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“Nature is a language and every new fact one learns is a new 

word; but it is not a language taken to pieces and dead in the 

dictionary, but the language put together into a most 

significant and universal sense. I wish to learn this language, 

not that I may know a new grammar, but that I may read the 

great book that is written in that tongue” 

Ralph Waldo Emerson 

“Sometimes it is the people no one can imagine 

anything of who do the things no one can imagine” 

Alan Turing 
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ABSTRACT 
Sweet cherry fruits (Prunus avium L.) are highly appreciated by consumers 

worldwide because of their visual and organoleptic characteristics. As a non-

climacteric stone fruit, the biochemical and physical changes that occur during 

its growth, ripening and over-ripening are regulated by hormones. To better 

understand the complex interplay between some phytohormones during these 

processes, and how quality parameters are affected, sweet cherries were 

harvested from a commercial orchard at different developmental stages and 

during postharvest time. Results showed high concentrations of growth 

promotors such as auxins, cytokinins and gibberellins, at the very beginning 

of fruit development, to later decrease as soon as the ripening process started, 

and negatively correlated with ripening parameters, thus suggesting a possible 

inhibitory role in sweet cherries ripening process. Also, jasmonic acid and 

salicylic acid showed a decrease as ripening progress, depriving fruit 

protection against pathogens. In contrast, abscisic acid concentrations 

increased at the onset of ripening, and was positively correlated with quality 

parameters, promoting sweet cherries ripening. Melatonin, a newly-studied 

compound, decreased drastically at the onset of ripening and after its 

exogenous application, melatonin exhibited an important role as a sweet 

cherry ripening inhibitor, particularly at low concentrations. During over-

ripening, cherry fruits clearly suffered a huge water loss, and abscisic acid, 

cytokinins and gibberellins decreased in parallel with fruit decay, suggesting 

a protective role against over-ripening. Therefore, a hormonal cross-talk is 

observed during sweet cherry development and over-ripening, acting together 

or regulating each other, which may help to create new strategies and 

technologies to improve fruit quality. 
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INTRODUCCIÓN 

1. Crecimiento y desarrollo de frutos carnosos

Las plantas han desarrollado, a lo largo del tiempo, diferentes mecanismos 

que favorecen la dispersión de las semillas, por lo que en la naturaleza 

podemos encontrar una gran diversidad de estas (Mauseth, 2016). En general, 

podemos dividir los frutos en dos grandes grupos. Por un lado, tenemos los 

frutos secos que, al llegar a su plena madurez, la dispersión de la semilla suele 

ser a través del viento o por adhesión al pelaje de los animales. Mientras que, 

por el otro lado, tenemos los frutos carnosos que, al contrario de los secos, son 

frutos con una capa suave y comestible que permite la dispersión de las 

semillas a través de animales, los cuales consumen esta parte del fruto y 

después, se deshacen de lo que queda de él (Dardick & Callahan, 2014).  

Independientemente del tipo, los frutos están formados por diferentes 

capas de tejido derivado del ovario de la flor (Figura 1), los cuales son los 

siguientes: 

❖ Exocarpio: tejido más exterior que suele formar la piel o corteza del

fruto.

❖ Mesocarpio: tejido intermedio. En los frutos carnosos, es la capa

blanda y comestible del fruto.

❖ Endocarpio: tejido más interior. Es la capa adyacente a la semilla que,

en muchos casos, suele actuar como barrera protectora de esta misma.
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Cuando se habla de frutos carnosos, las diferencias entre estas tres capas 

proporcionan una clasificación aún más amplia (Li, 2012; Mauseth, 2016), por 

lo que podemos dividir estos frutos en bayas, pomos, hesperidios, pepónides 

y drupas. Estas últimas se diferencian por tener el endocarpio endurecido 

como barrera física para la protección de la semilla contra posibles 

depredadores y enfermedades (Doster & Michailides, 1999), dando lugar a lo 

que conocemos como frutos carnosos con hueso. La mayoría de las drupas 

pertenecen a la familia Rosaceae, grupo de gran importancia económica 

(Dirlewanger et al., 2002; Janick, 2005), en la que se incluyen frutos como 

ciruelas, melocotones, cerezas y almendras, entre otros. 

 

 
Figura 1. Tejidos diferenciados en un fruto carnoso con hueso. 

 

1.1. Crecimiento 

Dentro de la familia de las Rosáceas, encontramos el género Prunus, el 

cual incluye diferentes frutos carnosos con hueso como melocotones y 

nectarinas [Prunus persica (L.) Batsch], albaricoques (Prunus armeniaca L.), 
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ciruelas (Prunus domestica L.), almendras (Prunus dulcis Mill.) y cerezas 

ácidas (Prunus cerasus L.) y dulces (Prunus avium L., Hummer & Janick, 

2009). La mayoría de los frutos del género Prunus se caracterizan por seguir 

un patrón de crecimiento y desarrollo doble-sigmoideo desde el cuajado del 

fruto (Coombe, 1976), describiendo tres fases importantes (Figura 2) en las 

que se produce la diferenciación de los tejidos (Olmstead et al., 2007). 

Figura 2. Patrón de crecimiento y desarrollo doble-sigmoideo 

En la fase I, se ha descrito un crecimiento exponencial del mesocarpio 

debido a una elevada y rápida división celular, que determinará la densidad 

final del fruto. Durante la fase II, el crecimiento se ralentiza para favorecer el 

desarrollo del embrión en la semilla y el endurecimiento del endocarpio, 

mediante la lignificación de sus células, para la protección de la semilla. Por 

último, en la fase III, el crecimiento del fruto vuelve a ser una prioridad. Las 

C
re
ci
m
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n
to

Tiempo
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células del mesocarpio se expanden rápidamente, dejando poco espacio 

intercelular. Las vacuolas experimentan un incremento en su volumen, 

ocupando la mayor parte de la célula. Este crecimiento en expansión se suele 

extender hasta que el fruto llega a la madurez final (Coombe, 1976; Olmstead 

et al., 2007; Rapoport et al., 2013; Dardick & Callahan, 2014; Farinati et al., 

2017). La duración de cada fase y, por consiguiente, el tamaño del fruto 

dependerá de su variedad, de las condiciones ambientales en las que se 

desarrollan y del genotipo, siendo un proceso altamente influenciado por 

reguladores del crecimiento (Zhang & Whiting, 2012; McAtee et al., 2013). 

 

1.2. Maduración 

La maduración ocurre poco antes del completo desarrollo del fruto en el 

árbol. Durante este proceso, el fruto sufre cambios físicos y químicos que lo 

modifican, con el fin de mejorar su palatabilidad. Dentro de estas 

modificaciones que se producen, se pueden apreciar (1) cambios de color 

debido a la variación en el contenido de clorofilas, carotenoides o 

antocianinas, (2) cambios en la textura del fruto por modificaciones en la 

turgencia de las células, así como también en la pared celular, (3) cambios en 

el sabor y aroma por acumulación de azúcares, ácidos orgánicos y compuestos 

volátiles, los cuales son muy apreciados por el consumidor y además, como 

consecuencia, se observa (4) un aumento de la susceptibilidad del fruto a 

diferentes patógenos (Figura 3, Giovannoni, 2004). La síntesis de proteínas, 

pigmentos y otros compuestos, que se obtienen durante la maduración del 

fruto, requieren un elevado aporte energético generado gracias al proceso de 

respiración (Tucker, 1993). En general, si el proceso de maduración está 

asociado o no a un aumento en la tasa de respiración, los frutos se clasifican 

en climatéricos y no climatéricos. 
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Figura 3. Modelo de modificaciones durante el proceso de maduración en un fruto 
no climatérico como las cerezas. 

Los frutos climatéricos se caracterizan por una rápida y elevada 

producción de etileno, simultánea a un incremento en la actividad respiratoria, 

al inicio de la maduración del fruto (Tucker, 1993; Lelievre, et al., 1997). La 

regulación positiva de genes que participan en la biosíntesis de esta 

fitohormona provoca una producción autocatalítica de etileno al inicio del 

proceso de maduración en frutos carnosos como son la manzana, tomate, 

mango, aguacate, ciruela, etc., actuando como señal clave en la regulación de 

la composición del fruto, su textura, el cambio de color, entre otros (Klee & 

Clark, 2004; Li, 2012, Seymour et al., 2013). Por el contrario, los frutos no 

climatéricos no presentan el mismo patrón que los climatéricos al inicio de la 

maduración. En frutos no climatéricos, el etileno se encuentra a niveles 

basales, por lo que no se lleva a cabo su producción autocatalítica y, por 



8 

consiguiente, esta hormona no regularía las señales necesarias para el inicio 

de la maduración (Chai et al., 2011; Symons et al., 2012). Diversos estudios 

indican que la principal hormona reguladora de este proceso en frutos no 

climatéricos es el ácido abscísico (Ban et al., 2003; Jia et al., 2011; Cherian et 

al., 2014). El proceso de maduración, tanto de frutos climatéricos como de no 

climatéricos, es un proceso muy complejo y otras hormonas vegetales como 

las auxinas, giberelinas, citoquininas o jasmonatos también pueden estar 

implicadas (Davies et al., 1997; Liu et al., 2010; Csukasi et al., 2011; Wang et 

al., 2008). 

 

1.3. Sobremaduración en poscosecha 

En la actualidad, hay una creciente demanda por aumentar la calidad de la 

fruta fresca y extender su vida útil. Una vez cosechados los frutos del árbol, 

estos comienzan a experimentar una serie de cambios fisiológicos derivados 

de la maduración provocando su rápido deterioro por lo que, en algunos casos, 

los frutos no llegan al consumidor en óptimas condiciones (Valero & Serrano, 

2010). Esta maduración excesiva o sobremaduración afecta negativamente a 

la calidad del fruto, tan apreciada por el consumidor. Las causas principales 

que producen este deterioro por sobremaduración son el ablandamiento, 

pérdida de peso por deshidratación, cambio de color, pardeamiento, cambios 

en el equilibrio entre ácidos y azúcares, entre otros (Kappel et al., 2002; Levey, 

2004). 

Minimizar los daños causados por esta sobremaduración y evitar las 

pérdidas de poscosecha son objetivos principales en la investigación a nivel 

agronómico (Farinati et al., 2017). Las principales técnicas que se usan 

actualmente para extender la vida útil del producto y reducir su tasa de 
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deterioro consisten en el almacenamiento en frío, el empaquetamiento en 

atmósferas controladas, tratamientos con calor, luz ultravioleta, poliaminas, 

calcio, 1-metilciclopropeno, recubrimientos comestibles, además de la 

aplicación exógena de fitohormonas como el metil jasmonato o el ácido 

salicílico (Jiang et al., 2001; Blankenship & Dole, 2003; Sallato et al., 2007; 

Valero & Serrano, 2010). Y aunque en la actualidad se han desarrollado 

tecnologías innovadoras para la conservación de la calidad de los frutos, un 

conocimiento más profundo sobre la biología y fisiología de estos mismos 

ayudaría a comprender mejor los cambios que producen el deterioro durante 

la sobremaduración y la poscosecha del fruto. 

