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pérdida de agua. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 36
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agua. . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . 58

C.6. Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 1. . . . . 59

C.7. Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 2. La

ausencia de puntos en la región IP es debido a la pérdida de
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D.9. Ajustes Curvas Completas, Experimento 3, d́ıa 4. La ausencia

de puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua. 70
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Resumen

En este trabajo se obtuvieron curvas de fluorescencia inducida de cloro-

fila a de hojas de espinaca sujetas a deshidratación a 25◦C. Los resultados

experimentales encontrados mostraron que, debido a la pérdida de agua en

las hojas, las curvas de fluorescencia se desplazaron hacia valores superiores

de fluorescencia. Además, se encontró que existe un umbral en la pérdida

de masa asociada a la deshidratación sobre el cual los efectos de la des-

hidratación son significativos ya que, si la hoja pierde más del 20% de su

masa, la región IP no está presente en las curvas de fluorescencia inducida.

Adicionalmente, se realizó el ajuste de las curvas experimentales usando

una variante del modelo estocástico propuesto en trabajos anteriores. Para

este estudio se consideró directamente la contribución de los parámetros de

conectividad (pα) y no como parte de los pesos estad́ısticos. Con el cambio

realizado se obtiene que si pα es igual a 1, entonces la región asociada a un

dominio espećıfico estará ausente. De hecho, en este trabajo se encontró,

con valores de χ2 menores a 4, que el parámetro de conectividad asociado

a la región IP (p3) tomó valores cercanos a 1 (0.94 ± 0.051), lo cual es

consistente con las curvas experimentales obtenidas, en donde la región IP

no está presente, incluso este parámetro únicamente aumentó a medida que

la hoja perdió agua.
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Abstract

In this work, chlorophyll a fluorescence induction curves were obtained

from spinach leaves subjected to dehydrataion at 25 ◦ C. The experimental

results found showed that due to the loss of water in the leaves, the fluores-

cence curves shifted towards higher fluorescence values. In addition, it was

found that there is a threshold in the loss of mass above which the effects

of dehydratation are significant. If the leaf loses more than 20% of its mass,

the IP region is not present in induced fluorescence curves. Additionally,

the fitting of the experimental curves was carried out using a variant of the

stochastic model proposed in previous works. For this study, the contribu-

tion of the connectivity parameters (pα) was considered directly and not

as part of the statistical weights. With the change made, it was obtained

that if pα is equal to 1 then the region associated with a specific domain is

absent. In fact, in this work it was found with values of χ2 less than 4 that

the connectivity parameter associated with the IP region (p3) took values

close to 1 (0.94 ± 0.051) which is consistent with the experimental curves

obtained, where the IP region is not present. Importantly, this parameter

only increased as the leaf loses water.

xiv



Caṕıtulo 1

Introducción

La fluorescencia inducida de clorofila a en hojas vegetales provee infor-

mación sobre el aparato fotosintético y el estado fisiológico de las plantas.

Esta se obtiene al mantener una hoja en la oscuridad durante varios minutos

y después es expuesto a la luz entonces se produce un aumento repentino de

la fluorescencia de clorofila seguido de una disminución lenta de la misma

[1, 2, 4]. Numerosos estudios han demostrado que tal fluorescencia está rela-

cionada con la actividad del llamado fotosistema II (PSII) [1 - 4]. La curva

que describe la evolución en el tiempo de la fluorescencia inducida presenta

tres regiones caracteŕısticas denominadas: OJ, JI e IP, por tal razón se la

conoce como curva OJIP [3, 5]. También se la conoce como curva Kautsky

quien la describió por primera vez en 1931.

Es conveniente agregar que la fluorescencia es uno de los mecanismos de

desexcitación de las hojas. En condiciones normales la mayor parte de la

enerǵıa absorbida se usa en los procesos asociados a la fotośıntesis, por lo

cual, el rendimiento de la fluorescencia es bajo; pero cuando una hoja adap-

tada a la oscuridad se ilumina simultáneamente con luz visible y con un

pulso de luz saturado provocando que todos los centros de reacción del PSII

se cierren este rendimiento es máximo [2, 3, 9, 10].

Varios modelos para la fluorescencia inducida han sido propuestos, sin em-
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bargo, ninguno logra explicar satisfactoriamente todas las caracteŕısticas de

las curvas de fluorescencia inducida de clorofila a [2, 11]. El modelo con ma-

yor aceptación es el propuesto por Duysens y Sweers, denominado modelo

QA, mismo que sostiene que el aumento de la fluorescencia desde un valor

mı́nimo (F0) hasta un valor máximo (FM) se debe únicamente a la reducción

de la llamada Quinona A (QA) [1, 2, 11]. A pesar de que este modelo explica

de forma apropiada la actividad fotoqúımica del PSII, se han encontrado

algunas inconsistencias entre este modelo y las curvas experimentales [11].

Además, el modelo QA no explica el comportamiento de la fluorescencia

inducida asociados a cambios en la temperatura o en el contenido de agua

[2, 11].

Debido a estas inconsistencias en trabajos anteriores: [12,13] se ha utili-

zado un modelo estocástico, para analizar el comportamiento de las curvas

de fluorescencia. Este modelo propone que cada región de la curva Kautsky

está asociada a la actividad de dominios fotosintéticos espećıficos. Además,

considera la existencia de cambios conformacionales que determinan la acti-

vidad de estos dominios. A pesar de que, se ha podido demostrar la utilidad

de este modelo para explicar el comportamiento de la fluorescencia inducida

con la temperatura [12, 13], no se han estudiado los cambios provocados en

la fluorescencia debido a la deshidratación y si dichos cambios pueden ser

explicados mediante este modelo.

Este estudio surge de la necesidad de analizar la capacidad del modelo

estocástico planteado para describir la emisión de fluorescencia inducida

bajo diversas condiciones experimentales, considerando que el aparato fo-

tosintético es el primer objetivo de tensiones tales como: exceso de enerǵıa,

temperaturas altas, deficiencia de nutrientes, enfermedades foliares, resis-

tencia al fŕıo, sequia, etc. La medición de fluorescencia inducida de clorofila

a es una herramienta valiosa para evaluar cómo estas limitaciones afectan los

diferentes mecanismos fisiológicos y el rendimiento del aparato fotosintético
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[6-8]; por lo que, el efecto de la deshidratación en hojas de espinaca puede

cuantificarse con ayuda de las curvas de fluorescencia inducida.

En este trabajo se analizaron curvas de fluorescencia inducida de clorofi-

la a obtenidas de hojas de espinaca con diferentes grados de deshidratación

a 25◦C. Para esto se utilizó una variante del modelo estocástico utilizado

en los trabajos de Villagomez [12] y Ludeña [13]. Los resultados del análisis

corroboran la validez del modelo estocástico para explicar el origen de las

curvas de fluorescencia.
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Caṕıtulo 2

Marco Teórico

2.1. Fundamentos Biof́ısicos

La fotośıntesis es un proceso f́ısico-qúımico que ocurre en plantas, algas

y algunas bacterias, y convierte la enerǵıa solar absorbida en compuestos

orgánicos complejos. Este proceso ocurre en los cloroplastos, los cuales son

orgánulos celulares delimitados por una doble membrana (membrana exter-

na e interna). Además, contienen estructuras denominadas granas formadas

por sacos en forma de discos apilados conocidos como tilacoides (Figura 2.1)

[3, 15, 16].

Figura 2.1: Estructura de un cloroplasto

Los tilacoides son estructuras membranales cerradas que contienen los

siguientes complejos protéınicos: complejo antena (LHC), complejo ATP
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sintasa, fotosistema I (PSI), fotosistema II (PSII) y citocromo b6/f , los

cuales son fundamentales en la llamada fase luminosa de la fotośıntesis [3,

15]. Los fotosistemas PSI y PSII contienen centros de reacción en donde se

encuentran los pigmentos (clorofila a, clorofila b, etc) y numerosas protéınas.

Además, estos dos fotosistemas junto con el citocromo b6/f son los com-

ponentes principales necesarios para la cadena de transporte de electrones

desde el agua hasta el elemento oxidante NADP+ ”Nicotinamide adenine

dinucleotide phosphate”[3, 15, 17].

El PSII contiene un complejo antena captador de luz (LHCII), el cual no

está expuesto al estroma (parte exterior acuosa de la membrana fotosintéti-

ca), mientras que, el PSI, el citocromo b6/f y el complejo ATP sintasa están

en contacto con el estroma [3]; bajo condiciones normales el flujo de elec-

trones va desde el fotosistema II a través del complejo citocromo b6/f hacia

el fotosistema I [3, 15-17].

2.1.1. Cadena de Transporte de Electrones

Figura 2.2: Esquema del flujo de electrones en la membrana tilacoide.

Cuando una molécula de clorofila (Chl) del complejo antena absorbe un

fotón, se excita, es aśı que, la enerǵıa se transfiere entre los complejos an-

tena en forma de excitones. Este proceso se prolonga hasta llegar al centro
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de reacción fotosintético donde se encuentra un par de moléculas de Chl

conocidas como P680. Cabe señalar que P680 es una molécula de clorofila a

con absorción máxima en 680 nm, de ah́ı su nombre [3, 8, 15]. A su vez, el

electrón se transfiere desde P ∗
680 (primer estado singlete excitado de P680)

hasta un aceptor intermedio, la feofitina (Pheo), luego se transfiere rápida-

mente al aceptor primario llamado quinona QA. Por ello, se crea un oxidante

altamente activo, P+
680 [3, 8, 15].

Simultáneamente, dos moléculas de agua se oxidan para extraer cuatro elec-

trones, los cuales se transfieren al P+
680 reemplazando los transferidos a la

quinona QA, mientras tanto se produce una molécula de ox́ıgeno y se liberan

protones en el lumen de la membrana tilacoidal [16]. La plastoquinona QA

se reduce, el electrón fotoexcitado a través de la quinona QB pasa desde el

PSII a un nivel más bajo de eneǵıa en el PSI, obteniendo aśı, un centro de

reacción abierto cuya configuración se define más adelante [15].

El proceso anterior se realiza hasta que QB tenga dos electrones, poste-

riormente, cuando QB se reduce a la forma Q2−
B se protoniza, tomando

protones del estroma generando el plastoquinol PQH2, luego los productos

se transfieren al citocromo b6/f [3, 15].

La serie de reacciones redox (oxidación y reducción) anteriores da lugar

a la cadena de transporte de electrones fotosintética (Figura 2.2), la misma

que provoca la regeneración de los portadores de electrones y la creación de

un gradiente de protones para obtener adenośın trifosfato (ATP) [3, 16].

