiaciones UV y azul del espectro y actúan como captadores de 

moléculas de especies reactivas de oxígeno (Solovchenko y Merzlyak, 2008). 

Estudiando manzanas variedad Golden Delicious y Braeburn bajo condiciones 

meteorológicas favorables para el desarrollo de daño por sol, se ha reportado aumento 

en la concentración de compuestos fenólicos. Si bien estos compuestos son altamente 

antioxidantes, cuando se acumulan en la piel con daño por sol contribuyen a producir 

los síntomas visibles como parches marrones (Zupan y col., 2014). Felicetti y Schrader 

(2009b) determinaron que la concentración de compuestos fenólicos aumenta a 

medida que se incrementa el daño por sol en los tejidos de variedades de manzanas 
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con frutos rojos y verdes. En Este comportamiento se observó en todas las variedades 

estudiadas.  

Además de los compuestos previamente descriptos, la maquinaria antioxidante 

frente a condiciones que promueven daño por sol en piel de manzanas involucra la 

activación de enzimas (Morales-Quintana y col., 2020). Las enzimas antioxidantes 

ascorbato peroxidasa, monodehidroascorbato reductasa, dehidroascorbato reductasa 

y glutatión reductasa mostraron un patrón diurno similar al de la intensidad de flujo 

fotónico incidente (Cheng and Ma, 2004). Se ha determinado que en la piel de 

manzanas expuestas al sol hay mayor actividad de las enzimas del ciclo del glutatión-

ascorbato que en la cara sombreada del mismo fruto (Ma y Cheng, 2003). No obstante, 

el aumento de la actividad de estas enzimas frente a la exposición de manzanas a 

elevada radiación y temperatura esta regulación no proporciona suficiente protección 

contra la fotooxidación (Chen y col., 2008). Si bien otros estudios acuerdan en el 

aumento de actividad de enzimas como superóxido dismutasa y ascorbato 

peroxidasa, reportan disminución de actividad monodehidroascorbato reductasa, 

deshidroascorbato reductasa y glutatión reductasa a medida que aumentó la gravedad 

de las quemaduras solares (Zhang y col., 2015). 

Durante la respuesta antioxidante frente a estrés abiótico se requiere un alto 

grado de coordinación y equilibrio en el cual intervienen  hormonas en la señalización 

y activación de las rutas metabólicas en diferentes compartimientos celulares (Suzuki 

y col., 2012; Bartoli y col., 2013). En la respuesta de los tejidos de manzanas, frente a 

condiciones climáticas que promueven daño de sol, recientemente se ha reportado la 

participación de hormonas vegetales, (Morales-Quintana y col., 2020). Se ha 

informado que las concentraciones de etileno, ácido jasmónico, ácido salicílico y ABA 

aumentan significativamente en frutas con daño por sol moderado (Torres y col., 

2017).  Estos autores proponen que existe un ´crosstalk´ entre estas fitohormonas 

para modular los cambios bioquímicos, fisiológicos y estructurales en el tejido de la 

fruta expuesta a condiciones fotoxidativas y calor. Sumado a estas evidencias, 

trabajos realizados en Japón con aplicaciones exógenas de ABA sobre manzanas 

indican una reducción del daño por sol (Iamsub y col., 2009). Existe poca investigación 

en este tema, los resultados en la bibliografía son contradictorios. En estudios 

realizados bajo las condiciones climáticas en Sudáfrica, se concluyó que aplicaciones 
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foliares de ABA eran ineficientes para aliviar el daño por sol en manzanas var. Granny 

Smith (Mupambi y col., 2018).   

Otras sustancias que regulan procesos celulares y activan la capacidad 

antioxidante enzimática y no enzimática son las poliaminas (putrescina, espermina y 

espermidina) (Kaur-Sawhney y col., 2003; Fariduddin y col., 2013; Calzadilla y col., 

2014). Existen escasos estudios realizados sobre la participación de las poliaminas 

en la respuesta a condiciones de estrés en frutos de Pomaceas. Una investigación 

realizada en peras indicó que una correlación positiva entre la capacidad de sintetizar 

poliaminas y la adaptación a estrés salino y por cadmio (Wen y col., 2011). Por otra 

parte se ha observado que la síntesis de poliaminas en manzanas varía según la 

temperatura y concentración de CO2 del ambiente, como sucede en las cámaras 

refrigeradas para almacenamiento (Shelp y col., 2019). Estos resultados indican que 

posiblemente las poliaminas están involucradas en la respuesta antioxidante frente a 

condiciones de estrés que promueven daño por sol.  

  

Objetivo 
El objetivo fue analizar la variación en el sistema antioxidante, la concentración 

de poliaminas y ABA y la emisión de etileno en frutos que presentan tejidos con 

distintos grados de daño por sol.  

 

Hipótesis 
1- En frutos de manzana, el sistema antioxidante, la concentración de poliaminas y 

ABA y la emisión de etileno presentan diferencias en función al nivel de síntoma de 

daño por sol de sus tejidos. 

2- El sistema de defensas antioxidante y hormonal se activa frente al estrés por alta 

radiación y temperatura.  

1.1. MATERIALES Y MÉTODOS 

1.1.1. Sitio de estudio y condiciones climáticas  

El estudio fue llevado a cabo con fruta cosechada de parcela de manzanos 

implantada en la chacra experimental de la Facultad de Ciencias Agrarias de la 

Universidad Nacional del Comahue (km 12, ruta 151, Cinco Saltos, Río Negro). Las 
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plantas eran de 15 años y estaban conducidas en espalderas, plantadas con una 

separación de 2,7 m entre plantas x 4,0 m entre filas orientadas de este a oeste. La 

parcela recibió las pautas de cultivo y tecnología establecidas por los estándares del 

INTA, Estación Alto Valle. 

Las condiciones meteorológicas para la temporada productiva 2015-16 fueron 

las características para la zona del Alto Valle de Río Negro y Neuquén (Tabla 1.1).  

 

 
Tabla 1.1: Registros meteorológicos de la temperatura y radiación máxima registrada en 

cada mes, para las temporadas de crecimiento de frutos 2015-16. Datos obtenidos en la 

estación Agroclimatológica-Cinco Saltos, Río Negro (Lat: 38º 50' 41'' S, Long: 68º 04' 09'' O, 

elevación: 282 msnm)  

Variables climatológicas Meses 

Diciembre Enero Febrero 

Temperatura máx. (ºC) 37,3 38,1 35,7 

Radiación máx. (W m-2) 1317 1359 1206 

 

 

1.1.2. Material vegetal  
 

Las determinaciones de las variables de respuestas fueron realizadas en frutos 

de manzana de las variedades Red Delicious y Granny Smith en momento de cosecha 

(15/02/2016 y 02/03/2016, respectivamente). La cosecha se realizó según los índices 

de madurez para inicio de cosecha de cada variedad determinados por Calvo y col. 

(2012): 

Variedad Firmeza 

de pulpa (lb) 

Sólidos 

Solubles (%) 

Acidez 

Titulable (g l-1) 

Degradación 

Almidón (%) 

Red Delicious 16-18,5 ≥ 10 3-4 20-25 

Granny Smith 14,5-16 10-11 8-8,5 20-30 
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1.1.3. Determinaciones de variables de respuesta 
 
1.1.3.1. Incidencia de fisiopatía daño por sol 

 

Para evaluar el daño por sol, por cada variedad se seleccionaron cinco árboles 

homogéneos de un diámetro basal de tronco aproximado a 20 cm y altura 3,5 m con 

una carga frutal de 300-350 frutos. Se cosecharon los árboles completos y se clasificó 

la totalidad de los frutos según el síntoma de daño por sol. Los niveles de daño se 

determinaron visualmente sobre la superficie de los frutos clasificándolos según una 

escala generada sobre la base de la publicada por Felicetti y Schrader (2008b). Los 

niveles de síntomas presentes en las caras expuestas al sol se observan en la Figura 

1.1 y se describieron de la siguiente manera:  

 

• Sano: frutos sin daño por sol, no presentaban ningún signo de daño o deterioro 

a causa de exposición al sol.  

• Daño leve (DS-1): los frutos presentaban una leve decoloración o coloración 

amarillenta en la zona afectada. Un cierto porcentaje de ellos puede ingresar al 

mercado en niveles de calidad bajos.  

• Daño moderado (DS-2): los frutos presentaban una coloración bronceada a 

marrón en la zona afectada. Estos frutos no son comercializables bajo ningún 

grado de calidad.  

• Daño grave (DS-3): los frutos presentaban coloración marrón intensa y algunas 

manchas de tejido necrótico. Estos frutos no son comercializables.  

 

Se registraron las frecuencias absolutas y relativas de fruta dañada y no dañada. 

Los datos fueron expresados en porcentaje de frutos por cada nivel de daño 

determinado, por lo cual los test estadísticos se realizaron sobre los valores 

previamente transformados a arcoseno para lograr la normalidad (Contreras y col., 

2008).  
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var. Red Delicious 

 
var. Granny Smith 

 
                           Sano                DS-1              DS-2               DS-3 
Figura 1.1: Grados de daño por sol en frutos de manzana var. Red Delicious y Granny 

Smith. Sano, sin daño; DS daño por sol correspondiendo el incremento del número al 

aumento de la severidad del síntoma. 
 

 
1.1.3.2. Variables bioquímicas 

La mayoría de los parámetros bioquímicos fueron evaluados en tejidos de la piel 

de la cara expuesta al sol de los frutos. La excepción fue la medición de la emisión de 

etileno, que fue realizada en frutos enteros que presentaban los diferentes niveles de 

daño por sol.  

Se evaluó: peroxidación de lípidos, capacidad antioxidante por DPPH, 

polifenoles totales, concentración de antocianinas, actividad de las enzimas 

antioxidantes SOD, CAT, APX y GR, emisión de etileno, concentración de poliaminas 

(putrescina, espermina y espermidina) y concentración de ABA. Estas metodologías 

están detalladas en la sección Materiales y Métodos Generales. 

 
1.1.4. Análisis estadístico  

Las pruebas de normalidad y homogeneidad de varianzas se determinaron por 

el test de Lilliefors y de Levene, respectivamente. En todos los casos en los cuales se 
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comparaban las medias de las variables de interés, se realizaron pruebas de DGC 

con un nivel de significancia del 5% (α=0,05).  

 

 

1.2. RESULTADOS 
 

Los frutos que crecen con una cara expuesta a la combinación de elevada 

radiación solar y altas temperaturas presentan distintos grados de daño por sol según 

la intensidad y tiempo de duración de estos factores climáticos. El estudio de las 

condiciones oxidativas de los tejidos permitió evaluar la intensidad del estrés que 

estas condiciones ambientales provocaron en los tejidos. Por otra parte, para entender 

la respuesta de los tejidos a las situaciones de estrés oxidativo impuestas por el 

ambiente se analizó la síntesis de compuestos como antocianinas y fenoles, la 

actividad de enzimas antioxidantes y los cambios en las hormonas relacionadas al 

estrés, en frutos de dos variedades de manzana, con diferentes niveles de daño por 

sol. 

 
1.2.1. Incidencia de daño por sol 
 

En ambas variedades se registraron frutos afectados por distintos grados de 

daño por sol, determinándose un porcentaje de frutos sanos de 78,5 % en la var. Red 

Delicious y de 66,2 % en Granny Smith (Figura 1.2).  

En la var. Red Delicious, se observaron diferencias significativas entre todos los 

frutos que presentaban diferentes niveles de daño de sol.  Los frutos que presentaban 

DS-3 (4,3 %) fueron significativamente menos que los que tenían síntoma DS-2 (7 %) 

y lo mismo entre estos últimos y los DS-1 (10,2 %). En la var. Granny Smith los frutos 

con DS-3 y DS-2 alcanzaron aproximadamente el 9 %, distinguiéndose claramente de 

los que presentaban daño DS-1, que duplicaron dicho valor de incidencia de daño por 

sol.   
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Figura 1.2: Porcentaje de frutos de manzana var. Red Delicious y Granny Smith con 

síntoma creciente de daño por sol (Sano, DS-1, DS-2 y DS-3; descripción presentada en la 

Figura 1.1). Las barras indican la media (n=300) ± D.E. Letras distintas sobre las barras de 

cada variedad indican diferencias estadísticamente significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

 

 
 

1.2.2. Indicadores de estrés oxidativo 
 

La peroxidación de los lípidos de membranas celulares, fue significativamente 

(P≤ 0,05) mayor en los tejidos que presentaron daño de sol respecto de los sanos. 

Esta situación fue más marcada en la var. Red Delicious, donde se observó un 

incremento del 170 % en los TBARs   en promedio en los frutos con daño respecto de 

los sanos, mientras que en Granny Smith dicho incremento fue del 68 % (Tabla 1.2). 

A su vez, en la var. Granny Smith el contenido de TBARs se incrementó de 59,8 

nmol.g-1 PF  en DS-1 a cerca de 80 nmol.g-1 PF en los de mayor grado de daño. En la 

var. Red Delicious, si bien se observó una tendencia en el aumento de la peroxidación 

de los tejidos a medida que se agrava el daño por sol esta no fue significativa entre 

diferentes niveles de daño. 
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Tabla 1.2: Peroxidación de lípidos de membranas celulares (medido por especies reactivas 

al ácido tiobarbiturico, TBARs) y capacidad antioxidante (determinada usando diphenylpicryl-

hydrazyl, DPPH) en tejidos de piel de frutos de manzana var. Red Delicious y Granny Smith 

con diferentes niveles de daño por sol. DS: daño por sol correspondiendo el incremento en 

número al aumento en la severidad del síntoma (descripción presentada en la Figura 1.1) 

Nivel de daño 
TBARs (nmol.g-1 PF) DPPH (% de inhibición) 

Red Delicious Granny Smith Red Delicious Granny Smith 

Sano 43,8 a 42,8 a 36,8 a 31,4 a 

DS-1 94,5 b 59,8 b 59,6 b 40,8 b 

DS-2 128,9 b 80,0 c 49,1 b 44,2 b 

DS-3 132,9 b 75,5 c 52,1 b 52,9 c 
Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna indican 

diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

 

Se comparó la capacidad antioxidante de frutos sanos y expuestos a daño por 

sol, y se observó que el aumento en el estrés oxidativo en los tejidos provocaba un 

incremento significativo (P≤ 0,05) en el sistema de defensa (capacidad antioxidante) 

en los frutos con daño de sol (Tabla 1.2). Entre frutos sanos y los de mayor grado de 

daño se determinó un aumento de la capacidad antioxidante de 68 % para Granny 

Smith y de 41 % para Red Delicious. Las diferencias entre los distintos grados de daño 

por sol siguieron el mismo patrón que en la peroxidación de lípidos para ambas 

variedades.  

 

1.2.3. Variación en compuestos antioxidantes  
 

Los polifenoles totales fueron mayores en los tejidos estresados de ambas 

variedades (Tabla 1.3). Entre tejidos sanos y DS-1 el aumento fue en promedio 40 %. 

En ambas variedades, se observó que los frutos con daño por sol presentaban 

mayor contenido de polifenoles totales que los frutos sanos. En Red Delicious la 

concentración de polifenoles presentó tendencia a incrementar a medida que aumentó 

el nivel de daño, aunque no se pudieron determinar diferencias significativas (P≤ 0,05).  

En cambio, en la var. Granny Smith la concentración de polifenoles fueron 
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significativamente mayores cuanto más grave era el síntoma de daño de sol de los 

tejidos.  

 
Tabla 1.3: Polifenoles totales y antocianinas monoméricas totales (AMT) en tejidos de piel 

de frutos de manzana var. Red Delicious y Granny Smith con diferentes niveles de daño por 

sol. DS: daño por sol, correspondiendo el incremento en número al aumento en la severidad 

del síntoma (descripción presentada en la Figura 1.1) 

Nivel de daño 

Polifenoles totales  

(mg GAE 100g-1 PF) 

AMT 

 (mg cy-3-glu 100 g-1 PF) 

Red Delicious Granny Smith  Red Delicious Granny Smith  

Sano 630,1 b 549,9 d 8,26 a n.d. 

DS-1 1166,9 a 1510,4 c 7,04 a  n.d. 

DS-2 1617,7 a 2538,9 b 6,64 b  n.d. 

DS-3 1718,3 a 3650,9 a 4,65 c  n.d. 
Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna indican 

diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). n.d: no detectado  
 

 

Las antocianinas monoméricas totales fueron detectadas sólo en la var. Red 

Delicious (piel roja). La var. Granny Smith (piel verde) no acumula antocianinas 

normalmente, ni tampoco en respuesta al desarrollo de estrés por elevada radiación 

solar y temperatura (Tabla 1.3). En Red Delicious, la concentración de antocianinas 

disminuyó a medida que los tejidos presentaron más intensidad de síntomas de daño 

por sol.   
 

1.2.4. Diferencias en la actividad de enzimas antioxidantes  

 

Las enzimas antioxidantes presentaron actividades diferentes según el grado de 

daño por sol de los tejidos (Figura 1.3). Dado que sólo se midió actividad, no se puede 

descartar que haya habido efectos en la expresión proteica enzimática que hayan 

contribuido a esos cambios.   

En ambas variedades, la actividad de la enzima SOD fue menor en los tejidos 

sanos (aproximadamente 8 UI mg-1 PF) y se incrementó significativamente a medida 

que el grado de daño aumentó. En los tejidos con DS-3 se registró en promedio para 
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las dos variedades, una actividad enzimática de SOD de 135 UI mg-1 PF (Figura 1.3 

A).  

Contrariamente, el valor de actividad de la enzima CAT fue mayor en los frutos 

sanos y disminuyó en los primeros niveles de síntomas, no fue detectable en los 

estadios avanzados de daño por sol (Figura 1.3 B). La var. Granny Smith presentó 

valores de CAT, con un orden de magnitud superior a la registrada en Red Delicious, 

siendo la actividad promedio en los frutos sanos igual a 81 y 4 µmol min-1 g-1PF, 

respectivamente.  

A 

 

B 

 
C 

 

D 

 
 

Figura 1.3: Actividad enzimática de superóxido dismutasa-SOD (A), catalasa-CAT (B), 

ascorbato peroxidasa-APX (C) y glutation reductasa-GR (D) en tejidos de piel de frutos de 

manzana variedad Red Delicious y Granny Smith sanos y con síntomas de daño por sol 

creciente (DS-1, DS-2 y DS-3; descripción presentada en la Figura 1.1). Las barras indican 

la media (n=5) ± D.E. Letras distintas sobre las barras de cada variedad indican diferencias 

estadísticamente significativas (DGC; P≤ 0,05). n.d.= no detectado 
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La actividad de las enzimas APX y GR siguió patrones similares en función al 

nivel de síntomas de los tejidos. En los frutos sanos la actividad fue menor respecto a 

los que presentaban daño de sol y entre los diferentes niveles de afección no hubo 

cambios significativos (Figura 1.3 C y D). En frutos sanos de la var. Red Delicious la 

actividad de APX fue 5,7 µmol min-1 g-1PF, y en Granny Smith 6,9 µmol min-1 g-1PF, 

aumentando en los tejidos con daño de sol a 7,5 y 9,5 µmol min-1 g-1PF, 

respectivamente. En ambas variedades el aumento de actividad de APX promedió un 

32 % mientras que el incremento de la actividad GR fue cercano al 80 %.   

 
1.2.5. Niveles de las hormonas relacionadas con la respuesta a estrés 
 
1.2.5.1. Poliaminas 
 

En los tejidos sanos de los frutos de ambas variedades, putrescina fue la 

poliamina más abundante. En la var. Red Delicious la concentración de putrescina fue 

mayor que en Granny Smith, mientras que los niveles de espermina y espermidina 

fueron similares en los tejidos sanos de ambas variedades. Independientemente de la 

variedad el contenido de las tres poliaminas fue mayor en los tejidos con daño por sol 

respecto de los tejidos sanos (Figura 1.4).  

En el caso de la putrescina, el incremento relacionado al grado de síntoma se 

dio de manera diferente entre las dos variedades. En Red Delicious se registró un 

aumento significativo en todos los niveles de daño por sol, mientras que en Granny 

Smith el incremento fue significativo recién en DS-3 (Figura 1.4 A). En la primera 

variedad, la diferencia de concentración de putrescina entre sanos y con daño por sol 

fue de aproximadamente un 57 %, mientras que en Granny Smith fue un 140 %. El 

incremento registrado en Granny Smith fue mayor dado que en tejidos sanos de esta 

variedad se registró 129 nmol g-1PF y Red Delicious 206 nmol g-1PF alcanzando en el 

nivel DS-3, ambas variedades, 330 nmol g-1PF.   

La concentración de espermina en tejidos sanos fue en promedio 90 nmol g-1PF 

en las dos variedades estudiadas (Figura 1.4 B). En la var. Red Delicious aumentó a 

124 nmol g-1PF en DS-1 y DS-2 y a 153 nmol g-1PF en DS-3, mientras que, en la var. 

Granny Smith ese incremento fue de mayor magnitud alcanzando en promedio 158 

nmol g-1PF en DS-1 y DS-2 y 220 nmol g-1PF en D-3. 
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En las dos variedades de manzana estudiadas la concentración de espermidina 

presentó niveles similares según el grado de daño por sol de los tejidos (Figura 1.4 

C). Los registros correspondientes a nivel sano fueron en promedio 40 nmol g-1PF 

incrementándose a valores cercanos a 50 nmol g-1PF en DS-1 y DS-2, llegando a 60 

nmol g-1PF en DS-3.    

 

A

 
 

B 

 

C 

 

 

Figura 1.4: Evolución en la concentración de putrescina (A), espermina (B) y 

espermidina (C) en tejidos de piel de frutos de manzana variedad Red Delicious y 

Granny sanos y con síntomas de daño por sol creciente (DS-1, DS-2 y DS-3; 

descripción presentada en la Figura 1.1). Las barras indican la media (n=5) ± D.E. 

Letras distintas sobre las barras de cada variedad indican diferencias 

estadísticamente significativas (DGC; P≤ 0,05). 
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1.2.5.2. Ácido abscísico y etileno 

Según se observa en la Tabla 1.4, la concentración de ABA en los tejidos con 

diferente grado de daño por sol aumentó significativamente en frutos en las dos 

variedades estudiadas (P≤ 0,05). En el caso del etileno, se determinó un incremento 

de la emisión en frutos de la var. Red Delicious que presentaban distintos niveles de 

síntomas de daño mientras que en la var. Granny Smith no se registraron niveles 

detectables de etileno. 