 

2. Fitohormonas en frutos no climatéricos 

Las hormonas vegetales son compuestos naturales, sin valor nutritivo ni 

fitotóxicos, que afectan al desarrollo de las plantas e intervienen en muchos 

procesos metabólicos, normalmente a niveles muy bajos, permitiendo que las 

plantas reaccionen ante diferentes estímulos, sean internos o externos. Muchas 

de estas hormonas se utilizan en agricultura, como la horticultura o la 

viticultura, para obtener beneficios concretos, como reducir un posible daño 

originado por estreses abióticos y/o bióticos, además de modificar ciertas 

características en las plantas como su morfología o diferentes componentes, 

dando como resultado una mejora vegetal, a nivel global (Peleg & Blumwald, 

2011; Rademacher, 2015). Fitohormonas como auxinas, citoquininas, 

giberelinas o ácido abscísico son conocidas por estar vinculadas a procesos 

como el crecimiento o maduración de frutos no climatéricos (Seymour et al., 

2013; Kumar et al., 2014). En otros estudios, se indica que hormonas como el 

ácido jasmónico, el ácido salicílico y la melatonina también estarían 

implicadas en estos procesos, además de ser componentes en tratamientos para 
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la conservación de frutos durante su poscosecha (Sayyari et al., 2009; Cherian 

et al., 2014). No obstante, estas hormonas vegetales no solo actuarían por sí 

solas activando una red de señales, sino que su acción conjunta, tanto 

cooperativa como antagónica, añade complejidad a todos los procesos (Loreti 

et al., 2008) 

 

2.1. Auxinas 

Charles y Francis Darwin fueron los primeros en descubrir el fototropismo 

en coleóptilos de gramíneas (Darwin, 1880). A principios del siglo XX, se 

identificó un compuesto promotor del crecimiento en coleóptilos de Avena 

sativa L. (Went, 1942), al que se denominó auxina (del griego auxein, que 

significa “crecer”), cuya estructura química fue identificada, posteriormente, 

como la del ácido indol-3-acético (IAA; Berger & Avery, 1944). Una distancia 

molecular de 0,5 nm, aproximadamente, entre la carga positiva del anillo 

aromático y la carga negativa del grupo carboxilo es la característica 

estructural que confiere actividad auxínica a estas hormonas, es decir, lo que 

les permite actuar como promotoras del crecimiento (Koepfli et al., 1938). 

La forma natural, predominante y activa de las auxinas en plantas es el 

IAA, aunque también existen otras formas naturales como el ácido 

fenilacético, el ácido indol butírico, el ácido indol propiónico, entre otras 

(Ludwig-Müller & Cohen 2002). La síntesis de IAA puede derivar del 

triptófano por 3 vías: (1) por una transaminación del triptófano dando lugar al 

ácido indol-3-pirúvico, que pasa a IAA por la acción de un grupo de 

monooxigenasas que contienen flavina, (2) por la descarboxilación del 

triptófano a triptamina que, después, se convertirá en IAA por las mismas 

monooxigenasas, y por último, (3) una descarboxilación oxidativa hace que el 
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triptófano produzca indolacetaldoxina y que, por hidrólisis, se obtenga IAA 

(Woodward & Bartel, 2005; Korasick et al., 2013). Además, existe una ruta 

alternativa en la síntesis de IAA, independiente del triptófano, donde el 

precursor indol-3-glicerol fosfato se transforma en IAA (Korasick et al., 

2013). 

La formación de IAA ocurre, principalmente, en meristemos apicales, 

hojas jóvenes y frutos en el desarrollo. El IAA influye en la división, 

crecimiento y diferenciación celular, estimula el crecimiento de tallos y raíces 

secundarias (Jenik & Barton, 2005). También, regula los tropismos de la 

planta (Muday, 2001), retrasa la abscisión de órganos (Ellis et al., 2005; Basu 

et al., 2013; Xie et al., 2018) y regula el correcto desarrollo floral (Pfluger & 

Zambryski, 2004). En frutos, los niveles endógenos de auxinas suelen ser muy 

elevados durante las primeras fases de desarrollo, debido a su implicación en 

la división y crecimiento celular (Böttcher et al., 2010). Además, existen 

numerosos estudios en los que la aplicación exógena de auxinas retrasa la 

maduración en frutos como las fresas, manzana, uvas o melocotones (Ohmiya 

& Haji, 2002; Villarreal et al., 2009; Böttcher et al., 2011). 

 

2.2. Citoquininas 

En los años 50, un nuevo compuesto capaz de promover la división celular 

en tejidos vegetales fue aislado a partir de muestras de DNA (deoxyribonucleic 

acid, en inglés) autoclavado, de origen animal, recibiendo el nombre de 

quinetina (Miller et al., 1955). Esto facilitó futuras investigaciones sobre el 

funcionamiento de una nueva clase de reguladores del crecimiento vegetal, 

ahora conocidas como citoquininas (CKs). No fue hasta el año 1963 que la 
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primera CK natural, a la que se le dio el nombre de zeatina, fue aislada de 

plantas de maíz (Zea mays L.; Letham, 1963). 

De forma natural, la adenina es la forma parental de las CKs. A este anillo 

se suelen unir, en la posición N6, cadenas laterales para formar las CKs y, 

dependiendo de la cadena lateral, las CKs pueden ser isoprenoides o 

aromáticas (Kieber & Schaller, 2014). Dentro las CKs isoprenoides se 

encuentran la isopentenil adenina (iP), la zeatina, tanto cis como trans, y la 

dihidrozeatina. Mientras que las CKs aromáticas incluyen las familias de la 

benciladenina y sus derivados hidroxilados, aunque su ruta de síntesis aún se 

está investigando (Mok & Mok, 2001; Sakakibara, 2006). En la biosíntesis de 

las CKs isoprenoides, el primer paso es la transferencia del grupo isopentenil 

del dimetilalil difosfato al adenosín fosfato, generando iP, por la acción de la 

enzima isopentenil transferasa. A continuación, el citocromo P450 

monooxigenasa hidroxila la iP para formar la trans-zeatina (Z, Takei et al., 

2001; 2004; Frébort et al., 2011). La cadena isoprenoide del iP y de la Z se 

puede originar de la ruta del ácido mevalónico o de la ruta del metileritritol 

fosfato (MEP, Frébort et al., 2011). 

Las CKs participan en numerosos procesos del desarrollo y crecimiento de 

las plantas. Además de promover la división celular, también están implicadas 

en el control de la relación brote/raíz y la dominancia apical (Werner et al., 

2001; Shimizu-Sato et al., 2009). Promueven la diferenciación del cloroplasto 

y la producción de clorofilas (Chory et al., 1994; Mok & Mok, 2001), por lo 

que participan en el retraso de la senescencia en hojas (Kim et al., 2006). 

Asimismo, las CKs actúan en la asimilación y movilización de nutrientes, 

regulan el efecto sumidero en diferentes tejidos (Kuiper, 1988; Werner et al., 

2003; Zürcher et al., 2016) y participan en las respuestas ante un estrés 

abiótico y biótico (Sakakibara, 2006; Argueso et al., 2009; 2012). Los niveles 
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de CKs son altos en frutos inmaduros, ya que están implicadas en su 

crecimiento (división celular) y cuajado en el árbol (Werner & Schmülling, 

2009), por lo que las aplicaciones exógenas de CKs promueven el incremento 

del tamaño del fruto y a su vez, pueden estar implicadas en el retraso de la 

maduración (NeSmith, 2002; Peppi & Fidelibus, 2008). 

 

2.3. Giberelinas 

Los orígenes de las giberelinas (GAs) se remontan al siglo XIX, en Japón. 

La enfermedad llamada bakanae en plantas de arroz (Oriza sativa L.), causada 

por el hongo Gibberella fujikuroi, producía una sustancia que promovía una 

elongación excesiva de las plántulas, además de provocarles infertilidad 

(Yabuta & Sumiki, 1938). Estas sustancias que causaban el crecimiento 

vegetal fueron llamadas GAs tras los primeros estudios sobre sus propiedades. 

No fue hasta unos años después de la Segunda Guerra Mundial que las 

diferentes investigaciones sobre las GAs se difundieron a la comunidad 

científica internacional (Stowe & Yamaki, 1957). Gracias a estudios con 

mutantes enanos de Pisum sativum L. y Zea mays L., y a sus propiedades como 

promotoras del crecimiento, las GAs fueron reconocidas como hormonas 

vegetales (Brian & Hemming, 1955; Phinney, 1956). 

Las GAs incluyen un largo grupo de diterpenoides tetracíclicos formados 

por esqueletos de 19 o 20 átomos de carbono, que se biosintetizan vía 

isopentenil difosfato (IPP), precursor común de isoprenoides (Wanke et al., 

2001; Sponsel & Hedden, 2004). La ruta completa está dividida en tres fases 

y en tres localizaciones celulares diferentes. La primera fase se desarrolla en 

los plastidios a través de la ruta del MEP, donde el geranil-geranil difosfato se 

convierte en ent-kaureno, un hidrocarburo tetracíclico, con la ayuda de dos 
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ciclasas. En la segunda fase, el ent-kaureno se oxida para formar GA12-

aldehído, precursor general de las GAs. Este proceso es catalizado por las 

monooxigenasas dependientes del citocromo P450 que se ubican en el retículo 

endoplasmático. Por último, en el citosol se lleva a cabo una serie de 

oxidaciones sucesivas para la formación del resto de GAs (Sponsel & Hedden, 

2004; Sun, 2008; Yamaguchi, 2008; Hedden & Thomas, 2012). Hasta el 

momento, se han identificado unas 136 GAs, siendo GA1, GA3, GA4 y GA7 

las formas más activas (Yamaguchi, 2008). 

Por medio de estudios en mutantes con defectos en la ruta de biosíntesis 

de GAs, inhibidores y aplicaciones exógenas de esta hormona, se ha podido 

descubrir cómo las GAs promueven importantes procesos en el desarrollo 

vegetal, como la proliferación celular (Archard et al., 2009), la respuesta de 

las GAs durante la germinación, la elongación del hipocótilo, la formación del 

gancho (Lee et al, 2002; Achard et al., 2007), la acumulación de clorofilas 

(Cheminant et al., 2011) y el control del desarrollo floral y el tiempo de 

floración (Chen et al, 2004; Tamaki et al., 2007). Además, las GAs promueven 

el cuajado del fruto y su desarrollo temprano, ya que participan durante la 

división celular, al igual que las CKs, en la fase I del crecimiento del fruto 

(Figura 2, Zhang et al., 2008). Debido a su implicación en diversos procesos 

biológico, las GAs son comúnmente utilizadas en compuestos de uso 

comercial y biotecnológico, en campos como la horticultura, floricultura y 

agricultura (Salazar-Cerezo et al., 2018). La aplicación exógena de GAs en 

frutos no climatéricos incrementa su firmeza y su tamaño, retrasa la 

maduración y permite al fruto mantener su calidad durante el almacenamiento 

después de su cosecha (Kappel & MacDonald, 2002; Clayton et al., 2003; 

Zhang & Whiting, 2011). 
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2.4. Ácido abscísico 

El ácido abscísico (ABA) fue descubierto a principios de los años 60 por 

Frederick Addicott y su grupo de investigación, los cuales estudiaban posibles 

compuestos responsables de la abscisión en frutos de algodón. Se aislaron dos 

compuestos, a los que se les llamó abscisina I y abscisina II, siendo la última 

lo que se conoce como ABA (Addicott et al., 1968). A partir de entonces, 

muchos estudios se han centrado en desvelar su función. 

Este sesquiterpenoide (C15 H20 O4) se sintetiza por la vía del MEP, a partir 

de un precursor común de cinco carbonos, el IPP, presente en la formación de 

compuestos isoprenoides, como los carotenoides (precursores directos del 

ABA), clorofilas, plastoquinonas, citoquininas, giberelinas o proteínas 

preniladas (Wanke et al., 2001; Sponsel & Hedden, 2004). La primera fase de 

la biosíntesis del ABA se desarrolla en los plastidios. Un proceso de 

epoxidación transforma la zeaxantina en violaxantina, pasando por la 

anteraxantina, como intermediario. Tras sufrir una serie de modificaciones 

estructurales, la violaxantina se convierte en dos isómeros: 9-cis-violaxantina 

y 9-cis-neoxantina, que seguidamente, dan lugar a la xantoxina, gracias a la 

acción clave de la enzima 9-cis-epoxicarotenoide dioxigenasa (NCED). La 

xantoxina es exportada al citosol, donde se convertirá finalmente en ABA 

(Schwartz et al., 1997, Xiong & Zhu, 2003; Nambara & Marion-Poll, 2005; 

Finkelstein, 2013). 