Existen dos estados en los que los centros de reacción pueden estar: abierto

o cerrado. Un centro de reacción cerrado posee la siguiente configuración

[15]:
[

P680 Pheo Q−
A QB

]

(2.1)
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Por otro lado, un centro de reacción abierto presenta la siguiente configu-

ración [15]:
[

P680 Pheo QA Q−
B

]

(2.2)

2.1.2. Fluorescencia Inducida de Clorofila a

La emisión de fluorescencia inducida proviene principalmente de la desex-

citación de las moléculas de clorofila a del centro de reacción del fotosistema

II. Se obtiene cuando un organismo fotosintético se mantiene en oscuridad

alrededor de 30 minutos y después se expone a luz visible mientras un pulso

de luz cierra los centros de reacción, en ese momento, se produce un aumen-

to repentino de la fluorescencia de la clorofila, seguido de una disminución

lenta de la misma; a este fenómeno se lo conoce como Efecto de Kautsky [3,

9, 15, 17].

Figura 2.3: Regiones de la curva de fluorescencia inducida de clorofia a. La
curva fue obtenida de una hoja de espinaca en condiciones fisiológinas normales

en el laboratorio de Biof́ısica del departamento de F́ısica.

Un aumento en la emisión fluorescente de clorofila en el tiempo pasa

por varias etapas, depende del desempeño adecuado de los aceptores y do-

nantes en el transporte de electrones y de una eficiente comunicación entre

los centros de reacción del PSII [3]. La Figura 2.3 muestra las tres regiones

principales de la curva de fluorescencia, cada región tiene una duración ca-

racteŕıstica: O-J de 0 hasta ∼ 3 ms, J-I de ∼ 3 a ∼ 30 ms e I-P de ∼ 30 a
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∼ 300 ms. Al inicio de la exposición de la luz comienza el tiempo t = 0 [3,

18-20, 23]. Es decir, los anchos caracteŕısticos de las regiones OJ, JI e IP

son del orden 100ms, 101ms y 102ms, respectivamente.

La región O-J tambień se conoce como fase fotoqúımica, debido a que, está

asociada a la reducción gradual de quinona QA. Por otra parte, la región

J-I-P se conoce como fase térmica por su sensibilidad a los cambios de tem-

peratura, refleja principalmente una reducción secuencial de las quinonas B

(en la región JI) y se enlaza con el flujo de electrones hacia la quinona A

del PSI (en la región IP) [8, 9, 11].

Efecto de la Deshidratación

Varios factores estresantes abióticos pueden afectar directa o indirec-

tamente la actividad fotosintética de las hojas y cambiar la cinética de la

clorofila a [3, 36]. El PSII es bastante resistente al estrés h́ıdrico pero su

influencia en las reacciones fotoqúımicas se manifiesta solo bajo estrés seve-

ro [3, 27]. El umbral de déficit de agua estimado es del 30% en una hoja,

por encima del cual los procesos bioqúımicos se verán afectados significati-

vamente [3, 38].

El estrés por seqúıa conduce a una reducción del número de centros de

reacción funcionales, aśı como una disminución en el transporte de electro-

nes [3, 22-27]. Estos efectos provocan una restricción en el lado aceptor del

PSI, el cual está directamente relacionado con la región IP, por ello, esta re-

gión tiende a desaparecer bajo este tipo de estrés. Sin embargo, el grado de

pérdida de la región IP depende de la variedad de la planta y su tolerancia

a la seqúıa [3, 26, 32-38].

2.1.3. Modelo QA y sus limitaciones

El modelo QA fue propuesto por Duysens y Sweeres en 1963 [2, 28],

este modelo y sus variantes explican la mayoŕıa de las caracteŕısticas de la
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curva Kautsky. La suposición principal del modelo QA es que el aumen-

to de flourescencia desde un valor mı́nimo (F0) a un valor máximo (FM)

se debe a la reducción de la quinona QA y a la transferencia de enerǵıa de

excitación entre las unidades fotosintéticas dentro de los fotosistemas [2, 11].

Una de las limitaciones del modelo QA es que no permite explicar la va-

riación de fluorescencia ocasionada por la temperatura [11, 28]. Las limita-

ciones encontradas en el modelo QA sugieren [17] que el rendimiento de la

fluorescencia no solo está asociada únicamente a la reducción de QA sino

también por procesos adicionales como: cambios conformacionales en las

protéınas de las unidades fotosintéticas, inducidos por la luz [29] y la hete-

rogeneidad de los centros de reacción del PSII [17].

2.2. Modelo Estocástico para la Fluorescen-

cia Inducida

El modelo utilizado para describir la evolución temporal de la fluores-

cencia inducida es una extensión del modelo propuesto originalmente por

Paillotin [1, 30]. Este último, caracteriza mediante el parámetro de conecti-

vidad p el movimiento de excitación entre las diferentes unidades del PSII,

considerando que no están aisladas sino agrupadas en dominios con cuatro

centros de reacción, los cuales dependiendo del estado de oxidación de QA

pueden estar abiertos o cerrados. En el modelo de Paillotin el rendimiento

de la fluorescencia r y la concentración de centros de reacción cerrados q(t)

están relacionados de la siguiente manera [1, 30]:

r =
(1− p)q(t)

1− pq(t)
(2.3)

Por otro lado, el valor del rendimiento macroscópico experimental de la

fluorescencia se obtiene conociendo los valores mı́nimo y máximo de fluo-
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rescencia, F0 y FM respectivamente, aśı [12, 13]:

r =
F (t)− F0

Fm − F0

(2.4)

Igualando las ecuaciones 2.3 y 2.4 se tiene que:

(1− p)q(t)

1− pq(t)
=

F (t)− F0

Fm − F0

(2.5)

Entonces, de la ecuación 2.5 se obtiene la expresión que describe la evolución

temporal de la fluorescencia inducida, en el modelo de Paillotin.

F (t) = F0 +∆F
(1− p)q(t)

1− pq(t)
(2.6)

donde ∆F = (Fm − F0).

Considerando que existen tres regiones en una curva Kautsky se plantea la

existencia de tres tipos de dominios fotosintéticos asociados a una transición

y a una región espećıfica de la curva [12, 13]. Entonces, considerando 2.6,

se obtiene:

F (t) = F0 +
3

∑

α=1

∆Fα

(1− pα)qα(t)

1− pαqα(t)
(2.7)

Donde pα es el parámetro de conectividad del dominio α y qα es la fracción

de centros de reacción cerrados en el dominio α. ∆Fα es el rango de fluo-

rescencia asociado a la actividad del dominio α.

La expresión (2.7) para F(t) difiere de aquella utilizada en los trabajos de

Villagómez [12] y Ludeña [13], en los cuales la ecuación empleada para de-

terminar la evolución de la fluorescencia en función del tiempo es:

F (t) = F0 +
3

∑

α=1

aα
qα(t)

1− pαqα(t)
(2.8)

En (2.8) se considera al parámetro pα como parte de los pesos estad́ısticos

según la relación aα = (Fm − F0)(1− pα).

La ventaja de utilizar la expresión (2.7) es la posibilidad de modelar la
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desaparición de una o más regiones en la curva de fluorescencia. Esto ocu-

rre cuando pα es igual a 1. La evolución de la fluorescencia descrita por las

ecuaciones 2.7 y 2.8 está determinada por la evolución de q(t). Esta última

se encuentra simulando la ocurrencia estocástica de las transiciones de los

centros de reacción en cada dominio. Por está razón, el modelo se lo ha

denominado estocástico.

2.2.1. Evolución de q(t)

Para cada dominio fotosintético, los centros de reacción pueden estar en

los estados abiertos (NAα) o cerrados (NBα) los cuales se relacionan según:

NAα
kα−→ NBα (2.9)

Las transiciones del tipo 2.9 son consideradas como cambios conformacio-

nales [12], siendo kα la constante cinética asociada a la transición en un

dominio tipo α (α = 1, 2, 3). Además, en el tiempo dt la probabilidad de

que la transición ocurra viene dada por kαdt. Por otro lado, las configura-

ciones de las conformaciones pueden ser de dos tipos: inactiva si el centro

de reacción está abierto y activa si el centro de reacción está cerrado.

Si consideramos que inicialmente todos los centros de reacción (N) están

abiertos, entonces:

NA1 = NA2 = NA3 = N

NB1 = NB2 = NB3 = 0

La primera transición está asociada a la región OJ y está dada como:

NA1
k1−→ NB1 (2.10)

La segunda transición tiene lugar cuando el tiempo es mayor a un valor

umbral T1:

NA2
k2−→ NB2 (2.11)
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La constante cinética asociada a esta transición está dada por:

k2 =







0 si t < T1

k2 si t ≥ T1

(2.12)

Por otro lado, la tercera transición ocurre cuando el tiempo es mayor al

valor umbral T2; siendo T1 < T2:

NA3
k3−→ NB3 (2.13)

La constante cinética está dada por:

k3 =







0 si t < T2

k3 si t ≥ T2

(2.14)

Los tiempos umbrales T1 y T2 delimitan la primera y segunda región de la

curva Kautsky respectivamente.

Considerando la cinética propuesta para los dominios fotosintéticos, la evo-

lución temporal del número de dominios abiertos NAα puede simularse con

ayuda del algoritmo de Gillespie [31, 32]. En este algoritmo, el tiempo en el

que se produce una transición tipo 2.9 está dada por:

τα =
1

kαNAα

· ln

(

1

rα

)

(2.15)

donde rα ∈ [0, 1] es un valor aleatorio.

Después de alcanzar cada tiempo umbral, se comparan los tiempos τi y

τj, en los que ocurriŕıan las transiciones i o j respectivamente. Para deter-

minar la transición que tendrá lugar, se escoge aquella con el menor valor

de τα.

Una vez que los valores de NAα y NBα están determinados se pueden en-
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contrar las fracciones de centros de reacción cerrados q(t), las mismas que

están definidas como:

qα(t) =
NBα

NAα +NBα

(2.16)
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Caṕıtulo 3

Metodoloǵıa

3.1. Curvas Experimentales

3.1.1. Preparación y elección de hojas

Figura 3.1: Secado en la cámara de flujo.

Se usaron hojas frescas de espinaca cultivadas orgánicamente sin fertili-

zantes en un huerto familiar. Al momento de cortar las hojas se escogieron

las más verdes y aplanadas; en el laboratorio se las lavó y luego se las secó

dentro de una cabina de flujo laminar alrededor de 45 minutos (Figura 3.1).