 

 
Tabla 1.4: Concentración de ácido abscísico (ABA) en tejidos de piel de frutos y emisión de 

etileno en frutos de manzana var. Red Delicious y Granny Smith con diferentes niveles de daño 

por sol. DS: daño por sol correspondiendo el incremento en número al aumento en la severidad 

del síntoma (descripción presentada en la Figura 1.1) 

Nivel de daño 
ABA (nmol g-1 PS) Etileno (nl g-1 h-1) 

Red Delicious Granny Smith  Red Delicious Granny Smith  

Sano 5,7 b 11,5 c 1,7 b n.d. 

DS-1 5,9 b 13,3 b 5,3 a  n.d. 

DS-2 6,1 b 13,8 b 6,1 a n.d. 

DS-3 7,4 a  14,9 a 6,3 a n.d. 
Los valores son la media (n=3). Letras distintas para los valores de una misma columna indican 

diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). n.d.: no detectado  
 

 

La concentración de ABA en los tejidos de la var. Granny Smith fue el doble que 

en la var. Red Delicious; el contenido de ABA aumentó en los frutos de ambas 

variedades con diferentes niveles de daño por sol, en aproximadamente un 20 % y 18 

%, respectivamente (Tabla 1.4).  

En los frutos de la var. Granny Smith no se detectó emisión de etileno, mientras 

que en frutos sanos de la var. Red Delicious se determinó una emisión de 1,7 nl g-1 h-

1, mientras que los que tuvieron diferentes grados de daños liberaron al medio un 

promedio de 5,9 nl g-1 h-1 (Tabla 1.4). 
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2.3. DISCUSIÓN  

En el presente capítulo se estudiaron las diferencias en el sistema antioxidante, 

la concentración de poliaminas y ABA y la emisión de etileno que presentan los tejidos 

de frutos con diferentes niveles de síntomas de daño por sol. Los frutos con daño por 

sol, fueron cosechados de árboles de manzana var. Red Delicious y Granny Smith y 

se determinó que ambas variedades presentaron frutos con daño por sol. 

Coincidiendo con trabajos realizados previamente (Colavita, 2008), la var. Red 

Delicious fue menos afectada que la var. Granny Smith. El nivel de ocurrencia de daño 

por sol encontrado en esta variedad coincide con los reportados por Mupambi y col., 

2014 en las condiciones de cultivo de Sudáfrica y con valores informados para otros 

cultivares en  Turquía, Chile y España (Racsko y Schrader, 2012). Por lo tanto, los 

frutos utilizados para los análisis fisiológicos y bioquímicos fueron extraídos de árboles 

que tuvieron una incidencia de daño de sol acorde con los encontrados en otras 

regiones productoras del mundo.   

El daño por sol en manzanas es producido por efecto de elevada radiación solar 

combinada con altas temperaturas que incrementan los procesos de oxidación en los 

tejidos (Ma y Cheng, 2004; Toivonen y Hodges, 2011). Los resultados indican que la 

oxidación fue evidente en los tejidos de ambas variedades y que la peroxidación 

lipídica fue mayor a medida que se incrementó el grado de daño por sol analizado. 

Resultados similares informaron Chen y col. (2008) con manzanas var. Gala.  

En los tejidos con daño por sol se determinó mayor capacidad antioxidante en 

coincidencia con datos reportados por Iamsub y col. (2009) quienes informaron un 

aumento de la capacidad antioxidante junto al incremento de la incidencia de 

quemaduras solares. Sin embargo, la mayor peroxidación de lípidos, indica que los 

antioxidantes generados por las células no fueron suficiente para contrarrestar la 

oxidación provocada por alta temperatura y radiación solar.  

Los compuestos fenólicos tienen propiedades captadoras de radicales libres y 

su síntesis aumenta en respuesta de defensa ante el estrés oxidativo provocado por 

diferentes factores ambientales (Gutteridge y Halliwell, 2010).  Esta bien documentado 

que en manzanas la capacidad antioxidante está altamente correlacionada con el 

contenido fenólico total, los cuales desempeñan un papel importante en la estabilidad 

oxidativa (Treutter, 2001; Tsao y col., 2005; Vieira y col., 2009). Este grado de relación 
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entre capacidad antioxidante y polifenoles fue confirmado para ambas variedades 

analizadas, el contenido de polifenoles totales fue mayor a medida que aumentó el 

grado de daño por sol.   

Del mismo modo, Felicetti y Schrader (2009b) reportaron aumento de los 

compuestos fenólicos en los tejidos expuestos a estrés por radiación solar combinado 

con calor en cinco variedades de manzanas. Los resultados obtenidos en este estudio 

coinciden, puesto que se determinó el incremento de polifenoles en los tejidos 

dañados, el cual fue mayor en la var. Granny Smith que en Red Delicious. Esta 

diferencia podría deberse a que la var. Granny Smith logra la madurez de cosecha 

veinte días más tarde que Red Delicious, por lo tanto permanece más tiempo expuesta 

a situaciones de estrés por alta radiación y temperatura.  

Como se mencionó en la introducción, las antocianinas también actúan como 

antioxidantes, secuestrando radicales libres y contribuyendo a la capacidad de 

fotoprotección de los frutos (Li y col., 2008). Inclusive, Bi y col. (2014) reportaron que 

las antocianinas contribuyen a la eliminación de peróxido de hidrógeno en mayor 

medida que otros compuestos fenólicos presentes en la piel de manzana. Las 

variedades estudiadas se diferenciaron en la capacidad de sintetizar antocianinas. 

Coincidiendo con Felicetti y Schrader (2009b) en la var. Red Delicious se registró que 

los tejidos sanos presentaban más concentración de antocianinas respecto a los que 

tenía daño por sol, decreciendo a medida que el nivel de daño analizado aumentó. En 

cambio, en la var. Granny Smith no se detectaron antocianinas mediante el método 

de pH diferencial evaluado por espectrofotometría, tal vez la sensibilidad del método 

no alcanzo para detectarlos. Esto no implica que sus frutos no sinteticen antocianinas, 

puesto que estudios realizados mediante HPLC indican presencia de cianidina 3-

galactosido y cianidina 3-arabinosido en variedades de manzanas Granny Smith. No 

obstante estos valores son 75% menores a los medidos en variedades de piel roja (Liu 

y col., 2013).  

Como respuesta al incremento de procesos oxidativos asociado al aumento en 

los metabolitos secuestradores de EROs, cuando se miden las enzimas SOD, APX y 

GR, aumentan su expresión y consecuentemente presentan mayor actividad en 

tejidos con daño por sol respecto de los sanos.  

En las plantas, está reportado que la enzima SOD proporciona la primera línea 

de defensa contra los efectos tóxicos de niveles elevados de EROs (Gill y Tuteja, 
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2010). El producto de SOD es el peróxido de hidrogeno que, si bien en condiciones 

de homeostasis celular es del orden de 0,5 µmol H2O2 en cloroplastos, en condiciones 

de estrés alcanza  niveles mayores (15 µmol H2O2) tornándose tóxico (Mittler, 2002; 

Quan y col., 2008). En este estudio se determinó que en ambas variedades la actividad 

de SOD aumentó significativamente a medida que se agravó el daño por sol, por lo 

tanto, se puede suponer que los niveles de peróxido de hidrogeno también 

aumentaron.  

En las plantas el peróxido de hidrogeno es eliminado en el cloroplasto por el ciclo 

agua-agua, en el peroxisoma por el ciclo de la glutatión peroxidasa y la CAT y en 

cloroplastos y citosol por el ciclo del glutatión-ascorbato  (Mittler, 2002; Foyer y 

Shigeoka, 2011; Suzuki y col., 2012). Las enzimas relacionadas a estas vías de 

detoxificación son APX, GR y CAT, su actividad fue determinada, tanto APX como GR 

incrementaron la actividad en tejidos con daño por sol respecto de los sanos. Zhang 

y col. (2015) mostraron resultados similares en tejidos de manzana ´Fuji´. Chen y col. 

(2008) en var ́ Gala´, lo que indica que el ciclo del glutatión-ascorbato cumple un papel 

clave en la respuesta de los frutos durante el daño por sol. Reafirmando estos 

resultados, similares resultados informaron Chen y col. (2013)  en  las variedades 

Golden Delicious (frutos verde-amarillo) y Red Delicious.  

La enzima CAT es importante en la eliminación del peróxido de hidrogeno 

generado en los peroxisomas por la ß-oxidación de los ácidos grasos, la 

fotorrespiración y el catabolismo de las purinas. A pesar de su función, existen 

resultados diversos en cuanto a su activación o inactivación frente a condiciones de 

estrés abiótico (Jiang y Huang, 2001; Gill y Tuteja, 2010). En las dos variedades 

estudiadas la enzima CAT se inactivó a medida que el daño en los tejidos fue mayor, 

siendo dicho efecto más pronunciado en ´Red Delicious´. Diferencias en la tasa de 

diminución de actividad de CAT entre dos variedades también fueron reportadas por 

Ma y Cheng (2003) para las var. Gala y Smoothee. Aparentemente, la catalasa no 

tiene un papel importante en la detoxificación de especies reactivas de oxígeno 

generadas por condiciones de estrés que conducen a daño por sol en manzanas 

(Chen y col., 2008). Se ha determinado que la actividad de catalasa en la cáscara de 

manzana muestra un patrón diurno opuesto al presentado por la densidad de flujo 

fotónico (Cheng y Ma, 2004). La disminución en la actividad de CAT frente a estrés 
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por elevada radiación solar y calor podría atribuirse a que esta enzima es susceptible 

a foto-inactivación (Shang and Feierabend, 1999).  

En las plantas, se ha determinado que sumado a la activación del sistema 

antioxidante interviene una red coordinada de hormonas que dinamizan las rutas 

asociadas a las respuestas antioxidantes (Mittler y col., 2011; Suzuki y col., 2012; 

Bartoli y col., 2013). Las poliaminas, el ABA y el etileno son sustancias que actúan 

regulando estas vías.  

Las poliaminas (putrescina, espermina y espermidina) son metabolitos de bajo 

peso molecular con características policatiónicas presentes en las plantas que actúan 

en múltiples procesos, desde la división celular y la organogénesis hasta la protección 

contra el estrés (Kaur-Sawhney y col., 2003). Parte del mecanismo asociado a la 

protección contra el estrés es que aumentan la capacidad antioxidante enzimática y 

no enzimática (Fariduddin y col., 2013). Se ha documentado que las poliaminas tienen 

un papel importante en la modulación y protección de las plantas frente a diversos 

tipos de estrés abióticos como sequía, salinidad, radiación UV-B y temperaturas 

extremas (He y col., 2008; Mapelli y col., 2008; Fariduddin y col., 2013; Calzadilla y 

col., 2014). Se ha observado inclusive, que la síntesis de poliaminas en manzanas 

fluctúa con la temperatura y la concentración de CO2 durante el almacenamiento en 

atmosferas modificadas (Shelp y col., 2019). Estudiando plantas transgénicas de 

peras que tienen afectada la capacidad de síntesis de poliaminas se determinó que 

existe una relación positiva entre estos compuestos y la capacidad de adaptación a 

condiciones de estrés salino y por cadmio (Wen y col., 2011). Los resultados 

mostraron  que los frutos sanos presentaron menor concentración de poliaminas que 

los afectados por daño por sol. Por lo tanto, la síntesis o activación de las formas 

conjugadas de poliaminas fue una respuesta de los tejidos de piel de manzanas a las 

condiciones ambientales que generan daño por sol. En el caso de Red Delicious, el 

contenido de putrescina se incrementó hasta alcanzar valores similares para todos los 

niveles de daño analizado. Este incremento puede estar relacionado a que putrescina 

es la primera poliamina que se sintetiza, y que a partir de este compuesto se genera 

luego espermina y espermidina mediante la adición de grupos aminopropilo (Kaur-

Sawhney y col., 2003; Takahashi y Tong, 2015). Llama la atención que en la var. 

Granny Smith el incremento de putrescina se registró recién en el grado DS-3. No 

obstante, el incremento de espermina y espermidina se observó en DS-1 y grados de 
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daño mayor. En frutos de tomate, Handa y Mattoo (2010)  reportaron que el nivel de 

putrescina no se correlaciona positivamente con espermidina o espermina, las cuales 

se correlacionan entre sí. Se han reportado investigaciones que registraron 

concentraciones diferentes de poliaminas en cultivares dentro de una misma especie 

con distinta tolerancia a estrés abiótico (Gupta y col., 2013). Posiblemente estas 

diferencias puedan estar asociadas a que la actividad antioxidante en la var. Red 

Delicious esté más relacionada a putrescina y en Granny Smith a espermina y 

espermidina (He y col., 2008).  

En plantas, la enzima S-adenosil metionina decarboxilasa (dcSAM) es clave 

tanto en la síntesis de espermina y espermidina como en la de etileno (Handa y col., 

2012). Por lo tanto, las poliaminas y el etileno podrían actuar de manera antagónica 

compitiendo por un sustrato común, la S-adenosil metionina (SAM)  (Takahashi y 

Tong, 2015). En frutos de manzana, Torres y col. (2013) sugieren que la respuesta al 

estrés fotooxidativo en los tejidos dañados por sol puede estar regulada por etileno. 

El incremento de la producción de etileno observado en este trabajo en la var. Red 

Delicious a medida que progresa la severidad del daño por sol, coincide con lo 

observado por Torres y col. (2017). En la var. Granny Smith no se detectó emisión de 

etileno con la metodología utilizado, lo cual puede estar relacionado a que es una 

variedad de maduración tardía y se cosecha en estadio de pre-climaterio. No obstante 

estudios realizados en variedades que se recolectan tardíamente como Fuji y Granny 

Smith han reportado valores de etileno muy bajos del orden de 0,1 nl g-1 h-1 (Watkins  

col., 1989; Kondo y col., 1991; Melnyk y col., 2014).  

Estudios realizados por Torres y col. (2013) proponen que los tejidos con daño 

por sol tienen menor potencial hídrico y presentan índices de deshidratación. El ABA 

es una hormona relacionada con la vía de señalización de estrés hídrico (Lee y Luan, 

2012), se ha propuesto que en frutos de manzana podría estimular la síntesis de 

etileno como mecanismo de respuesta a condiciones de estrés que desencadenan 

daño por sol (Torres y col., 2017). En las dos variedades estudiadas, se determinó un 

aumento en la concentración de ABA en la piel lesionada por sol y a su vez una 

relación positiva con el incremento de etileno. Esto sugiere que ABA puede estar 

desencadenando la síntesis de etileno como un mecanismo de respuesta al estrés 

como informaron  Lara y Vendrell, (2000).  
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Por otra parte, trabajando en vid y estrés abiótico, se ha reportado que el ABA 

actúa en la señalización de la vía que desencadena la síntesis de poliaminas. Esta 

señalización sería mediada por los niveles de H2O2 regulados por poliaminas (Toumi 

y col., 2010). En este sentido nuestros resultados indican la misma situación, dado 

que al incrementar la severidad de daño se determinó un aumento de ABA y también 

de poliaminas.  

 

CONCLUSIÓN  

Trabajando con variedades de manzana que difieren en la incidencia de la 

fisiopatía daño por sol, corroboramos que la var. Granny Smith es más afectada que 

Red Delicious.  

El daño de sol es una afección relacionada a procesos oxidativos dado que a 

medida que aumenta el nivel de daño incrementa la peroxidación de lípidos. Estos 

procesos no alcanzan a ser contrarrestados por el incremento de la actividad de 

enzimas y metabolitos antioxidantes. 

Las hormonas de estrés estudiadas aumentan en los tejidos que presentan daño 

por sol respecto de los sanos. No obstante, existen diferencias en los niveles de 

concentración hormonal relativas a cada variedad.    

Las hipótesis planteadas se corroboran. En tejidos de frutos de manzana, el 

sistema antioxidante, la concentración de poliaminas, ABA y emisión de etileno 

presentan diferencias en función al nivel de síntoma de daño por sol. Si bien el sistema 

de defensa antioxidante y hormonal se activa frente al estrés por alta radiación y 

temperatura, no alcanza a ser suficiente para contrarrestar los efectos nocivos en los 

tejidos y se produce el síntoma de daño por sol.  
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CAPITULO II 
Evolución de la respuesta antioxidante y hormonal en 

manzanas expuestas a estrés por elevada radiación solar y 
temperatura 
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INTRODUCCIÓN 
 

El estrés generalmente se define como un factor externo que ejerce una 

influencia desventajosa en la planta generando una desviación en la fisiología normal 

que puede ser perjudicial y causar daños irreversibles al sistema vegetal (Taiz y 

Zeiger, 2006). Tanto en condiciones naturales como bajo cultivo, las plantas están 

frecuentemente expuestas a tensiones ambientales. Un volumen creciente de 

estudios de campo, de laboratorio y moleculares sugiere que las plantas responden a 

una combinación específica de factores ambientales de una manera no aditiva, 

produciendo efectos que no pueden ser predichos a partir del estudio de cada uno de 

los factores individualmente (Atkinson y Urwin, 2012). Durante el período de desarrollo 

de los frutos de manzana en los valles irrigados de la Norpatagonia, las temperaturas 

ambientes pueden alcanzar valores que superan los 40 °C y la radiación solar puede 

llegar a máximos superiores a 1200 Wm-2 (Rodriguez y Muñoz, 2006). Estas 

condiciones ambientales extremas se registran frecuentemente a campo, por lo cual 

es importante estudiarlas en conjunto e in situ (Racsko y Schrader, 2012; Smirnoff, 

2014). La fisiopatía daño de sol en frutos de manzana resulta en un fenotipo 

morfológico y estructural inaceptable para los consumidores. Esto lleva a graves 

pérdidas de productividad para los agricultores (Musacchi y Serra, 2018). 

Los frutos son más susceptibles que las hojas a alta exposición solar y 

temperatura, principalmente porque no tienen mecanismos eficientes de uso de la 

radiación solar, ni de disipación de energía térmica (Blanke y Lenz, 1989). En los 

tejidos expuestos, la temperatura superficial de frutos (TSF) de manzana puede 

superar en 15 °C a la temperatura ambiente, llegando a registrarse valores de TSF 

mayores a 50 °C, mientras que en las caras sombreadas la TSF es similar a la 

atmosférica  (Felicetti y Schrader, 2008a; Alvarez y col., 2015).  

Algunos factores ambientales, como la temperatura del aire, pueden ser 

estresantes en solo unos minutos; otros, como las deficiencias minerales del suelo, 

pueden tardar meses en generar estrés (Taiz y Zeiger, 2006).  La duración del periodo 

de exposición  a las condiciones estresantes, y la velocidad de respuesta de los tejidos 

a dichas  tensiones van a determinar el grado de daño o adaptación de la planta  

(Azcón-Bieto y Talón, 2008; Chaves-Barrantes y Gutiérrez-Soto, 2016). En manzanas, 
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un estudio realizado en las condiciones ambientales registradas del estado de 

Washington, USA, determinó que TSF entre 46-49 °C durante 60 minutos son 

suficientes para generar daño de sol (Schrader y col., 2008). 

Por otra parte, el mismo grupo de investigadores ha descripto que las manzanas 

separadas o unidas a los árboles responden de manera diferente a la alta temperatura 

y radiación. Las manzanas desprendidas se queman más fácilmente y desarrollan 

síntomas que difieren de los síntomas más comunes de daño por sol (Schrader, 2011). 
La mayoría de los estudios en relacion a los factores temperatura y radiación que 

generan el daño por sol se han realizado en frutos separados de la planta, en 

condiciones muy alejadas de las corrrespondientes a campo. Si bien esto contribuyó 

al conocimiento actual sobre esta fisiopatía, todavía se percibe gran confusión 

(Racsko y Schrader, 2012). Existen contradicciones en la literatura sobre los 

resultados de experimentos con fruta unida versus fruta separada del árbol, lo que 

demuestra la importancia de estudiar los factores que generan daño por sol en 

órganos que permanecen unidos a las plantas después de los eventos climáticos o de 

la aplicación de tratamientos para su inducción y prevención (Chaves-Barrantes y 

Gutiérrez-Soto, 2016).  

La fotosíntesis es uno de los procesos fisiológicos más sensibles a alta 

temperatura y elevada radiación solar. Se ha observado inhibición de la fotosíntesis 

después de una corta exposición a temperaturas moderadamente altas (35 a 40 °C) 

en varias especies de plantas incluidos frutos de manzanas (Seo y col., 2008; Brestic 

y Zivcak, 2013; Blackhall y col., 2020). El fotosistema II (PSII) es lábil en condiciones 

extremas de temperatura y radiación, y por lo tanto se altera el transporte fotosintético 

de electrones y el flujo de energía. La medición de la fluorescencia de la Clorofila a 

permite la investigación de varios parámetros fotoquímicos del PSII que pueden 

alterarse durante el estrés ambiental, como el flujo de energía de absorción, de 

energía atrapada, de transporte de electrones, de energía disipada y la reducción de 

los receptores de electrones finales (Strasser y col., 2004). Un parámetro usado 

frecuentemente en la emisión de la fluorescencia es el rendimiento cuántico máximo 

de la reacción fotoquímica primaria, determinado por el cociente entre la fluorescencia 

variable y la fluorescencia máxima (Fv/Fm) (González Moreno y col., 2008). Estudios 

llevados a cabo en piel de manzana bajo condiciones controladas en laboratorio 

indican que altas temperaturas combinadas con elevada radiación dañan el complejo 
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del PSII (Chen y col., 2008). Comparando la sensibilidad al calor del aparato 

fotosintético entre cuatro variedades de manzana, Wand y col. (2008) encontraron 

que, a TSF hasta 38 °C, Fv/Fm permaneció alta en tratamientos que llegaron a 8 h de 

duración, mientras que a TSF 42-43 °C, Fv/Fm se redujo significativamente ya a las 6 

h de exposición. La dinámica de decaimiento de Fv/Fm es diferente para las distintas 

variedades de manzana (Glenn y Yuri, 2013).  

El proceso de fotosíntesis deteriorado, junto al exceso de energía de excitación 

de las moléculas de clorofila produce un desbalance en favor a la generación de EROs 

y así conduce a la peroxidación lipídica, al daño de biomoléculas en general y la 

destrucción oxidativa de la célula (Mittler, 2002). Los frutos han desarrollado un 

complejo sistema de defensa al estrés oxidativo, basado fundamentalmente en la 

síntesis de metabolitos y enzimas antioxidantes (Jimenez y col., 2002; Li y col., 2008; 

Muñoz y Munné-Bosch, 2018). En tejidos de manzana expuestos a radiación solar 

excesiva se ha determinado un aumento de la síntesis de compuestos fenólicos, ácido 

ascórbico y glutatión, entre otros (Ma y Cheng, 2003; Ma y Cheng, 2004; y col., 2008; 

Zupan y col., 2014). Asociado a los metabolitos con capacidad antioxidante en piel de 

frutos de manzana se ha detectado incremento en la actividad de las enzimas 

antioxidantes del ciclo del ascorbato-glutatión y del ciclo de las xantofilas (Ma y Cheng, 

2004; Chen y col., 2008; Munné-Bosch y Vincent, 2019; Morales-Quintana y col., 

2020).  