Aunque en un principio, su nombre indicara que estaba implicado en la 

abscisión de frutos, hojas y flores (Schwartz & Zeevart, 2004; Mauseth, 2016), 

el ABA es una hormona que regula la dormición de las semillas y yemas, 

además de participar activamente en otros procesos fisiológicos importantes 

para las plantas como la maduración del embrión y su germinación, división 

y elongación celular, inducción floral y especialmente, en procesos de 
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respuesta a diversos tipos de estrés abiótico: sequía, salinidad, frío, radiación 

ultravioleta, entre otros (Nambara & Marion-Poll, 2005; Finkelstein, 2013). A 

pesar de ser conocida como una hormona inhibidora del crecimiento, el ABA 

mantiene un papel importante en la maduración de los frutos no climatéricos, 

ya que actúa como regulador del cambio de color y sabor de los frutos, a través 

de la síntesis de antocianinas y la acumulación de azúcares, que se produce al 

inicio del proceso de maduración (Li et al., 2011; Kumar et al., 2014; Wang 

et al., 2015). 

2.5. Ácido jasmónico 

En 1962, se aisló por primera vez el éster metílico del ácido jasmónico 

(metil jasmonato, MeJA) a partir de un ácido esencial procedente del 

Jasminum grandiflorum L., o jazmín (Demole et al., 1962). Pero no fue hasta 

principios de 1990 que se demostró el gran papel que ejerce el ácido jasmónico 

(JA) como potente señal en la defensa de las plantas contra patógenos, y su 

participación en numerosos procesos fisiológicos (Howe, 2004; Browse, 

2009). 

El JA es una hormona vegetal que pertenece a la familia de los ácidos 

grasos oxigenados, comúnmente llamados oxilipinas. Su biosíntesis comienza 

en los plastidios. A partir del ácido graso α-linolénico, liberado de las 

membranas del cloroplasto, las lipoxigenasas y dioxigenasas oxidan ácidos 

grasos poliinsaturados (Blée, 2002) para formar hidroperóxidos, los cuales 

pueden dañar la estructura de la membrana cuando su producción excede la 

capacidad de los antioxidantes de membrana (Gardner, 1979; Inouye, 1984). 

Sin embargo, en condiciones de balance oxidativo, estos hidroperóxidos 

actúan como sustrato de diferentes enzimas, dando como resultado la 
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formación de diversas clases de oxilipinas, como el ácido 12 -oxo-fitodienoico 

(OPDA; Blée, 2002; Feussner and Wasternack, 2002; Mosblech et al., 2009; 

Wasternack, 2007). El OPDA se traslada al peroxisoma, donde la enzima 

OPDA reductasa convierte esta molécula en el ácido 3-oxo-pentenilo-

ciclopentano-octanoico, el cual experimenta tres ciclos de β-oxidaciones para 

dar lugar al JA (Schaller & Stinzi, 2009; Wasternack & Kombrink, 2010). Los 

derivados del JA se obtienen gracias a la acción de diferentes enzimas que 

modifican esta hormona. Entre los derivados, se encuentra el MeJA, un 

compuesto volátil de uso comercial muy elevado (Perez et al., 1997; Kondo, 

2010) y los conjugados de aminoácidos (Yan et al., 2016). Por otro lado, los 

hidroperóxidos también pueden ser oxidados por vías no enzimáticas para 

generar fitoprostranos, mediadores de las defensas vegetales y marcadores de 

estrés oxidativo (Mueller, 2004; Schaller & Stinzi, 2009). 

Los niveles endógenos de JA pueden variar dependiendo de las 

condiciones ambientales o el estado de la planta, así como también dependerá 

del tipo de tejido en el que se encuentre (Howe, 2004). En plantas sin estrés, 

los niveles suelen ser más altos en tejidos jóvenes que en tejidos viejos 

(Wasternack & Hause, 2002). En procesos de desarrollo, tanto en flores como 

en frutos, el JA se acumula a niveles elevados, sugiriendo así, un papel 

importante en el desarrollo reproductivo de las plantas (Howe, 2004). Los 

frutos no climatéricos como fresas y uvas presentan una concentración elevada 

de MeJA, JA y jasmonato isoleucina cuando el fruto aún es inmaduro, que 

luego disminuye cuando se inicia el proceso de maduración (Gansser et al., 

1997; Böttcher et al., 2015). Asimismo, el JA se utiliza para mejorar la 

producción de metabolitos secundarios. La aplicación exógena de MeJA 

induce el cambio de coloración en frutos, regulando positivamente la ruta de 

los fenilpropanoides y genes que regulan la biosíntesis de JA (Howe, 2004; 

Concha et al., 2013). 
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2.6. Ácido salicílico 

El ingrediente activo de un compuesto con acción calmante fue aislado de 

árboles del género Salix en el siglo XIX. Conocido como ácido salicílico (SA), 

en 1899 se obtuvo un derivado comercial con el nombre de aspirina (ácido 

acetilsalicílico, ASA). Pero no fue hasta el siglo XX cuando se descubrió que 

el SA estaba implicado en la activación de la respuesta contra patógenos en 

plantas (Grant & Lamb, 2006). 

El SA es un compuesto fenólico sintetizado a partir del corismato, 

producto final de la ruta de biosíntesis del siquimato. Mediante el empleo del 

marcaje radioactivo y del análisis genético en mutantes, se llevó a cabo la 

identificación de dos rutas biosintéticas diferentes que se producen en 

compartimentos diferentes, necesarias para la formación de SA en plantas: la 

ruta de los fenilpropanoides, en el citoplasma, y la ruta del isocorismato, en 

los cloroplastos (Delany, 2004; Dempsey et al., 2011; Rivas-San Vicente & 

Plasencia, 2011). 

Los niveles de SA aumentan en los tejidos vegetales que se ven expuestos 

a una infección. Esta hormona actúa como una señal endógena activando la 

resistencia sistémica en plantas, a través de la inducción de genes que activan 

la producción de enzimas clave para la resistencia contra patógenos, como la 

catalasa o como la peroxidasa (Wang & Irving, 2001; Bari & Jones, 2009). No 

obstante, a pesar de que la mayoría de investigaciones se centran en el papel 

principal del SA en la respuesta contra patógenos (Shah, 2003; Durrant & 

Dong, 2004; Vlot et al., 2009), esta hormona ha sido reconocida como 

mediadora en las señales reguladoras en la respuesta a diversos estreses 

abióticos, como la sequía, estrés por frío, tolerancia a metales pesados, estrés 

por calor y estrés osmótico (Borsani et al., 2001; Kang & Saltveit 2002; 

Larkindale & Knight, 2002; Metwally et al., 2003; Munné-Bosch & Peñuelas, 
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2003; Chini et al., 2004; Freeman et al., 2005). A pesar de la escasa 

información sobre la acumulación de SA durante la maduración de frutos y su 

posible función, algunos estudios con aplicaciones exógenas de SA sugieren 

un rol como inhibidor de la maduración (Asghari & Aghdam, 2010; Wang et 

al., 2015b) 

2.7. Melatonina 

La melatonina o N-acetil-5-metoxitriptamina es una molécula aislada de 

la glándula pineal bovina a finales de los años 50 (Lerner et al., 1958). Al 

participar en numerosos procesos fisiológicos en animales y humanos (Reiter, 

1993; Dollins et al., 1994; Pandi-Perumal et al., 2008; Hardeland et al., 2012), 

esta indolamina se convirtió en una de las moléculas más estudiadas desde su 

descubrimiento. Siendo exclusivamente considerada una hormona animal 

(Reiter, 1991), la melatonina se identificó en plantas en el año 1995 (Dubbels 

et al., 1995; Hattori et al., 1995). Desde entonces, esta molécula se ha 

detectado en numerosas especies vegetales y en diferentes órganos como 

hojas, tallos, raíces, flores, frutos y semillas (Nawaz et al., 2016). 

El precursor principal para la biosíntesis de melatonina es el triptófano, un 

aminoácido esencial producido por las plantas a través de la vía del corismato 

(Murch et al., 2000). Este triptófano es convertido a triptamina por el 

triptófano descarboxilasa. Seguidamente, la triptamina 5-hidroxilasa 

convierte la triptamina en serotonina (Posmyk & Janas, 2009). La serotonina 

se transforma en el intermediario N-acetilserotonina mediante una N-

acetilación catalizada por la serotonina N-acetiltransferasa. Como último paso 

de la ruta biosintética, la N-acetilserotonina se metila por la acción de la 

acetilserotonina metiltransferasa para generar melatonina (Byeon et al., 2013). 
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Diversas investigaciones muestran que la melatonina es un metabolito 

multifuncional debido a su implicación en numerosos procesos fisiológicos. 

Esta molécula juega un papel importante en respuestas al estrés en plantas, 

como frío, salinidad y sequía, entre otros (Arnao & Hernández-Ruiz, 2014, 

2015; Marta et al., 2016; Zhang et al., 2016; Li et al., 2017). Por ello, muchos 

estudios la identifican como un antioxidante natural, ya que su carácter 

anfifílico le permite atravesar fácilmente la membrana celular, distribuirse por 

el núcleo, mitocondria y citosol, y actuar como protección contra las especies 

reactivas del oxígeno y del nitrógeno (Posmyk & Janas, 2009; Tan et al., 2012; 

Reiter et al., 2013; Arnao & Hernández-Ruiz, 2015). Sin embargo, se ha visto 

que la melatonina, además, participa en el desarrollo vegetal como regulador 

del crecimiento en raíces y tallos (Pelagio-Flores et al., 2012; Arnao & 

Hernández-Ruiz, 2015, 2017; Wang et al., 2016), promueve la germinación 

de las semillas (Zhang et al., 2014), retrasa la senescencia foliar (Arnao & 

Hernández-Ruiz, 2008; Wang et al., 2011) y la floración (Byeon & Back, 

2014). Se ha observado que la aplicación exógena de melatonina afecta 

significativamente en la concentración de azúcares en maíz, manzana, 

Arabidopsis y en Prunus avium x Prunus cerasus (Sarropoulou et al., 2012; 

Wang et al., 2014; Zhao et al., 2015a, 2015b). Estudios recientes en frutos, 

señalan a este compuesto como promotor de maduración y regulador de 

senescencia en tomate y banana, dos frutos climatéricos (Sun et al., 2015, 

2016; Hu et al., 2017). Por otro lado, durante el pre-envero, la aplicación 

exógena de melatonina en uvas provoca cambios en el tamaño y peso del fruto, 

favoreciendo su sincronización en el proceso de maduración, así como una 

mayor acumulación de azúcares (Meng et al., 2015). 
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3. Indicadores de maduración y calidad 

A nivel comercial, la calidad del fruto maduro es un aspecto muy 

apreciado por los consumidores. Durante la maduración, se lleva a cabo una 

serie de procesos fisiológicos, tanto físicos como bioquímicos, que promueven 

cambios en el color, sabor, textura, aroma y contenido nutricional del fruto 

(Lelievre et al., 1997; Giovannoni, 2004). Estos cambios determinan su 

calidad final y su vida útil una vez cosechados del árbol. Por ello, los 

indicadores de maduración son una herramienta útil para determinar la calidad 

óptima del fruto. 

 

3.1. Antocianinas 

La acumulación de pigmentos en frutos es un importante indicador de 

maduración del fruto en el árbol. Muchos de estos pigmentos juegan un papel 

importante en la protección contra posibles estreses abióticos, como la 

protección contra la luz UV y, además, debido a sus propiedades, suelen atraer 

polinizadores o predadores que contribuyen a la dispersión de las semillas del 

fruto (Schaefer et al., 2004; Tanaka et al., 2008). 

En algunos frutos no climatéricos, como las uvas, fresas o cerezas, los 

pigmentos más abundantes son las antocianinas, compuestos hidrosolubles 

responsables de la coloración rojiza de los frutos durante la maduración 

(Zhang et al., 2014). Se sintetizan a partir del aminoácido aromático 

fenilalanina, que proviene del corismato, producto final en la ruta del 

siquimato. La fenilalanina es el precursor común de numerosos compuestos 

fenólicos derivados del metabolismo secundario de las plantas, entre los que 

se encuentran los flavonoides. Las antocianinas pertenecen a este último grupo 

debido a su estructura química formada por un esqueleto C6-C3-C6 llamado 
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antocianidina, la cual es una aglicona unida a una molécula de azúcar 

(Sinopoli et al., 2019). Estas moléculas suelen ser marcadores de maduración 

debido a que se acumulan progresivamente durante este proceso (Usenik et 

al., 2008). 