Luego, se pesó las hojas y posteriormente se adaptaron a la oscuridad por 10
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minutos envolviéndolas con papel aluminio. Después se obtuvo una prime-

ra medida de la curva de fluorescencia inducida, la misma que sirvió como

criterio para la selección de las hojas.

En caso de que en la curva se observaran las tres regiones principales OJ,

JI e IP, que caracterizan a la curva Kautsky como se muestra en la Figura

2.3, la hoja fue seleccionada, caso contrario fue desechada. Finalmente, se

seleccionó otra hoja con peso similar a la ya escogida; la primera sirvió para

realizar las mediciones de las curvas de fluorescencia; mientras que la se-

gunda hoja sirvió como control de la pérdida de agua asociado a la pérdida

de masa.

3.1.2. Medidor de Fluorescencia

Se utilizó un analizador de fluorescencia ’Multiple ExcitationWavelenght

Chlorophyll Fluorescence’ (MC-PAM, Heinz Waltz GmbH, Germany), con-

juntamente con el software PAMWIN en un computador Dell con Windows

Professional. El equipo nos muestra los cambios relativos de fluorescencia,

por lo que las mediciones no tienen unidades espećıficas, razón por la cual

en el tratamiento de los datos se usó unidades arbitrarias (u.a.).

Para inducir la fluorescencia en hojas in vivo se trabajó con luz act́ınica

de 400nm. Es decir, con radiación dentro del rango de longitudes de onda

capaces de producir actividad fotosintética. Adicionalmente, se usó un pulso

intenso de luz capaz de excitar todos los centros de reacción ocasionando

que estos se cierren (pulso saturado de 440nm) y con una intensidad de 4626

µmoles de fotones m−2s−2, estudiando la banda azul de absorción de haces

de fluorescencia (440nm). Además se colocó un filtro para evitar la detec-

ción de longitudes de onda mayores a 650 nm, como se sugiere en trabajos

anteriores [12, 13].
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3.2. Experimentos

Figura 3.2: Esquema Experimental

La Figura 3.2 muestra el esquema experimental en las mediciones. El

recuadro azul representa la caja en donde se colocaron: el emisor, las hojas

selecionadas, el detector y el termómetro. La caja se utilizó para facilitar el

control de la temperatura, aśı como la iluminación de la muestra.

(a) Adaptación luz natural. (b) Adaptación a la oscuridad.

Figura 3.3: Montaje experimental: (a) 1. Unidad de Control del MC-PAM, 2.
Emisor, 3. Detector, 4. Hoja 1, 5. Hoja 2, 6. Placa Metálica con Resistencias de

Potencia, 7. Termómetro. (b) Adaptación a la oscuridad.

Una vez seleccionadas las hojas y configurado el equipo de medición se

procedió a pesar las hojas, luego se las colocó dentro de la caja con ilumi-

nación natural durante 30 minutos (Figura 3.3a), después al cerrar la caja

se adaptaron las hojas a la oscuridad por 30 minutos (Figura 3.3b). Poste-
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riormente, en la hoja 1 se realizó la medición de las curvas de fluorescencia,

mientras que, en la hoja 2 se realizó el control del peso. Las hojas se mantu-

vieron en la caja hasta obtener alrededor de 8 mediciones por d́ıa, es decir,

secuencialmente las hojas se adaptaron: a iluminación natural (30 minutos),

a la oscuridad (30 minutos), se tomó la medida de la curva de fluorescen-

cia (hoja 1) y se realizó el control del peso (hoja 2). Por lo tanto, entre

cada medida tomada secuencialmente hubo 1 hora de diferencia. Las hojas

permanecieron dentro de la caja con la puerta cerrada hasta el siguiente d́ıa.

Durante los d́ıas posteriores se tomaron medidas con las mismas hojas,

siguiendo el mismo procedimiento. Durante el experimento se verificó que

la temperatura permaneciera en 25◦C, para ello se colocó dentro de la ca-

ja un circuito formado de 12 resistencias de potencia conectadas en serie

colocadas en medio de dos placas metálicas. Adicionalmente, se colocó un

termómetro en la parte superior de la caja, el cual permitió verificar que la

temperatura se mantuviera en 25◦C como se observa en la Figura 3.3.

Figura 3.4: Curvas de Fluorescencia Experimentales

El equipo de medición está configurado para detectar fluorescencia hasta

los 300 ms. Sin embargo, durante los experimentos relizados se obtuvieron

curvas que presentaron valores constantes después de alcanzar un valor de

FM ∼ 7 como en la Figura 3.4, figura representativa de las curvas experi-
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mentales, en donde se observa que las curvas se saturan desde ∼ 80ms. Por

está razón, al momento de obtener las curvas de fluorescencia teóricas no se

consideró los valores de fluorescencia constantes.

3.2.1. Ajustes de las Curvas Experimentales

El ajuste de las curvas de fluorescencia se realizó considerando que éstas

se generan según el mecanismo propuesto en el modelo estocástico descrito

en el caṕıtulo 2. Para esto se implementó un programa en lenguaje C++

(el código se presenta en la sección Anexos B), el cual permite simular la

evolución en el tiempo de la fluorescencia inducida dado un conjunto de

parámetros espećıficos de entrada. Inicialmente, se escoge un conjunto de

parámetros iniciales los cuales permiten realizar un ajuste preliminar, al

finalizar dicho ajuste se obtiene un nuevo conjunto de parámetros con los

cuales se reemplaza el grupo inicial. Este proceso se repite hasta obtener

un ajuste aceptable, es decir, cuando los valores predichos con el modelo

difieran de los valores experimentales en una cantidad comparable con el

error experimental.

La diferencia entre los valores medidos (F exp
i ) y simulados (F sim

i ) se cuan-

tifica con la función objetivo (Fobj) definida de la siguiente manera:

Fobj =

√

√

√

√

√

n
∑

i=1

|F sim
i − F exp

i |2

n
(3.1)

donde n es el número de puntos experimentales. El programa desarrollado

busca aleatoriamente el conjunto de parámetros que minimiza Fobj. Adicio-

nalmente, Fobj está relacionada con el estad́ıstico χ2 que mide la bondad del

ajuste de la función F generada con el método estocástico mismo que se lo

describe más adelante en la sección 3.2.2.
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Figura 3.5: Esquema para generar F (t) siguiendo el modelo estocástico.

El diagrama de flujo del programa para obtener las curvas teóricas si-

guiendo una variante del modelo estocástico se muestra en la Figura 3.5.

Como una primera parte para cada experimento se realizó el ajuste por re-

giones de la primera curva obtenida en el primer d́ıa de medición, es decir,

se separaron las tres regiones para luego realizar el ajuste respectivo. Para

cada región se usó un conjunto inicial de 3 parámetros aleatorios (kα, aα,

pα, α = 1, 2, 3) con los cuales se realizó un ajuste preliminar, luego mediante

la minimización de Fobj se encontró un nuevo conjunto de parámetros, los

cuales permitieron un mejor ajuste en cada región. El valor de F0 conside-

rado como la fluorescencia inicial corresponde a la región OJ mientras que,

para las regiones JI e IP, dicho valor se obtuvo de la curva experimental

observando los lugares en donde las regiones OJ y JI llegan respectivamente

a un valor de saturación; de esta forma se obtuvo 9 de los 11 parámetros
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que describen la curva de fluorescencia.

Una vez obtenidos los nueve parámetros para la medida 1 del d́ıa 1 se

procedió a realizar el ajuste completo de esta curva, es decir, se trabajó

simultáneamente con las tres regiones, OJ, JI e IP, usando los parámetros

obtenidos previamente (ajuste por regiones) como parte de los valores pre-

liminares. Se usó un conjunto inicial de 11 parámetros (kα, aα, pα, qOJ , qJI ,

α = 1, 2, 3) de los cuales 9 fueron conocidos (obtenidos mediante el ajuste

por regiones) y dos de ellos (qOJ , qJI) fueron valores aleatorios. Una vez

encontrado un ajuste aceptable para la medida 1 del d́ıa 1 se procedió a

realizar el ajuste completo de la medida 2 del d́ıa 1 considerando los valores

encontrados previamente (medida 1) como conjunto inicial de parámetros.

Este proceso se lo repitió hasta realizar el ajuste completo de todas las

curvas obtenidas en el primer d́ıa. Posteriormente, se realizó todo el proce-

dimiento anterior para las curvas experimentales de los siguientes d́ıas de

medición empezando por el ajuste por regiones de la primera medida obte-

nida en cada d́ıa.

Para cada experimento se realizó el ajuste de las curvas experimentales

hasta obtener errores menores a 0.04. Finalmente, se analizó la evolución en

el tiempo de los parámetros obtenidos en el ajuste de las curvas. Es decir,

se estudió si dichos parámetros aumentan, disminuyen o presentan algún

comportamiento similar como consecuencia de la deshidratación.

3.2.2. Chi-Cuadrado

El estad́ıstico χ2 está definido por:

χ2 =

n
∑

i=1

|F sim
i − F exp

i |2

σ2
(3.2)
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donde n es el número de puntos experimentales, σ2 es la desviación cuadráti-

ca media [39-41].

En [13] se recomienda realizar experimentos tales que el error asociado a la

medición sea menor al 0.34% de la fluorescencia máxima. En este trabajo

para el primer experimento se obtuvo σexp = 0.014 que representa el 0.2%

de la fluorescencia máxima. El σexp fue obtenido entre las primera y se-

gunda curvas de fluorescencia ya que entre estas curvas no existen cambios

importantes debido a la deshidratación en la hoja. Al valor de la diferencia

obtenida entre dichas curvas se lo considero como una medida ocasiona-

da únicamente por el error experimental. Por lo que, en este estudio para

obtener χ2 se considero para todos los ajustes de las curvas un σ = 0.02

siguiendo la sugerencia propuestas en [13].

Asimismo, se considero el chi-cuadrado reducido (χ2) mismo que está defi-

nido como [39]:

χ2 =
χ2

ν
(3.3)

donde ν son los grados de libertad definidos de la siguiente forma:

ν = n− l (3.4)

siendo n el numero de puntos experimentales y l las ligaduras. En este caso l

es igual a 12 considerando los 11 parámetros del modelo más uno. Entonces,

3.4 será igual a:

ν = 30000− 12 = 29988 (3.5)

por lo que podemos considerar que ν ∼ n. Por lo mencionado anteriormente,

el ajuste de las curvas fue aceptado cuando χ2 < 4 ya que, si χ2 ≫ 1 las

curvas teóricas no concordaŕıan con las curvas experimentales.