 Frente a los diferentes estímulos ambientales las plantas presentan respuestas 

fenotípicamente plásticas, generalmente moduladas por la intervención de diferentes 

hormonas. Si bien existe duda de incorporar a las poliaminas al grupo de las hormonas 

vegetales, se sabe que estos compuestos generados en la planta son potentes 

moduladores de procesos de respuesta a estrés abiótico (Calzadilla y col., 2014). Las 

poliaminas son policationes alifáticos que tienen carga positiva a pH fisiológico, por lo 

tanto pueden interactuar con biomoléculas cargadas negativamente (ADN, ARN, 

fosfolípidos, cromatina y proteínas) estabilizando estructuras biológicas, y además 

actuar secuestrando EROs (Fariduddin y col., 2013). Si bien existe información del rol 

de las poliaminas en diferentes vegetales, es poco lo informado en plantas de 

manzanas. Líneas transgénicas de peras que sobreexpresan la enzima espermidina 

sintasa de manzana presentaron un aumento del contenido de espermidina (He y col. 

2008). Estas plantas tenían actividades enzimáticas antioxidantes más altas y menos 
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peroxidación de lípidos que las líneas salvajes, una mayor capacidad antioxidante 

enzimática y no enzimática. Estudios realizados por nuestro equipo en piel de frutos 

de manzana Red Delicious que presentaban síntomas de haber estado bajo estrés 

que induce daño por sol, indicaron un aumento en el contenido de poliaminas totales 

(Vita y col., 2019).   

  El estudio de la participación de las hormonas vegetales en la respuesta a 

estrés por alta radiación y temperatura en frutos de manzana es reciente y hay 

escasos informes. Torres y col. (2017) sugieren que la respuesta al estrés 

fotooxidativo en la manzana podría ser moduladas por hormonas. El estudio que 

realizaron en manzana variedad Granny Smith, indicó que el ABA, el ácido jasmónico, 

el ácido salicílico y etileno aumentan significativamente en frutas con daño por sol 

moderado, que indica que estas hormonas están participando en la modulación de las 

respuestas de defensas frente a estrés fotooxidativo y por calor en frutos expuestos 

al sol. En general, la participación de fitohormonas específicas durante el desarrollo 

de síntomas de quemaduras solares sugiere que las respuestas en la cáscara de la 

fruta a elevada luz y temperatura implican vías e interacciones complejas que deben 

ser estudiadas con mayor detalle (Musacchi y Serra, 2018; Morales-Quintana y col., 

2020). 
 

Objetivo 
El objetivo de este capítulo fue estudiar el tiempo de respuesta del sistema 

antioxidante y de las hormonas de estrés durante un evento de exposición de 

manzanas a elevada radiación solar combinado con altas temperaturas en frutos que 

permanecen unidos a la planta. 

 
Hipótesis 

En los frutos de manzana que permanecen unidos a la planta el sistema 

antioxidante y las hormonas relacionada a estrés se modifican, respondiendo durante 

las primeras horas de exposición a elevada radiación solar combinada con alta 

temperatura.  
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2.1. MATERIALES Y MÉTODOS  
 
2.1.1. Sitio de estudio y condiciones climáticas  
 

El estudio fue llevado a cabo en una parcela de manzanos implantada en la 

chacra experimental de la Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional 

del Comahue (km 12, ruta 151, Cinco Saltos, Río Negro). Las determinaciones fueron 

realizadas en fechas próximas a la cosecha de los frutos de cada variedad y en 

condiciones meteorológicas similares (Tabla 2.1).  

 
Tabla 2.1: Datos meteorológicos correspondientes a la EEA-Alto Valle-Cinco Saltos (Lat: 

38° 50' 41'' S Long: 68° 04' 09'' W Elevación: 282 msnm) en las fechas en que se realizaron 

los estudios. 

Variedad 
Fecha de 

estudio 

Temperatura 

máxima 

 (°C) 

Viento 

vel. media  

(km h-1) 

HR 

media  

(%) 

Radiación 

máxima 

 (W m-2) 

Red Delicious 12-2-16 33,3 2,6 50 914 

Granny Smith 22-2-16 33,4 0,3 52 1015 

 

La estación meteorológica está ubicada a 150 m de la parcela donde se 

realizaron las investigaciones, lo que permitió tener datos meteorológicos precisos de 

temperatura, velocidad de viento, humedad relativa y radiación global entre otros. No 

obstante, en el sitio experimental se determinó la evolución de la temperatura 

superficial de frutos y temperatura ambiente mediante el uso de termocuplas tipo “T” 

conectadas a un adquisidor de datos (Figura 2.1. C y D) y radiación fotosintéticamente 

activa con un ceptómetro según se detalla en la sección Materiales y Métodos 

Generales. 

 
 
2.1.2. Material vegetal y sistema experimental 
 

Se trabajó en una parcela de manzanos de dos años de edad, plantados a una 

distancia de 3 m entre plantas y 4 m entre filas. La composición varietal fue de tres 
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filas de la variedad Red Delicious (frutos rojos) alternadas con una fila de Granny 

Smith (frutos verdes). La parcela recibió las pautas de cultivo y tecnología establecidas 

por los estándares de INTA, estación Alto Valle.  

El sistema experimental se realizó a campo exponiendo al sol (sin desprender 

de la planta), frutos que se desarrollaron en alta luminosidad, pero sin recibir radiación 

solar directa. Esta condición se pudo lograr trabajando con plantas jóvenes cuyas 

ramas se habían desarrollado arqueadas hacia el suelo y los frutos no estaban 

expuestos a radiación solar directa (Figura 2.1 A). Fenológicamente en momento 

próximo a la cosecha de cada variedad, se seleccionaron los frutos en los que se iban 

a realizar las mediciones, luego se enderezaron y sujetaron las ramas de tal manera 

que los frutos quedaron expuestos al sol (Figura 2.1 B). Se pusieron termocuplas en 

las caras expuestas al sol de tres frutos y se dejaron dos termocuplas para medir 

temperatura ambiente (Figura 2.1 C-D). La exposición se realizó promediando el 

mediodía solar, que en la región del Alto Valle se produce próximo a las 13:00 h. Los 

frutos fueron expuestos a las 13:10 h, y se realizó el seguimiento de la TSF y de la 

temperatura ambiente, esperando hasta que la diferencia entre ambas fuera de 10 °C 

y la TSF superara los 39 °C. Esta situación se logró a las 13:30 h, lo que coincidió con 

mediciones previas en las que se determinó que ese delta de temperaturas se lograba 

exponiendo los frutos por 20 min al sol. Se tomaron muestras de tejidos de la cara 

expuesta al sol a las 13:10 h (0 min de exposición), 13:30 h (20 min de exposición), 

14:00 h (50 min de exposición), 15:00 h (110 min de exposición) y a las 16:00 h (170 

min de exposición). Por cada momento de exposición se recolectaron 5 frutos.  

Además, se analizaron tejidos de 5 frutos que presentaban síntomas de daño 

por sol de nivel identificado DS-1 (Figura 1.1; Capítulo 1). Esto se realizó con el fin de 

contrastar la evolución de las variables de respuesta respecto de los tejidos que 

presentaban nivel de daño por sol leve. 
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A  B  

C  D  
Figura 2.1: Sistema experimental utilizado para exponer a elevada radiación solar y 

temperatura frutos de manzana que se desarrollaban sin recibir radiación solar directa. A: 

ramas que se habían desarrollado arqueadas hacia el suelo y los frutos no estaban 

expuestos a radiación solar directa. B: ramas enderezadas y sujetas de tal manera que los 

frutos quedaron expuestos al sol. C-D: detalle de colocación de termocuplas para medir 

temperatura superficial del fruto. 
 

 
2.1.3. Determinaciones de variables de respuesta fisiológicas y bioquímicas 
 

Los parámetros fisiológicos y bioquímicos evaluados en la piel de frutos fueron: 

rendimiento cuántico máximo del PSII (Fv/Fm), peroxidación de lípidos, actividad de 

las enzimas antioxidantes SOD, CAT, APX y GR, concentración de poliaminas 
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(putrescina, espermina y espermidina), emisión de etileno y concentración de ABA. 

Estas metodologías están detalladas en la sección Materiales y Métodos Generales. 

 

2.1.4. Análisis estadístico  
 

Las pruebas de normalidad y homogeneidad de varianzas se determinaron por 

el test de Lilliefors y de Levene, respectivamente. En todos los casos en los cuales se 

comparaban las medias de las variables de interés, se realizaron pruebas de DGC 

con un nivel de significancia del 5% (α=0,05).  

 

 

 

2.2. RESULTADOS 
 
2.2.1. Parámetros de temperatura y radiación 
 

Los experimentos para ambas variedades fueron desarrollados en día calurosos 

y despejados, caracterizados por elevada radiación solar asociada a altas 

temperaturas (Tabla 2.1). Las condiciones meteorológicas fueron las características 

de un día de verano en el Alto Valle de Río Negro y Neuquén. La radiación 

fotosintéticamente activa fue saturante y registró valores próximos a los 2000 µmol 

(fotones) m-2 s-1. Las temperaturas ambientes registradas en cada fecha y lugar de 

experimentación durante el mediodía solar fueron elevadas. En el experimento 

realizado en Red Delicious la máxima temperatura ambiente alcanzada fue 36,0 °C, 

mientras que durante el trabajo en Granny Smith se llegó a 33,1 °C (Figura 2.2).  
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Figura 2.2: Evolución de la temperatura ambiente y la temperatura superficial de fruto (TSF) 

en la cara expuesta y no expuesta al sol de manzanas variedad Red Delicious (A) y Granny 

Smith (B) durante las primeras horas de la tarde los días 12/02/2016 para Red Delicious y 

22/02/2016 para Granny Smith. El inicio del experimento fue a las 13:10 h (t= 0 min); las 

flechas indican los momentos en que se tomaron las muestras de tejidos para analizar. 
 

 

El patrón de calentamiento de los frutos fue similar en ambas variedades, 

alcanzando en 20 minutos una diferencia promedio entre la temperatura ambiente y 

la TSF de 9,7 °C (Figura 2.2). Luego la TSF en la cara expuesta de los frutos de Red 
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Delicious se mantuvieron en promedio 9,9 °C por sobre la temperatura ambiente, 

llegando a registrar 44,6 °C a las 15:05 h momento en que comienza a descender 

levemente siguiendo el descenso de la temperatura ambiente (Figura 2.2 A). En la 

cara expuesta de los frutos de Granny Smith la TSF alcanzó 44,5 °C, a las 15:40 h y 

la diferencia entre TSF y temperatura ambiente fue de 11 °C (Figura 2.2 B). Luego 

disminuyó siguiendo la temperatura ambiente como sucedió con los frutos de Red 

Delicious. La TSF en la cara no expuesta al sol de ambas variedades siguió el ritmo 

de la temperatura ambiente hasta transcurridas 1,5 h del ensayo. A partir de ese 

momento, aumenta levemente hasta la finalización del estudio, superando a la 

temperatura ambiente en 2,5 °C en frutos de Red Delicious y 3,7 °C en frutos de 

Granny Smith.   

 
2.2.2. Variaciones en los indicadores de estrés fotoquímico y oxidativo 

Con el fin de determinar el estrés sufrido por los tejidos expuestos al sol y el 

impacto generado en la etapa fotoquímica de la fotosíntesis se midió la emisión de 

fluorescencia de la Chl a, para evaluar rendimiento cuántico máximo del PSII (Fv/Fm). 

Por otra parte, se cuantificó la peroxidación de lípidos de las membranas celulares, 

parámetro que refleja el estrés oxidativo desarrollado en las células.  

Según se observa en la Figura 2.3 A, durante los primeros 20 minutos de 

exposición no se registraron cambios en Fv/Fm pero pasado este tiempo, los tejidos 

de ambas variedades se calentaron a TSF que superaron los 39 °C (Figura 2.2) y 

comenzaron a manifestar síntomas de estrés. Esta situación fue evidenciada porque 

Fv/Fm redujo rápidamente, a los 50 min de exposición (pasados 30 min en que la TSF 

fue estresante) se observó una disminución de 78% y 63% para Red Delicious y 

Granny Smith, respectivamente. En ambas variedades el PSII perdió integridad a 

partir de los 50 min de exposición. 

La peroxidación de lípidos de membranas celulares (Figura 2.3 B) al inicio de la 

exposición fue similar a la determinada para tejidos sanos en el Capítulo 1, por lo tanto 

los frutos no presentaban síntomas de daño de sol.  No obstante, cuando los frutos 

sombreados fueron desplegados al sol la peroxidación de lípidos incrementó. La tasa 

de aumento en la peroxidación de lípidos fue similar en las dos variedades, se observó 

un aumento paulatino que se hizo estadísticamente significativo a partir de los 50 min 

para la var. Granny Smith y 110 min para var. Red Delicious. El mayor delta de 
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incremento en la peroxidación lipídica lo presentaron los tejidos de la variedad Red 

Delicious (66%), mientras que en los frutos de Granny Smith el incremento fue menor 

(46%).   

 

 

A 

 
B 

 
Figura 2.3: Cambios en el rendimiento cuántico máximo del PSII (Fv/Fm) (A) y peroxidación 

de lípidos de membranas celulares (medido por especies reactivas al ácido tiobarbitúrico, 

TBARs) (B), durante la reacción a estrés por elevada radiación solar y temperatura en frutos 

de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith. El inicio del experimento fue a las 

13:10 h (t= 0 min). Las barras indican la media (n=15 para Fv/Fm y n=5 para TBARs) ± D.E. 

Letras distintas sobre las barras de cada variedad indican diferencias estadísticamente 

significativas entre los distintos tiempos de exposición (DGC; P≤ 0,05).  
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Comparando los tejidos de frutos de ambas variedades que se desarrollaban a 

la sombra y luego recibieron 170 min de exposición a elevada radiación solar y 

temperatura con respecto a tejidos que se desarrollaron expuestos al sol y presentan 

un leve síntoma de DS-1 se determinó que en los primeros hubo pérdida total de la 

integridad del PSII, mientras que los segundos mantienen significativamente mayor 

(P≤ 0,05) eficiencia fotoquímica (Tabla 2.2.).  

En ambas variedades, la peroxidación de lípidos alcanzada luego de la 

exposición de los tejidos a estrés fue similar a la presentada por tejidos con DS-1 

(Tabla 2.2). No obstante, los TBARs registrados en Red Delicious fueron en promedio 

56% mayor que en Granny Smith.  

 

 
Tabla 2.2: Cambios en el rendimiento cuántico máximo del PSII (Fv/Fm) y peroxidación de 

lípidos de membranas celulares (medido por especies reactivas al ácido tiobarbitúrico, 

TBARs) en tejidos de piel de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith luego de 170 

min de exposición a estrés por elevada radiación solar y temperatura comparados con 

tejidos que presentan síntomas de daño de sol leve DS-1 (Figura 1.1; Capítulo 1). 

Variedad Exposición Fv/Fm TBARs (nmol g-1 PF) 

Red Delicious 
170 min 0,07 a 183,3 

DS-1 0,60 b 192,0 

Granny Smith 
170 min 0,11 a 115,4 

DS-1 0,69 b 105,2 
Los valores son la media (n=15 para Fv/Fm y n=5 para TBARs). Letras distintas para los valores de 

una misma columna dentro de una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

 

 

 2.2.3. Evolución de la actividad de enzimas antioxidantes  

 

El análisis de las enzimas antioxidantes indica que la actividad de la mayoría de 

las mismas se modificó a medida que se incrementaba el tiempo de exposición de los 

frutos al sol (Figura 2.4).  

La actividad de la enzima SOD fue la que primero incrementó en ambas 

variedades. Rápidamente, después de trascurridos 50 min de exposición de los frutos 
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al sol, la actividad de SOD incrementó significativamente (P≤ 0,05). El aumento se 

presentó durante todo el periodo de estudio (Figura 2.4 A).    

 

 

A 

 

B 

 
C

 
 

D

 

Figura 2.4: Evolución en la actividad enzimática de superóxido dismutasa-SOD (A), 

ascorbato peroxidasa-APX (B), glutation reductasa-GR (C) y catalasa-CAT (D) en tejidos de 

piel de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith durante 170 min de exposición a 

estrés por elevada radiación solar y temperatura. El inicio del experimento fue a las 13:10 h 

(t= 0 min). Las barras indican la media (n=5) ± D.E. Letras distintas sobre las barras de cada 

variedad indican diferencias estadísticamente significativas entre los distintos tiempos de 

exposición (DGC; P≤ 0,05). n.d.= no detectado 

 

En los tejidos expuestos de los frutos de ambas variedades la actividad de la 

enzima APX aumentó paulatinamente como consecuencia de la exposición al sol. En 

los frutos de la variedad Red Delicious el aumento fue significativo a partir de los 110 

min, mientras que en Granny Smith fue recién a los 170 min (Figura 2.4 B).  

La actividad de la enzima GR presentó comportamiento diferente entre las dos 

variedades estudiadas (Figura 2.4 C). En la variedad Red Delicious, la actividad 
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descendió llegando a registrar, los 170 min, un 38% menos de actividad que al 

comienzo de la exposición. En la variedad Granny Smith no se registraron cambios en 

la actividad de GR hasta los 20 min de exposición, manteniéndose en promedio en 

24,5 µmol min-1 g-1PF, luego de 50 min aumentó significativamente llegando a valores 

de 36,2 µmol min-1 g-1PF a los 170 min de exposición.  

En los tejidos expuestos al sol, la actividad de la enzima CAT en la variedad 

Granny Smith fue un orden de magnitud superior que en los de la variedad Red 

Delicious. No obstante, en ambas variedades, la actividad de CAT decreció con el 

transcurso de la exposición al sol, llegando a niveles no detectables en un intervalo 

de 110 min (Figura 2.4 D). 

 
Tabla 2.3: Cambios en la actividad enzimática de superóxido dismutasa-SOD, ascorbato 

peroxidasa-APX, glutatión reductasa-GR y catalasa-CAT en tejidos de piel de manzana var. 

Red Delicious y Granny Smith luego de 170 min de exposición a estrés por elevada 

radiación solar y temperatura comparados con tejidos que presentan síntomas de daño de 

sol leve DS-1 (Figura 1.1; Capítulo 1). 

Variedad  Exposición 
SOD 

UI mg-1PF 
APX 

µmol min-1 g-

1PF 

GR 
µmol min-1 g-1PF 

CAT 
µmol min-1 g-1PF 

Red 

Delicious 

170 min 116,4 a 4,9 a 23,0 a n.d. 

DS-1  102,0 a 5,1 a 27,3 a 6,5 

Granny 

Smith 

170 min 97,9 a 5,9 a 36,3 a n.d. 

DS-1  86,3 a 6,7 a 50,3 b 71,1 
Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 

 

En los tejidos expuestos de amabas variedades, las enzimas SOD y APX 

alcanzan niveles de actividad similares a los registrados en tejidos que se 

desarrollaron expuestos al sol y presentaron síntomas DS-1.  Realizando la misma 

comparación para la actividad de la enzima GR se observó similitud en la var. Red 

Delicious, pero en la var. Granny Smith los tejidos DS-1 tuvieron un 28% menos de 

actividad. En ambas variedades, la enzima CAT se desactivo luego de 170 min de 

exposición repentina, diferenciándose de los tejidos de frutos que se desarrollaron al 

sol (Tabla 2.3). 
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2.2.4. Cambios en las concentraciones de hormonas relacionadas con la 
respuesta a estrés  
 

El análisis de poliaminas en los tejidos de los frutos de ambas variedades indicó 

que la exposición a elevada radiación solar activa la síntesis de estas sustancias 

(Figura 2.5). Los niveles de putrescina en Red Delicious fueron mayores a los de 

Granny Smith, siendo un 40% superior al inicio de la exposición terminando en un 45% 

más a los 170 min. El contenido de espermina fue similar en ambas variedades al 

inicio del ensayo, pero al finalizar fue 35% superior en Red Delicious respecto de 

Granny Smith. En ambas variedades la espermidina no registró cambios durante el 

periodo de exposición estudiado, registrando valores en promedio de 40,0 nmol g-1 

PF. 

 

 

 A

 

B

 
 

Figura 2.5: Evolución en la concentración de poliaminas en tejidos de manzana variedad 

Red Delicious (A) y Granny Smith (B) durante 170 min de exposición a estrés por elevada 

radiación solar y temperatura. El inicio del experimento fue a las 13:10 h (t= 0 min). Las 

barras indican la media (n=5) ± D.E. Letras distintas sobre las barras de cada poliamina en 

cada variedad indican diferencias estadísticamente significativas entre los distintos tiempos 

de exposición (DGC; P≤ 0,05). 
 

En los tejidos expuestos al sol de los frutos de la variedad Red Delicious (Figura 

2.5 A) se registró aumento de putrescina de 87,0 a 158,5 nmol g-1 PF desde el inicio 

de exposición hasta los 170 min, aunque este incremento no llegó al nivel de los tejidos 
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que presentaban DS-1 que fue de 248,1 nmol g-1 PF (Tabla 2.4). La concentración de 

espermina, se mantuvo estable aproximadamente en 52,0 nmol g-1 PF hasta los 50 

min, luego incrementó 37% a los 110 min y se mantuvo en valores próximos a 82,3 

nmol g-1 PF hasta los 170 min, sin alcanzar la concentración determinada en tejidos 

que presentaban DS-1.  

En la variedad Granny Smith se observó un patrón de aumento de putrescina 

más gradual que en los frutos de la variedad Red Delicious, incrementando de 52,0 a 

87,1 nmol g-1 PF desde el inicio de exposición hasta los 170 min (Figura 2.5 B). En 

esta variedad tampoco los tejidos expuestos durante 170 min llegaron a sintetizar 

concentraciones de putrescina similares a los tejidos con síntoma DS-1 (110,3 nmol 

g-1 PF) (Tabla 2.4). La concentración de espermina en Granny Smith se mantuvo 

estable en valores que promediaron 48,3 nmol g-1 PF y fueron aproximadamente un 

50% menor a la registrada en los frutos con DS-1.  