Las antocianinas son pigmentos con una actividad antioxidante muy 

potente, por ello tienen un valor nutricional importante para el consumidor, ya 

que están descritos como compuestos que ayudan a prevenir enfermedades 

cardiovasculares, tienen actividad anticarcinogénica y antiinflamatoria y 

controlan la diabetes (He & Giusti, 2010). 

3.2. Sólidos solubles totales y acidez total 

Además de la apariencia externa, el sabor es otro parámetro clave para la 

aceptación final de los frutos carnosos con hueso. Los dos factores más 

importantes que influyen en el sabor son los sólidos solubles totales (TSS, 

también llamados azúcares solubles totales) y la acidez total (TA). Estos dos 

parámetros se utilizan (incluyendo la relación TSS/TA) como indicadores de 

la maduración de los frutos (Valero & Serrano, 2010), además de informar 

sobre el potencial grado de aceptación del consumidor (Crisosto et al., 2003) 

Por un lado, los TSS son un parámetro utilizado comúnmente para 

determinar la cantidad aproximada de azúcares existentes en frutos (Magwaza 

& Oparab, 2015). La glucosa, fructosa y sacarosa son los carbohidratos más 

abundantes en frutos. Estas moléculas provienen de la hidrólisis del almidón 

o por la movilización de azúcares de la planta madre hacia el fruto, que se

acumulan durante el proceso de maduración (Tucker, 1993). Además, se ha 

estudiado el efecto de los azúcares en el crecimiento y desarrollo de las 

plantas, actuando como señal en diversos procesos (Jia et al., 2013). Por otro 
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lado, el parámetro de TA es un componente importante en la calidad 

organoléptica de los frutos, siendo los ácidos orgánicos, como el ácido málico 

o el ácido cítrico, los responsables de su acidez (Tucker, 1993). La

acumulación de TA puede variar según el cultivar y la especie que se estudie 

(Crisosto et al., 2003).  

4. Modelo de estudio: Prunus avium L. var. Prime Giant

Dentro del género Prunus de la familia de las Rosáceas, encontramos las 

cerezas dulces (Prunus avium L.), uno de los cultivos más importantes 

alrededor del mundo, teniendo como productores principales a Turquía, 

Estados Unidos, Irán, Italia, España y Chile, en los últimos siete años (FAO, 

2018). En el año 2016, la producción de cerezas se estimó en unas 94 mil 

toneladas, solo en España, representado, aproximadamente, el 4% de la 

producción total mundial en el mismo año. Debido a las condiciones 

favorables del clima mediterráneo, España es uno de los principales 

exportadores de Europa gracias a la cosecha temprana de estos frutos. Las 

principales zonas de cultivo de cerezas se encuentran en Extremadura, 

Cataluña y Aragón (Valverde, 2014). La gran producción de este fruto se debe 

a sus diversas características, tanto nutricionales como organolépticas, que le 

otorgan propiedades altamente apreciadas por el consumidor, como son su 

dulce sabor, color del fruto y firmeza (Crisosto et al., 2003; Serrano et al., 

2005; Usenik et al., 2008). 

Ambrunés, Bing, Lapins, Burlat, Hong Deng, Sunburst, Santina y 

Satonishiki son solo una parte de la extensa variedad de cultivares que se 

pueden encontrar alrededor del mundo. Dentro de los cultivares con gran 

importancia local, se puede encontrar la variedad Prime Giant, proveniente de 
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California, Estados Unidos. También llamada Giant Red, Mariant o Giant 

Ruby, esta variedad creada por Marvin Nies es un híbrido entre los parentales 

Lodi x Ruby, caracterizado por su maduración temprana y su elevada 

productividad. Su fruto es de color rojo oscuro, firme y grande, llegando a 

tener un calibre de unos 28-30 mm (Figura 4, Quero-García et al., 2017). 

Las cerezas están clasificadas, generalmente, como frutos no climatéricos 

porque no exhiben un aumento en la producción de etileno durante el 

desarrollo de estos frutos. Aunque diversos trabajos han estudiado el efecto de 

la aplicación exógena de esta hormona durante la maduración de las cerezas, 

se ha determinado que el etileno no afecta este proceso (Kondo & Inoue, 1997; 

Gong et al., 2002; Zhao et al., 2013). Por lo que, la regulación del proceso de 

maduración en cerezas es independiente del etileno. Debido a esto, a sus 

propiedades organolépticas y a las claras diferencias entre estadios en su 

desarrollo, las cerezas son un buen modelo de fruto con hueso no climatérico. 
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Figura 4. Etapas de formación del fruto en el árbol Prunus avium L. var. Prime Giant 





OBJETIVOS 





29 

OBJETIVOS 

El objetivo de esta tesis es estudiar la regulación a nivel hormonal, y sus 

posibles interacciones, a lo largo del crecimiento, proceso de maduración y 

sobremaduración en cerezas, como modelo de fruto no climatérico. 

Para poder elucidar el rol de las diferentes fitohormonas frente a estos 

procesos, se plantearon los siguientes objetivos específicos: 

❖ Analizar del perfil hormonal para comprender el posible papel que

desempeñan las hormonas durante el desarrollo de las cerezas en el

árbol.

❖ Estudiar el rol de la melatonina en la maduración de este fruto y cómo

afecta a su calidad.

❖ Evaluar la regulación hormonal durante el proceso de

sobremaduración y deterioro de las cerezas.

❖ Analizar el papel del ABA durante el tratamiento a baja temperatura

para la conservación de las cerezas.
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Capítulo 1: Implicación del ácido abscísico en la 

maduración y calidad de cerezas dulces: efectos 

diferenciales durante la pre- y la poscosecha. 

Chapter 1: Implication of abscisic acid on ripening and quality in sweet 

cherries: Differential effects during pre- and post-harvest 

Verónica Tijero, Natalia Teribia, Paula Muñoz, Sergi Munné-Bosch 
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Publicado en Frontiers in Plant Science (2016) 7, 602 





41 

RESUMEN DEL CAPÍTULO 1 

La cereza dulce, fruto no climatérico, generalmente se almacena en frío durante 

la poscosecha para evitar la sobremaduración. El objetivo del estudio fue evaluar el 

papel del ácido abscísico (ABA) en el crecimiento y maduración de este fruto, 

considerando, también, su supuesta implicación en la sobremaduración y los efectos 

en la calidad. En este estudio se midieron las concentraciones endógenas de ABA 

durante la maduración de las cerezas dulces (Prunus avium L. var. Prime Giant), 

recolectadas de diferentes árboles frutales, y en cerezas expuestas a 4°C y 23°C 

durante 10 días de poscosecha. Además, examinamos hasta qué punto las 

concentraciones endógenas de ABA estaban relacionadas con los parámetros de 

calidad, como la biomasa del fruto, la acumulación de antocianinas y los niveles de 

vitaminas C y E. Las concentraciones endógenas de ABA aumentaron 

progresivamente durante el crecimiento y maduración del fruto en el árbol, para 

disminuir, posteriormente, durante la poscosecha a 23°C. Sin embargo, el tratamiento 

con frío aumentó los niveles de ABA, que produjo una inhibición de la 

sobremaduración. Además, los niveles de ABA se correlacionaron positivamente con 

los niveles de antocianinas y vitamina E durante la precosecha, pero no durante la 

poscosecha. En conclusión, el ABA juega un papel importante en el desarrollo de la 

cereza dulce, estimulando su proceso de maduración e influyendo positivamente en 

los parámetros de calidad durante la precosecha. También se discute la posible 

influencia de ABA previniendo la sobremaduración en cerezas dulces almacenadas 

en frío. 
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Suppl. Figure 1. Levels of α- and γ-tocopherols during ripening on the 

tree (preharvest) and during over-ripening at 23ºC (postharvest). Data are 

the mean ± SE of n=8 (preharvest) and n=3 (postharvest). Statistical analyses 

were performed by one-way ANOVA to test for the effects of time during pre- 

and postharvest. Results of statistics are shown in the inlets. Differences were 

considered significant when P≤0.05. NS, not significant. Vitamin E levels are 

given both per fresh weight (FW) and per fruit unit. 


-t

o
co

p
h

er
o

l (


g
/g

 F
W

)

0,0

0,5

1,0

1,5

2,0

2,5

3,0

3,5

-
to

co
p

h
er

o
l (


g
/g

 F
W

)

0,0

0,5

1,0

1,5

2,0

-23 -19 -15 -11 -8 -4 3 4 5 6 7 8 9 10


-t

o
co

p
h

er
o

l (


g
/F

ru
it

 U
n

it
)

0

15

30

45

60

-
to

co
p

h
er

o
l (


g
/F

ru
it

 U
n

it
)

0

10

20

30
-tocopherol
-tocopherol

Preharvest P<0.001 (-tocopherol)

P<0.001 (−tocopherol)

Postharvest NS (-tocopherol)

 NS (−tocopherol)

Preharvest P<0.001 (-tocopherol)

P<0.001 (−tocopherol)

Postharvest NS (-tocopherol)

NS (−tocopherol)

Days before harvest Days after harvest



60 

Suppl. Figure 2. Cold storage improves firmness in sweet cherries. 

Photographs of fruits stored at 23 ºC and 4 ºC were taken after 7d and 10d 

postharvest. 
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Suppl. Figure 3. Cold treatment effects on the levels of α- and γ-

tocopherols during postharvest storage of sweet cherries. Data are the 

mean ± SE of n=3. Statistical comparisons were performed by two-way 

ANOVA.NS, not significant.  
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Capítulo 2: Relación del perfil hormonal con las 

variaciones en el contenido de azúcares y antocianinas 

durante el desarrollo y maduración de cerezas dulces. 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 2 

Las cerezas son muy apreciadas por los consumidores de todo el mundo y, 

generalmente, se almacenan en frío durante la poscosecha para evitar la 

sobremaduración antes de su distribución al mercado. La cereza es un fruto no 

climatérico de la que se sabe que la maduración está regulada por el ácido abscísico. 

En este estudio se examina el perfil hormonal, incluyendo medidas de ácido 

abscísico, auxinas, citoquininas y giberelinas mediante cromatografía líquida de ultra 

alta eficacia acoplada a espectrometría de masas en tándem (UHPLC-MS/MS), en 

relación con las variaciones del contenido en azúcares y antocianinas durante el 

crecimiento y maduración de esta fruta. El perfil hormonal reveló que los niveles de 

ácido indol-3-acético, GA1 y trans-zeatina disminuyeron en las primeras etapas del 

desarrollo del fruto. De la misma forma, los niveles de GA3 disminuyeron en etapas 

tempranas, y también después que se inicia la acumulación de antocianinas. Los 

niveles de ácido abscísico aumentaron con la síntesis de antocianinas, así como los 

niveles de isopentenil adenosina, que también aumentaron durante la maduración de 

las cerezas. Además, se observó una fuerte correlación negativa entre la GA4 y la 

biomasa y antocianinas del fruto, y entre la trans-zeatina y la biomasa y los azúcares 

totales. Por el contrario, los niveles de ácido abscísico e isopentenil adenosina se 

correlacionaron positivamente con la biomasa, antocianinas y azúcares totales del 

fruto. Los resultados sugieren que las auxinas, citoquininas y giberelinas podrían 

actuar coordinadamente con el ácido abscísico en la regulación del desarrollo y 

maduración de la cereza. También se muestra que las medidas del perfil hormonal 

por UHPLC-MS/MS pueden ser una herramienta útil para dilucidar el momento de 

acción de cada compuesto hormonal específico durante la maduración, lo cual tiene 

aplicaciones importantes en el sector biotecnológico agroalimentario. 
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Capítulo 3: La melatonina como inhibidor de la 

maduración de las cerezas en el árbol. 