Adicionalmente, χ2 y Fobj están relacionadas de la siguiente forma:

χ2 =
nF 2

obj

σ2
(3.6)
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pero en este caso n y σ2 son valores constantes, entonces de 3.6 obtenemos:

χ2 = CF 2
obj (3.7)

donde C =
n

σ2
es una constante. De la ecuación 3.7 podemos decir que si

obtenemos un valor de χ2 aceptable en el ajuste lo mismo ocurrira con el

valor de F 2
obj.

3.2.3. Desviación Cuadrática entre Curvas Experimen-

tales

La separación entre las curvas experimentales se cuantificó mediante la

desviación cuadrática media (σjk,1) con respecto a una curva de referencia;

se definió σjk,1 de la siguiente forma:

σjk,1 =

√

√

√

√

√

√

np=200
∑

i=1

|Fi,jk − Fi,1|
2

np

(3.8)

donde, Fi,jk es la última curva experimental (j) obtenida en cada d́ıa (k),

Fi,1 es la primera curva del primer d́ıa de medición (curva de referencia),

np = 200 es el número de puntos experimentales.

Se consideró 200 puntos que en su mayoŕıa corresponden a la región OJ, es

decir, la separación entre las curvas experimentales para la región OJ sirvió

como un estimador de cuán separadas están las demás regiones de la curva

Kautsky (JI e IP).
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Caṕıtulo 4

Resultados

Se realizaron 3 experimentos siguiendo el procedimiento descrito en la

sección 3.2. El ajuste de las curvas obtenidas experimentalmente durante los

d́ıas de medición se realizó siguiendo el procedimiento detallado en la sección

3.2.1. Cabe mencionar que se utilizó una variante del modelo estocástico el

cual nos permite modelar la desaparición de una o más regiones de la curva

de fluorescencia inducida. Ya que, durante el segundo d́ıa de medición se

observó que las curvas se saturaban ∼ 30 ms, por lo que, la reǵıon IP no

estaba presente consistentemente con lo reportado en la literatura [4, 38].

4.1. Experimento 1

(a) (b)

Figura 4.1: (a) Curvas de fluorescencia experimentales, primeras y últimas
mediciones de cada d́ıa. (b) Evolución en el tiempo de la separación entre las

curvas experimentales. Experimento 1.
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Este experimento se realizó durante 2 d́ıas, se usaron 2 hojas de peso

similar, se trabajó con la misma sección de hoja. En la primera hoja se

realizaron las mediciones de fluorescencia sin cambiarla de lugar hasta fi-

nalizar el experimento, mientras que, la segunda hoja se pesó después de

realizar cada medición, es decir, sirvió para el control de pérdida de agua

asociado al peso de la hoja como se indica en la sección 3.2. Al finalizar se

obtuvieron 17 curvas de fluorescencia inducida de clorofila a. La Figura 4.1a

muestra las primeras y últimas curvas experimentales obtenidas en cada d́ıa

durante este experimento. En esta figura se observa que, parte de la región

IP no está presente debido a la pérdida de agua en la hoja (todas las curvas

experimentales se encuentran en la sección Anexos A, Figura A.1).

Como consecuencia de la deshidratación en la hoja de espinaca las curvas

se desplazaron hacia valores superiores de fluorescencia. Se encontró σ81,1

= 0.0472 [u.a.], σ92,1 = 0.2500 [u.a.] siguiendo el procedimiento descrito en

la sección 3.2.3. En la Figura 4.1b se presenta la evolución en el tiempo de

σ en donde se aprecia un comportamiento ascendente, es decir, a medida

que la hoja pierde agua las curvas presentan una mayor separación. Se de-

be aclarar que, el σ presentado representa únicamente la separación de las

regiones OJ debido a que las curvas presentan valores constantes ∼ 7 para

tiempos mayores a 50 ms (Figura 4.1a).

(a) Medida 1 d́ıa 1. (b) Medida 9 d́ıa 2

Figura 4.2: Curvas de Fluorescencia Experimentales y Simuladas,
Experimento 1.

Por otro lado, en la Figura 4.2 se presentan los ajustes realizados a la
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medida 1 del d́ıa 1 (χ2=1.6) y a la medida 9 del d́ıa 2 (χ2=3.06), como

figuras representativas de los ajustes realizados. Los parámetros obtenidos

para el mejor ajuste de las curvas se detallan en las Tablas D.1 y D.2

(Anexo D.1), los cuales muestran que, los valores de χ2 son menores a 3.1.

Se obtuvieron algunos valores cercanos a 1 lo cual nos indica que las curvas

teóricas obtenidas son cercanas a las curvas experimentales. Sin embargo,

también se obtuvieron valores ∼ 3 para los cuales el ajuste de las curvas es

aceptable.

(a) k1 (b) k2 (c) k3

(d) p1 (e) p2 (f) p3

(g) ∆F1 (h) ∆F2 (i) ∆F3

Figura 4.3: Evolución en el tiempo de los parámetros obtenidos mediante el
ajuste de las curvas completas, Experimento 1.

Adicionalmente, los valores de f0 aumentaron con el paso de los d́ıas; es

decir, las curvas se separaron hacia valores superiores de fluorescencia. Las

concentraciones de centros de reacción activados, qOJ y qJI , disminuyeron,

sin embargo, son mayores a 0.7 pero hay una mayor concentración en la

transición JI-IP. Las constantes cinéticas tendieron a disminuir, k1 tomó
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valores de 2.389 ± 0.007 [
1

ms
] durante el primer d́ıa y 2.3685 ± 0.0065 [

1

ms
]

durante el segundo d́ıa (Figura 4.3a). Por otro lado, k2 adquirió valores

constantes iguales a 0.136 [
1

ms
] y a 0.13 [

1

ms
] para el primer y segundo

d́ıa respectivamente (Figura 4.3b). Mientras que k3 durante el primer d́ıa

tomó un valor constante igual a 0.067 [
1

ms
], y disminuyó a valores 0.06435

± 0.00035 [
1

ms
] en el segundo d́ıa (Figura 4.3c).

Los valores de ∆F1 y ∆F2 aumentaron mientras que, ∆F3 disminuyó (Fi-

guras 4.3: g, h, i). Los parámetros de conectividad aumentaron, p1 tomó

valores de ∼ 0.30, p2 presentó valores ∼ 0.445 en el primer d́ıa y ∼ 0.485

durante el segundo d́ıa (Figuras 4.3: d, e). Adicionalmente, p3 inicialmente

adquirió valores ∼ 0.945 y al finalizar alcanzó valores de ∼ 0.98 (Figura

4.3f), es decir, según la ecuación 2.7, parte de la región IP no debeŕıa es-

tar presente en las curvas. De acuerdo con los resultados experimentales

presentados en la Figura 4.1a era de esperarse que p3 tome estos valores.

Figura 4.4: Evolución en el tiempo de la pérdida de masa en la hoja,
Experimento 1.

La hoja 2 sirvió como control de la pérdida de masa asociado a la pérdida

de agua en la hoja de espinaca. Durate las 31 horas de medición la hoja

perdió el 17% de su masa (Figura 4.4). Como resultado, las regiones OJ y

JI de las curvas de fluorescencia estaban presentes por completo, mientras

que, al finalizar el experimento sólo parte de la región IP estuvo presente en
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las curvas de fluorescencia. Es decir, en el transcurso del tiempo esta región

se fue perdiendo paulatinamente debido a la deshidratación de la hoja. Ya

que, p3 adquiere valores cercanos a 1 y según la ecuación 2.7 debeŕıa existir

una ausencia de fluorescencia en la región IP (Figura 4.1a).

4.2. Experimento 2

Este experimento es similar al anterior ya que también se usaron 2 hojas

sin embargo se lo realizó durante 3 d́ıas. Al finalizar se obtuvieron 25 curvas

de fluorescencia inducida de clorofila a.

(a) (b)

Figura 4.5: (a) Curvas de fluorescencia experimentales, primeras y últimas
mediciones de cada d́ıa. (b) Evolución en el tiempo de la separación entre las

curvas experimentales. Experimento 2.

En la Figura 4.5a se encuentran las primeras y últimas curvas expe-

rimentales obtenidas durante cada d́ıa en el experimento 2. En donde se

observa que, de forma similar a lo encontrado en el experimento 1 y como

consecuencia de la pérdida de agua en la hoja de espinaca, las curvas se se-

pararon hacia valores superiores de fluorescencia. Además, alrededor de las

27 horas de medición durante el segundo d́ıa, la región IP no está presente

en las curvas de fluorescencia debido a la deshidratación de la hoja (todas

las curvas experimentales se encuentran en la sección Anexos A, Figura A.2).

Adicionalmente, siguiendo el procedimiento descrito en la sección 3.2.2. se

encontró que σ81,1 = 0.1576 [u.a.], σ92,1 = 0.5590 [u.a.] y σ83,1 = 0.9666
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[u.a.]. En la Figura 4.5b se presenta la evolución en el tiempo de σ en donde

se observa un comportamiento ascendente, es decir, a medida que la hoja

pierde agua las curvas presentan una mayor separación. Se debe mencionar

que, el σ presentado representa únicamente la separación de las regiones

OJ debido a que las curvas presentan valores constantes ∼ 7 para tiempos

mayores a 20 ms (Figura 4.5a).

(a) Medida 1 d́ıa 1. (b) Medida 6 d́ıa 2.

(c) Medida 5 d́ıa 3.

Figura 4.6: Curvas de Fluorescencia Experimentales y Simuladas,
Experimento 2.

En la Figura 4.6 se presentan los ajustes realizados a la medida 1 del d́ıa

1 (χ2=3.44), a la medida 6 del d́ıa 2 (χ2=1.95) y a la medida 5 del d́ıa 3

(χ2=0.84), como figuras representativas de los ajustes. Los parámetros ob-

tenidos para el mejor ajuste de las curvas se detallan en las Tablas D.3, D.4

y D.5 (Anexo D.2), las cuales muestran que, los valores de χ2 son menores

a 3.65. Se obtuvieron algunos valores menores a 1 lo cual nos indica que

las curvas teóricas obtenidas son muy cercanas a las curvas experimentales.

Sin embargo, también se obtuvieron valores mayores a 3 para los cuales el

ajuste de las curvas es aceptable.
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(a) k1 (b) k2 (c) k3

(d) p1 (e) p2 (f) p3

(g) ∆F1 (h) ∆F2 (i) ∆F3

Figura 4.7: Evolución en el tiempo de los parámetros obtenidos mediante el
ajuste de las curvas, Experimento 2. La ausencia de puntos en las figuras c, f e i

son debido a la pérdida de agua en la hoja.