 

 
Tabla 2.4: Cambios en la concentración de Poliaminas en tejidos de piel de manzana var. 

Red Delicious y Granny Smith luego de 170 min de exposición a estrés por elevada 

radiación solar y temperatura comparados con tejidos que presentan síntomas de daño de 

sol leve DS-1 (Figura 1.1; Capítulo 1). 

Variedad  Exposición 
Poliaminas (nmol g-1PF) 

Putrescina Espermina Espermidina 

Red 

Delicious 

170 min 158,5 a 79,0 a 43,0 a 

DS-1  248,1 b 103,1 b 46,9 a 

Granny 

Smith 

170 min 87,1 a 51,1 a 37,8 a 

DS-1  110,3 b 79,9 b 42,0 a 
Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

 

La concentración de ABA en tejidos de los frutos de la variedad Red Delicious 

fue en promedio 50% menor que en Granny Smith (Tabla 2.5). Más allá de la diferencia 

en las concentraciones de ABA propias de cada variedad también se registraron 

diferencias en el comportamiento respecto a los frutos con DS-1. En Red Delicious no 

se determinó cambios entre frutos repentinamente expuestos a estrés por elevada 
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radiación solar respecto a los que presentaban DS-1. Contrariamente en la var. 

Granny Smith la concentración de ABA tendió a aumentar luego de la exposición, pero 

no alcanzó los niveles de los frutos con DS-1. 

No se detectó emisión de etileno en la var. Grany Smith, pero si en Red Delicious. 

En esta última, se registró un leve incremento de 0,9 nl g-1 h-1 a lo largo de los 170 min 

de exposición a estrés. Este incremento no llegó a los niveles detectados en tejidos 

DS-1 (Tabla 2.5).   

 
Tabla 2.5: Cambios en la concentración de ácido abscísico (ABA) y emisión de etileno 

durante la reacción a estrés por elevada radiación solar y temperatura en frutos de manzana 

variedad Red Delicious y Granny Smith. Se ensayaron distintos tiempos de exposición; 

como referencia se incluyen tejidos con daño de sol leve DS-1 (Figura 1.1; Capítulo 1). La 

exposición de los frutos (inicio del experimento) comenzó a las 13:10 h (t= 0 min).  

Tiempo exposición 

(min) 

ABA 

 (nmol g-1 PS)  

 Etileno 

 (nl g-1 h-1) 

Red 

Delicious 
 

Granny 

Smith 

 Red 

Delicious 

 Granny 

Smith 

0 5,7 a  11,5 b  1,5 b   n.d. 

50 5,6 a  11,3 b   1,7 b  n.d. 

170 5,9 a  12,5 b  2,4 b  n.d. 

DS-1 6,1 a  14,9 a  4,3 a  n.d. 
Los valores son la media (n=3). Letras distintas para los valores de una misma columna indican 

diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). n.d.= no detectado 
 
 
 
2.3. DISCUSIÓN  
 

Durante el presente estudio se trabajó con las condiciones ambientales 

características de los veranos en la región del Alto Valle de Río Negro y Neuquén, 

registrando elevada radiación solar acompañada de altas temperaturas (Rodriguez y 

Muñoz, 2006). La radiación solar actúa incrementando la energía de excitación de las 

moléculas y aumentando la temperatura de los tejidos (Demmig-Adams y Adams III, 

1992; Chen y col., 2012). La temperatura ambiente promedió los 30-32 °C durante 
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todo el tiempo en que se realizó el experimento, por lo tanto no se produjo intercambio 

térmico con el fruto que posibilitara la refrigeración de los tejidos expuestos al sol. Los 

resultados coinciden con trabajos realizado previamente (Alvarez et al., 2015) y con 

estudios de otros investigadores en los que informaron que la temperatura superficial 

del fruto en la cara expuesta superó en 15 °C a la temperatura del aire circundante 

(Gindaba y Wand, 2005; Racsko y Schrader, 2012).  

Las TSF alcanzadas durante el estudio fueron inferiores a los 45 °C. Según 

Schrader y col. (2001) las TSF que no superan los 46-49 °C son subletales y están 

asociadas con síntomas de daño por sol leve a moderado.  

El análisis de la fluorescencia de la clorofila a permite obtener información del 

flujo de energía de excitación en PSII en tres vías fundamentalmente diferentes, la 

utilizada fotoquímicamente, la disipada como calor y por fluorescencia (Kalaji y col., 

2017). Durante la exposición a tensiones abióticas las plantas aumentan los procesos 

de extinción no fotoquímicos, lo que disminuye el rendimiento máximo cuántico 

medido por Fv/Fm (González Moreno y col., 2008; Zivcak y col., 2014). En Blackhall y 

col. (2020) se informo que Fv/Fm puede ser usado como una herramienta no-

destructiva para detectar sensibilidad a estrés foto-termal en manzanas (Seo y col., 

2008; Barasu y col., 2020). Esto quedó claro en el presente estudio, observándose 

que a los 50 min de soportar condiciones de alta TSF y radiación solar los frutos 

registraron más del 50% de disminución de Fv/Fm. En piel de manzanas, 

temperaturas superiores a 46 °C durante 30 min son suficientes para disminuir la 

donación de electrones del complejo de evolución de oxígeno a los centros de 

reacción que, por lo tanto, no pueden cerrarse completamente y decrece la Fv/Fm 

(Chen y Cheng, 2009). Esta situación es agravada cuando se produce una exposición 

simultánea a condiciones de alta temperatura y radiación (Chen y col., 2008; Wand y 

col., 2008). La exposición a la combinación de estas condiciones ambientales 

promueven estrés oxidativo e inhiben la reparación del PSII debido fundamentalmente 

a la supresión de la síntesis de proteínas D1 (Takahashi y Murata, 2008). No obstante, 

se registró la adaptación en tejidos que durante el crecimiento del fruto se 

desarrollaron expuestos al sol y que presentaron síntoma DS-1. En estos tejidos la 

eficiencia cuántica máxima del PSII permanece entre un 60-69%, mientras que en los 

tejidos que fueron expuestos abruptamente a la combinación de sol y calor Fv/Fm 

prácticamente declina por completo transcurridos 170 min. 
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En coincidencia con reportes de Hengari y col. (2014a), se encontró que la 

relación Fv/Fm disminuye más lentamente en manzanas de la variedad Granny Smith 

que en variedades de piel roja. Esto coincide con lo expresado por Glenn y Yuri (2013), 

quienes compararon la dinámica de decaimiento de Fv/Fm en las variedades Gala, 

Braeburn, Fuji, Granny Smith y Cripps’ Pink y sugirieron que Granny Smith tiene mayor 

tolerancia a radiaciones UV y PAR.  

El estrés producido por elevada radiación solar combinado con altas 

temperaturas no solo produjo desbalances en la fotosíntesis sino que posiblemente 

alteró la respiración e incrementó la actividad del sistema NADPH-oxidasa y de 

peroxidasas en general (Apel y Hirt, 2004). El desbalance en los procesos de oxido-

reducción aumenta progresivamente al transcurrir el tiempo de exposición e 

incrementa la peroxidación autocatalítica de los lípidos de la membrana celulares 

(Wahid y col., 2007). En los tejidos expuestos de ambas variedades, y en las 

condiciones de estrés  del presente estudio, fueron suficientes 170 min de exposición 

para alcanzar los niveles de peroxidación lipídica característicos para frutos que 

presentan DS-1. Este intervalo de tiempo puede variar si se trabajara con frutas que 

anteriormente estaban completamente expuestas a la luz solar y, por lo tanto, 

aclimatadas al calor y a la luz solar (Racsko y Schrader, 2012).  

La enzima SOD ocupa el primer paso en el mecanismo de defensa enzimático 

frente al estrés oxidativo. En los tejidos expuestos tanto en frutos de Red Delicious 

como de Granny Smith se observó un rápido incremento de la actividad de la enzima 

SOD para  eliminar EROs. La tasa de ascenso de la actividad de SOD fue significativa 

desde el inicio y a medida que trascurría la imposición de estrés. Este ritmo se 

mantuvo hasta los 170 min, momento en que se iguala con la actividad registrada en 

frutos con DS-1. Estos resultados coinciden con investigaciones realizadas para 

determinar la fisiología de mazanas que presentan daño por sol (Ma y Cheng, 2004; 

Preston y Johnson, 2007).   

La acción de SOD da como resultado la formación de H202, el cual es eliminado 

por vía de las CAT en el peroxisoma o por el ciclo del ascorbato-glutation 

principalmente en cloroplastos  (Mittler, 2002; Zhang y col., 2014). Los resultados 

mostraron que la vía de la CAT en la detoxificación de H2O2 es desactivada cuando el 

estrés térmico combinado con elevada radiación es impuesto abruptamente. Pasados 

los 50 min de exposición de los tejidos al sol y alta temperatura la actividad de CAT 
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se redujo a niveles no detectables. Esta disminución posiblemente se debe a que la 

enzima CAT es fotosensible (Shang y Feierabend, 1999), situación que se agravaría  

sobre todo frente a la exposición directa sin aclimatación (como fueron las condiciones 

de  estos experimentos).  
El ácido ascórbico y el glutatión participan en una transferencia cíclica de 

equivalentes reductores, lo que permite la reducción de H2O2, utilizando electrones 

derivados de NADPH. Las enzimas APX y GR, que catalizan las reacciones de los 

extremos del ciclo del ascorbato-glutatión (Mittler, 2002), presentaron diferente 

comportamiento. La actividad de APX incrementó a medida que avanzaba el tiempo 

de exposición al estrés, mientras que la actividad de GR se mantuvo estable durante 

todo el tiempo sin alcanzar los valores característicos para frutos con DS-1. Si bien 

hay coincidencia en que el estrés por elevada radiación y temperatura aumenta la 

actividad de APX, los resultados son diversos en cuanto al comportamiento de GR. 

Las investigaciones de  Ma y Cheng (2003) y Chen y col. (2008) reportan activación 

de GR en tejidos de manzana con moderado daño por sol mientras que Zhang y col. 

(2014) informan disminución de la actividad a medida que se incrementa la severidad 

del estrés. En manzanas, la diferencia en la velocidad de activación entre GR y APX 

que hemos registrado indica que al inicio de la exposición y por un lapso de 170 

minutos la piel de los frutos tiene limitada la dinámica de respuesta al estrés por 

elevada radiación y temperatura disminuyendo transitoriamente la capacidad de 

desintoxicación de peróxido de hidrógeno catalizada por APX (Foyer y Noctor, 2011).  

Mediante la activación de enzimas y síntesis de metabolitos antioxidantes las 

plantas tienden a mantener el equilibrio en la concentración celular de EROs en 

respuesta al estrés oxidativo causado por factores abiótico. En esta regulación 

interviene una red coordinada de señales redox y hormonas que dinamizan las rutas 

metabólicas relacionadas a las respuestas antioxidantes (Mittler y col., 2011; Suzuki 

y col., 2012; Bartoli y col., 2013).  

Frente a elevada radiación solar y alta temperatura, los tejidos de las dos 

variedades estudiadas mostraron que el aumento de la respuesta antioxidante estuvo 

asociado al incremento en la concentración de poliaminas, especialmente putrescina. 

En cuanto a espermina, la var. Granny Smith no presentó cambios a lo largo del tiempo 

de exposición. Tal vez, en esta variedad, una exposición de 170 minutos no fue 

suficientes para que se sintetizara espermina, dado que efectivamente en tejidos DS-
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1 la concentración es significativamente mayor.  Contrariamente, en la var. Red 

Delicious se registró un incremento significativo de espermina transcurridos 110 

minutos. Posiblemente esta diferencia en la velocidad de respuesta entre las dos 

variedades se deba a que Red Delicious tiene mayor cantidad de putrescina, la cual 

es sustrato para la síntesis de espermina y espermidina (Kaur-Sawhney y col., 2003; 

Takahashi y Tong, 2015). El aumento de espermidina puede dar lugar a un incremento 

de la tolerancia al estrés (He y col., 2008). Trabajando con tomates maduros Handa y 

Mattoo (2010) reportaron que los efectos de espermina y espermidina en varios 

procesos fisiológicos y metabólicos parecen similares y de naturaleza positiva que los 

encontrados para putrescina. Esto podría indicar que, en cuanto a espermina, la var. 

Red Delicious estaría en mejores condiciones de enfrentar el estrés que la var. Granny 

Smith.  

Las interacciones sinérgicas o antagónicas entre las diferentes hormonas 

vegetales ejercen un papel crucial en la respuesta de las plantas al estrés abiótico 

(Peleg y Blumwald, 2011; Bitrián y col., 2012). En la presente tesis se estudiaron 

poliaminas, etileno y ABA porque como reguladores de crecimiento tienen una 

importante participación en la respuesta a condiciones de estrés abiótico en frutos 

(Toumi y col., 2010; Wang y col., 2013; Torres y col., 2017; Shelp y col., 2019).  

Otro tipo de acción conjunta se ha reportado entre el ABA y etileno. Mediante el 

estudio de la expresión de los genes que codifican para la sintesis de ACC sintasa y 

ACO oxidasa se ha revelado que las aplicaciones de ABA exógeno inducen la 

biosíntesis de etileno (Liu y col., 2015). Reportes de  Torres y col. (2017) indican que 

el ABA, una hormona fundamental en señalización de estrés hídrico (Lee y Luan, 

2012), podría estimular la síntesis de etileno en manzanas con daño por sol.  

En frutos climaterios se ha demostrado que la maduración se incia con el 

aumento de sintesis de ABA, el cual promueve la actividad de enzimas relacionadas 

a la acumulación de etileno (Zhang y col., 2009). Por otra parte, el etileno y el ABA 

son fitohormonas involucradas en la respuesta a situaciones de estrés abiotico (Cui y 

col., 2015; Verma y col., 2016). Datos obtenidos en Arabidopsis sp. sugieren que la 

protección contra el daño oxidativo inducido por el calor involucra etileno y ABA 

(Larkindale y Knight, 2002).  

Los resultados obtenidos en este capitulo coincidieron con los del capitulo 1 y 

con los reportes de Torres y col. (2017) en que los frutos con DS-1 presentan mayor 
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sintesis de ABA y etileno que los sanos. No obstante, estudiando la dinámica de la 

síntesis de estas hormonas no hemos encontrado cambios durante los 170 min de 

exposición a la radiación solar partiendo de frutos que habían crecido en condiciones 

de sombreado. Una posible interpretación de estos resultados sería que los procesos 

metabólicos asociados al incremento de ABA y etileno en tejidos de manzanas 

expuestas a estrés por alta temperatura y radiación solar requieren de un mayor 

tiempo de exposición que el establecido en el presente estudio. Según Mattoo y 

Lieberman (1977) reestablecer la sintesis de etileno en protoplastos derivados de 

celulas de manzanas demanda entre 80 a 120 horas, dependiendo si fueron extraidos 

en frutos en estadio preclimaterico o climaterico.  

 
CONCLUSIÓN  

En los tejidos de la piel de manzanas que están unidos a la planta, el PSII es uno 

de los componentes que más rápido se degrada durante la exposición a un evento de 

elevada radiación solar combinado con altas temperaturas. En 50 min de exposición 

los fotosistemas pierden integridad tanto en la variedad Red Delicious como Granny 

Smith. Esto es acompañado de un aumento en el estrés oxidativo, lo que promueve 

que luego de 170 minutos la peroxidación de las membranas alcance los niveles de 

TBARs observados en los tejidos que presentan síntoma DS-1. 

Frente al aumento abrupto de estrés oxidativo durante el evento de exposición, 

la respuesta de las enzimas del sistema antioxidante es diversa. La actividad de SOD 

aumenta rápidamente, la vía de las CAT se desactiva y las enzimas del ciclo del 

ascorbato-glutatión se ven afectadas. La actividad de APX aumenta, pero la de GR no 

se modifica, lo que permite suponer que no aportaría el flujo de electrones necesario 

para la eliminación del peróxido de hidrógeno catalizada por APX.    

Respecto a los reguladores del crecimiento analizados, la concentración de 

poliaminas aumenta rápidamente frente a la imposición de estrés por elevada 

radiación solar y temperatura, pero no se observaron cambios significativos en los 

niveles de ABA y etileno, probablemente debido a que el tiempo de exposición 

utilizado en el experimento no fue suficientemente largo.  

Por lo tanto, se corroboró en los frutos de manzana que permanecen unidos a la 

planta el sistema antioxidante y las hormonas relacionada a estrés se modifican, 
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respondiendo durante las primeras horas de exposición a elevada radiación solar 

combinada con alta temperatura. 
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CAPITULO III 
Caracterización de variedades de manzana según la 

respuesta de sus frutos al estrés por alta radiación solar y 
temperatura 
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INTRODUCCIÓN 

Las variedades de manzana domesticadas han dado lugar a frutos que difieren 

en el aspecto y en las respuestas metabólicas. Red Delicious es la variedad más 

importante cultivada en el país, su fruto es tronco-cónico con cinco lóbulos bien 

marcados y tiene piel con estrías rojo brillante en gran parte de la superficie. La 

coloración de superficie es heterogénea y más intensa en los frutos más expuestos al 

sol (Benítez, 2001). El fruto del cultivar Gala es de forma tronco-cónica, con el cáliz 

cerrado y el pedúnculo largo. El color de superficie es rojo siendo la intensidad y el 

porcentaje de superficie cubierta afectado por las condiciones agroecológicas del 

cultivo y  la posición de los frutos en el árbol (Benítez, 2001). Los frutos de Cripp´s 

Pink se caracterizan por tener color rosado brillante sobre fondo verde claro que vira 

al amarillo en la madurez; cuando alcanzan una cobertura de color rojizo superior al 

50%, se comercializa con el nombre de Pink Lady que tiene un  mayor valor de 

mercado (Benítez, 2001). El cultivar Fuji tiene fruto redondo, de mediano a grande, de 

color rojo brillante con fondo verde claro (Benítez, 2001). La variedad Granny Smith 

es la tercera variedad más difundida en el mundo, luego de Red Delicious y Golden 

Delicious. La piel del fruto es verde intenso, con lenticelas blancas bien visibles 

(Benítez, 2001). Golden Delicious es originaria de Estados Unidos, tiene frutos tronco-

cónico alargado, de piel verde amarillenta a amarillo dorado (Benítez, 2001). 

Las diferentes variedades de manzana presentan distinta susceptibilidad frente 

a estos factores de estrés que derivan en la fisiopatía daño por sol (Morales-Quintana 

y col., 2020) (Figura 3.1). En la mayoría de las regiones productoras del mundo se 

reporta alta incidencia de daño por sol en las variedades Granny Smith  y Jonagold, 

moderada en Fuji, Golden Delicious, Braeburn y Red Delicious, y menor daño en 

Cripp´s Pink, Idared, y Topaz (Racsko y Schrader, 2012). Estudios realizados en la 

región del Alto Valle de Rio Negro indicaron que Fuji fue la variedad más susceptible, 

observándose que el 55,6% de los frutos muestreados presentó algún tipo de afección 

por sol. Le siguieron en orden de ocurrencia de daño Golden Delicious, Granny Smith 

y Braeburn, esta última con una incidencia de daño del 38,1%. Las variedades que 

presentaron menor daño fueron Starkrimson con un 14,9% y luego Red Delicious con 

un 24% (Colavita, 2008). Otros ensayos realizados en la región reportan valores de 

descarte por daño por sol grave en variedad Fuji del 21% (Dussi y col., 2005).  
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Se ha reportado que existen diferencias particulares a cada variedad de 

manzana en cuanto al metabolismo de los tejidos expuestos al sol intenso destinado 

a mitigar la producción excesiva de EROs y la inactivación del aparato fotosintético 

(Glenn y Yuri, 2013; Hengari y col., 2014b).  

La fotoinhibición de la fotosíntesis se produce debido al daño de la proteína del 

centro de reacción D1, que une a todos los componentes del fotosistema II  (Taiz y 

Zeiger, 2006). Los centros de reacción desintegrados se reparan continuamente por 

degradación y resíntesis de la proteína D1 (González Moreno y col., 2008). No 

obstante,en manzanas expuestas a altos niveles de radiación solar junto con elevada 

temperatura superficial de frutos, este mecanismo es insuficiente para evitar daños en 

los sitios donantes y aceptores del fotosistema II, por lo cual disminuye la eficiencia 

cuántica máxima (Fv/Fm) del mismo (Chen y col., 2008). Si bien los tejidos estresados 

de manzana presentan menor Fv/Fm, la sensibilidad es diferente para las distintas 

variedades e inclusive existe variación interanual dentro de una misma variedad 

(Glenn y Yuri, 2013).  

En los frutos de manzana que tienen genéticamente menor capacidad de 

sintetizar antocianinas, la radiación solar excesiva produce mayor degradación de 

clorofila, disminuyendo la capacidad de procesar la energía solar (Merzlyak y col., 

2002; Solovchenko y Merzlyak, 2008). En las variedades de peras y manzanas de 

frutos rojos se determinó mayor capacidad de fotoprotección.  

Dentro de las sustancias sintetizadas por la célula, los fenoles sirven como 

potentes antioxidantes no enzimáticos (Sharma y col., 2012). Con el fin de caracterizar 

los cambios en las concentraciones de compuestos fenólicos frente al estrés por 

radiación solar y al estrés por calor, Felicetti y Schrader (2009b) compararon tres 

variedades de frutos color rojo (Fuji, Gala y Delicious), una amarilla (Golden Delicious) 

y una verde (Granny Smith). Los resultados indicaron aumento de fenoles en los 

tejidos estresados y las respuestas fueron bastante uniformes entre las cinco 

variedades estudiadas. No obstante, existen resultados contrapuestos que indican 

que bajo condiciones ambientales inductoras de daño por sol, la variedad Golden 

Delicious sintetizó significativamente mayor cantidad de compuestos fenólicos que la 

variedad Braeburn (Zupan y col., 2014). En general, los compuestos fenólicos en la 

piel de manzana muestran diferentes respuestas dependendiendo del genotipo de 

cada variedad (Sun y col., 2014). 
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Más allá del aumento en metabolitos antioxidantes, se ha concluido que en tejido 

de manzanas, las enzimas del ciclo ascorbato-glutatión son reguladas positivamente 

en respuesta a la exposición a pleno sol (Ma y Cheng, 2003;  Ma y Cheng, 2004; Chen 

y col., 2008; Zhang y col., 2015). No obstante, son escasos los estudios que comparan 

el comportamiento de las enzimas del ciclo del ascorbato-glutation en diferentes 

variedades de manzana. En tal sentido, el estudio realizado por  Ma y Cheng (2003) 

en la variedad Gala (fruto rojo) y Smoothee (fruto verde-amarillo) reporta que la 

actividad de las enzimas APX, MDAR, DHAR y GR mostraron una tendencia similar, 

siendo mayor la actividad en la piel expuesta al sol que en la sombreada.  