Chapter 3: Melatonin as an inhibitor of sweet cherries ripening in orchard 

trees. 
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 3 

Aunque los efectos de la melatonina en la maduración de frutos en la poscosecha 

se han estudiado con cierto detalle en frutos no climatéricos, la información aún es 

escasa durante la precosecha. En este trabajo se estudió si la melatonina puede o no 

desempeñar un papel durante la maduración de las cerezas en árboles. Se evaluó (i) 

las variaciones endógenas en el contenido de melatonina mediante cromatografía 

líquida de ultra-alta eficacia acoplada a espectrometría de masas en tándem (UHPLC-

MS/MS) durante la maduración de las cerezas en dos años consecutivos, y (ii) hasta 

qué punto los tratamientos con melatonina (a 10-4M y 10-5M) influyen en la 

maduración y calidad del fruto en el árbol, en particular, al influir en el contenido 

endógeno de otras fitohormonas. El contenido de melatonina endógena disminuyó a 

medida que progresaba la maduración del fruto, lo que sugiere un papel inhibidor en 

la maduración de frutos. Además, el tratamiento con melatonina a 10-5M retrasó la 

acumulación de antocianinas, sugiriendo un papel en el control de la maduración y 

calidad de las cerezas dulces. También encontramos que el contenido endógeno de 

citoquininas, inhibidoras de la maduración de frutos, se vio afectado por los 

tratamientos con melatonina, lo que sugiere una interacción de la melatonina con 

otras fitohormonas en su efecto inhibidor de la maduración. Sin embargo, ni el 

contenido de ácido abscísico ni de auxinas se vieron influenciados por los 

tratamientos con melatonina. Se concluye que (i) la melatonina puede jugar un papel 

inhibidor durante la maduración de las cerezas dulces en árbol, al menos en parte, a 

través de una interacción hormonal con citoquininas, y (ii) la melatonina exógena 

puede usarse para modular la maduración y calidad del fruto en árbol. 
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Capítulo 4: El perfil hormonal revela un cross-talk 

hormonal durante el deterioro de las cerezas dulces 

Chapter 4: Hormonal Profiling Reveals a Hormonal Cross-talk during Fruit 

Decay in Sweet Cherries  
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RESUMEN DEL CAPÍTULO 4 

Aunque el deterioro del fruto en cerezas se ha estudiado con cierto detalle, la 

información aún es escasa sobre el posible papel de las fitohormonas durante la 

poscosecha. En este estudio examinamos si se producen cambios en el contenido 

endógeno de las fitohormonas durante el deterioro de las cerezas dulces almacenadas 

a temperatura ambiente. Se evaluó (i) las variaciones endógenas en el contenido de 

fitohormonas, incluyendo el ácido abscísico, giberelinas, citoquininas, auxinas, ácido 

jasmónico, ácido salicílico y melatonina, por UHPLC-ESI-MS/MS durante el 

proceso de deterioro del fruto a temperatura ambiente, y (ii) en qué medida estos 

cambios en el contenido de fitohormonas se asocian con alteraciones en el contenido 

de agua, azúcares solubles y acidez. El contenido endógeno de ácido abscísico, 

citoquininas y giberelinas disminuyeron en paralelo con el deterioro del fruto, lo que 

sugiere un papel protector por parte de estos compuestos frente a la sobremaduración. 

Las formas libres de citoquininas (zeatina y 2-isopentenil adenina, en lugar de sus 

ribósidos) y la giberelina 3 cambiaron en paralelo con el deterioro del fruto. Se 

concluye que el ácido abscísico, las formas libres de citoquinina y la giberelina 3 

podrían prevenir el deterioro de las cerezas dulces durante su almacenamiento a 

temperatura ambiente. 
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DISCUSIÓN GENERAL 

Durante los últimos años, la elevada producción de frutos carnosos con 

hueso a nivel mundial plasma el elevado interés que tienen los consumidores 

por este alimento. Ya sea su apreciada apariencia o su dulce sabor, la 

producción mundial de drupas superó las 800 mil toneladas en 2017, con más 

de 100 mil hectáreas cultivadas alrededor del mundo (FAOSTAT, 2018). Parte 

de esta gran producción proviene del cultivo de cerezas, tanto de variedades 

tempranas como tardías, ya que el consumo de este fruto está fuertemente 

determinado por su gran aporte de nutrientes y componentes bioactivos. Dado 

que las cerezas poseen un elevado contenido en polifenoles, fibra, vitamina C, 

entre otros (Kelley et al., 2018), sus propiedades nutraceúticas y beneficios 

como alimento rico en antioxidantes son altamente valorados por el 

consumidor, por lo que diversos estudios se centran en las diferentes 

estrategias utilizadas para su conservación una vez cosechado el fruto, con el 

fin de que estos puedan llegar al mercado en óptimas condiciones y con las 

propiedades nutricionales intactas (Serrano et al., 2005). Además, existe un 

creciente interés por la mejora de su calidad, en lo que se refiere a su sabor, 

color y calibre, mediante la modulación del proceso de maduración. Técnicas 

moleculares, breeding, injertos o aplicaciones exógenas de promotores de la 

maduración son solo unos cuantos ejemplos de algunas de las técnicas 

utilizadas para la producción de cerezas con una mayor aceptabilidad por parte 

de los consumidores. Nuevas perspectivas a nivel fisiológico son claves para 

generar nuevos conocimientos y un entendimiento más amplio de los procesos 

biológicos que derivan en la formación de un fruto con unas características tan 

apreciadas en el mercado. 
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1. Interacción hormonal en el desarrollo de las cerezas en el árbol

Los frutos pertenecientes al género Prunus son denominados drupas 

debido a procesos de lignificación que se producen en la capa interna que 

protege a la semilla. Esta adaptación anatómica propia de las drupas, o frutos 

con hueso, sugiere una evolución independiente del fruto como mecanismo de 

dispersión de la semilla en plantas, respecto a otras especies vegetales con otro 

tipo de frutos (Van der Pijl, 1982). Durante los primeros estadios de 

crecimiento, el fruto verde, duro y poco atractivo para los depredadores 

funciona como protector de las semillas en desarrollo. Es en esta fase cuando 

se llevan a cabo diferentes procesos intrínsecos para la acumulación de 

nutrientes, agua o reservas que provienen de la planta madre, con el fin de 

generar frutos con las características óptimas para el consumo y, por 

consiguiente, la dispersión de estas semillas. Muchos de estos procesos se ven 

afectados y/o regulados por diferentes hormonas vegetales. 

1.1. Hormonas promotoras del crecimiento e inhibidoras de la 

maduración 

Hormonas comúnmente conocidas como reguladoras del crecimiento en 

plantas (PGR, plant growth regulators en inglés) se encuentran presentes en 

las primeras fases del desarrollo de las cerezas estudiadas (Prunus avium L 

var. Prime Giant). Para poder evaluar el rol de las hormonas durante el 

desarrollo de las cerezas en el árbol, se caracterizaron siete estadios 

fenológicos del fruto (Figura 5A), en los cuales se realizó un perfil hormonal. 

Los resultados obtenidos en el Capítulo 2 muestran como la auxina IAA 

alcanza niveles máximos, superando los 200 ng/g de peso seco, en el estadio 

I de las cerezas (Figura 5A), para luego disminuir alrededor de un 70% y 
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permanecer a concentraciones bajas a medida que avanza el desarrollo. De las 

CKs analizadas, la trans-zeatina (Z) y su ribósido (ZR) presentan también 

valores altos durante los primeros estadios, alcanzando concentraciones 

máximas durante el estadio II (Figura 5A). Estas hormonas disminuyen 

drásticamente un 93% y un 85%, respectivamente, y mantienen valores muy 

bajos hasta la cosecha del fruto maduro. Asimismo, entre las GAs analizadas, 

la concentración endógena de GA1 que se obtiene en el estadio I (Figura 5A) 

es la más elevada, respecto al resto de estadios. Al igual que el IAA, los niveles 

de GA1 en el estadio I disminuyen un 53%, aproximadamente, para luego 

permanecer constantes a lo largo del proceso de maduración. Además de la 

GA1, los resultados de las GA3 y GA4 muestran diferentes respuestas durante 

el desarrollo de las cerezas. La GA3 presenta una concentración máxima en el 

estadio III, para después disminuir en el estadio IV (Figura 5A) y permanecer 

a niveles bajos durante el resto del proceso. Por otro lado, la GA4 es la GA 

mayoritaria en cerezas Prime Giant, llegando a concentraciones superiores a 

los 900 ng/g de peso seco durante los tres primeros estadios del desarrollo y 

disminuyendo progresivamente hasta un 27%, aproximadamente, en el estadio 

comercial del fruto. 

Los frutos carnosos con hueso están caracterizados por seguir un 

crecimiento doble sigmoideo dividido en tres fases. Durante la primera fase 

del crecimiento de las cerezas, los frutos verdes y pequeños del estadio I 

(Figura 5A) experimentan una serie de modificaciones fisiológicas a nivel 

celular que deriva en una fase de crecimiento exponencial del fruto. Las 

células vegetales están limitadas por la pared celular que, durante el proceso 

de crecimiento, debe distenderse y relajar las tensiones provocadas por sus 

componentes estructurales (Perrot-Rechemann, 2010). El IAA presente en el 

estadio I de las cerezas Prime Giant (capítulo 2, Figura 5B) actuaría como 

regulador del crecimiento ácido, tal y como lo describen Rayle & Cleland 
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(1992). Este IAA estimularía una disminución del pH mediante la activación 

del bombeo de protones hacia la matriz de la pared celular, dando como 

resultado una acidificación del apoplasto. Esto provocaría la activación, a un 

pH de 4,5 (en concordancia con los resultados obtenidos en el estadio I del 

capítulo 2), de unas proteínas no enzimáticas llamadas expansinas, que 

inducen la distensión de la pared celular vegetal y, por consiguiente, la 

expansión celular. De esta forma, la auxina IAA regularía la expansión celular, 

promoviendo el crecimiento ácido para la captación de agua que se 

almacenará, posteriormente, en las vacuolas lo que, además, favorecerá la 

acumulación de azúcares, ácidos orgánicos, protones, iones, entre otros 

(Coombe, 1976). 

Las CKs son hormonas clave para el crecimiento y desarrollo vegetal, ya 

que regulan la proliferación y diferenciación celular. En el capítulo 2, el 

elevado contenido de Z y ZR durante los estadios I y II (Figura 5B) sugeriría 

una regulación del crecimiento del fruto regulado por estas CKs. Además, los 

niveles altos de Z y ZR indicarían una regulación positiva del efecto sumidero 

(sink strength, en inglés), atrayendo carbohidratos desde la planta madre hasta 

las cerezas, que se encuentran en constante crecimiento durante la fase I y, 

como consecuencia, consumen azúcares (Roitsch & Ehneß, 2000; Figura 5A). 

Debido a esto, las CKs presentan una función dual, es decir, generan señales 

metabólicas para estimular el ciclo celular y a su vez, son proveedoras activas 

de carbohidratos a los tejidos sumidero (Roitsch and González, 2004). 

Asimismo, los resultados de la Tabla 1 muestran una fuerte correlación 

negativa entre las antocianinas y la Z, sugiriendo que para el comienzo de la 

acumulación de antocianinas es necesario que los niveles de CKs sean bajos, 

posiblemente, debido a que las CKs están implicadas en la regulación de la 

biosíntesis de clorofilas (Dobránszki & Mendler-Drienyovszki, 2014). 
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Al igual que las auxinas y las CKs, las GAs promueven el crecimiento del 

fruto. En el capítulo 2, el perfil hormonal de los siete estadios fenológicos de 

las cerezas describe, niveles máximos de la GA1 en el estadio I, muy similar 

al perfil de IAA (Figura 5B). En este caso, la GA1 estaría actuando como 

reguladora de la elongación celular en la fase I del crecimiento de las cerezas, 

en coordinación con las auxinas (Csukasi et al., 2011). La acumulación de 

GA4 en estos frutos en los estadios I, II y III (Figura 5) indicaría que la GA4 

estaría implicada en promover la expansión celular hasta que el proceso de 

maduración en cerezas comienza, como también sucede durante el 

crecimiento del receptáculo en fresas en estadio blanco (Csukaki et al., 2011). 