Los valores de f0 aumentaron con el paso de los d́ıas al igual que en

el experimento 1. Además, las concentraciones de centros de reacción acti-

vados, qOJ y qJI , disminuyeron; sin embargo, son mayores a 0.65 pero hay

una mayor concentración en la transición JI-IP. Las constantes cinéticas

tendieron a disminuir, k1 tomó valores de 2.362 ± 0.002 [
1

ms
] durante el

primer d́ıa y 2.2655 ± 0.0095 [
1

ms
] durante el tercer d́ıa (Figura 4.7a). k2

adquirió valores constantes iguales a 0.133 [
1

ms
] en el primer d́ıa y de 0.129

± 0.001 [
1

ms
] para el segundo y tercer d́ıas (Figura 4.7b), mientras que k3

tomó un valor de 0.061 [
1

ms
] en el ajuste de la primera medida y disminuyó

a valores de 0.059 [
1

ms
] en el segundo d́ıa (Figura 4.7c). Como se mencionó

anteriormente, debido a la pérdida de agua alrededor de las 27 horas de

medición las curvas se saturaron en ∼ 40 ms, por lo que la región IP no
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estuvo presente en las curvas de fluorescencia.

Los valores de ∆F1, ∆F2 y ∆F3 durante las primeras horas aumentaron

y al finalizar el experimento disminuyeron a valores ∼1.4, ∼ 2.1 y ∼ 1.75

respectivamente (Figuras 4.7: g, h, i). Los parámetros de conectividad aso-

ciados a las regiones OJ y JI tendieron a disminuir en el primer d́ıa, a

aumentar en el segundo d́ıa y a disminuir una vez más en el tercer d́ıa pero

tomaron valores de ∼ 0.31 y ∼ 0.45 para p1 y p2 respectivamente (Figu-

ras 4.7: d , e). Por otra parte, mientras la región IP estuvo presente en las

curvas de fluorescencia p3 únicamente aumentó desde 0.889 hasta 0.991 (Fi-

gura 4.7f). Los valores reportados para p3, siguiendo la ecuación 2.7, eran

de esperarse debido a los resultados experimentales obtenidos en donde las

curvas se saturan desde ∼ 40 ms (Figura 4.5a).

Figura 4.8: Evolución en el tiempo de la pérdida de masa en la hoja,
Experimento 2.

La hoja 2 sirvió como control de la pérdida de masa asociado a la pérdida

de agua en la hoja de espinaca. Durante el segundo d́ıa de medición alrededor

de las 27 horas la hoja perdió el 25% de su masa; como resultado las curvas

experimentales se saturan en ∼ 40 ms. Es decir, la región IP no estuvo

presente en las curvas lo cual se corrobora con los valores obtenidos para

p3 siguiendo la variante del modelo estocástico propuesto en este trabajo.

Adicionalmente, al finalizar este experimento la hoja perdió 37.3% de masa

(Figura 4.8).
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4.3. Experimento 3

Este experimento es similar a los 2 anteriores ya que también se usaron

2 hojas; sin embargo, se lo realizó durante 4 d́ıas. Al finalizar se obtuvieron

34 curvas de fluorescencia inducida de clorofila a.

(a) (b)

Figura 4.9: (a) Curvas de fluorescencia experimentales, primeras y últimas
mediciones de cada d́ıa. (b) Evolución en el tiempo de la separación entre las

curvas experimentales. Experimento 3.

En la Figura 4.9a se presentan las primeras y últimas curvas experimen-

tales obtenidas en los cuatro d́ıas. En esta figura se observa que, como en los

experimentos anterires y debido a la deshidratación en la hoja de espinaca,

las curvas se desplazaron hacia valores superiores de fluorescencia. Además,

al empezar el segundo d́ıa de medición la región IP no está presente en las

curvas de fluorescencia, al igual que en el experimento 2 (todas las curvas

experimentales se encuentran en la sección Anexos A, Figura A.3).

Adicionalmente, siguiendo el procedimiento descrito en la sección 3.2.2. se

encontró que σ81,1 = 0.3170 [u.a.], σ92,1 = 0.8178 [u.a.], σ93,1 = 1.3394 [u.a.]

y σ84,1 = 1.5343 [u.a.]. En la Figura 4.9b se presenta la evolución en el

tiempo de σ en donde se observa un comportamiento ascendente, es decir, a

medida que la hoja pierde agua las curvas presentan una mayor separación.

Se debe agregar que, el σ presentado representa únicamente la separación

de las regiones OJ debido a que las curvas presentan valores constantes ∼ 7

para tiempos mayores a 10 ms (Figura 4.9a).

31



(a) Medida 1 d́ıa 1. (b) Medida 2 d́ıa 2.

(c) Medida 2 d́ıa 3. (d) Medida 1 d́ıa 4.

Figura 4.10: Curvas de Fluorescencia Experimentales y Simuladas,
Experimento 3.

En la Figura 4.10 se presentan los ajustes realizados a la medida 1 del

d́ıa 1 (χ2=2.16), a la medida 2 del d́ıa 2 (χ2=2.67), a la medida 2 del d́ıa

3 (χ2=2.55) y a la medida 1 del d́ıa 4 (χ2=1.44), como figuras represen-

tativas de los ajustes. Los parámetros obtenidos para el mejor ajuste de

las curvas se detallan en las Tablas D.6, D.7, D.8 y D.9 (Anexo D.3), los

cuales muestran que, los valores de χ2 son menores a 3.35. Se obtuvieron

algunos valores ∼ 1 lo cual nos indica que las curvas teóricas obtenidas son

cercanas a las curvas experimentales. Sin embargo, también se obtuvieron

valores ∼ 3 para los cuales el ajuste de las curvas es aceptable.

Al igual que en los experimentos anteriores, los valores de f0 aumentaron

con el paso de los d́ıas. Además, las concentraciones de centros de reacción

activados, qOJ y qJI , fueron mayores a 0.85, pero hay una mayor concentra-

ción en la transición JI-IP. Las constantes cinéticas asociadas a las regiones

OJ y JI aumentaron, k1 tomó valores 2.4185 ± 0.0025 [
1

ms
] durante el pri-
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mer d́ıa y alcanzó valores de 3.15 [
1

ms
] al finalizar el cuarto d́ıa (Figura

4.11a). Por otro lado, k2 adquirió valores constantes iguales a 0.134 [
1

ms
]

y a 0.16 [
1

ms
] para el primer y cuarto d́ıa respectivamente (Figura 4.11b);

mientras que k3 únicamente tomó valores iguales a 0.063 [
1

ms
] durante el

primer d́ıa, el resto de d́ıas esta constante desapareció debido a la falta de

agua en la hoja (Figura 4.11c).

(a) k1 (b) k2 (c) k3

(d) p1 (e) p2 (f) p3

(g) ∆F1 (h) ∆F2 (i) ∆F3

Figura 4.11: Evolución en el tiempo de los parámetros obtenidos mediante el
ajuste de las curvas completas, Experimento 3. La ausencia de puntos en las

figuras c, f e i son debido a la pérdida de agua en la hoja.

∆F1 y ∆F2 tomaron valores dentro de los siguientes rangos: [1.15 - 1.71]

y [2 - 2.8], respectivamente. Mientras que ∆F3 aumentó tomando valores 1.9

± 0.1 (Figuras 4.11: g, h, i). Los parámetros de conectividad asociados a las

regiones OJ y JI disminuyeron: p1 tomó valores de 0.321 durante el primer

d́ıa y valores de 0.30 al finalizar el experimento (Figuras 4.11d); p2 adquirió

valores de 0.37 durante el primer d́ıa y valores de 0.31 durante el cuarto
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d́ıa (Figuras 4.11e). Por otro lado, mientras la región IP estuvo presente en

las curvas de fluorescencia, p3 aumentó tomando valores 0.9255 ± 0.0055

(Figura 4.11f). Los valores encontrados para p3 siguiendo la ecuación 2.7

eran de esperarse debido a los resultados experimentales obtenidos en donde

las curvas se saturan desde ∼ 35 ms (Figura 4.9a).

Figura 4.12: Evolución en el tiempo de la pérdida de masa en la hoja,
Experimento 3.

La hoja 2 sirvió como control de la pérdida de masa asociado a la pérdida

de agua en la hoja de espinaca. Al iniciar el segundo d́ıa de medición a las

23 horas la hoja perdió el 22% de su masa. Como resultado las curvas

experimentales se saturan en ∼ 40 ms, es decir, la región IP no estuvo

presente en las curvas lo cual se corrobora con los valores obtenidos para

p3 siguiendo la variante del modelo estocástico propuesto en este trabajo

Adicionalmente, al finalizar este experimento la hoja perdió el 55% de su

masa (Figura 4.12).

4.4. Comparación entre Experimentos

4.4.1. Constantes Cinéticas

En los tres experimentos se obtuvó que k1 es mayor que k2, y a su vez

las dos son mayores que k3. Es decir, las constantes cinéticas decrecen a

medida que se avanza por las regiones de la curva Kautsky. Por lo que en la
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región OJ las transiciones del estado abierto al cerrado son más rápidas que

en las otras regiones. Los valores obtenidos para k1 en el primer d́ıa para

todos los experimentos son similares y alrededor de 2.39 ± 0.03 [
1

ms
]. Sin

embargo, el valor de esta constante disminuyó a 2.3675 ± 0.0075 [
1

ms
] y a

2.2655 ± 0.0095 [
1

ms
] al finalizar los experimentos 1 y 2, respectivamente.

Por otro lado, en el experimento 3 el valor de esta constante aumentó hasta

2.133 ± 0.033 [
1

ms
] (Figura 4.13a).

(a) k1 (b) k2

(c) k3

Figura 4.13: Evolución en el tiempo de las constantes cinéticas, Experimentos:
1, 2 y 3. La ausencia de puntos es debido a la pérdida de agua.

Por su parte, k2 presentó valores similares de 0.1345 ± 0.0015 [
1

ms
] en el

primer d́ıa en todos los experimentos, al concluir los experimentos 1 y 2 dis-

minuyó a 0.13 [
1

ms
] y a 0.129 ± 0.001 [

1

ms
] respectivamente. Por otro lado,

en el experimento 3 esta constante durante el segundo y tercer d́ıa disminu-

ye, pero en el cuarto d́ıa aumentó a 0.16 [
1

ms
] (Figura 4.13b). Con respecto

a k3 los valores disminuyeron de 0.067[
1

ms
] a 0.06435 ± 0.00035 [

1

ms
] en

el experimento 1, de 0.0616 ± 0.0006[
1

ms
] a 0.059 [

1

ms
] en el experimen-

to 2. Mientras que, en el experimento 3 el valor de esta constante durante
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el primer d́ıa es igual a 0.063 [
1

ms
]; para el resto de d́ıas esta constante

desaparece debido a la pérdida de agua en la hoja (Figura 4.13c).