Respecto a la actividad SOD, durante el desarrollo de quemaduras solares 

existirían cambios específicos dependiendo de la variedad. En los estudios realizados 

en tejidos expuestos al sol en las variedades Fuji y Grany Smith se determinó un 

incremento en la actividad de SOD, mientras que en las variedades Gala, Smoothee, 

Golden Delicious y  Liberty no se observaron  modificaciones (Ma y Cheng, 2003; Ma 

y Cheng, 2004; Preston y Johnson, 2007; Racsko y Schrader, 2012).     

Según Mupambi y col. (2018) aplicaciones exógenas de ABA en manzanas 

Granny Smith redujeron la concentración de antioxidantes como los polifenoles y ácido 

ascórbico.  Contrariamente,  Iamsub y col. (2009), reportan que en variedades rojas 

el ABA exógeno promovió la capacidad antioxidante, y que aumentó el contenido de 

ácido ascórbico, polifenoles y antocianinas. Si bien existe amplia bibliografía que 

describe el aumento de poliaminas frente a un estrés abiótico, son escasos los 

estudios realizados de estos metabolitos en frutos de manzanas.    

La manzana es la fruta que ocupa el cuarto puesto en orden de importancia en 

cuanto a producción  y consumo en todo el mundo, llegando a alcanzar un máximo de 

producción de 84,6 millones de toneladas en el 2014 (Colavita y col., 2020). Dado que 

la alta radiación solar y temperatura es característica de muchas zonas productoras 

de manzana y que el estrés provocado por estos factores puede llegar a disminuir su 

calidad, es importante identificar y agrupar variedades según sus respuestas frente a 

estas condiciones ambientales. De esta manera, se podría determinar la condición 

más adecuada para cada grupo repecto al emplazamiento, diseño del huerto, sistema 

de conducción, de riego e incluso de fertilización (Musacchi y Serra, 2018).   
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Objetivo 
El objetivo de este capítulo fue caracterizar variedades de manzana con diferente 

susceptibilidad al desarrollo de daño por sol mediante las respuestas fisiológicas y 

bioquímicas al estrés por alta radiación solar combinado con altas temperaturas. 

 

 

Hipótesis 
Los cultivares de manzana que presentan distinta susceptibilidad de los frutos 

al desarrollo de la fisiopatía daño por sol difieren en las respuestas fisiológicas y 

bioquímicas al estrés por alta radiación solar combinado con elevada temperatura. 

 
 
 
3.1. MATERIALES Y MÉTODOS 
 
3.1.1. Sitio de estudio y condiciones climáticas  
 

En la región del Alto Valle no existe ningún establecimiento público o privado que 

en un mismo sitio cultive las seis variedades utilizadas en este estudio. Con el fin de 

lograr la mayor homogeneidad de las parcelas se seleccionaron plantaciones en plena 

producción (árboles de 10-15 años), cultivados en suelos franco, con sistema de riego 

gravitatorio. Se seleccionaron parcelas que tuvieran el mismo marco de plantación y 

orientación respecto al sol. Los árboles estaban conducidos en espalderas, plantados 

con una separación de 2,7-3 m entre plantas x 4,0 m entre filas, y las mismas estaban 

orientadas de este a oeste. Los frutos se extrajeron de las caras norte de las filas, por 

ser las que mayor incidencia de radiación solar reciben. Todas las parcelas recibieron 

pautas de cultivo según el manejo cultural, fertilización y sanidad dictadas por EEA-

INTA Alto Valle.  

 
3.1.2. Material vegetal y sistema experimental  
 

Se trabajó con frutos de manzana de 4 variedades de piel roja (Gala, Red 

Delicious, Cripp´s Pink y Fuji), una de piel verde-amarillenta (Golden Delicious) y una 
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de piel verde (Granny Smith) (Figura 3.1). Las variedades seleccionadas para este 

estudio difieren en la susceptibilidad al daño por sol según determinaciones realizadas 

en estudios previos (Colavita, 2008). Además, aunque las fechas de plena floración 

son próximas, los momentos de cosecha comercial son distintos, por lo tanto los ciclos 

de cultivo varían entre 117 a 185 días (Tabla 3.1).  

 
Tabla 3.1: Sensibilidad al daño de sol y características del ciclo de desarrollo de frutos para 

diferentes variedades de manzanas según el Área de Poscosecha de la EEA-INTA Alto 

Valle perteneciente al Programa Regional de Madurez del Servicio Nacional de Sanidad y 

Calidad Agroalimentaria (SENASA). 

 

Variedad 

Sensibilidad 

a daño de 

sol * 

Fecha 

media de 

plena 

floración 

Momento 

cosecha 

comercial 

Edad media del 

fruto a cosecha ** 

 (días)  

Gala  leve 19/sep 24-29/ene 117 

Red Delicious media 20/sep 14-16/feb 138 

Cripp´s Pink media 18/sep 3-7/abr 185 

Fuji muy alta 21/sep 15-17/mar 175 

Golden Delicious alta 27/sep 15-18/feb 140 

Granny Smith alta 18/sep 4-6/mar 165 
(*) según Colavita, 2008   

(**) según Calvo y Candan, 2012 
 

 

 

En cada variedad, 10 días previos al inicio de la cosecha comercial se 

recolectaron frutos con una cara que se desarrolló expuesta al sol y que presentaba 

síntomas de daño por sol leve (tejidos expuestos). Este nivel de síntoma corresponde 

al identificado como DS-1, según la escala mostrada en la Figura 1.1 del Capítulo 1 y 

se visualiza como un área de color amarillo suave o con un ligero descoloramiento, 

sin zonas de color marrón o necróticas. Los tejidos sanos (no expuestos) se extrajeron 

del sector opuesto al que presentaba síntomas, correspondiente a tejidos que nunca 
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recibieron radiación solar directa y que visualmente no presentaban alteraciones 

(Figura 3.1).  

 

 
Figura 3.1: Frutos de manzana de las variedades Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Granny 

Smith, Golden Delicious y Fuji. Los tres frutos superiores de cada foto exhiben tejidos que 

se desarrollaron expuestos a estrés por elevada radiación solar y temperatura y que 

presentan síntoma de daño por sol leve DS-1 (Figura 1.1 del Capítulo 1). Los tres frutos 

inferiores de cada foto muestran el sector opuesto al que mostraba DS-1 y corresponde a 

tejidos que durante su desarrollo no fueron expuestos a radiación solar directa y que 

visualmente no presentan alteraciones.  
 
3.1.3. Determinaciones de variables de respuesta 
 

Las metodologías utilizadas para el análisis de las variables de respuesta están 

detalladas en la sección destinada a Materiales y Métodos Generales. Las variables 

de respuestas medidas fueron: contenido relativo de agua, pérdida de electrolitos, 

integridad del PS II (Fv/Fm), antocianinas monoméricas totales, polifenoles totales, 
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contenido de clorofilas, peroxidación de lípidos, capacidad antioxidante, actividad de 

las enzimas SOD, CAT, APX y GR, poliaminas totales, ABA y emisión de etileno.  

 

 

3.1.4. Análisis estadístico 
 

Las determinaciones fisiológicas y bioquímicas se realizaron sobre tejidos 

extraídos de la cara expuesta a estrés por elevada radiación solar y temperatura y que 

desarrollaron síntomas DS-1 y de la cara sana (no expuesta) de un mismo fruto, 

exceptuando las mediciones de etileno exógeno que se realizaron en frutos enteros. 

El tamaño de las muestras y la verificación del cumplimiento de supuestos del modelo 

se efectuó según se detalla en la sección Materiales y Métodos Generales. Las 

variables fueron analizadas por ANOVA y en el caso de comparaciones múltiples se 

usó el test DGC (p<0,05) (Di Rienzo y col., 2002). 

Con el fin de determinar las variables con mayor contribución en la explicación 

de la variabilidad en la respuesta de los tejidos a la exposición solar se trabajó con 

Análisis de Componentes Principales (ACP). El ACP permite examinar todos los datos 

en un espacio de menor dimensión que el espacio original de las variables. Con el 

ACP se construyen ejes artificiales (componentes principales) que permiten obtener 

gráficos de dispersión de observaciones y/o variables con propiedades óptimas para 

la interpretación de la variabilidad y covariabilidad subyacente (M.G. Balzarini et al., 

2008).  

Luego de establecidas las variables que mayor correlación tienen con las 

componentes principales 1 y 2, se las introdujo en un Análisis de Conglomerados (AC) 

para poder identificar grupos de los cultivares de manzana que comparten el mayor 

número de características y así generar grupos de cultivares que presentan respuesta 

similar en la piel de sus frutos a la exposición solar. Los conglomerados se obtuvieron 

utilizando el método del encadenamiento promedio y distancia Euclídea, considerando 

la correlación cofenética como guía para seleccionar el método de agrupamiento más 

adecuado. El ACP y AC se realizó con el procedimiento estadístico de análisis 

multivariado del programa InfoStat en interfase con la plataforma R.  
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3.2. RESULTADOS 
 

3.2.1. Cambios fisiológicos y bioquímicos en tejidos de frutos expuestos a 
estrés por elevada radiación solar y temperatura 

 
 

3.2.1.1. Variables fisiológicas 
 

En los frutos de todas las variedades estudiadas, el contenido relativo de agua 

de los tejidos que no estuvieron expuestos al sol durante su desarrollo fue 

significativamente (P≤ 0,05) mayor respecto de los tejidos de la cara con síntomas de 

estrés por elevada radiación solar (Figura 3.2 A). A su vez, en los tejidos no expuestos 

de los cultivares Gala, Red Delicious, Cripp’s Pink y Fuji el contenido relativo de agua 

fue similar y mayor respecto de Granny Smith y Golden Delicious. Los tejidos 

expuestos de los cultivares Fuji, Granny Smith y Golden Delicious presentaron un 

contenido relativo de agua en promedio de 88% mientras que el resto de las 

variedades fue superior a 90%. Estos valores indican que la variedad Fuji se 

deshidrató un 10% y Golden Delicious y Granny Smith un promedio de 7%, mientras 

que el resto de las variedades perdieron en promedio 5% de agua.  

No se registraron diferencias significativas en la pérdida de electrolitos entre los 

tejidos expuestos a estrés respecto de los no expuestos en ninguna de las variedades 

estudiadas. Tampoco se determinaron diferencias entre variedades (Figura 3.2 B).  

La disminución de la eficiencia cuántica máxima en los tejidos expuestos indica 

que el fotosistema II de todos los cultivares fue significativamente dañado por la 

exposición a elevada radiación solar (Figura 3.2 C). El daño fue mayor en el caso de 

las variedades de piel roja, donde la reducción de la eficiencia cuántica máxima del 

fotosistema II fue en promedio 22% mientras que en las verdes (Golden Delicious y 

Granny Smith) decreció aproximadamente 16%.  
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 C

 

 

Figura 3.2: Contenido relativo de agua-CRA (A), Pérdida de electrolitos (B) y Eficiencia 

cuántica máxima del fotosistema II, medida por fluorescencia de la clorofila a (Fv/Fm) (C) 

en tejidos expuestos y no expuestos a estrés por elevada radiación solar de frutos de seis 

cultivares de manzana (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Fuji, Golden Delicious y Granny 

Smith). Las barras indican la media (n=15) ± D.E. Letras distintas sobre las barras 

(mayúsculas para tejidos no expuestos y minúsculas para tejidos expuestos) presentan 

diferencias estadísticamente significativas entre variedades; (*) sobre el par de barras indica 

diferencias significativas entre tejidos no expuestos y expuestos para una misma variedad 

(DGC; P≤ 0,05).     
 

3.2.1.2. Variables bioquímicas 
 
Pigmentos y polifenoles  

En las variedades de piel verde y verde-amarilla no se detectó síntesis de 

antocianinas en tejidos estresados ni en sanos. En cambio, en las variedades de piel 
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color rojo la exposición a estrés por alta radiación solar redujo el contenido de 

antocianinas. La variedad más afectada por la exposición fue Gala, en la que se 

detectó una reducción de 4,25 mg Cianidina 3-glucósido/100 g PF mientras que en el 

resto de las variedades rojas esa disminución fue de 2 mg Cianidina 3-glucósido/100 

g PF (Figura 3.3 A).   

 

 

A

 

 B

 
 

C

 
 

 

Figura 3.3: Contenido de antocianinas monoméricas totales (A), contenido de polifenoles 

totales (B) y concentración de clorofila total (C) en tejidos expuestos y no expuestos a estrés 

por elevada radiación solar de frutos de seis cultivares de manzana (Gala, Red Delicious, 

Cripp´s Pink, Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). Las barras indican la media (n=5) ± 

D.E. Letras distintas sobre las barras (mayúsculas para tejidos no expuestos y minúsculas 

para tejidos expuestos) presentan diferencias estadísticamente significativas entre 

variedades; (*) sobre el par de barras indica diferencias significativas entre tejidos no 

expuestos y expuestos para una misma variedad (DGC; P≤ 0,05). 
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El análisis de polifenoles, indicó que el contenido de estos compuestos fue 

similar en los tejidos no expuestos de las distintas variedades, alrededor de un valor 

promedio de 590 mg Ac. Gálico/100 g PF (Figura 3.3 B). Los tejidos no expuestos a 

la radiación solar presentaron significativamente menor contenido de polifenoles 

totales que los expuestos a estrés. La exposición a estrés por elevada radiación solar 

indujo un aumento en la concentración de polifenoles de 24-53 % dependiendo de la 

variedad. El mayor incremento se detectó en la variedad Gala y el menor en Golden 

Delicious.  

La concentración de clorofila dependió fundamentalmente del color de epidermis 

del fruto. La variedad con mayor concentración de clorofila fue Granny Smith 

relacionado al intenso color verde de su piel. En las distintas variedades la exposición 

al sol indujo respuestas dispares. En Gala se observó un 27% más de clorofila en 

tejidos expuestos y con síntoma DS-1 respectos de los no expuestos al sol. En cambio 

en los tejidos expuestos de Granny Smith la clorofila disminuyó aproximadamente 

50%. En el resto de las variedades (Red Delicious, Cripp´s Pink, Fuji y Golden 

Delicious) no se observaron modificaciones estadísticamente significativas (P≤0,05) 

(Figura 3.3 C). 

 
Peroxidación de lípidos y capacidad antioxidante 
 

El estrés impuesto por la elevada radiación solar y temperatura generó daño 

oxidativo a los lípidos de membranas celulares de todas las variedades estudiadas 

(Figura 3.4). Las variedades Gala, Red Delicious y Cripp´s Pink aumentaron las 

especies reactivas al ácido tiobarbitúrico entre 22 y 28 nmol g-1 PF, mientras que en 

las demás variedades el aumento fue entre 32 y 40 nmol g-1 PF. 

Todas las variedades incrementaron la capacidad antioxidante en los tejidos 

expuestos al sol y el aumento fue diferente según las distintas variedades. 

Coincidentemente, en las variedades que tenían mayor peroxidación de lípidos, se 

observó un menor incremento de la capacidad antioxidante (Figura 3.4). Las 

variedades Gala, Red Delicious y Cripp´s Pink aumentaron la capacidad antioxidante 

en promedio 24 % mientras que Fuji, Golden Delicious y Granny Smith incrementaron 

11%. 
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 Figura 3.4: Peroxidación de lípidos expresada en especies reactivas al ácido tiobarbitúrico- 

TBARs (A) y capacidad antioxidante en función de la inhibición del radical 2,2-difenil-

1picrilhidrazilo (DPPH) (B) en tejidos expuestos y no expuestos a estrés por elevada 

radiación solar de frutos de seis cultivares de manzana (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, 

Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). Las barras indican la media (n=5) ± D.E. Letras 

distintas sobre las barras (mayúsculas para tejidos no expuestos y minúsculas para tejidos 

expuestos) presentan diferencias estadísticamente significativas entre variedades; (*) sobre 

el par de barras indica diferencias significativas entre tejidos no expuestos y expuestos para 

una misma variedad (DGC; P≤ 0,05).   
 
 

Enzimas antioxidantes 
 

Las enzimas antioxidantes estudiadas presentaron, en general, mayor actividad 

en los tejidos expuestos a alta radiación solar. Las enzimas SOD, APX y GR 

registraron mayor actividad en todas las variedades, mientras que CAT sólo lo hizo en 

Gala. En las variedades Gala, Red Delicious y Cripp’s Pink la actividad de SOD superó 

el aumento en un orden de magnitud en los tejidos expuestos al sol respecto a los no 

expuestos. En las otras variedades, si bien el incremento de actividad fue elevado no 

llego a superar el orden de magnitud (Figura 3.5 A). La actividad basal de la APX y el 

incremento inducido por la exposición a alta radiación solar fue diferente según la 

variedad estudiada. El aumento fue significativo en Gala, Red Delicious y Cripp’s Pink, 

mientras que, en Fuji, Golden Delicious y Granny Smith no se determinaron cambios 

significativos (Figura 3.5 B). La actividad basal de la enzima GR fue igual en todas las 

variedades, registrando en promedio 23,1 µmol min-1g-1PF, aumentando 
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significativamente en promedio a 62,3 µmol min-1g-1PF en los tejidos expuestos 

(Figura 3.5 C). La actividad de la enzima CAT fue diferente según la variedad tratada, 

registrándose un incremento por exposición al sol solamente en la variedad Gala, 

mientras que en las restantes variedades no se observaron cambios significativos 

(Figura 3.5 D). 

 

 A

 
 

B

 
 

C

 
 

D

 
 

Figura 3.5: Enzimas del metabolismo antioxidante superóxido dismutasa-SOD (A), 

catalasa-CAT (B), ascorbato peroxidasa-APX (C) y glutatión reductasa-GR (D) en tejidos 

expuestos y no expuestos a estrés por elevada radiación solar de frutos de seis cultivares 

de manzana (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). Las 

barras indican la media (n=5) ± D.E. Letras distintas sobre las barras (mayúsculas para 

tejidos no expuestos y minúsculas para tejidos expuestos) presentan diferencias 

estadísticamente significativas entre variedades; (*) sobre el par de barras indica diferencias 

significativas entre tejidos no expuestos y expuestos para una misma variedad (DGC; P≤ 

0,05).   
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Concentración de hormonas 
  

El contenido basal (tejidos no expuestos al sol) de poliaminas y emisión de 

etileno fue mayor en las variedades Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink y Fuji, mientras 

que en Golden Delicious y Granny Smith el contenido de poliaminas totales fue 

significativamente menor e inclusive no se detectó emisión de etileno. Para las 

variedades rojas las poliaminas totales variaron en torno a un valor de 412 nmol g-

1PF, mientras que en Golden Delicious y Granny Smith el valor medio fue de 250 nmol 

g-1PF. La producción de ABA presentó un comportamiento inverso, observándose 

mayor contenido basal, promedio de 18 nmol g-1 PS, en las variedades Golden 

Delicious y Granny Smith, respecto de 7 nmol g-1 PS en el resto de las variedades 

estudiadas (Figura 3.6). Por lo tanto, las variedades que naturalmente tienen mayor 

contenido de poliaminas totales y emisión de etileno, presentan menor contenido de 

ABA.  
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Figura 3.6: Concentración de Poliaminas Totales (A) y Acido Abscísico (B) en tejidos 

expuestos y no expuestos a estrés por elevada radiación solar de frutos de seis cultivares 

de manzana (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). Las 

barras indican la media (n=5) ± D.E. Letras distintas sobre las barras (mayúsculas para 

tejidos no expuestos y minúsculas para tejidos expuestos) presentan diferencias 

estadísticamente significativas entre variedades; (*) sobre el par de barras indica diferencias 

significativas entre tejidos no expuestos y expuestos para una misma variedad (DGC; P≤ 

0,05).   
 

La respuesta de síntesis de hormonas frente a la exposición a elevada radiación 

solar en los tejidos de la piel de los frutos fue diferente según la variedad estudiada. 

En las variedades Gala, Red Delicious y Cripp´s Pink se registró aumento significativo 

de poliaminas y emisión de etileno, mientras que no se observaron cambios en el 

contenido de ABA (Figura 3.6 y 3.7). Inversamente, las variedades Golden Delicious 

y Granny Smith reaccionaron incrementando el contenido de ABA, sin modificar la 
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concentración de poliaminas ni la emisión de etileno. En la variedad Fuji no se registró 

reacción en las hormonas estudiadas respecto a la exposición al sol. 

 

 

 

 

 
Figura 3.7: Emisión de Etileno en frutos con tejidos expuestos y no expuestos a estrés por 

elevada radiación solar de seis cultivares de manzana (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, 

Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). Las barras indican la media (n= 3) ± D.E. Letras 

distintas sobre las barras (mayúsculas para frutos no expuestos y minúsculas para frutos 

con tejidos expuestos) presentan diferencias estadísticamente significativas entre 

variedades; (*) sobre el par de barras indica diferencias significativas entre frutos con tejidos 

no expuestos y expuestos a elevada radiación solar para una misma variedad (DGC; P≤ 

0,05).   
 
 
 
3.2.2. Selección de variables con mayor potencial descriptivo de la reacción de 
los tejidos de los frutos de manzana a estrés por elevada radiación solar 

 

En la Figura 3.8 se observa el ACP indicando que entre las componentes CP1 y 

CP2 (cada una expresada en un eje) se explica el 63% de variabilidad de la respuesta. 

La componente CP1 está relacionada con la hidratación de los tejidos y la respuesta 

oxidativa de los mismos frente a la exposición a alta radiación solar. En cambio, la 

CP2 está relacionada con el color y cambios en la condición hormonal expresada 
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fundamentalmente por poliaminas totales y ABA, cuyos coeficientes de correlación 

con CP2 son -0,86 y 0,80, respectivamente (Tabla 3.2).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

De las correlaciones observadas para CP1, las variables que mejor explican el 

comportamiento de los tejidos frente a estrés por elevada radiación solar son: 

contenido relativo de agua, polifenoles totales, fluorescencia de la clorofila a (Fv/Fm), 

peroxidación de lípidos, capacidad antioxidante, las enzimas SOD y GR. Los valores 

de variable originales que correlacionan mejor con CP2 son antocianinas 

monoméricas totales y las hormonas poliaminas totales y ácido abscísico (Tabla 3.2).  