De igual modo, la GA3 presenta un aumento de su contenido durante el estadio 

III (Figura 5B). Este incremento señalaría a la GA3 como principal hormona 

vegetal reguladora de la elongación celular durante la segunda fase de 

crecimiento de las cerezas. A nivel comercial, se han desarrollado productos 

que incluyen GAs, debido a su importante actividad biológica. La utilización 

de GA3 en aplicaciones exógenas es muy conocida en el sector de la 

floricultura (da Silva Vieira et al., 2010), e incluso, a nivel frutícola, 

mejorando la producción y aumentando el tamaño final del fruto como, por 

ejemplo, en uvas y en cerezas (Özkaya et al., 2006; Abu-Zahra, 2010).  

Los resultados obtenidos después de realizar correlaciones entre las 

auxinas, CKs y GAs y algunos parámetros de calidad de cerezas, como la 

biomasa del fruto, el contenido de antocianinas, azúcares y ácidos, además de 

la relación azúcares/ácidos (capítulo 2), indican una regulación negativa del 

proceso de maduración (Tabla 1). Es decir, en el caso de las cerezas Prime 

Giant, el IAA, la Z, GA4 afectan a la acumulación de antocianinas y azúcares 

(glucosa y fructosa) indicando un papel inhibidor por parte de estas hormonas 

en la maduración de las cerezas. 
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Tabla 1. Correlación de Spearman entre las concentraciones endógenas de hormonas y los 
parámetros de calidad en cerezas de la variedad Prime Giant. En negrita se muestran las 
correlaciones significativas. * para P≤0,05 y ** para P≤0,001. 

 
IAA, ácido indolacético; Z, zeatina; ZR, ribósido de zeatina; GA, giberelinas; ABA, ácido 
abscísico; TSS, azúcares solubles totales; TA, ácidos totales. 
 

1.2. El ácido abscísico como regulador de la maduración y calidad de 

las cerezas 

Si bien las hormonas explicadas en el apartado anterior son conocidas por 

promover el crecimiento celular, y como consecuencia, el crecimiento de las 

cerezas, el ABA es conocido por regular el proceso de maduración en 

diferentes frutos no climatéricos, como fresas o uvas, al estar implicada en la 

modulación del color y en la acumulación de azúcares (Castellarin et al., 2016; 

Wang et al., 2015a). 

Tras realizar el perfil hormonal de los siete estadios fenológicos estudiados 

en las cerezas (Figura 5A), los resultados muestran cómo el contenido 

endógeno de ABA es bajo durante los primeros estadios del desarrollo del 

fruto (Capítulos 1, 2 y 3). No es hasta el estadio III cuando el ABA 

experimenta un aumento significativo de hasta 20 veces más que el contenido 

inicial en el estadio I (Figura 5B), manteniéndose elevado hasta la cosecha 

del fruto, cuando alcanza su madurez comercial. Esto sugiere una elevada 

Hormonas
Biomasa del 

fruto

Antocianinas 

totales
TSS Glucosa Fructosa TA TSS/TA

IAA -0,298* -0,381* -0,473** -0,474** -0,460** -0,153 -0,235

Z -0,689** -0,746** -0,640** -0,613** -0,676** -0,331 -0,488*

ZR -0,381* -0,422** -0,351* -0,360* -0,366* -0,501* -0,423*

GA1 -0,167 -0,160 -0,138 -0,102 -0,146 -0,155 -0,021

GA3 0,184 -0,200 0,112 -0,096 0,144 -0,381* -0,256

GA4 -0,620** -0,633** -0,558** -0,544** -0,566** -0,375* -0,536**

ABA 0,607** 0,595** 0,598** 0,597** 0,611** 0,270 0,407*
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actividad de la enzima NCED que, en frutos, actúa al principio de la 

maduración promoviendo la síntesis de ABA a partir de la degradación de 

xantofilas, permitiendo así que esta hormona se acumule rápidamente y se 

mantenga a concentraciones elevadas durante la maduración (Zhang et al., 

2009). Esto concuerda con los niveles de carotenoides obtenidos en el 

Capítulo 1, donde la violaxantina, precursor de la biosíntesis de ABA, 

disminuye hasta niveles no detectables, mientras el contenido de ABA 

aumenta paralelamente, a medida que avanza la maduración. 

El proceso de maduración en frutos es un proceso complejo, altamente 

coordinado e irreversible, en el que se llevan a cabo cambios bioquímicos y 

fisiológicos específicos que conducen al desarrollo de un fruto comestible con 

una calidad óptima y deseable para el consumidor. Teniendo en cuenta esto, 

se valoró la relación entre diferentes parámetros de calidad y la fitohormona 

ABA. Los resultados de la Tabla 1 muestran una correlación fuertemente 

positiva del ABA con las antocianinas y los TSS, dos de los principales 

indicadores de maduración en frutos. En cerezas, las antocianinas se acumulan 

alrededor del estadio IV (Capítulo 1, 2 y 3), justo después del elevado 

incremento de ABA (Figura 5B). En cultivos hortícolas, el mecanismo 

molecular por el cual se sintetizan las antocianinas está siendo cada vez más 

estudiado. Los MYB son factores de transcripción implicados en la regulación 

de diferentes rutas metabólicas encargadas de la síntesis de metabolitos 

secundarios en plantas, como son las antocianinas (Liu et al., 2015). Entre la 

familia MYB se pueden encontrar los PacMYBA, factores de transcripción 

propios de las cerezas, que regulan positivamente la biosíntesis de 

antocianinas en estos frutos. La represión de la expresión de PacNCED 

provoca una inhibición en la síntesis de ABA, afectando la acumulación de 

antocianinas en cerezas de la variedad Hong Deng (Shen et al., 2014). De esta 

manera, el ABA induce fuertemente la biosíntesis de estos pigmentos 
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flavonoides en cerezas, tal y como se puede observar en los resultados 

obtenidos en este estudio. Con respecto al TSS, el ABA actúa como regulador 

en el transporte y metabolismo de los azúcares, estimulando la absorción de 

estos carbohidratos por transportadores a través de la membrana celular 

(Kobayashi et al., 2001). En cerezas, los azúcares y las antocianinas 

comienzan a acumularse durante la segunda fase de crecimiento (Capítulo 2), 

donde la GA3 regula la expansión celular, incrementando el tamaño de las 

cerezas, según los resultados obtenidos (Figura 5). De la misma forma, en un 

estudio con cerezas de la variedad Sweetheart, se observó un incremento del 

tamaño de las cerezas, además de aumentar su firmeza, tras la aplicación de 

GA3, sin embargo, esto comportó un retraso en la maduración del fruto 

(Kappel & MacDonald, 2002). Por ello, el contenido de GA3 disminuye una 

vez alcanza su máximo en el estadio III del desarrollo de las cerezas (Capítulo 

2), para proseguir con el proceso de maduración regulado por ABA. 

 

1.3. Implicación del ácido jasmónico y el ácido salicílico en el 

desarrollo de las cerezas  

JA y SA son hormonas comúnmente conocidas por su implicación en la 

regulación de la respuesta de defensa de las plantas contra patógenos (Grant 

& Lamb, 2006; Browse, 2009). Siendo dos hormonas que se utilizan, por lo 

general, como aplicación exógena para mejorar la calidad de frutos, retrasando 

o inhibiendo el proceso de maduración en uvas y fresas (Wang & Zheng, 2005; 

Asghari & Aghdam, 2010; Valero et al., 2011; Garrido-Bigotes et al., 2018), 

es importante saber su comportamiento a nivel endógeno para optimizar 

futuros tratamientos que se podrían administrar en cerezas. 
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Después de realizar el perfil hormonal en cerezas de la variedad Prime 

Giant durante dos años consecutivos, los resultados del Capítulo 3 muestran 

un contenido endógeno de JA y SA elevado durante los primeros estadios del 

desarrollo de las cerezas, obteniendo valores máximos en el estadio I (Figura 

5). Con el avance del desarrollo, el contenido de estas hormonas disminuye 

progresivamente, hasta llegar a valores mínimos una vez comienza el proceso 

de maduración en el fruto y permaneciendo en valores bajos hasta el final del 

experimento, es decir, hasta que las cerezas alcanzan su madurez comercial 

(estadio VII, Figura 5). Estos resultados sugieren una posible desprotección 

contra patógenos de las cerezas maduras por parte de el JA y el SA. En otros 

estudios, se ha podido observar la implicación de estas dos hormonas en la 

reducción del daño causado por hongos en cerezas, tras la aplicación exógena 

de MeJA y SA en diferentes estadios de maduración (Yao & Tian, 2005; Chan 

et al., 2008). Y aunque, se ha sugerido que el JA podría estar implicado en la 

producción de metabolitos secundarios, como son las antocianinas (Wang et 

al, 2008), los resultados obtenidos en el Capítulo 3 no apoyan esta idea, ya 

que el JA presenta una gran disminución antes de la acumulación de 

antocianinas en el fruto. Asimismo, en frutos climatéricos, la aplicación 

exógena de SA retrasa el proceso de maduración (Srivastava & Dwivedi, 

2000). Que la concentración de SA disminuya a medida que avanza la 

maduración en cerezas es un indicio del posible rol que podría tener esta 

hormona como inhibidora de este proceso. 
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Figura 5. Proceso de desarrollo de las cerezas Prime Giant. A) Caracterización de siete 
estadios fenológicos (numeración arbitraria, del I al VII) y sus fases de crecimiento. B) 
Modelo propuesto de la variación hormonal endógena respecto a los estadios fenológicos de 
desarrollo de las cerezas. IAA: ácido indolacético; CKs: citoquininas; GA3: giberelina 3; GA4: 
giberelina 4; ABA:  ácido abscísico; JA: ácido jasmónico; SA: ácido salicílico. 
 

2. Importancia de la melatonina como inhibidora de la maduración 

La melatonina es un compuesto ubicuo en plantas, predominante, 

principalmente, en las familias Rosaceae, Poaceae, Apiaceae, Vitaceae y 

Brassicaceae (Nawaz et al., 2016). Por ello, en la actualidad existe un elevado 
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interés por estudiar las diferentes funciones y posibles efectos que podría tener 

la melatonina en plantas, siendo objeto de estudio su implicación en la 

regulación de diversos procesos celulares y fisiológicos, actuando como una 

hormona vegetal (Arnao & Hernández-Ruiz, 2019). 

 

2.1. Niveles endógenos de melatonina durante el desarrollo del fruto 

Debido a su estructura química (formada por un anillo indol) y al precursor 

común (triptófano), algunos trabajos han relacionado la melatonina y el IAA 

a nivel bioquímico y funcional (Arnao & Hernández-Ruiz, 2006), 

principalmente, por su capacidad como estimuladora del crecimiento en 

plantas (Hernández-Ruiz et al., 2005). 

Para evaluar el posible rol hormonal que podría ejercer la melatonina en 

cerezas, se midió el contenido endógeno de este compuesto a lo largo del 

desarrollo del fruto en el árbol (Capítulo 3). Los resultados obtenidos durante 

el 2015 y 2016 muestran unos niveles elevados y constantes de melatonina en 

los primeros estadios del desarrollo, cuando el fruto aún está verde y en 

período de crecimiento (Figura 5A). Una vez que comienza a madurar, estos 

niveles disminuyen progresivamente hasta llegar a concentraciones mínimas 

en el último estadio de maduración (estadio VII), justo antes de su cosecha 

(Figura 5). Estas variaciones en el contenido endógeno de la melatonina son 

muy semejantes a las dinámicas obtenidas por las hormonas promotoras del 

crecimiento durante el desarrollo de las cerezas. Además, se ha observado 

cómo los niveles de melatonina también disminuyen en uva, otro fruto no 

climatérico, a medida que la baya pasa del estadio de pre-envero a envero 

(Murch et al., 2010; Vitalini et al., 2011), en concordancia con los resultados 

obtenidos en el Capítulo 3. Se ha visto que la melatonina es un compuesto 
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que participa en el crecimiento y desarrollo de raíces y brotes, germinación de 

semillas y procesos de rizogénesis en plantas como Arabidopsis thaliana, 

avena (Avena sativa L.), mostaza (Brassica juncea L.), coliflor (Brassica 

oleracea L.), girasol (Helianthus annus L.), arroz (Oryza sativa L.), cebada 

(Hordeum vulgare L.), plantas del género Prunus, entre otros (Arnao & 

Hernández-Ruiz, 2017). Por lo que, los resultados del Capítulo 3 indican que 

la melatonina juega un papel importante en el desarrollo de frutos no 

climatéricos, como regulador hormonal del crecimiento de las cerezas, 

posiblemente, por una interacción hormonal entre el IAA y la melatonina 

(Arnao & Hernández-Ruiz, 2017). 