4.4.2. Parámetros de Conectividad

(a) p1 (b) p2

(c) p3

Figura 4.14: Evolución en el tiempo de los parámetros de conectividad,
Experimentos: 1, 2 y 3. La ausencia de puntos es debido a la pérdida de agua.

Los parámetros de conectividad asociados a las regiones OJ y JI son

menores al parámetro de conectividad asociado a la región IP en todos los

experimentos. p1 en el experimento 1 aumentó de 0.296 ± 0.002 a 0.308 ±

0.003, en el experimento 2 disminuyó de 0.308 ± 0.008 a 0.3045 ± 0.0045,

mientras que, en el experimento 3 este parámetro permaneció constante du-

rante el primer d́ıa con un valor de 0.321, durante el segundo y tercer d́ıa

aumentó alcanzando un valor de 0.407. Sin embargo, durante el cuarto d́ıa

disminuyó a un valor de 0.30 (Figura 4.14a). Por otro lado, p2 diminuyó

tomando valores de [0.396 - 0507] y [0.298 - 0.37] en los experimentos 2 y 3,

respectivamente. Al contrario, en el experimento 1 este parámetro aumentó

de 0.4435 ± 0.0005 a 0.483 ± 0.001 (Figura 4.14b).
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Mientras la región IP estuvo presente en las curvas de fluorescencia en todos

los experimentos p3 aumentó a medida que las hojas de espinaca pierden

agua alcanzando valores alrededor de 0.99 (Figura 4.14c). Es decir, según

la ecuación 2.7 propuesta en este trabajo los valores cercanos a 1 para p3

sugieren la ausencia de la región IP en las curvas. Esto sugiere que los foto-

sistemas asociados a dicha región pierden funcionalidad debido a la pérdida

de agua en las hojas de espinaca. Por lo que, la emisión de la fluorescencia

en función del tiempo asociada a la región IP tiende a desaparecer. Estos

resultados son consistentes con los efectos experimentales reportados en este

estudio ya que, en las Figuras: A1, A2 y A3 (Anexos A) se observa que las

curvas presentan una ausencia de la región IP.

4.4.3. Pérdida de masa

Figura 4.15: Comparación Pérdida Masa. Experimentos: 1, 2 y 3.

En los tres experimentos las hojas de espinaca perdieron agua de forma

similar (Figura 4.15). Durante el primer d́ıa en todos los experimentos las

hojas de espinaca perdieron menos del 15% en masa, razón por la cual los

efectos de la deshidratación no son tan evidentes. Sin embargo, durante el

segundo d́ıa de medición en los experimentos 3 y 4 las hojas perdieron más

del 20% en masa, por lo que la región IP no estuvo presente en las curvas de

fluorescencia. Como consecuencia, los parámetros de conectividad asociados

a esta región, obtenidos mediante el ajuste de las curvas siguiendo el modelo

estocástico, son mayores a 0.88 y tienen un comportamiento creciente.
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Caṕıtulo 5

Conclusiones

En este trabajo se estudió el efecto de la deshidratación de hojas de es-

pinaca en las correspondientes curvas de fluorescencia inducida de clorofila

a a 25◦C. Los experimentos mostraron que la pérdida de agua en las hojas

causan variaciones significativas en la fluorescencia provocando incluso que

la región IP no este presente en las curvas de fluorescencia inducida. El

análisis de los resultados experimentales mostró que el parámetro de conec-

tividad asociado a la región IP, incluido en el modelo estocástico utilizado,

está relacionado con el grado de deshidratación de la hoja. Los resultados

experimentales encontrados son consistentes con lo reportado en la litera-

tura [4, 38].

Las tres series de curvas experimentales presentaron un comportamiento

similar ya que, conforme las hojas perdieron agua, las curvas de fluorescen-

cia se desplazaron hacia valores mayores de fluorescencia. Adicionalmente,

para la región OJ, entre las últimas y primeras curvas se obtuvó que σ92,1

= 0.2500 [u.a.], σ83,1 = 0.9666 [u.a.] y σ84,1 = 0.15343 [u.a.], para los expe-

rimentos 1, 2 y 3 respectivamente. En conclusión, la desviación cuadrática

(σjk,1) planteada para determinar la separación entre las curvas experimen-

tales se aceleró debido a la deshidratación en las hojas. Por lo que, a σ se lo

puede considerar como una tasa de cambio debido a que, mientras mayor es

la cantidad de agua que la hoja de espinaca pierde mayor es la separación
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entre las curvas de fluorescencia inducida.

Dependiendo de la cantidad de agua que la hoja pierda, la región IP no

estará presente parcial o completamente en las curvas de fluorescencia in-

ducida. Este efecto fue más notorio en los experimentos 2 y 3, dado que

existió una ausencia completa la fase IP en las curvas (durante el segun-

do d́ıa de medición). Por otro lado, en el experimento 1 sólo parte de esta

región estuvo presente. Es decir, se encontró que en las hojas de espinaca

existe un umbral en la pérdida de masa, asociada a la deshidratación, sobre

el cual los efectos de la deshidratación son significativos. Como resultado, si

la hoja pierde más del 20% de su masa la reǵıon IP no estará presente en

las curvas de fluorescencia inducida de clorofila a. En [38] se estima que el

umbral en la pérdida de agua en una hoja es del 30%, en el cual los procesos

bioqúımicos se verán afectados. La diferencia aqúı posiblemente se deba a la

especie de hojas utilizadas y al proceso para obtener las curvas (Caṕıtulo 3).

Mediante el modelo estocástico usado en trabajos anteriores [12, 13], pe-

ro con un cambio realizado para poder considerar la contribución directa de

los parámetros de conectividad (pα), se simularon los procesos que dan ori-

gen a cada región de la curva Kautsky. En la variante del modelo propuesto

en este estudio, no se incluye a pα como parte de los pesos estad́ısticos. Por

lo que si el valor de pα es 1, dependiendo del dominio α = 1, 2, 3 la re-

gión asociada a un dominio espećıfico desaparecerá. Consistentemente, los

valores obtenidos para el parámetro de conectividad asociado a la región

IP únicamente aumentan y están dentro del siguiente rango [0.889 - 0.991].

Es decir, el modelo propuesto describe satisfactoriamente la ausencia de la

región IP por medio de p3.

Consistentemente con los trabajos anteriores, las constantes cinéticas de-

crecen conforme se avanza por las regiones de la curva Kautsky, tomando

valores dentro de los siguientes rangos [2.15-3.20] [
1

ms
], [0.125-0.165][

1

ms
] y
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[0.0585-0.0675] [
1

ms
] para k1, k2 y k3 respectivamente. Es decir, las transi-

ciones de los centros de reacción del estado abierto al cerrado suceden más

rápido en la región OJ, lo opuesto sucede en IP. Sin embargo, en los experi-

mentos 1 y 2 estas constantes disminuyen mientras que, en el experimento

3 aumentan. Por otro lado, ∆F1, ∆F2 y ∆F3 toman valores mayores a 1

pero menores a 3 en el transcurso del tiempo. Además, los parámetros de

conectividad asociados a las regiones OJ y JI son menores al parámetro de

conectividad asociado a la región IP ya que, toman valores dentro de los

siguientes rangos [0.25 - 0.45], [0.25 - 0.52] y [0.889 - 0.991] para p1, p2 y p3

respectivamente. Los resultados mencionados anteriormente se obtuvieron

mediante los ajustes de las curvas de flluorescencia inducida de clorofila a

en donde todos los valores de χ2 fueron menores a 4.

Estos resultados sugieren que las caracteŕısticas de las curvas de fluores-

cencia no están determinadas únicamente por la reducción de QA como

se propone en el modelo QA. Por lo que, en el modelo estocástico se ha

considerado cambios conformacionales y la heterogeneidad de los dominios

fotosintéticos. Posiblemente, esta última sea la causa por la cual la reǵıon

IP desaparece, ya que, los fotosistemas asociados a dicha región pierden

funcionalidad debido a la pérdida de agua en las hojas de espinaca.
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Anexos A

Curvas Experimentales

Figura A.1: Todas las curvas obtenidas en el Experimento 1.

Figura A.2: Todas las curvas obtenidas en el Experimento 2.
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Figura A.3: Todas las curvas obtenidas en el Experimento 3.
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Anexos B

Código de Simulación

Este código genera un archivo de texto que muestra como evolucionan

los parámetros de la variante del modelo estocástico y la función objetivo.

#include <iostream>

#include <f stream>

#include <s t d l i b . h> // requer ido para usar ’ rand () ’

#include <math . h>

#include <time . h> // requer ido para usar ’ srand ( time (NULL) ) ’

us ing namespace std ;

// Declaracion de cons tan te s

const double dte =0.01;

const int N=500000000;

const double sigm=0.02;

const double ch i =24.725;

double pi =3.1415926535897;

// Funcion que ca l c u l a un numero a l e a t o r i o entre 1−a/2 y 1+a/2

double r and fac to r (double a )

{

double r ;

r= (double ) rand ( ) /(double )RANDMAX;

r=1+(r−0.5)∗a ;

return r ;

}

//Calcu lo de l tiempo de reacc ion con G i l l e s p i e

// c= cons tante c i n e t i c a de t r an s i c i on
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// A=concentracion de centros de reacc ion a b i e r t o s

// B=concentracion de centros de reacc ion cerrados

double rt ime (double A, double c )

{

double r , t ;

r=(double ) rand ( ) /RANDMAX;

t= (1/(A∗c ) ) ∗ l og (1/ r ) ;

return t ;

}

//Tiempo de reacc ion

double tt ime (double A, double c , double B, double U)

{

double r , t ;

i f (B>U)

{

t= rt ime (A, c ) ;

}

else

{

t =1000000;

}

return t ;

}

// Calcu lo de f l u o r e s c en c i a t o t a l

double Fluo (double fo , double a , double b , double c , double d , double e ,

double f , double f1 , double f2 , double f 3 )

{

double r ;

r=fo+a∗(1−b) ∗ f 1 /(1−b∗ f 1 )+c∗(1−d) ∗ f 2 /(1−d∗ f 2 )+e∗(1− f ) ∗ f 3 /(1− f ∗ f 3 ) ;

return r ;