Figura 3.8: Gráfico biplot de las componentes principales determinadas en tejidos expuestos 

y no expuestos a estrés por elevada radiación solar de frutos de seis cultivares de manzana 

(Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink, Fuji, Golden Delicious y Granny Smith). 
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Tabla 3.2: Coeficientes de correlaciones de las componentes principales CP1 (38,4%) y 

CP2 (24,2%) con las variables de respuesta originales. Correlación cofenética= 0,908. 

Variables de respuesta CP 1 CP 2 

Contenido relativo de agua 0,83  0,33 

Perdida de Electrolitos 0,15 -0,32 

Antocianinas monoméricas totales 0,48  0,72 

Polifenoles totales -0,89  0,32 

Clorofila total -0,03 -0,45 

Fluorescencia de la clorofila a (Fv/Fm)  0,92 -0,22 

Peroxidación de lípidos -0,81 -0,26 

Capacidad antioxidante -0,63  0,57 

Actividad enzima SOD -0,87  0,30 

Actividad enzima CAT -0,55 -0,26 

Actividad enzima APX -0,44 -0,54 

Actividad enzima GR -0,80  0,05 

Poliaminas totales -0,33  0,86 

Etileno exógeno 0,31  0,57 

Ácido abscísico -0,11 -0,80 

                      

 

3.2.3. Agrupamiento de cultivares de manzana por similitud en la reacción de los 
tejidos de los frutos al estrés por elevada radiación solar 

 
El agrupamiento de variedades según su respuesta fisiológica y oxidativa se 

realizó en función a las variables de respuesta cuyos coeficientes de correlación con 

CP1 fueron mayor o igual a 0,80 (contenido relativo de agua, polifenoles totales, 

Fv/Fm, peroxidación de lípidos, las enzimas SOD y GR). También se introdujo en el 

análisis de agrupamiento la concentración de poliaminas totales y de ácido abscísico 

debido a que correlacionan en más del 80 % con la CP2 (Tabla 3.2).  

El resultado indica que dentro de cada grupo formado por exposición (expuestos 

y no expuestos) se produce una primera separación, dejando un conjunto con 

características similares formado por Granny Smith y Golden Delicious y otro por las 

variedades de frutos de piel roja. Dentro de los tejidos no expuestos de las variedades 
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rojas el asociamiento por similitud se da en dos grupos, uno formado por Red Delicious 

y Cripp´s Pink y otro constituido por Gala y Fuji. El agrupamiento en los tejidos 

expuestos de las variedades de piel roja se diferencia del obtenido en tejidos no 

expuestos. En los primero se observa un grupo formado por Red Delicious y Gala que 

tienen similitud con Fuji, separándose de Cripp´s Pink (Figura 3.9).  

 

 
Figura 3.9: Agrupamiento de variedades de manzana por similitud en la reacción de los 

tejidos de los frutos al estrés por elevada radiación solar y temperatura. Método basado en 

los promedios (Average linkage) y distancia Euclídea. La línea punteada indica el 50% de 

la distancia máxima divisoria de grupos.  
 

 

3.3. DISCUSIÓN  
 

El ACP es una herramienta estadística cuyo objetivo es describir la estructura de 

variación de un conjunto de datos generando nuevas variables (componentes 

principales) no correlacionadas y que se expresan como una combinación lineal de 

las variables originales (de la Fuente Fernández, 2011). Este método junto a la 

construcción de gráficos conocidos como biplot (diagrama de dispersión que 

representa la distribución conjunta de tres o más variables), son técnicas de reducción 

de dimensión que permiten, con pérdida mínima de información, examinar todos los 
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datos en un espacio de menor dimensión que el espacio original de las variables 

(Balzarini y col., 2008). Mediante estas técnicas se pudo reducir la información 

proporcionada por las variables de respuesta a dos componentes que se relacionan 

en 62,6 % a la respuesta de los frutos de diferentes variedades de manzana a estrés 

por alta radiación solar. La primera componente (CP1) contiene el 38,4 % de la 

información y separa la respuesta de los tejidos expuestos a elevada radiación solar 

y temperatura de los no expuestos. La segunda componente (CP2) representa el 

24,2% de la información y se asocia al comportamiento hormonal en respuesta a la 

exposición al sol de los tejidos.  

La caracterización inicial comprendía el análisis de 15 variables de respuesta. 

Observando los coeficientes de correlación entre las componentes principales y las 

variables originales estandarizadas se pueden identificar las variables con mayor 

contribución en la explicación de la variabilidad entre observaciones en el eje asociado 

a una componente principal (Balzarini y col., 2008), lo que permitió descartar 4 

variables de respuesta. Esas variables fueron pérdida de electrolitos, clorofilas totales 

y actividad de las enzimas CAT y APX, cuyos grados de asociación con una 

componente principal fueron menor o igual a 55 %.  

La pérdida de electrolitos no aporta información sustancial debido a que en el 

presente estudio se trabajó con tejidos que presentaban síntomas de estrés por 

elevada radiación solar correspondiente a nivel subletal (Felicetti y Schrader, 2008a). 

Estos resultados corroboran que el nivel de estrés por elevada radiación solar al que 

estuvieron sometidos los frutos durante su desarrollo fue leve y no fue suficiente para 

provocar daño en las membranas celulares.  

En coincidencia con otros trabajos realizados en manzana se observó una 

reducción de clorofilas totales en los tejidos expuestos al sol, fundamentalmente en 

frutos de piel verde (Merzlyak y col., 2002; Chen y col., 2008; Tartachnyk y col., 2012), 

pero esta variación aporta sólo 15% a la CP1 y 32% a CP2. Lo mismo sucede con la 

actividad de las enzimas CAT y APX. Si bien, estos resultados coinciden con estudios 

realizados por Ma y Cheng (2004) en que la actividad de la enzima APX aumenta por 

estrés por alta radiación solar en manzanas, se muestra  que existe un aumento 

significativo solamente en tres de las seis variedades analizadas. Por otra parte, la 

enzima CAT es sensible a la luz y se foto-inactiva (Shang y Feierabend, 1999). En tal 

sentido, el incremento de la actividad de CAT fue significativo sólo en una variedad. 
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Estos resultados coinciden con otros trabajos que indican que CAT no es una enzima 

importante en la fotoprotección en la piel de manzana (Cheng y Ma 2004; Chen y col., 

2008).    

Una vez reducido el número de variables de respuesta a las 11 que mejor 

expresan la variabilidad en los datos, se procedió a un análisis de Conglomerados. 

Este tipo de procedimiento estadístico permite agrupar objetos descriptos por un 

conjunto de valores de varias variables, tratando de lograr la máxima homogeneidad 

en cada grupo y la mayor diferencia entre los grupos (Balzarini y col., 2008). En el 

dendrograma resultante se visualizan dos grupos bien definidos, determinando que 

independientemente de la variedad, las características de los tejidos no expuestos a 

estrés por alta radiación solar son diferentes a las de los expuestos. Esta 

diferenciación estuvo relacionada a cambios en variables fisiológicas (contenido 

relativo de agua y Fv/Fm) y a variables que describen el sistema antioxidante. Una 

vez diferenciados los tejidos por exposición, se presentaron asociaciones entre 

variedades que se repitieron de la misma manera tanto en tejidos no expuestos como 

expuestos. Las variedades verdes se agruparon separadas de las rojas en función, 

principalmente, al comportamiento observado en el contenido de hormonas.  

Los tejidos no expuestos de todas las variedades registraron un estado de 

hidratación de 96,4 % en promedio, lo que se asocia a células que no sufrieron estrés 

por elevada temperatura, ni radiación (Racskó y col., 2005). En cambio, en tejidos 

expuestos al sol se registró mayor deshidratación en la variedad Fuji seguida de 

Golden Delicious y Granny Smith. La deshidratación ocasionada por la exposición al 

sol se relacionó directamente con la susceptibilidad de las variedades al daño por sol 

que hemos evaluado en trabajos previos realizados en la región del Alto Valle de Río 

Negro (Colavita, 2008). Estos resultados coinciden y amplían estudios previos 

reportados por Torres y col. (2013), quienes observaron menor contenido relativo de 

agua en tejidos con daño por sol en la variedad Fuji.    

La intensidad de la radiación necesaria para alcanzar el nivel de saturación para 

el proceso de fotosíntesis es variable entre distintos órganos y tejidos. En el caso de 

las áreas verdes de frutos de calabaza (Cucurbita pepo) se determinó que la 

fotosíntesis alcanza el máximo a una intensidad de radiación fotosintéticamente activa 

de 500 μmol de fotones m–2s–1 (Aschan y Pfanz, 2003). En hojas (órganos adaptados 

a la fotosíntesis) de manzanas el nivel de saturación se alcanza próximo a 800 μmol 
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m–2s–1 (Tartachnyk y Blanke, 2004). Durante el desarrollo de los frutos de manzanas 

cultivadas en el Alto Valle de Río Negro y Neuquén los tejidos expuestos al sol 

habitualmente están sometidos a flujos fotónicos de aproximadamente 2000 µmol m-2 

s-1 (Capitulo 2, 2.2.1). Estos valores indican que los frutos estudiados han soportado 

ambientes de radiación solar estresante. La eficiencia cuántica máxima del 

fotosistema II, evaluada a través de la fluorescencia de la clorofila a (Fv/Fm) se ha 

reportado como un buen indicador de estrés por sol en manzanas (Chen y col., 2008; 

Seo y col., 2008). Los datos experimentales obtenidos en este estudio revelaron que 

los tejidos expuestos presentaron una eficiencia cuántica significativamente menor 

que la correspondiente a los tejidos no-expuestos, lo cual se verificó en todas las 

variedades analizadas. Los resultados indicaron que la pérdida de integridad del 

fotosistema II por exposición de los tejidos a estrés fue significativa en todas las 

variedades. No obstante, se encontró que la disminución en Fv/Fm en las variedades 

Gala y Red Delicious fue mayor que en el resto. Esto coincide con lo descripto por 

Glenn y Yuri (2013), quienes reportaron que en la variedad Gala el aumento de 

radiaciones UV y PAR redujeron Fv/Fm en mayor medida que en la variedad Granny 

Smith. 

Las antocianinas son un tipo de flavonoides que actúan como filtros naturales de 

radiaciones solares con efecto  antioxidante, además de dar color a la piel del fruto 

(Vanderauwera y col., 2005; Solovchenko y Merzlyak, 2008; Martínez-Cruz y col., 

2011). Investigaciones  realizadas con mutantes naturales de peras ‘Red Anjou’ y 

‘Green Anjou’ indicaron que los frutos de piel roja tienen mayor capacidad antioxidante 

debido a la posibilidad de sintetizar antocianinas (Li y col., 2008). En el caso de 

manzanas, en todas las variedades de piel roja se observó degradación de 

antocianinas en los tejidos con síntomas de estrés por exposición a elevada radiación 

solar, independientemente de la concentración que presentaran los tejidos no 

expuestos. A resultados similares arribaron Felicetti y Schrader (2008) trabajando con 

diferentes grados de daño por sol en manzanas variedad Fuji. Una posible explicación 

es que las altas temperaturas alcanzadas en el fruto, producto de la elevada radiación 

que causa daño por sol, producen degradación de las antocianina en la piel de la fruta 

(Mori y col., 2007).  

En los tejidos expuestos al sol la energía radiante incidente puede superar a los 

mecanismos de disipación y conducir a la formación de EROs, generando una 
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situación desfavorable (Foyer y Harbinson, 1994; Müller y col, 2001; Muñoz y Munné-

Bosch, 2018). Al igual que otros investigadores (Yuri y col., 2014; Zhao y col., 2016) 

se  observó un aumento de la capacidad antioxidante en los tejidos expuestos al sol. 

Sin embargo, los resultados obtenidos midiendo peroxidación lipídica indican que 

dicho incremento no fue suficiente para evitar la peroxidación de los lípidos  de la 

membrana celular, produciendo sustancias características como el malodialdehído y 

4-hidroxi-alquenales que reaccionan con el ácido tiobarbitúrico (Hodges y col., 1999; 

Pospíšil, 2016). En los tejidos expuestos al sol la peroxidación de lípidos llegó a ser 

40% mayor que en los no expuestos.  

Las plantas sometidas a estrés oxidativo incrementan el contenidos de 

sustancias antioxidantes, entre ellas los polifenoles que actúan quelando metales de 

transición y secuestrando EROs (Sharma y col., 2012). Por esta razón es bien 

conocido el valor nutricional que aportan los polifenoles presentes en la piel de las 

manzanas  para proteger contra el estrés oxidativo (Vieira y col., 2009; Raudone y 

col., 2016). Los resultados obtenidos coinciden con los reportados por diferentes 

autores,  donde  el incremento significativo en el contenido de polifenoles fue una 

respuesta común en todas las variedades de manzana analizadas  (Hernandez y col., 

2014; Yuri y col., 2014; Zupan y col., 2014).  

La variación en el patrón de enzimas antioxidantes también indicó que los tejidos 

expuestos al sol respondieron al estrés oxidativo generado por la elevada radiación 

solar. La mayor expresión de esta reacción antioxidante la registraron las enzimas 

SOD y GR.  La actividad de la enzima SOD  aumentó en 10 veces y este aumento fue 

acompañado por un incremento de 2,7 veces de la actividad GR que es la enzima 

encargada de mantener elevado el contenido de glutatión reducido en la célula, 

tomando electrones del NAD(P)H2, permitiendo así operar el ciclo del glutatión-

ascorbato (Noctor y col., 2011).  

Si bien los cambios en el sistema antioxidante frente a la exposición a elevada 

radiación solar contribuyeron a definir los dos conglomerados más distanciados 

(tejidos expuestos y no expuestos), las modificaciones en el contenido de hormonas 

significaron el mayor aporte en la diferenciación de grupos por variedades. Un criterio 

arbitrario de corte frecuentemente utilizado es trazar una línea de referencia en un 

punto igual al 50% de la distancia máxima divisoria de grupos (Balzarini y col., 2008). 

Aqui, el valor corresponde aproximadamente a 2,5 y tanto en los tejidos no expuestos, 
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como expuestos divide claramente dos conglomerados; un grupo lo constituyen las 

variedades de piel roja que se separan de las verde y verde-amarilla. Estas últimas 

son las variedades Granny Smith y Golden Delicious cuyos frutos presentaron un 

comportamiento hormonal frente al estrés por elevada radiación solar inverso al 

registrado en las variedades rojas (Gala, Red Delicious, Cripp´s Pink y Fuji).  

Comparado a las variedades rojas, Granny Smith y Golden Delicious 

presentaron mayor estrés oxidativo (medido en términos de especies reactivas al 

ácido tiobarbitúrico) asociado a que desarrollaron menor capacidad antioxidante. Si 

bien en los tejidos expuestos estas variedades presentaron niveles de polifenoles 

similares al resto de las variedades, la menor capacidad antioxidante puede haber 

estado relacionada a que no sintetizaron antocianinas, incrementaron en promedio un 

50% menos la actividad de enzima SOD y no aumentaron la actividad de CAT ni APX.  

Analizando los resultados respecto al contenido basal de las tres hormonas 

estudiadas y la reacción de los tejidos frente a elevada radiación solar, Golden 

Delicious y Granny Smith registran un comportamiento opuesto al de las variedades 

rojas. Estas últimas muestran una situación y dinámica hormonal que les aportarían 

mejores características para reaccionar al estrés impuesto. Los tejidos no expuestos 

de Gala, Red Delicious y Cripp’s Pink presentaron mayor contenido de poliaminas y, 

a su vez, cuando fueron sometidos a estrés registraron un aumento significativo de 

las mismas. El incremento de poliaminas, en ambientes con elevada radiación actúan 

reduciendo las condiciones de estrés, interactúan con macromoléculas cargadas 

negativamente secuestrando radicales libres, modulando canales iónicos y 

estabilizando membranas, ácidos nucleicos y proteínas (Kuznetsov y Shevyakova, 

2007;  Calzadilla y col., 2014; Minocha y col., 2014; Pottosin, 2015).  

Los frutos de las variedades rojas que presentaron síntomas de daño leve por 

sol sintetizaron etileno, mientras que en Golden Delicious y Granny Smith no se 

registró producción de esta hormona. Estos  resultados coinciden con Torres y col. 

(2013) que reportaron incremento en la concentración interna de etileno en tejidos de 

manzanas rojas que presentaban moderado síntoma de daño por sol. El etileno es 

una hormona relacionada con la maduración, pero se ha encontrado que los factores 

de transcripción relacionados a etileno ERFs se activan no sólo durante el desarrollo 

sino también en situaciones de estrés (Lara y Vendrell, 2000; Wang y col., 2013). La 

posibilidad de sintetizar etileno frente a estrés por sol pondría a las variedades rojas 
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en ventaja respecto de las verdes dado que el etileno actúa regulando positivamente 

proteínas de choque térmico (Li y col., 2011), síntesis de antocianinas (Jiang y Joyce, 

2003; Lewis y col., 2011) y mecanismos de secuestro de EROs (Zhang y col., 2016).  

Estudios realizado con aplicaciones de ABA exógeno indicaron que esta 

hormona podría inducir la síntesis de etileno en frutos como frutilla (Jiang y Joyce, 

2003) y manzana (Lara y Vendrell, 2000). No obstante, investigaciones realizadas por 

Yu y col. (2019) en plántulas de Arabidopsis thaliana demostraron que el etileno actúa 

antagónicamente con el ABA en la regulación de la biosíntesis de ácido ascórbico. En 

situaciones de estrés, el ABA inhibe la síntesis de ácido ascórbico aumentando la 

acumulación de especies reactivas de oxígeno, mientras que el etileno actúa de 

manera inversa. En las variedades Golden Delicious y Granny Smith no se detectó 

emisión de etileno, y fueron las que mayor concentración de ABA presentaron en los 

tejidos no expuestos, la cual a su vez se incrementó significativamente con la 

exposición al sol.    

Si bien, en las variedades de piel roja se determinó que las aplicaciones 

exógenas de ABA incrementan el contenido de ácido ascórbico, polifenoles, y 

antocianinas (Iamsub y col., 2009), estudios realizados  por Mupambi y col. (2018) 

sugieren que en variedades verdes como Granny Smith podrían regular 

negativamente la síntesis de antioxidantes.  

 

CONCLUSIÓN 

Los tejidos de manzana expuestos a elevada radiación solar y temperatura que 

presentan daño por sol leve difieren de los sanos tanto desde el punto de vista 

fisiológico como bioquímico. Estas diferencias están asociadas a la hidratación de los 

tejidos, la integridad del fotosistema II, la repuesta antioxidante y la concentración de 

hormonas.  

En las variedades de manzanas de piel roja respecto de las verde y verde-

amarillenta la intensidad de los mecanismos para afrontar las condiciones ambientales 

que producen daño por sol es diferente. En este estudio, las variedades de manzanas 

rojas presentaron mayor capacidad de adaptación a alta intensidad solar y 

temperatura que Granny Smith y Golden Delicious. Esta característica se asoció a una 

mayor capacidad de sintetizar sustancias antioxidantes como polifenoles y 

antocianinas, sumado a mayor actividad de las enzimas antioxidantes SOD y GR y a 
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la posibilidad de incrementar la concentración de hormonas involucradas en 

mecanismos para reducir el estrés.  

Por lo tanto, las variedades de manzana que presentan distinta susceptibilidad 

de los frutos al desarrollo de la fisiopatía daño por sol difieren en las respuestas 

fisiológicas y bioquímicas al estrés por alta radiación solar combinado con elevada 

temperatura.  
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CAPÍTULO IV 
Efecto de ABA exógeno sobre las defensas antioxidante, 

calidad de frutos y fisiología de manzanos cultivados bajo 
elevada radiación solar y temperatura 
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INTRODUCCIÓN 

Las plantas, siendo organismos sésiles, no pueden desplazarse para evitar 

condiciones ambientales adversas, lo que llevó evolutivamente a que hayan 

desarrollado mecanismos para sobrevivir. Dentro de ellos, la participación de las 

hormonas vegetales como moduladores de procesos han sido consideradas 

fundamentales. El ácido abscísico (ABA) es una hormona central en los procesos de 

las plantas asociados a la resistencia frente a estrés abiótico (Chen y col., 2020).  

Se ha reportado que el ABA regula aspectos del desarrollo de la planta en 

respuesta a las tensiones ambientales desfavorables como sequía, elevada salinidad, 

temperatura extremas, alta radiación y metales pesados (Vishwakarma y col., 2017). 

En condiciones de estrés ambiental, la expresión de genes relacionados con el estrés 

se regula rápidamente. Aplicando ABA exógeno se han observado cambios similares 

en la expresión de genes a los registrados en la respuesta natural frente al estrés. 

Estos resultados indican que el estrés ambiental acentúa la producción de ABA y que 

en la respuesta adaptativa del desarrollo de la planta participa activamente la síntesis 

de ABA (Hong y col., 2013). Frente a condiciones ambientales adversas que 

promueven estrés oxidativo, se ha determinado que el ABA modula la expresión de 

genes relacionados a la síntesis de enzimas y componentes no-enzimáticos 

antioxidantes (Li y col., 2010; Ibrahim y Jaafar, 2013).  

Por otra parte, se ha documentado que el ABA tiene participación en los 

mecanismos de respuesta a condiciones de estrés abiótico en frutos (Leng y col., 

2014). La función protectora del ABA en frutos expuestos a alta radiación solar podría 

estar relacionada a la activación del sistema antioxidante y a mecanismos reguladores 

de la síntesis de etileno (Lara y Vendrell, 2000), el cual está asociado al proceso de 

maduración y síntesis de antocianinas y sustancias fenólicas, tal como fue observado 

en frutos de frutillas por Jiang y Joyce (2003). En uva de mesa se ha determinado que 

la aplicación exógena de ABA durante el desarrollo del fruto intensifica el color de las 

bayas (Cantín y col., 2007; Lurie y col., 2010), induce incremento de compuestos 

fenólicos (Ruiz-García y col., 2013), y aumenta la capacidad antioxidante y la síntesis 

de antocianinas (Quiroga y col., 2009; Sandhu y col., 2011). Si bien en uva se ha 

comprobado que las aplicaciones exógenas de ABA producen incremento en 
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antocianinas y fenoles y así aumento de defensas antioxidantes, en frutos de manzana 

existen pocos reportes. Al respecto, Iamsub y col. (2008) observaron que la aplicación 

exógena de ABA provocaba  una disminución del número de frutos afectados por alta 

radiación solar. No obstante, existen controversias sobre la posible acción de 

aplicaciones exógenas de ABA para disminuir daño de sol en frutos. Mientras trabajos 

realizados en manzana cv. Tsugaru, Yataka y Fuji indican que el ABA exógeno atenuó  

el daño de sol (Iamsub y col. 2009), no se detectó dicho efecto en  trabajos realizados 

en cv. Granny Smith (Mupambi y col., 2018). 