Si bien la melatonina endógena presente en los primeros estadios del 

desarrollo de las cerezas actúa como reguladora del crecimiento del fruto, su 

función durante de la maduración no está del todo clara. Hasta ahora, se 

conocen estudios en los que la melatonina favorece el proceso de maduración 

tanto en tomate (fruto climatérico, Sun et al., 2015) como uva (fruto no 

climatérico, Xu et al., 2018). Sin embargo, se ha visto que la melatonina 

estimula la degradación de ABA, suprimiendo su síntesis y favoreciendo su 

catálisis (Li et al., 2015). Por lo tanto, ¿cuál es la función de la melatonina en 

la maduración de las cerezas? 

 

2.2. Efectos de la aplicación exógena de melatonina sobre la 

maduración 

Para confirmar el posible rol de la melatonina durante la maduración de 

las cerezas, se realizó un estudio en campo en el que se aplicaron dos 

concentraciones diferentes de melatonina, a 10-4 M y a 10-5 M (Capítulo 3) 

en cerezas que se encontraban en estadio II del desarrollo (Figura 5A) para 
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evaluar el efecto de la melatonina exógena 19 días después de su aplicación. 

A nivel endógeno, los resultados (Capítulo 3) muestran un incremento de más 

de 400 veces la concentración de melatonina a las 4 horas después de aplicar 

el tratamiento de 10-4 M. Tras la aplicación del tratamiento a 10-5 M, el 

contenido de melatonina, comparado con el contenido del control, muestran 

un aumento significativo de melatonina al cabo de 24 horas, a pesar de no ser 

un incremento tan elevado como con el tratamiento de 10-4 M. Posteriormente 

de alcanzar sus respectivos niveles máximos, el contenido de melatonina 

disminuye progresivamente en los dos casos, llegando a concentraciones 

parecidas al tratamiento control. La melatonina tiene la capacidad de atravesar 

membranas celulares y entrar en diferentes compartimentos subcelulares 

gracias a su naturaleza anfipática (Shida et al., 1994), por lo que una aplicación 

exógena de melatonina es fácilmente absorbida y acumulada en plantas, tal y 

como muestran los resultados de este estudio. 

En cerezas, la maduración empieza alrededor del estadio III (Figura 5A), 

como se describe en el Capítulo 2. La acumulación de antocianinas y el 

balance entre azúcares y ácidos, entre otros, son propiedades clave para el 

consumidor. En el Capítulo 3, se midieron los niveles de antocianinas, TSS, 

TA y la relación TSS/TA, después de la aplicación de melatonina. Al cabo de 

19 días de la aplicación, los TSS y la relación TSS/TA no se ven afectados 

significativamente tras el tratamiento. Sin embargo, los resultados muestran 

un aumento significativo de TA después de 11 días en cerezas tratadas con 

melatonina 10-4 M, en comparación a las cerezas control. Una característica 

importante para el consumidor es el sabor del fruto, que no solo se ve 

influenciado por los azúcares presentes, sino también por los ácidos (Crisosto 

et al., 2003). En estudios con tomate, se observó una mayor coloración debido 

a la estabilización de las antocianinas por parte de los ácidos orgánicos, 

sugiriendo que la aplicación exógena de melatonina fomentaba una mejora en 
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el sabor de los frutos (Liu et al., 2016). Por otro lado, después de 19 días, se 

observa una menor acumulación de antocianinas en las cerezas tratadas con 

melatonina 10-5 M respecto al control. El retraso en la acumulación de este 

pigmento afectaría directamente en la maduración del fruto, por lo que, estos 

resultados sugieren que la aplicación exógena de melatonina inhibe el proceso 

de maduración de las cerezas. La melatonina exógena reprime la biosíntesis 

de ABA en especies del género Malus (Li et al., 2015), por lo que este proceso 

se podría estar llevando a cabo en la maduración de las cerezas, tras la 

aplicación de melatonina. En el apartado 4 de la Discusión General (Cross-

talk hormonal en pre- y poscosecha) se discutirá con más profundidad este 

aspecto. Asimismo, los resultados obtenidos tras la aplicación de melatonina 

a 10-4 M y 10-5 M indican que los efectos del tratamiento exógeno pueden 

cambiar en función de la concentración aplicada, como se ha podido ver en 

otros estudios (Reiter et al., 2015) 

 

3. Sobremaduración y deterioro del fruto en poscosecha. 

Consumir fruta fresca es importante para la salud humana, por lo que 

mejorar la calidad del fruto y su conservación, para alargar su vida útil, es 

objeto de estudio (Valero & Serrano, 2010). A diferencia de los frutos 

climatéricos, los frutos no climatéricos solamente maduran en el árbol, por lo 

que, una vez cosechadas, su vida útil es corta, influyendo negativamente en su 

calidad. Como modelo de fruto no climatérico, las cerezas son altamente 

perecederas y sufren un importante deterioro físico (Figura 6). Entre las 

características más relevantes durante el deterioro del fruto, se pueden 

observar cambios en el color, modificaciones de la pared celular vegetal, 

pérdida de agua y susceptibilidad al ataque de patógenos (Belge et al., 2014). 
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La cosecha del fruto implica la privación del abastecimiento de agua, 

nutrientes, minerales y moléculas, como las fitohormonas, de la planta madre, 

por lo que el deterioro del fruto podría afectar de manera directa al contenido 

endógeno de hormonas y, por tanto, influir en su respuesta frente a este 

proceso de sobremaduración. En el Capítulo 4, se analiza el perfil hormonal 

durante la sobremaduración natural de las cerezas, tras mantener los frutos 

durante una semana a temperatura ambiente. Los resultados obtenidos 

muestran, a nivel de calidad, una elevada pérdida de agua debido a que el fruto 

no puede recibir un suministro de esta misma por parte de la planta madre, 

para compensar las pérdidas por transpiración (Nakano et al., 2003). 

Paralelamente, se observa una disminución en el contenido de TA, después de 

3 días de almacenamiento, mientras que el contenido de TSS no se ve afectado 

a lo largo del tratamiento, como sucede en otras variedades de cerezas (Alique 

et al., 2005). La relación entre TSS y TA juega un papel importante en la 

aceptabilidad de un fruto y un desequilibrio en esta relación cambia la 

aprobación del consumidor, que prefiere frutos con un TSS/TA alto, es decir, 

un elevado aumento de TSS, más un sutil aumento de TA (Crisosto et al., 

2003). Una disminución de TA (Capítulo 4, Figura 6) provoca un 

desequilibrio en la relación TSS/TA, por lo que la aceptabilidad del fruto 

disminuye, no solo visualmente, también por cambios en el sabor. 

A nivel hormonal, no se observan diferencias significativas en el contenido 

de JA y SA a lo largo del experimento (Capítulo 4), a pesar de que la 

aplicación exógena de estas hormonas promueve una mejora en la calidad y 

vida útil de las cerezas, en otro estudio (Yao & Tian, 2005). Tampoco se 

observaron diferencias significativas en el contenido de GAs, a excepción de 

la GA3, que disminuye su contenido después de 3 días de almacenamiento. En 

cerezas de la variedad Celeste, Lapins y Merpet, la aplicación exógena de GA3 

aumenta la concentración de acidez al final de la maduración (Choi et al., 
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2002). Los resultados de GA3 concuerdan con los resultados obtenidos de TA, 

sugiriendo un posible rol por parte de la GA3 en la reducción de TA, y por 

ello, en el deterioro de la calidad del fruto. 

A lo largo de la sobremaduración, se observa una disminución en el 

contenido de CKs, hasta niveles mínimos después de 3 días a temperatura 

ambiente (Capítulo 4). De la misma forma que la GA3, aplicaciones de 

bencilaminopurina en una variedad de calabaza mostraron la implicación de 

las CKs en la mejora de la conservación de este fruto, inhibiendo la 

desestructuración de la pectina, principal componente de la pared celular 

vegetal, y como consecuencia, previene del daño causado en la textura del 

fruto (Massolo et al., 2014). Durante la sobremaduración, las CKs podrían 

estar implicadas en la regulación del mantenimiento de las propiedades de la 

pared celular vegetal, por lo que, una disminución del contenido endógeno de 

CKs en las cerezas, favorecería el deterioro del fruto cosechado y mantenido 

a temperatura ambiente. 

Al igual que las CKs y GA3, los niveles de ABA también disminuyen 

durante la sobremaduración de las cerezas. Esto provoca una rápida pérdida 

de agua en cerezas, causando el ablandamiento del fruto, como se ha podido 

ver en cítricos, donde mutantes deficientes en ABA manifestaron 

deshidratación en los tejidos (Alférez et al., 2005; Romero et al., 2016). La 

aplicación exógena de ABA en el rambután provoca una reducción de la 

pérdida de peso, lo que implica una menor pérdida de agua por transpiración 

(Siriphollakul et al., 2006). Por otro lado, ni IAA ni melatonina mostraron 

diferencias significativas en su contenido en el deterioro del fruto. Por ello, 

los resultados obtenidos en el Capítulo 4 sugieren un papel protector en la 

sobremaduración y deterioro de las cerezas por parte del ABA, CKs y GA3. 
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Figura 6. Resumen de las características físicas que presentan las cerezas que se 
comercializan y las cerezas después de siete días de almacenaje. 

 

Teniendo en cuenta cómo afecta la sobremaduración a las cerezas y al 

deterioro que causa un aspecto físico poco deseable en el fruto (Figura 6), 

diversos estudios se centran en encontrar la mejor tecnología de conservación, 

no solo para las cerezas, sino también para muchos otros frutos con vida útil 

corta, debido a la importancia económica que tienen los cultivos de árboles 

frutales alrededor del mundo (Farinati et al., 2017). 

Desde el punto de vista del consumidor, una técnica muy utilizada 

comúnmente para el almacenamiento de la fruta fresca es la conservación en 

frío. La preservación de frutos a baja temperatura conlleva una disminución 

de su metabolismo y un retraso en su deterioro. Por ello, para estudiar la 

función del ABA como hormona reguladora de la acumulación de 
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antocianinas y azúcares en cerezas, se llevó a cabo un tratamiento de 

temperatura durante la poscosecha de estos frutos. Se almacenaron cerezas a 

dos temperaturas distintas: a 23ºC y a 4ºC, durante una semana. Los resultados 

obtenidos en el Capítulo 1 muestran una elevada acumulación de antocianinas 

a 23ºC, mientras que a 4ºC, el contenido es menor y permanece constante. Se 

ha observado que, en cerezas, la actividad de PAL, una enzima clave para la 

síntesis de antocianinas, varía en frutos almacenados a 20ºC, por una elevada 

pérdida en el contenido de agua del fruto (Tsaniklidis et al., 2017). Esto 

concuerda con los resultados obtenidos en el Capítulo 4, donde se ve una 

elevada pérdida de agua después de almacenar las cerezas durante una semana, 

lo que favorecería la acumulación de antocianinas a 23ºC. A estos resultados 

se le suma una fuerte correlación negativa entre las antocianinas y el contenido 

de ABA a 23ºC, lo que indicaría que el ABA no es un regulador positivo en la 

acumulación de estos pigmentos en la sobremaduración, como sí lo es durante 

el proceso de maduración de las cerezas.  