}

// Calcu lo de l a primera par te de l a curva de Fluorescenc ia (Region OJ)

double Fluo1 (double fo , double a , double b , double f )

{

double r ;

r=fo+a∗(1−b) ∗ f /(1−b∗ f ) ;

return r ;

}

// Calcu lo de l a primera y segunda par te de l a curva de Fluorescenc ia (
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Regiones OJ y JI )

double Fluo2 (double fo , double a1 , double b1 , double a2 , double b2 , double

f1 , double f 2 )

{

double r ;

r=fo+a1∗(1−b1 ) ∗ f 1 /(1−b1∗ f 1 )+a2∗(1−b2 ) ∗ f 2 /(1−b2∗ f 2 ) ;

return r ;

}

//Funcion cons tante c i n e t i c a asociada a l a reg ion OJ

double Kine t i c s1 (double& dtt , double& A1 , double& B1 , double c1 )

{

double t , tao , x ;

t=dtt ;

while ( t < dte )

{

i f (A1>0)

{

tao= rt ime (A1 , c1 ) ;

A1−−;

B1++;

i f ( tao < dte ) {

t=t+tao ;

}

else {

t=dte ;

}

}

else

{

t=dte ;

}

}

dtt=t−dte ;

x=B1/N;

return x ;

}

//Funcion cons tan te s c i n e t i c a asociada a l a reg iones JI e IP

double Kine t i c s2 (double& dtt , double B1 , double U1 , double& A2 , double& B2

, double c2 )

{

double t , tao , x ;

t=dtt ;

while ( t < dte )
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{

i f (A2>0 && B1>U1)

{

tao= rt ime (A2 , c2 ) ;

A2−−;

B2++;

i f ( tao < dte ) {

t=t+tao ;

}

else {

t=dte ;

}

}

else

{

t=dte ;

}

}

dtt=t−dte ;

x=B2/N;

return x ;

}

int main ( )

{

int U1 ,U2 , count , countx , pts , p , n , caux ;

double nllm , f f , fx , dtt ,mm, x1 , x2 , x3 ,A1 ,B1 ,A2 ,B2 ,A3 ,B3 , b1 , b2 , b3 , c1 , c2 , c3 ,

k1 , k2 , k3 , t , tt , tao , tao1 , tao2 , tao3 , t e s t , a1 , aa1 , a2 , aa2 , a3 , aa3 , p1 , pp1 , p2 ,

pp2 , p3 , pp3 ,F , F1 , F2 , F3 ,FF, d i f , sq , er , erx , u1 , u2 , v1 , v2 , ch i2 ;

srand ( time (NULL) ) ; // requer ido para ”randomness”

i f s t r e am exp ( ” experiment . dat” ) ; // datos exper imenta l e s

ofstream sim ;

sim . open ( ”model . dat” ) ; // datos simulados

ofstream par ( ”parmle . dat” ) ; // parametros de l a curva simulada

pts =10000;

f f =1.42; // F0

k1=2.374; // cons tante c i n e t i c a para l a reg ion OJ (1/ms)

a1=1.49; // d e l t a F1

p1=0.298;

k2=0.136; // cons tante c i n e t i c a para l a reg ion JI (1/ms)

a2=2.323; // d e l t a F2

p2=0.444;
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k3=0.067; // cons tante c i n e t i c a para l a reg ion IP (1/ms)

a3=1.932; // d e l t a F3

p3=0.934;

u1=0.86; // tiempos umbrales

u2=0.99;

double eu , eux , dd , d e l t a ;

par<<”k1 ”<<”a1 ”<<”p1 ”<<”k2 ”<<”a2 ”<<”p2 ”<<”k3

”<<”a3 ”<<”p3 ”<<”u1 ”<<”u2 ”<<” n l l ”<<” e r r o r ”<<

endl ;

double dtt1 , dtt2 , dtt3 ;

int cn=0;

er =0.04; //

dd=0;

count=0;

do {

cout<<” I t e r a t i o n : ”<<count+1<<” ” ;

dtt1=0;

dtt2=0;

dtt3=0;

A1=N;

A2=N;

A3=N;

B1=0;

B2=0;

B3=0;

sq=0;

//Rango de busqueda de parametros

c1=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗k1 ;

aa1=rand fac to r ( 0 . 0 1 ) ∗a1 ;

pp1=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗p1 ;

c2=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗k2 ;

aa2=rand fac to r ( 0 . 0 1 ) ∗a2 ;

pp2=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗p2 ;

c3=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗k3 ;

aa3=rand fac to r ( 0 . 0 1 ) ∗a3 ;

pp3=rand fac to r ( 0 . 0 01 ) ∗p3 ;

v1=rand fac to r ( 0 . 0 1 ) ∗u1 ;

v2=rand fac to r ( 0 . 0 1 ) ∗u2 ;
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U1=v1∗N;

U2=v2∗N;

fx=0;

caux=0;

// ca l c u l o de error

for ( int i = 0 ; i < pts ; i++ )

{

b1=Kine t i c s 1 ( dtt1 , A1 , B1 , c1 ) ;

b2=Kine t i c s 2 ( dtt2 , B1 , U1 , A2 , B2 , c2 ) ;

b3=Kine t i c s 2 ( dtt3 , B2 , U2 , A3 , B3 , c3 ) ;

exp>>t>>FF;

F=Fluo ( f f , aa1 , pp1 , aa2 , pp2 , aa3 , pp3 , b1 , b2 , b3 ) ;

d i f=FF−F;

sq=sq+d i f ∗ d i f ;

i f ( fx==F) {

cout<<” atenc ion : ”<< i<<” ”<<F<<” ”<<b1<<” ”<<dtt1<<” ”<<b2<<” ”<<dtt2

<<” ”<<b3<<” ”<<dtt3<<endl ;

caux=caux+1;

i f ( caux>10) {

count=count−1;

break ;

}

}

fx=F;

}

ch i2=sq /( sigm∗ sigm ) ;

erx=sq r t ( sq/ pts ) ;

par<<c1<<” ”<<aa1<<” ”<<pp1<<” ”<<c2<<” ”<<aa2<<” ”<<pp2<<” ”<<c3<<” ”

<<aa3<<” ”<<pp3<<” ”<<v1<<” ”<<v2<<” ”<<chi2<<” ”<<erx<<endl ;

cout<<”Error : ”<<erx<<endl ;

i f ( erx<er && caux<2) {

k1=c1 ;

a1=aa1 ;

p1=pp1 ;

k2=c2 ;

a2=aa2 ;

p2=pp2 ;

k3=c3 ;

a3=aa3 ;

p3=pp3 ;

u1=v1 ;

u2=v2 ;

e r=erx ;
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cout<<”Mejor a j u s t e ”<<endl ;

cout<< k1 <<” ”<<a1<<” ”<< p1<< ” ”<< v1<<endl ;

cout<< k2 <<” ”<<a2<<” ”<< p2<< ” ”<< v2<<endl ;

cout<< k3 <<” ”<<a3<<” ”<< p3<<endl ;

nllm=chi2 ;

}

count++;

exp . c l e a r ( ) ;

exp . seekg (0 , i o s : : beg ) ;

} while ( count<100) ;

// Creando e l arch ivo f i n a l

cout<<” Pr in t ing f i n a l data”<<endl ;

do {

count=0;

dtt1=0;

dtt2=0;

dtt3=0;

A1=N;

A2=N;

A3=N;

B1=0;

B2=0;

B3=0;

sq=0;

caux=0;

fx =0;

for ( int i = 0 ; i < pts ; i++ ) {

b1=Kine t i c s 1 ( dtt1 , A1 , B1 , k1 ) ;

b2=Kine t i c s 2 ( dtt2 , B1 , U1 , A2 , B2 , k2 ) ;

b3=Kine t i c s 2 ( dtt3 , B2 , U2 , A3 , B3 , k3 ) ;

exp>>t>>FF;

F=Fluo ( f f , a1 , p1 , a2 , p2 , a3 , p3 , b1 , b2 , b3 ) ;

d i f=FF−F;

sq=sq+d i f ∗ d i f ;

sim<<t<<” ”<<FF<<” ”<<F<<endl ;

i f ( fx==F) {

cout<<” atenc ion : ”<<F<<” ”<<b1<<” ”<<b2<<” ”<<b3<<” ”<<i<<endl ;

caux=caux+1;

i f ( caux>10) {

break ;

count=1;

}

}

fx=F;

}
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} while ( count==1) ;

ch i2=sq /( sigm∗ sigm ) ;

eu=sq r t ( sq/ pts ) ;

cout<<”Maximum Like l i hood Est imation : ”<<endl ;

cout<<”k ”<<”a ”<<”p ”<<endl ;

cout<<k1<<” ”<<a1<<” ”<<p1<<endl ;

cout<<k2<<” ”<<a2<<” ”<<p2<<” ”<<u1<<endl ;

cout<<k3<<” ”<<a3<<” ”<<p3<<” ”<<u2<<endl ;

cout<<” ch i2 : ”<<chi2<<endl ;

cout<<”Error : ”<<eu<<endl ;

sim . c l o s e ( ) ;

exp . c l o s e ( ) ;

par . c l o s e ( ) ;

return 0 ;

}
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Anexos C

Tablas Ajustes por Regiones

C.1. Experimento 1

C.1.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 1

OJ 200 1.42 2.38 1.549 0.299 0.029 251.13 1.26

JI 3000 2.969 0.136 2.19 0.444 0.024 4020.55 1.34

IP 6000 5.159 0.067 1.91 0.943 0.022 7327.9 1.22

Tabla C.1: Ajustes por Regiones, Experimento 1: medida 1 d́ıa 1.

C.1.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 23

OJ 200 1.545 2.262 1.648 0.371 0.035 557.32 2.79

JI 3000 3.193 0.134 2.569 0.488 0.038 7737.8 2.58

IP 6000 6.09 0.0644 1.20 0.97 0.035 4512 0.75

Tabla C.2: Ajustes por Regiones, Experimento 1: medida 1 d́ıa 2.
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C.2. Experimento 2

C.2.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 1

OJ 200 1.42 2.373 1.558 0.316 0.025 219.44 1.01

JI 3000 2.98 0.13 2.258 0.464 0.030 10162 3.3

IP 6000 5.238 0.061 1.906 0.892 0.014 2740.13 0.46

Tabla C.3: Ajustes por Regiones, Experimento 2: medida 1 d́ıa 1.