El ABA está involucrado en la respuesta de las hojas a la exposición solar 

aumentando enzimas antioxidantes y pigmentos fotoprotectores (Alonso y col., 2015), 

a la vez que incrementa la translocación de fotoasimilados, debido al aumento del área 

del floema y del contenido de translocadores de azúcares (Murcia y col., 2016). No 

obstante, se sabe que la acumulación de ABA en las células oclusivas disminuye la 

conductancia estomática, lo cual afecta el intercambio gaseoso y por lo tanto 

disminuye la fotosíntesis neta (Taiz y Zeiger, 2006; Li y col, 2010). Pese a los posibles 

efectos positivos que se están empezando a estudiar en la promoción de calidad en 

frutos, las aplicaciones exógenas de ABA impactan en aspectos vegetativos de la 

planta. Por lo tanto, la evaluación del efecto del ABA sobre parámetros foliares, fuente 

de fotoasimilados para los frutos, es importante a la hora de definir una práctica 

tecnológica en base a aplicación exógena de esta hormona.  

Según lo propuesto por los informes de Racsko y Schrader (2012) y Chen y col. 

(2020) es perentorio descifrar el papel del ABA en diversos procesos fisiológicos de 

las plantas para proporcionar bases teóricas que permitan diseñar tratamientos para 

mejorar la producción, calidad y resistencia de los cultivos. 

 
Objetivo 

El objetivo de este capítulo fue evaluar el efecto de aplicaciones exógenas de 

ABA sobre la promoción de defensas antioxidantes, la calidad de los frutos y 

variaciones en los aspectos vegetativos de las plantas de manzanos cultivados en 

condiciones de elevada radiación solar y temperatura. 

 

Hipótesis 
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Las aplicaciones exógenas de ABA incrementan la capacidad de respuesta 

antioxidante, afectan la calidad de los frutos y modifican parámetros vegetativos en 

plantas de manzanas cultivadas en condiciones de estrés por elevada radiación solar 

y temperatura. 

 
 

4.1. MATERIALES Y MÉTODOS  

4.1.1. Sitio de estudio, condiciones climáticas  

El estudio fue llevado a cabo en una parcela de manzanos plantados a una 

distancia de 3 m entre plantas y 4 m entre filas. La parcela estaba constituida por 

manzanos de la variedad Red Delicious (frutos rojos) y Granny Smith (frutos verdes), 

plantados en 3 filas alternadas de cada variedad. La parcela recibió las pautas de 

cultivo y tecnología establecidas por los estándares de INTA, estación Alto Valle. El 

estudio fue en la temporada de crecimiento 2017-18 en los meses de diciembre, enero 

y febrero. Las temperaturas máximas registradas en la estación meteorológica EEA-

Alto Valle-Cinco Saltos (38° 50' 41'' S; 68° 04' 09'' W; 282 msnm) durante el periodo 

fueron de 34,8 °C, 39,4 °C y 37,7 °C para diciembre, enero y febrero respectivamente. 

La radiación media máxima durante esos meses fue de 1995 µmol m-2 s-1. Las 

determinaciones de condiciones ambientales se realizaron con las metodologías y el 

instrumental detallados en la sección Materiales y Métodos Generales.  

 

4.1.2. Material vegetal y sistema experimental  

El tratamiento consistió en pulverizaciones de solución acuosa de ácido 

abscísico S-ABA (ProTone SL™, Valent BioSciences, Libertyville, IL, USA) a una 

concentración de 1500 µM. Se realizó una aplicación por mes, durante diciembre, 

enero y febrero a 5 árboles de cada variedad, y como control se marcaron 5 árboles 

de iguales características a los tratados. Cada árbol constituyó una repetición y estuvo 

separado de los otros tratamientos por al menos 3 árboles para evitar posibles 

interferencias. Las aplicaciones se realizaron hasta previo punto de goteo con 

pulverizador de mochila a explosión 3,8 hp, 362d28 (Husqvarna, Suecia). El diseño 

experimental fue completamente aleatorizado. En la región del Alto valle el clima es 
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árido, por lo tanto, las pulverizaciones se realizaron al atardecer, para aprovechar las 

condiciones de mayor humedad relativa, temperaturas entre 25 a 30 °C y menor 

incidencia de viento.  

 

4.1.3. Determinaciones de variables de respuesta 

4.1.3.1. Parámetros evaluados en frutos 

Los parámetros fisiológicos y bioquímicos evaluados en la piel de frutos se 

midieron sobre frutos sanos (DS-0, Figura 4.2) tomando muestras de tejidos de la cara 

expuesta y no expuesta al sol de un mismo fruto. En cada una de ellas se evaluó: 

peroxidación de lípidos, capacidad antioxidante (DPPH), fenoles totales, antocianinas, 

clorofila, carotenos, contenido relativo de agua (CRA), Fv/Fm y pérdida de electrolitos. 

Estas metodologías están detalladas en el capítulo Materiales y Métodos Generales. 

Al momento de la fecha de cosecha comercial se evaluaron los índices de calidad 

en muestras de 20 frutos por tratamiento. Los índices de calidad evaluados fueron: 

 
Firmeza de pulpa 
 

La firmeza de la pulpa se determinó a través de un presiómetro Effegi modelo 

327, Italia, con émbolo de 11,1 mm. Se retiró la epidermis y se realizaron dos lecturas 

en la zona ecuatorial de los frutos (Mitcham y col., 1996). Los resultados fueron 

expresados en Newton (N). 

 

Sólidos solubles  

La determinación de la concentración de sólidos solubles se realizó extrayendo 

gotas de jugo de pulpa que se colocaron dentro de un refractómetro ERMA (0-32%) 

Tokio, Japón y los resultados se expresaron en grados Brix (Mitcham y col., 1996). 

 
Acidez total titulable 

La acidez titulable se midió en 20 manzanas a las cuales se extrajo el jugo de 

pulpa mediante extractor centrifugo, luego se tomó 10 ml y tituló con NaOH 0,1N hasta 
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pH 8,2 medido con un pHmetro digital. La acidez total titulable y se expresó como % 

de ácido málico (Mitcham y col., 1996). 

 
Degradación de almidón  

La cuantificación de la degradación de almidón se realizó a través de la prueba 

con reactivo de Lugol (0,33% p/v de I2 + 0,66% p/v de KI). Los frutos fueron cortados 

en la región ecuatorial y la mitad que contenía el pedúnculo fue sumergida en la 

solución de Lugol durante un minuto. Cuando se retiraron de la solución, los frutos 

teñidos fueron comparados con los valores de la carta del test de degradación de 

almidón del INTA, donde 0% indica la ausencia de degradación (contenido máximo de 

almidón), mientras que 100% indica la total degradación (ausencia de almidón en la 

muestra).  

 

Tamaño de fruto 
 

Para la evaluación del tamaño de frutos se analizó la totalidad de los frutos de 

las 5 plantas tratadas y las 5 controles, pesando cada fruto con una balanza Ohaus, 

CR621, Ohaus, USA (2000 g ± 1 g) y midiendo diámetro con calibre electrónico marca 

Güss. La carga frutal fue de 330-350 frutos por planta. 

 

Color de frutos  

El color de la epidermis fue medido sobre 20 frutos controles y tratados, con un 

colorímetro Chroma Meter CR-400 (Konica Minolta, Tokyo, Japan), para lo cual se 

obtuvieron dos registros por medición. Se trabajó en el espacio de color representado 

en coordenadas cilíndricas denominado CIE-L* C* h°. En este espacio de color, L* 

indica luminosidad y va de 0 (negro) a 100 (blanco), C* (Croma) mide la saturación o 

cercanía al color puro, y h° (Hue) es el ángulo de tonalidad que indica la sensación de 

color dominante (Figura 4.1). El colorímetro fue calibrado con una superficie estándar 

en el blanco (provista por los fabricantes del aparato) (McGuire, 1992). 
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Figura 4.1: Representación del espacio cromático cilíndrico CIE-L*C*hº. Imagen tomada de 

Padrón Pereira y col. (2012) 

 

 

Incidencia de daño por sol 
 

Para determinar la incidencia de daño por sol se clasificaron visualmente 350 

frutos de 5 plantas por tratamiento y 5 plantas control. La clasificación de los frutos se 

realizó según tres niveles de síntoma de daño por sol (Figura 4.2) correspondientes a 

DS-0 (fruto sano), DS-2 (fruto con daño leve, presentaban una leve a moderada 

coloración bronceada-amarillenta en la zona afectada) y DS-4 (fruto con daño grave, 

presentaban desde coloración bronceada a necrosis).  
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Figura 4.2: Frutos de manzana var. Granny Smith (verde) y Red Delicious (rojo) con 

distintos niveles de síntomas de daño por sol en frutos. DS-0, fruto sin daño; DS-2, frutos 

con daño por sol leve; DS-4, frutos con daño por sol grave. Adaptada de Felicetti y Shrader 

(2008b). 
                              

 
4.1.3.2. Parámetros evaluados para aspectos vegetativos 

Entre las 13:00-14:00 horas se recolectaron hojas completamente expandidas y 

de mitad del brote vegetativo, se acondicionaron en cámara húmeda y se llevaron al 

laboratorio. Se utilizaron 6 hojas por tratamiento para evaluar CRA, pérdida de 

electrolitos, peroxidación de lípidos, capacidad antioxidante, concentración de clorofila 

y Fv/Fm. Estos parámetros se evaluaron según las metodologías descriptas en la 

sección Materiales y Métodos Generales. 

 

Fotosíntesis neta y variables asociadas 

 Las mediciones de intercambio gaseoso se realizaron entre las 12:00-14:00 

horas, sobre 10 hojas sanas, intactas, de la mitad del brote, completamente 

expandidas y expuestas al sol (PAR 2600 µmoles m-2 s-1), ubicadas en la cara norte 

de la fila de plantación. La concentración de CO2 de referencia fue 390 ppm. El área 

foliar evaluada fue de 2,5 cm2 y la temperatura de la hoja fue de 32±2°C. El 

instrumental utilizado fue un analizador infrarrojo de gases (IRGA) en sistema abierto 

de tipo diferencial con un medidor Ciras-2 (PP Systems, Amesbury, USA). Las 
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variables obtenidas fueron fotosíntesis neta (Pn), tasa de transpiración (EVAP), 

conductancia estomática (gs) y concentración de CO2 interno (Ci). 

Con el fin de ampliar el análisis de aspectos vegetativos, se seleccionaron 20 

ramas por tratamiento y se midieron el área foliar (determinada con un medidor de 

área foliar, LI-3100, LI-COR, USA), largo total de la rama y largo de la primera 
filotaxis. También se evaluó: 

 

Materia seca de las hojas 
Se utilizó la totalidad de las hojas de cada rama, se las secó en estufa a 80°C 

hasta lograr peso constante (aproximadamente 48 h) y se determinó el contenido de 

materia seca. 

 

Índice SPAD 
Para evaluar el índice SPAD se hicieron 4 determinaciones por hoja, en 20 hojas 

por tratamiento, utilizando un medidor portátil de clorofila SPAD-502 (Minolta, Japón).  

 

Densidad estomática 
La densidad estomática se analizó en 10 hojas por tratamiento. En cuatro zonas 

internervales de cada hoja se contó la cantidad de estomas por campo óptico mediante 

imágenes de microscopio binocular (Axio Lab A1, Carl Zeiss, Alemania) con resolución 

40X. Se calculó el área con un portaobjeto micrómetro y se determinó la densidad 

estomática por mm2. 

 

4.1.4. Análisis estadístico  

Las pruebas de normalidad de los datos y homogeneidad de varianzas se 

determinaron por el test de Lilliefors y de Levene, respectivamente. El análisis 

estadístico de los datos se realizó con el programa InfoStat (2016). Los datos de las 

variables de respuesta fueron sometidos a Análisis de la Varianza (ANOVA) y en todos 

los casos en los cuales se comparaban las medias de las variables de interés, se 

realizaron pruebas de DGC con un nivel de significancia del 5% (α=0,05).  
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4.2. RESULTADOS 

4.2.1. Estado oxidativo y fisiológico de los tejidos de piel de frutos 

A continuación, se detallan los resultados obtenidos respecto a la evaluación de 

los parámetros oxidativos y fisiológicos en piel de frutos expuestos y no expuestos al 

sol y el efecto de la aplicación de ABA en los mismos. 

 
Tabla 4.1: Efecto de la aplicación de ABA en el metabolismo oxidativo de piel de frutos de 

manzana variedad Red Delicious y Granny Smith expuestos y no expuestos a elevada 

radiación solar y temperatura. Peroxidación de lípidos de membranas celulares fue medido por 

especies reactivas al ácido tiobarbiturico, TBARs y capacidad antioxidante determinada usando 

diphenylpicryl-hydrazyl, DPPH. Los parámetros fueron medidos en momento de cosecha. 

Va
rie

da
d 

Tr
at

am
ie

nt
o TBARs  

(nmol g-1 PF) 

DPPH 

 (% Inhibición) 

Fenoles totales 

(mg GAE g-1 PF) 

Expuesto 
No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 

Red 

Delicious 

Control 193,3 a 137,2 a 32,6 a 32,3 a 381,9 a 368,2 a 

ABA 183,6 a 135,2 a 32,7 a 28,7 a 364,9 a 270,1 a 

P (Trat.) 0,0520 0,7702 0,9721 0,1652 0,8102 0,1241 

Granny 

Smith 

Control 155,5 a 146,1 a 27,4 a 23,3 a 566,1 a 367,5 a 

ABA 128,3 b 107,0 b 23,8 b  25,4 a 568,5 a 418,6 a 

P (Trat.) 0,0278 0,0489 0,0145 0,1275 0,9755 0,4192 

Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 

 

Los tejidos de piel de fruto expuestos al sol de ambas variedades de manzana 

presentaron una tendencia a mayor peroxidación de lípidos y concentración de 

polifenoles tanto en frutos control como tratados con ABA (Tabla 4.1). Estos resultados 

están en coincidencia con los reportados en el capítulo 1 en el cual se determinó que 

tejidos con síntomas leves de estrés por elevada radiación solar tenían aumentados 

los parámetros oxidativos de los tejidos.  

Analizando los tejidos expuestos al sol, la aplicación exógena de ABA en Red 

Delicious no produjo una atenuación significativa de la peroxidación de lípidos, sólo 
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se registró una reducción del 5%. No obstante, en la variedad Granny Smith la 

aplicación de ABA disminuyó significativamente la peroxidación lipídica, siendo un 17 

% menor en tejidos expuestos y 33% menor en tejidos no-expuestos. El menor estado 

oxidativo registrado en los tejidos expuestos de frutos de Granny Smith tratados con 

ABA fue acompañado de una capacidad antioxidante similar a la observada en los 

tejidos no expuestos al sol. El contenido de polifenoles totales no fue afectado por el 

tratamiento con ABA en ninguna de las dos variedades (Tabla 4.1). 

 

 
Tabla 4.2: Efecto de la aplicación de ABA en la integridad de membranas celulares, el 

contenido relativo de agua (CRA) y estado del fotosistema FS II en tejidos de piel de frutos 

de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith expuestos y no expuestos a elevada 

radiación solar y temperatura. Los parámetros fueron medidos en momento de cosecha. 

Va
rie

da
d 

Tr
at

am
ie

nt
o Pérdida electrolitos 

(%) 

CRA 

 (%) 
Fv/Fm           

Expuesto 
No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 

Red 

Delicious 

Control 38,2 a 33,4 a 95,2 a 93,8 a 0,82 a 0,81 a 

ABA 38,5 a 36,8 a 93,1 a 93,8 a 0,80 a 0,80 a 

P (Trat.) 0,6290 0,3200 0,3420 0,4620 0,2441 0,4994 

Granny 

Smith 

Control 44,9 a 49,8 a 93,1 a 92,8 a 0,79 a 0,83 a 

ABA 42,1 a 48,4 a 95,0 a 93,1 a 0,79 a 0,84 a 

P (Trat.) 0,4830 0,4300 0,4930 0,1940 0,7906 0,5377 

Los valores son la media (n=15). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

Otros parámetros medidos para caracterizar el efecto del tratamiento con ABA 

fueron la pérdida de electrolitos, CRA y la integridad del fotosistema II, evaluada 

mediante la relación Fv/Fm (Tabla 4.2). La disminución en la peroxidación de lípidos 

de membrana observada en los frutos tratados con ABA en la variedad Granny Smith 

no fue acompañada por cambios en la integridad de membrana. En general la 

aplicación de ABA no afectó a la pérdida de electrolitos de las membranas celulares, 

y los porcentajes de pérdida variaron entre 38,5 a 33,4 en Red Delicious y entre 49,8 

a 42,1 en Granny Smith (Tabla 4.2). La hidratación de los tejidos no fue afectada por 
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el tratamiento, siendo el contenido relativo de agua en promedio de 94%. La aplicación 

de ABA no afectó la integridad del fotosistema II, tanto en tejidos expuestos como no-

expuestos en ninguna de las dos variedades (Tabla 4.2).  

 
Tabla 4.3: Efecto de la aplicación de ABA en pigmentos de piel de frutos de manzana 

variedad Red Delicious y Granny Smith expuestos y no expuestos a elevada radiación solar 

y temperatura. 

Va
rie

da
d 

Tr
at

am
ie

nt
o Clorofilas  

(µg g-1 PF)  

Carotenos 

 (µg g-1 PF) 

Antocianinas 

 (mg Cy3-glu g-1 PF) 

Expuesto 
No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 
Expuesto 

No 

expuesto 

Red 

Delicious 

Control 32,0 a 30,1 a 8,3 a 5,7 a 15,7 a 15,3 a 

ABA 24,2 b 24,1 b 6,0 b 4,6 b 28,8 b 16,7 a 

P (Trat.) 0,0486 0,0062 0,0338 0,017 0,0413 0,1599 

Granny 

Smith 

Control 77,3 a 74,4 a 15,1 a 11,9 a nd nd 

ABA 74,4 a 70,2 a 14,8 a 11,8 a nd nd 

P (Trat.) 0,6747 0,5605 0,8031 0,8669   

Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna, 

dentro de una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05); n.d.=no 

detectado; Cy3-glu= Cianidina 3-glucósido. 

 
En la Tabla 4.3 se muestra el contenido de pigmentos en respuesta al 

tratamiento. El contenido de clorofila fue menor en los frutos tratados con ABA. Este 

efecto fue significativo en la variedad Red Delicious y estuvo acompañado por 

disminución de carotenoides. En los tejidos expuestos al sol, el tratamiento con ABA 

produjo mayor contenido de antocianinas, siendo 28,8 mg (Cy3-glu) g-1 PF, mientras 

que, en los controles se registró 15,7 mg (Cy3-glu) g-1 PF. Este último valor fue próximo 

al contenido de antocianinas de los tejidos no-expuestos independientemente del 

tratamiento.  

 
4.2.2. Calidad de frutos 

El tratamiento con ABA no afectó el tamaño de frutos en la variedad Red 

Delicious, mientras que en Granny Smith lo disminuyó un 8% (Tabla 4.4). 
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Tabla 4.4: Efecto de la aplicación de ABA en parámetros morfológicos y visuales de calidad 

a cosecha de frutos de manzana cultivar Red Delicious y Granny Smith. 

Variedad Tratamiento 
Peso fruto 

 (g) 

Diámetro 

 (mm) 

Colorimetría 

L* h° C* 

Red 

Delicious 

Control 164,2 a 70,0 a 36,0 a 28,8 a 30,0 a 

ABA 170,8 a 70,9 a 39,5 b 30,7 a 32,9 b 

P (Trat.) 0,0803 0,0801 0,0182 0,6885 0,0462 

Granny 

Smith 

Control 182,5 a 74,9 a 56,6 a 121,8 a 30,6 a 

ABA 166,6 b 72,8 b 55,9 a 120,2 a 31,5 a 

P (Trat.) <0,0001 <0,0001 0,0696 0,3705 0,1547 

Los valores indican la media (n= 200 para peso y diámetro; n=20 para color) Letras distintas para 

los valores de una misma columna, dentro de una misma variedad, indican diferencias 

significativas (DGC; P≤ 0,05); L*=Luminosidad; C*= saturación; h°= ángulo Hue (color). 

 

 

Respecto al color, en Red Delicious el ABA no promovió cambios en el color 

(ángulo h°), pero incrementó significativamente la luminosidad (L*) y definición (C*) 

(Tabla 4.4), lo cual coincide con el aumento de la concentración de antocianinas 

registrado en estos frutos (Tabla 4.3). En cambio, en frutos de la variedad Granny 

Smith no se observaron cambios en el color.  

Bajo las condiciones de elevada radiación solar y temperatura registradas 

durante el período de desarrollo de los frutos, el tratamiento con ABA no fue efectivo 

en reducir la incidencia ni la severidad del daño de sol tanto en Red Delicious como 

en Granny Smith (Figura 4.3). 
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Figura 4.3: Efecto de la aplicación de ABA en la incidencia de daño de sol en frutos de 

manzana variedad Red Delicious y Granny Smith, en momento de cosecha. DS= daño de 

sol; 0 (sin daño), 2 (daño leve) y 4 (daño grave). Las barras indican la media (n=350) ± D.E. 
 

Los índices fisicoquímicos de calidad no fueron afectados por el tratamiento 

con ABA en ninguna de las variedades estudiadas (Tabla 4.5). 

 
Tabla 4.5: Efecto de la aplicación de ABA en los índices fisicoquímicos de madurez de frutos 

de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith en momento de cosecha 

Variedad Tratamientos 
Firmeza de 

pulpa 
(N) 

Solidos 
solubles 
(ºBrix) 

Acido Málico 
(g l-1) 

Índice de 
almidón  

(%) 

Red 
Deliciuos  

Control 68,3 a 10.9 a 2,7 a 25 a 
ABA 67,9 a 9,9 a 2,8 a 30 a 
P (Trat.) 0.6946 0.6224 0.2245 0.7747 

Granny 
Smith  

Control 63.4 a 10,2 a 8,5 a 11 a 
ABA 63.8 a 10,3 a 8,4 a 12 a 
P (Trat.) 0.7835 0.6779 0.3224 0.7850 

Los valores son la media (n=20). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 
4.2.3. Estado oxidativo y fisiológico de los tejidos de hojas  

Las aplicaciones exógenas de ABA no afectaron la peroxidación de lípidos ni la 

capacidad antioxidante de hojas en ninguna de las dos variedades estudiadas. El 

contenido de polifenoles presentó tendencia a la disminución como consecuencia del 

tratamiento con ABA, fue significativo en la variedad Red Delicious (Tabla 4.6). 
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Tabla 4.6: Efecto de la aplicación de ABA en el metabolismo oxidativo de tejidos de hojas de 

árboles de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith.  