Por otro lado, el contenido endógeno de ABA, a dos temperaturas 

distintas, presenta diferencias significativas. A 23ºC, la concentración de ABA 

disminuye progresivamente (Capítulo 1 y 4), lo que influye en la pérdida de 

turgencia del fruto. En cambio, se observa un incremento del ABA en cerezas, 

después de 2 días almacenadas a 4ºC. Asimismo, el tratamiento en frío 

mantiene a niveles elevados y constantes la biomasa del fruto, lo que indica 

una menor pérdida de agua durante la sobremaduración de las cerezas, además 

de una extender el tiempo de vida útil de las cerezas. Esto concuerda con los 

resultados obtenidos en el estudio del rambután (Sirirphollakul et al., 2006), 

es decir, un aumento de ABA reduce las pérdidas de agua por transpiración, 

por lo que el ABA actuaría como hormona protectora durante la 

sobremaduración a bajas temperaturas. 
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4. Cross-talk hormonal en cerezas 

En procesos como el crecimiento, maduración y sobremaduración de 

frutos, las hormonas juegan un papel muy importante. El desarrollo de frutos 

incluye una serie de cambios, como la división celular, biosíntesis de lignina, 

modificaciones en la pared celular vegetal, acumulación de pigmentos, 

removilización de nutrientes, entre otros, por lo que un balance adecuado entre 

las fitohormonas es necesario para llevar a cabo todos estos procesos. No 

obstante, la detección y cuantificación de las hormonas es un procedimiento 

mucho más complejo que la cuantificación de otros metabolitos. Por ejemplo, 

en el Capítulo 3, se puede ver una recopilación de datos sobre el contenido de 

melatonina en diferentes variedades de cerezas, incluyendo la estudiada en 

esta tesis, la variedad Prime Giant, que han llegado a su madurez comercial. 

Los resultados indican que la diversidad en las concentraciones de melatonina 

se debe a la influencia del método de extracción y, principalmente, a la técnica 

de cuantificación utilizada. El método más sensible y más preciso, en la 

identificación de estos compuestos, es la cromatografía líquida acoplada al 

espectrómetro de masas (LC-MS, Feng et al., 2014). 

Llegado a este punto, queda claro que las fitohormonas IAA, CKs y GAs 

son compuestos que promueven el crecimiento de las plantas. Además, 

también actúan en diferentes órganos vegetales y a nivel celular. En las cerezas 

de la variedad Prime Giant (Figura 5), así como también en otros frutos, estas 

tres hormonas actúan coordinadamente regulando el cuajado del fruto (fruit 

set, en inglés), es decir, están implicadas en la formación del fruto una vez la 

flor ha sido polinizada, y en su crecimiento en el árbol (Werner & Schmülling, 

2009; Kumar et al., 20124), regulando la división y expansión celular y los 

cambios producidos en la pared celular (Downes et al., 2001; Marowa et al., 

2016). Además, pasan de tener valores endógenos elevados a valores 
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mínimos, cuando el proceso de maduración comienza (Capítulo 2). En este 

caso, lo que se observa es un incremento significativo del contenido endógeno 

de ABA (Capítulos 1, 2 y 3), por lo que, se crea un delicado equilibrio entre 

las hormonas de crecimiento y la principal hormona reguladora de la 

maduración. Asimismo, hormonas conocidas por su implicación en la 

respuesta contra patógenos también influyen en el desarrollo de las cerezas en 

el árbol. JA y SA, presentes durante el crecimiento del fruto, se hallan a 

concentraciones mínimas en la maduración de las cerezas (Capítulo 3), 

dejando a las cerezas desprovistas de protección contra patógenos, por lo que 

son más susceptibles a su ataque. Estos resultados presentan un balance 

hormonal, en el que, durante el crecimiento del fruto, las hormonas 

promotoras del crecimiento son mayoritarias, mientras que el ABA se 

mantiene a niveles mínimos. Y, por el contrario, las hormonas que regulan el 

crecimiento deben disminuir para que el ABA pueda incrementar y favorecer 

el proceso de maduración. Si se desequilibra este balance hormonal, el proceso 

de maduración se retrasaría o el crecimiento se vería interrumpido (Wang et 

al., 2014). 

Con respecto a la melatonina, se ha podido observar en el Capítulo 3 que 

está implicada en el crecimiento de las cerezas y que la aplicación exógena de 

este compuesto inhibe el proceso de maduración, retrasando la acumulación 

de antocianinas. No obstante, la TA y las antocianinas no son los únicos 

parámetros que se ven afectados por el tratamiento de melatonina. Si bien, a 

nivel hormonal, ni el JA ni el SA se ven afectados tras la aplicación exógena 

de melatonina. Siendo estructuralmente similar al IAA y teniendo el mismo 

precursor en su biosíntesis, melatonina e IAA podrían coparticipar en procesos 

de crecimiento y desarrollo en plantas. Sin embargo, se ha observado que estas 

dos hormonas mantienen una relación dosis-dependiente, ya que una 

concentración elevada de melatonina podría tener un efecto antagónico al 
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IAA, inhibiendo el crecimiento y, en cambio, a concentraciones bajas, la 

melatonina influye en la biosíntesis del IAA aumentando el contenido 

endógeno y favoreciendo el proceso de crecimiento de raíces (Chen et al., 

2009; Wang et al., 2016). En los resultados del Capítulo 3, se observa que ni 

la melatonina a 10-5 M ni a 10-4 M afecta al contenido endógeno del IAA, por 

lo que las concentraciones de melatonina no son suficientes para ver una 

respuesta en la relación melatonina-IAA. Por otro lado, tras la aplicación 

exógena de melatonina, el contenido de ABA no muestra cambios 

significativos. En los resultados del Capítulo 3 se observa un incremento de 

ABA, por lo que la melatonina exógena no afecta a su contenido endógeno y 

en este caso, no influiría negativamente a el proceso de maduración. Por lo 

tanto, ¿cuál sería el mecanismo por el cual la melatonina retrasa la 

acumulación de antocianinas en cerezas y, por ende, la maduración? 

Mientras que los niveles endógenos de ABA no se ven alterados tras la 

aplicación de melatonina, GAs y CKs son fuertemente influenciados, 

dependiendo de la concentración de melatonina aplicada. En el caso de las 

GAs, no se muestran diferencias significativas entre el tratamiento con 

melatonina 10-5 M y el control. Por el contrario, la aplicación de mayor 

concentración (10-4 M) afecta positivamente a la GA1, incrementando su 

contenido después de 4 horas. El efecto opuesto se observa en la GA3 y GA7, 

que presentan concentraciones más bajas que las cerezas control. Esta 

disminución en el contenido endógeno de GAs podría estar relacionada con el 

aumento de TA que se obtiene después de 11 días tras el tratamiento de 

melatonina 10-4 M, ya que, además de las CKs, las GAs podrían estar 

implicadas en la demanda de nutrientes y compuestos orgánicos, estimulando 

el metabolismo del carbono (Zhang et al., 2007). La aplicación de melatonina 

10-5 M también tiene sus efectos en la regulación hormonal. La Z experimenta 

un aumento en su contenido a las 24 horas del tratamiento, para luego 
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disminuir drásticamente, al cabo de 5 días. El cambio más importante asociado 

a la maduración es el cambio de la coloración del fruto. Las cerezas pasan por 

un proceso llamado degreening, el cambio de color verde a rojo intenso. Es 

un proceso por el cual las clorofilas se degradan, mientras el fruto comienza a 

acumular antocianinas (Muñoz & Munné-Bosch, 2018). En este caso, los 

resultados del Capítulo 3 indican que la melatonina actúa como inhibidora de 

la maduración de las cerezas, posiblemente induciendo un aumento del 

contenido de CK, como se puede observar en estudios con Lolium perenne L. 

y Agrostis stolonifera L., donde la melatonina exógena regula la transcripción 

de genes implicados en la biosíntesis y señalización de las CKs (Zhang et al., 

2017; Ma et al., 2018), las cuales juegan un papel importante en la supresión 

de la degradación de clorofilas (Choi & Hwang, 2007), retrasando, así, la 

acumulación de antocianinas. 

El conocimiento generado durante la tesis deja abierta nuevas puertas 

hacia futuros estudios. El empleo de compuestos que promuevan la biosíntesis 

de hormonas como el IAA, la Z y la GA4 sería mucho más efectivo que la 

aplicación de GA3 (Capítulo 2), para aumentar el tamaño de las cerezas que, 

por tanto, ayudaría a mejorar la calidad del fruto, atrayendo más nutrientes y 

azúcares (Coombe, 1976), durante la primera fase de crecimiento. Sin 

embargo, para comprobar su efecto como inhibidoras de la maduración no 

solo en cerezas, también en otros frutos no climatéricos, se requieren 

experimentos adicionales, como la aplicación exógena directa de estas mismas 

hormonas o una combinación de ellas. Además, como se observa en el 

Capítulo 3, las hormonas no se comportan de la misma manera si se aplican 

a diferentes concentraciones. El IAA actúa como inhibidor del crecimiento a 

elevadas concentraciones en Lupinus albus L. (Hernández-Ruiz et al., 2004) 

Por lo que, saber la concentración adecuada para modular procesos 

importantes en frutos, como es el crecimiento o su maduración, es otro 
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importante objeto de estudio. Otro factor a tener en cuenta en futuros estudios 

es el estadio del fruto. Es decir, una aplicación de Z, por ejemplo, no tendrá el 

mismo efecto si se realiza en el cuajado el fruto, donde promoverá la división 

celular, que si se aplica al final de la maduración, donde probablemente ejerza 

como inhibidor. De hecho, la aplicación exógena de SA en la poscosecha de 

cerezas, de la variedad Cristalina y Prime Giant, reduce significativamente la 

sobremaduración del fruto, evitando que su calidad decaiga (Valero et al., 

2011). Por el contrario, si se aplica durante la maduración, los frutos muestran 

protección frente a patógenos induciendo una respuesta de defensa (Hussain 

et al., 2014). Por esto, hace falta más investigación para comprender la 

compleja interacción hormonal que se produce durante el desarrollo completo 

del fruto en el árbol y cómo afecta a los parámetros de calidad. 





CONCLUSIONES 
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CONCLUSIONES 

❖ Las hormonas implicadas en la regulación del crecimiento en cerezas son

el IAA, las GAs y las CKs, promoviendo la división y expansión celular.

❖ El ABA juega un papel importante en la regulación del proceso de

maduración en frutos no climatéricos, favoreciendo positivamente la

acumulación de antocianinas y de azúcares en las cerezas.

❖ La melatonina también regularía el desarrollo de las cerezas, con un

posible rol como inhibidoras de la maduración.

❖ Existe un complejo balance hormonal o cross-talk durante el desarrollo de

las cerezas en el árbol. Estas hormonas actúan conjuntamente e

interaccionan entre ellas, dando lugar a diferentes respuestas en las

plantas. Esto se refleja en el equilibrio entre hormonas promotoras del

crecimiento y el ABA, ya que esta última no puede promover la

maduración si las otras no se encuentran a niveles mínimos.

❖ La respuesta a la aplicación exógena de melatonina depende de la

concentración aplicada. A concentraciones bajas (10-5 M), la melatonina

retrasa la acumulación de antocianinas, mientras que a concentraciones

elevadas (10-4 M), se observa un aumento de la acidez.

❖ La aplicación exógena de melatonina 10-5 M afecta directamente a la

concentración de CKs, concretamente a la Z, creando un cross-talk

hormonal, que respondería inhibiendo la degradación de las clorofilas, por

lo que retrasaría la acumulación de antocianinas y a su vez, inhibiría la

maduración en las cerezas.
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❖ Los resultados obtenidos con la aplicación de melatonina tienen un gran

valor en el sector de la biotecnología agroalimentaria, ya que, además de

no ser un compuesto dañino para la salud humana, a través de la

melatonina se puede modular el ritmo de la maduración en las cerezas.

❖ La disminución de ABA, CKs y GA3 durante la sobremaduración de las

cerezas indica que estas hormonas participan en la protección contra el

deterioro del fruto.

❖ A temperatura ambiente, el ABA no regula la acumulación de

antocianinas, que experimentan un incremento muy elevado en su

concentración después de una semana de almacenamiento, debido, al

menos en parte, a la gran pérdida de agua.

❖ A 4ºC, la concentración de ABA aumenta, evitando pérdidas de agua

durante la conservación en frío de las cerezas y alargando su vida útil.

❖ Los resultados obtenidos en este trabajo son de gran importancia a nivel

comercial, ya que sientan las bases para el desarrollo de posibles productos

que sean capaces de modular los procesos de crecimiento, maduración y

sobremaduración en cerezas, u otros frutos, y de esta manera, mejorar su

calidad.
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