Variedad Tratamiento TBARs  
(nmol g-1 PF) 

DPPH 
(% Inhibición) 

Fenoles totales 
(mg GAE g-1 PF) 

Red 
Delicious 

Control 64,6 a 38,1 a 24,9 a 
ABA 57,8 a 34,8 a 18,66 b 
P (Trat.) 0,1867 0,3394 0,0044 

Granny 
Smith 

Control 52,4 a 50,2 a 27,5 a 
ABA 41,9 a 42,9 a 23,6 a 
P (Trat.) 0,1956 0,2176 0,6560 

Peroxidación de lípidos de membranas celulares fue medido por especies reactivas al ácido 

tiobarbiturico, TBARs y capacidad antioxidante determinada usando diphenylpicryl-hydrazyl, DPPH. 

Los valores son la media (n=5). Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de 

una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
 

Tanto la integridad del fotosistema FS II, así como el contenido de pigmentos 

fotosintéticos no fue afectado por el tratamiento con ABA (Tabla 4.7). Estos 

parámetros se presentaron dentro de los valores normales para manzana.  

 
Tabla 4.7: Efecto de la aplicación de ABA en la integridad del fotosistema FS II y pigmentos 

fotosintéticos de hojas de manzanas variedades Red Delicious y Granny Smith. 

Variedad Tratamiento Fv/Fm SPAD Clorofilas 
 (µg g-1 PF) 

Carotenos 
 (µg g-1PF) 

Red 
Delicious 

Control 0,82 a 40 a 480 a 91 a 
ABA 0,83 a 41 a 530 a 98 a 
P (Trat.) 0,0558 0,7457 0,1021 0,1717 

Granny 
Smith 

Control 0,82 a 45 a 440 a 84 a 
ABA 0,82 a 42 a 450 a 87 a 
P (Trat.) 0,8832 0,3305 0,6437 0,5122 

Los valores son la media (n=15 para Fv/Fm y SPAD; n=5 para clorofilas y carotenos). Letras distintas 

para los valores de una misma columna, dentro de una misma variedad, indican diferencias 

significativas (DGC; P≤ 0,05). 

 

El ABA disminuyó la fotosíntesis neta en ambas variedades. Luego de tres días 

de la aplicación se registró un descenso de actividad fotosintética igual a 45% en la 

variedad Red Delicious y 48% en Granny Smith. El efecto se prolongó por al menos 

una semana. Transcurridos diez días de la aplicación de ABA, aumentó la tasa 

fotosintétitca en las hojas tratadas, pero todavíafue significativamente menor a la 

detectada en las hojas control (Figura 4.4). 



CAPÍTULO IV: Efecto de ABA exógeno sobre las defensas antioxidante, calidad de 

frutos y fisiología de manzanos cultivados bajo elevada radiación solar y temperatura 
 

149 
 

 

 

Figura 4.4: Efecto de la aplicación de ABA en la fotosíntesis neta (Pn) de hojas de manzana 

variedad Red Delicious (A) y Granny Smith (B), a los tres (8-2-2017) y diez (14-2-2017) días 

de realizado el tratamiento. Las barras indican la media (n=10) ± D.E. Diferentes letras sobre 

las barras indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 

 

El tratamiento con ABA no afectó el contenido relativo de agua de los tejidos 

foliares, ni la densidad de estomas. Aunque el número de estomas no experimentó 

cambios por el tratamiento, la apertura de los mismos si fue afectada por la aplicación 

de ABA. Esta situación se vio con mayor efecto en Granny Smith que descendió 105,2 

mmol H2O m-2s-1 mientras que en Red Delicious la disminución fue de 73,3 mmol H2O 

m-2s-1 (Tabla 4.8).  
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Tabla 4.8. Efecto de la aplicación de ABA en parámetros de estado hídrico e integridad 

celular de hojas de manzana variedad Red Delicious y Granny Smith. 
Variedad Tratamiento CRA  

(%) 
gs 

(mmol H2O m-2s-1) 
Estomas 

(estomas mm-2) 
Red 

Delicious 
Control 63,75 a 165,8 a 368,7 a 
ABA 61,96 a 92,5 b 364,3 a 
P (Trat.) 0,7329 0,001 0,7812 

Granny 
Smith 

Control 59,59 a 168,8 a 605,7 a 
ABA 54,75 a 63,6 b 585,5 a 
P (Trat.) 0,3034 0,0003 0,4860 

Los valores son la media (n=15 para CRA y n=10 para gs y estómas). Letras distintas para los valores 

de una misma columna, dentro de una misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 

0,05) 

 

El crecimiento de los brotes del año, según la medición del largo de la primera 

filotaxis, no fue afectado por el tratamiento. No obstante, la disminución de la 

conductancia estomática y la fotosíntesis causaron una reducción del área foliar 

relativa a una unidad de longitud de brote. La disminución fue significativa en ambas 

variedades siendo de 2,7 cm2 cm-1 en Red Delicious y de 4,2 cm2 cm-1 en Granny 

Smith. Otro parámetro vegetativo que fue afectado por el tratamiento fue la masa foliar 

específica a una unidad de superficie. En Red Delicious la reducción fue de 0,5 mg 

cm-2 y en Granny Smith fue 1,1 mg cm-2, siendo esta última, estadísticamente 

significativa (P < 0,05) (Tabla 4.9).     

 
Tabla 4.9. Efecto de la aplicación de ABA en la expresión vegetativa de árboles de manzana 

variedad Red Delicious y Granny Smith. 
Variedad Tratamiento Largo filotaxis 

apical  
(cm) 

AF/largo brote 
 (cm2 cm-1) 

Masa foliar 
específica 
 (mg cm-2) 

Red 
Delicious 

Control 5,7 a 16,5 a 9,0 a 
ABA 5,6 a 13,8 b 8,5 a 
P (Trat.) 0,876 0,0372 0,0564 

Granny 
Smith 

Control 4,4 a 25,3 a 9,8 a 
ABA 5,1 a 21,1 b 8,7 b 
P (Trat.) 0,1739 0,0498 0,0193 

Los valores indican la media. Letras distintas para los valores de una misma columna, dentro de una 

misma variedad, indican diferencias significativas (DGC; P≤ 0,05). 
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4.3. DISCUSIÓN  
 

Las aplicaciones exógenas de ABA han demostrado que inducen la síntesis de 

compuestos antioxidantes en frutos. Se han reportado efectos positivos en trabajos 

realizados en uvas  (Cantín y col., 2007; Quiroga y col., 2009; Sandhu y col., 2011; 

Ruiz-García y col., 2013), mientras que existen controversias en los resultados 

obtenidos en manzanas. Estudios realizados con el fin de disminuir el impacto de 

estrés por elevada radiación solar y atenuar la incidencia de frutos con daño por sol 

informan resultados dispares. Iamsub y col. (2009) observaron que la aplicación 

exógena de ABA disminuyó el daño por sol en las variedades de manzanas Tsugaru, 

Yataka y Fuji, mientras que investigaciones realizadas en Granny Smith no obtuvieron 

resultados positivos (Mupambi y col., 2018). 

En los tejidos de piel de frutos desarrollados bajo las condiciones de elevadas 

temperaturas y radiación solar del Alto Valle de Río Negro y Neuquén las aplicaciones 

de ABA indujeron diferente respuesta antioxidante según la variedad estudiada. El 

tratamiento con ABA exógeno no cambió el estado oxidativo de las membranas 

celulares en Red Delicious, mientras que en la variedad Granny Smith atenuó el estrés 

oxidativo medido por la peroxidación de los lípidos. La respuesta diferente podría estar 

asociada a que la variedad Granny Smith además de tener menor capacidad 

antioxidante se caracteriza por tener un 60% más de ABA que Red Delicious, datos 

presentados en el capítulo 3 y que coinciden con registros informados por  Kondo y 

col. (1991) y Lara y Vendrell (2000). Por otra parte Jiang y Zhang (2001) reportaron 

que en hojas de maíz, la respuesta antioxidante inducida por ABA exógeno depende 

de las concentraciones aplicadas. Aplicaciones de ABA en el rango de 

concentraciones 10 a 100 µM estimulan la respuesta de defensa antioxidante, 

mientras que concentraciones mayores a 1000 µM pueden provocar aumento de 

EROS. Las dos variedades fueron tratadas con igual concentración de ABA exógeno 

(1500 µM) por lo tanto, la proporción de ABA respecto de la concentración endógena 

fue menor en Granny Smith que en Red Delicious. Posiblemente en Granny Smith la 

concentración de ABA aplicada haya sido de magnitud adecuada para inducir 

respuesta antioxidante manifestándose con mayor intensidad en los tejidos expuestos 

a la radiación solar. En los mismos la disminución de peróxidos lipídicos no fue 
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acompañada de modificación en la concentración de fenoles totales, coincidiendo con 

otros trabajos realizados en la misma variedad de manzana (Mupambi y col., 2018).  

El tratamiento con ABA exógeno generó cambios en la concentración de 

pigmentos, mientras que los parámetros fisiológicos de los tejidos de la piel de los 

frutos (integridad de membranas, estado hídrico y eficiencia del fotosistema II) no 

fueron afectados. El color de los frutos está asociado a diferencias en la concentración 

de pigmentos fotosintéticos y en la capacidad de sintetizar antocianinas (Merzlyak y 

col., 2008). Granny Smith, de piel verde, presentó más del doble de pigmentos 

fotosintéticos que Red Delicious, de superficie roja. El tratamiento con ABA no afectó 

la concentración de clorofilas y carotenos en la variedad de piel verde. No obstante, 

en Red Delicious se detectó una reducción significativa de pigmentos fotosintéticos, 

difiriendo con los resultados obtenidos por Iamsub y col., 2009. Esta diferencia puede 

deberse a que estos investigadores trabajaron en las variedades Tsugaru y Sensyu 

(variedades rojas), indicando que el efecto del tratamiento con ABA sobre los 

pigmentos fotosintéticos del fruto depende de la variedad estudiada (Merzlyak y col., 

2002).  

Por otra parte, está demostrado que el ABA induce la actividad de la enzima 

Fenilalanina Amonio-liasa (PAL), clave para la síntesis de antocianinas (Jiang y Joyce, 

2003; Ibrahim y Jaafar, 2013). Esto coincide con informes que indican que el ABA 

exógeno aumenta la concentración de antocianinas en los frutos (Peppi y col., 2006; 

Quiroga y col., 2009; Berli y col., 2010; Sandhu y col., 2011; Setha, 2012; Alonso y 

col., 2016). Estudios reciente realizados por An y col., 2018 revelan que el factor de 

transcripción MdMYB1 de manzana activa la biosíntesis de antocianinas en respuesta 

a ABA. Nuestros resultados concuerdan con Iamsub y col., 2009 y con An y col., 2018, 

en que el ABA incrementa las síntesis de antocianinas, en la superficie expuesta al 

sol en frutos de manzanas rojas.  

La acumulación de antocianinas, regulada por el complejo proteico MYB hélice-

loop-hélice (bHLH)/WD40, es considerada como la principal responsable del atractivo 

color rojo de los frutos de manzana (Peng y Moriguchi, 2013). En la variedad Red 

Delicious el aumento de antocianinas fue acompañado por un incremento en la 

definición y luminosidad del color, sin afectar los índices fisicoquímicos de madurez ni 

el tamaño, lo que representa una mejora en la calidad de los frutos. No obstante, no 

se registró atenuación de daño de sol, aunque las antocianinas actúan como un filtro 
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de luz interno que llena el vacío de absorción de clorofila en la región verde-naranja 

del espectro visible, y por lo tanto protegen al fruto del estrés inducido por la luz 

(Merzlyak y Chivkunova, 2000). A diferencia de Iamsub y col. (2008) en el presente 

estudio no se detectó atenuación de daño por sol en la variedad de frutos rojos lo que  

coincide con reportes de Mupambi y col. (2014) que expresan que las aplicaciones de 

ABA exógeno no mejoran esta afección en la variedad Granny Smith.  

Estudios realizados en uvas indican que las aplicaciones de ABA estimulan la 

traslocación de fotoasimilados incrementando el tamaño de las bayas (Quiroga y col., 

2009; Murcia y col., 2016), pero en manzanas pareciera no suceder lo mismo. El ABA 

exógeno no afectó el tamaño de frutos en Red Delicious, pero en la variedad Granny 

Smith se registró significativa disminución de peso y diámetro, coincidiendo con 

determinaciones realizadas por Mupambi y col. (2014). Estos resultados están 

relacionados con que en hoja el ABA exógeno no alteró parámetros oxidativos, pero 

disminuyó la actividad fotosintética. Está reducción en la producción de fotoasimilados 

afectó negativamente el peso de frutos, así como el área y masa foliar, incidiendo con 

mayor intensidad en la variedad Granny Smith. La disminución de la fotosíntesis 

estuvo relacionada con menor provisión de CO2 debido a que la conductancia 

estomática se redujo a más de la mitad en las plantas tratadas. El tratamiento con 

ABA no modificó el número de estomas, lo cual sugiere que la conductancia 

estomática disminuyó debido al cierre de los mismos. Está bien documentado que el 

ABA está involucrado en la activación del cierre de estomas, fundamentalmente en 

respuesta a estrés por déficit hídrico (Lee y Luan, 2012; Alonso y col., 2016; 

Rattanakon y col., 2016). Los resultados obtenidos coinciden con estudios realizados 

en hojas de trigo y yerba mate (Travaglia y col., 2010; Sansberro y Mroginski, 2004) y 

en manzana (Mupambi y col., 2018), en que el ABA exógeno induce cierre estomático 

y produce disminución de la fotosíntesis neta. Este efecto se atenuó transcurrida una 

semana de la aplicación, y según reportes de otros investigadores desaparece 

transcurridos aproximadamente 20 días (Murcia y col., 2016; Mupambi y col., 2018) 
 
CONCLUSIÓN  

En frutos de manzana las aplicaciones exógenas de ABA tendieron a atenuar el 

daño oxidativo en los tejidos expuestos a alta radiación solar. Esta atenuación no se 

relacionó con aumento de compuestos fenólicos, pero en la variedad Red Delicious 
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incrementó la síntesis de antocianinas que aumentó la calidad de los frutos mejoró la 

coloración, sin generar cambios en los otros índices de madurez. No obstante, el ABA 

exógeno disminuyó la calidad de frutos de la variedad Granny Smith debido a la 

reducción del tamaño. La conclusión más destacada de este estudio es que la 

atenuación del daño oxidativo y el incremento de síntesis de antocianinas (en Red 

Delicious) fueron insuficientes para disminuir el daño de sol en frutos ocasionado por 

las condiciones de elevada radiación solar del ambiente de la Norpatagonia. En las 

plantas que recibieron tratamiento con ABA se determinó que el proceso de 

fotosíntesis fue afectado negativamente debido a menor apertura de estomas. Esta 

situación influyó en la expresión vegetativa de las plantas manifestado principalmente 

por una disminución en el área foliar específica.  

Las aplicaciones exógenas de ABA no incrementaron la capacidad de respuesta 

antioxidante en tejido de frutos y hojas de manzana expuestos a elevada radiación 

solar y temperatura y además modificaron negativamente la fotosíntesis disminuyendo 

parámetros vegetativos asociados. 
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CONCLUSIÓN GENERAL Y PERSPECTIVAS FUTURAS 
 

En la presente tesis se propuso ‘Estudiar la respuesta antioxidante, el desarrollo 

de pigmentos y cambios hormonales, que presentan los frutos de variedades de 

manzana con diferente susceptibilidad al daño por sol, cultivadas bajo estrés por alta 

radiación solar’. La fisiopatía daño por sol impacta negativamente en la producción y 

economía de zonas productoras de manzanas. En especial en las regiones situadas 

en climas áridos y semi-áridos y debido al incremento del calentamiento climático 

global. El trabajo realizado aportó nuevos conocimientos fisiológicos y bioquímicos 

sobre la interacción metabólica-ambiental y como esto resultó determinante en la 

fisiopatía daño por sol. Por otra parte, avanzó sobre la investigación en el uso de 

hormonas vegetales para innovar en estrategias de mitigación de daño por sol en 

frutos. 

Cabe destacar que se utilizaron sistemas experimentales que permitieron 

evaluar los factores ambientales estresantes a campo, y que los frutos se mantuvieron 

unidos a la planta hasta el momento de ser recolectados para los análisis de 

laboratorio. Los estudios se hicieron en los tejidos con daño por sol desarrollado ‘in 

situ’, de modo de obtener información en condiciones ambientales semejantes a las 

que experimenta el fruto en situaciones reales. Este avance metodológico permitiría 

utilizar los resultados de la tesis para futuras aplicaciones prácticas. 

El fotosistema II fue el sistema que se degradó más rápidamente durante la 

exposición a un evento de elevada radiación solar combinado con altas temperaturas. 

La peroxidación de lípidos se incrementó progresivamente, y si bien aumentó la 

respuesta antioxidante, la misma no fue suficiente para contrarrestar la tensión 

ambiental recibida, por lo cual se desarrollaron síntomas de daño por sol en el fruto.  

La respuesta antioxidante y hormonal varió según la manera en que se 

generaron las condiciones de estrés. Frente a una exposición a elevada radiación 

solar y temperatura impuestas abruptamente se produjo una rápida activación SOD, 

desactivación de CAT y desfasajes en las enzimas del ciclo del ascorbato-glutation. 

En cambio, la exposición paulatina y gradual a las condiciones de estrés durante el 

desarrollo de los frutos provocó una respuesta adaptativa y en general aumentaron 

los compuestos antioxidantes no enzimáticos, la actividad de la mayoría de las 

enzimas antioxidantes, la concentración de poliaminas, los niveles de ABA y la 

emisión de etileno. Estas respuestas presentaron variaciones particulares para cada 
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variedad. Cabe señalar que este es el primer trabajo de investigación realizado en 

manzanas sometidas a estrés por elevada y temperatura en el cual se analiza el 

contenido y posible rol de las poliaminas.   

 Se determinó experimentalmente que el sistema antioxidante, la concentración 

de poliaminas y ABA y la emisión de etileno presentó diferencias en función al nivel 

de síntoma de daño por sol y entre las distintas variedades de manzanas.  

En este trabajo se analizaron seis variedades de manzanas, bajo las mismas 

metodologías, lo que permitió revelar características propias de respuesta en el 

desarrollo de daño por sol para cada una de ellas. Se determinó que las variedades 

de manzanas rojas presentaron mayor capacidad de adaptación a la alta intensidad 

solar y temperatura que las variedades Granny Smith y Golden Delicious. Esta 

característica se asoció a una mayor capacidad de sintetizar sustancias antioxidantes 

como polifenoles y antocianinas, sumado a mayor actividad de las enzimas 

antioxidantes SOD y GR y a la posibilidad de incrementar la concentración de 

hormonas involucradas en mecanismos para reducir el estrés.  

Se avanzó en las bases para innovar sobre prácticas de mitigación de daño por 

sol mediante la aplicación de ABA en pre-cosecha. Si bien las aplicaciones con ABA 

no disminuyeron significativamente la incidencia de daño por sol, los tratamientos 

provocaron una atenuación de los procesos oxidativos de membranas y un incremento 

de la síntesis de antocianinas en variedades de piel roja.  

En resumen, esta tesis aporta al conocimiento científico de los 
mecanismos subyacentes en la respuesta de los tejidos de manzanas al estrés 
por elevada radiación y temperatura. Por otra parte, proporciona información 
básica para desarrollar nuevas herramientas y estrategias agronómicas para 
mitigar el daño por sol.   

 

 
 
 

ASPECTOS DE INTERÉS PARA FUTURAS LÍNEAS DE ESTUDIO 

Algunos aspectos que podrían resultar de interés a la hora de realizar futuros 

estudios que contribuirían a complementar la información generada se expresan a 

continuación. 



CONCLUSIÓN GENERAL Y PERSPECTIVAS FUTURAS 
 
 

157 
 

En la presente tesis se logró agrupar las diferentes variedades de manzanas que 

presentan a nivel bioquímico respuestas similares a alta radiación y temperatura. 

Resultaría importante profundizar los estudios a nivel molecular para tener un 

conocimiento más profundo de los mecanismos que confieren resistencia. Lo que 

permitiría seleccionar y desarrollar nuevas variedades de manzanas que sean 

adaptadas a regiones con climas favorables para generar daño por sol.  

Debido a que se comprobó que el estrés por elevada radiación y temperatura 

induce el incremento en poliaminas en los tejidos de manzanas sería importante 

profundizar en las vías de regulación de síntesis de estas sustancias. De esta manera 

se podría investigar la posible aplicación de sustancia que estimulen el aumento de 

poliaminas endogenas, así como, experimentar con técnicas de aplicación exógena. 

En los trabajos presentados se demostró que el ABA incrementa el contenido de 

antocianinas en manzanas de variedades rojas. Las antocianinas además de actuar 

como antioxidantes, son filtro natural de las radiaciones solares. Por lo tanto, sería 

importante continuar con investigaciones al respecto tanto a nivel metabólico como 

agronómico.  

Los resultados obtenidos han demostrado que la respuesta al estrés por elevada 

radiación y temperatura difieren si la exposición es repentina o paulatina a lo largo del 

crecimiento del fruto. Sería importante desarrollar conocimiento sobre los umbrales y 

límites de exposición y temperatura necesarios para lograr una respuesta de 

aclimatación inducida. Desde el punto de vista práctico esto sería fundamental dado 

que en la actualidad se están adoptando sistemas de mallas media-sombra que 

atenúan las radiaciones solares con capacidad de ser desplegados y retraídos 

rápidamente. 

Dado que la interacción genómico-medio ambiente es determinante en la 

composición de los tejidos vegetales, sería beneficioso realizar estudios que 

determinen exhaustivamente el aumento de calidad nutricional de los frutos con 

síntomas leves de daño por sol. Estos frutos, que sólo presentan un leve cambio en 

la coloración de la piel, según nuestros estudios tienen mayor cantidad de 

antioxidantes. Esto permitiría mejorar el precio de mercado de frutos que en la 

actualidad se venden en categorías de calidad inferior o directamente son 

descartados.  
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