C.2.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 23

OJ 200 1.60 2.363 1.73 0.32 0.025 257.99 1.29

JI 3000 3.33 0.119 1.462 0.428 0.030 10541.8 3.51

IP 4300 5.96 0.06 1.22 0.84 0.015 2432.74 0.67

Tabla C.4: Ajustes por Regiones, Experimento 2: medida 1 d́ıa 2.

C.2.3. Dı́a 3

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 47

OJ 200 1.825 2.494 1.963 0.309 0.035 501.62 2.5

JI 3000 4.22 0.128 1.775 0.338 0.031 10466.9 3.47

IP

Tabla C.5: Ajustes por Regiones, Experimento 2: medida 1 d́ıa 3. La ausencia
de puntos en la región IP es debido a la pérdida de agua.
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C.3. Experimento 3

C.3.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 1

OJ 200 1.41 2.42 1.469 0.32 0.022 219.44 1.1

JI 3000 2.879 0.134 2.202 0.365 0.022 3158.48 1.05

IP 6000 5.089 0.0629 1.961 0.923 0.014 2945.03 0.5

Tabla C.6: Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 1.

C.3.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 23

OJ 200 1.65 2.445 1.823 0.311 0.023 188.11 0.94

JI 3000 3.473 0.131 2.01 0.365 0.028 6667.45 2.22

IP

Tabla C.7: Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 2. La ausencia
de puntos en la región IP es debido a la pérdida de agua.

C.3.3. Dı́a 3

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 23

OJ 200 1.89 2.487 2.13 0.30 0.041 679.98 3.4

JI 1500 4.18 0.135 2.437 0.266 0.026 2610.58 1.74

IP

Tabla C.8: Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 3. La ausencia
de puntos en la región IP es debido a la pérdida de agua.
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C.3.4. Dı́a 4

Parámetros

M t[h] Región pts f0α kα[
1

ms
] ∆Fα pα error χ2 χ2

1 71

OJ 200 2.12 3.22 2.17 0.30 0.035 300.21 1.5

JI 800 4.68 0.16 2.37 0.30 0.030 1789.87 2.23

IP

Tabla C.9: Ajustes por Regiones, Experimento 3: medida 1 d́ıa 4. La ausencia
de puntos en la región IP es debido a la pérdida de agua.

60



61



Anexos D

Tablas Ajustes Completos

D.1. Experimento 1

D.1.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 1 1.42 20000

OJ 2.382 1.482 0.298

0.87 0.99 0.036 32489.7 1.6JI 0.136 2.32 0.444

IP 0.067 1.942 0.936

2 2 1.42 20000

OJ 2.389 1.538 0.298

0.90 0.99 0.031 24009.2 1.2JI 0.136 2.271 0.444

IP 0.067 1.933 0.938

3 3 1.435 20000

OJ 2.387 1.574 0.298

0.91 0.99 0.036 33084.7 1.65JI 0.136 2.251 0.444

IP 0.067 1.911 0.938

4 4 1.445 20000

OJ 2.389 1.559 0.298

0.91 0.99 0.035 30928 1.55JI 0.136 2.27 0.44

IP 0.067 1.895 0.938

5 5 1.445 20000

OJ 2.396 1.565 0.297

0.90 0.983 0.036 33163.9 1.65JI 0.136 2.286 0.443

IP 0.067 1.901 0.947

6 6 1.445 20000

OJ 2.394 1.556 0.297

0.90 0.982 0.036 33399.5 1.67JI 0.136 2.333 0.443

IP 0.067 1.879 0.948

7 7 1.459 20000

OJ 2.392 1.554 0.297

0.82 0.98 0.036 32508.8 1.63JI 0.136 2.335 0.443

IP 0.067 1.845 0.947

8 8 1.48 20000

OJ 2.394 1.533 0.294

0.82 0.98 0.036 32694.4 1.63JI 0.136 2.367 0.443

IP 0.067 1.787 0.947

Tabla D.1: Ajustes Curvas Completas, Experimento 1, d́ıa 1.
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D.1.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 23 1.545 10000

OJ 2.372 1.559 0.306

0.825 0.807 0.038 36463.4 3.65JI 0.13 2.732 0.482

IP 0.064 1.069 0.972

2 24 1.55 9500

OJ 2.365 1.529 0.306

0.70 0.72 0.034 27574.8 2.9JI 0.13 2.773 0.484

IP 0.0645 1.141 0.977

3 25 1.545 9000

OJ 2.375 1.549 0.311

0.70 0.70 0.035 27228.5 3.03JI 0.13 2.75 0.483

IP 0.0646 1.19 0.976

4 26 1.55 9000

OJ 2.366 1.518 0.311

0.72 0.74 0.030 19982.9 2.22JI 0.13 2.899 0.483

IP 0.0644 1.186 0.979

5 27 1.55 8800

OJ 2.362 1.543 0.311

0.72 0.73 0.028 17441.9 1.98JI 0.13 2.886 0.483

IP 0.0644 1.185 0.978

6 28 1.555 8700

OJ 2.36 1.574 0.31

0.72 0.73 0.025 13960.7 1.60JI 0.13 2.897 0.483

IP 0.0646 1.182 0.979

7 29 1.568 8500

OJ 2.365 1.568 0.309

0.70 0.73 0.028 16737.8 1.97JI 0.13 2.921 0.482

IP 0.0646 1.194 0.978

8 30 1.578 8000

OJ 2.366 1.524 0.309

0.80 0.75 0.035 24041.1 3.01JI 0.13 2.994 0.483

IP 0.0647 1.189 0.98

9 31 1.595 8000

OJ 2.364 1.651 0.305

0.85 0.73 0.035 24488.5 3.06JI 0.13 2.912 0.483

IP 0.0647 1.214 0.982

Tabla D.2: Ajustes Curvas Completas, Experimento 1, d́ıa 2.
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D.2. Experimento 2

D.2.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 1 1.42 10100

OJ 2.361 1.66 0.316

0.77 0.99 0.037 34739.5 3.44JI 0.131 2.10 0.479

IP 0.061 1.694 0.889

2 2 1.48 10100

OJ 2.36 1.664 0.31

0.928 0.988 0.039 38515.4 3.81JI 0.133 1.71 0.467

IP 0.062 1.725 0.913

3 3 1.48 10100

OJ 2.36 1.651 0.311

0.889 0.984 0.038 36756.5 3.64JI 0.133 1.746 0.468

IP 0.062 1.804 0.914

4 4 1.49 10100

OJ 2.361 1.696 0.311

0.911 0.984 0.035 31281.2 3.10JI 0.133 1.769 0.468

IP 0.0621 1.827 0.915

5 5 1.517 11000

OJ 2.364 1.652 0.311

0.887 0.987 0.038 39572.6 3.6JI 0.133 1.91 0.468

IP 0.0622 1.892 0.92

6 6 1.53 11000

OJ 2.36 1.65 0.30

0.71 0.987 0.033 29443.4 2.68JI 0.133 1.984 0.506

IP 0.0621 1.846 0.917

7 7 1.54 11000

OJ 2.36 1.656 0.30

0.71 0.988 0.035 33839 3.08JI 0.133 1.985 0.506

IP 0.0621 1.845 0.916

8 8 1.54 11000

OJ 2.361 1.67 0.30

0.664 0.989 0.036 33985 3.09JI 0.133 2.061 0.507

IP 0.0622 1.856 0.916

Tabla D.3: Ajustes Curvas Completas, Experimento 2, d́ıa 1.
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D.2.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 23 1.595 10000

OJ 2.201 1.67 0.319

0.71 0.78 0.032 23672.6 2.15JI 0.13 2.48 0.429

IP 0.059 1.474 0.977

2 24 1.595 10000

OJ 2.206 1.637 0.319

0.70 0.80 0.033 25032.4 2.5JI 0.13 2.454 0.428

IP 0.059 1.765 0.978

3 25 1.605 9000

OJ 2.203 1.671 0.32

0.70 0.79 0.034 24753.5 2.75JI 0.13 2.462 0.429

IP 0.059 1.957 0.981

4 26 1.64 9000

OJ 2.202 1.686 0.317

0.7 0.8 0.030 10631.9 1.18JI 0.13 2.569 0.428

IP 0.059 1.90 0.991

5 27 1.66 5000

OJ 2.218 1.15 0.32

0.7 0.028 8645.22 1.72JI 0.128 1.597 0.401

IP

6 28 1.68 5000

OJ 2.224 1.154 0.318

0.7 0.030 9750.32 1.95JI 0.128 1.678 0.401

IP

7 29 1.69 4500

OJ 2.219 1.14 0.318

0.70 0.033 12027.9 2.67JI 0.128 1.724 0.399

IP

8 30 1.71 4500

OJ 2.215 1.176 0.318

0.7 0.031 10953.8 2.43JI 0.128 1.724 0.398

IP

9 31 1.745 4500

OJ 2.218 1.212 0.314

0.7 0.037 15420.1 3.43JI 0.128 1.783 0.396

IP

Tabla D.4: Ajustes Curvas Completas, Experimento 2, d́ıa 2. La ausencia de
puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua.
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D.2.3. Dı́a 3

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 47 1.825 4300

OJ 2.263 1.31 0.30

0.7 0.034 12641.8 2.94JI 0.13 2.736 0.46

IP

2 48 1.84 4300

OJ 2.267 1.262 0.30

0.70 0.035 13439 3.13JI 0.128 1.774 0.43

IP

3 49 1.853 4300

OJ 2.258 1.258 0.30

0.68 0.037 14948.8 3.48JI 0.128 1.775 0.424

IP

4 50 1.905 4300

OJ 2.692 1.28 0.406

0.97 0.031 3876.49 0.90JI 0.128 2.473 0.299

IP

5 51 1.95 4300

OJ 2.695 1.291 0.406

0.97 0.031 3633.45 0.84JI 0.128 2.546 0.30

IP

6 52 1.958 4300

OJ 2.696 1.31 0.405

0.97 0.035 4621.15 1.07JI 0.128 2.56 0.30

IP

7 53 1.978 3000

OJ 2.697 1.313 0.406

0.97 0.034 4244.19 1.41JI 0.128 2.539 0.30

IP

8 54 1.78 3000

OJ 2.515 1.275 0.345

0.892 0.029 4984.93 1.66JI 0.135 2.175 0.366

IP

Tabla D.5: Ajustes Curvas Completas, Experimento 2, d́ıa 3. La ausencia de
puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua.
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D.3. Experimento 3

D.3.1. Dı́a 1

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 1 1.41 11000

OJ 2.416 1.448 0.321

0.939 0.983 0.030 24869.2 2.26JI 0.134 2.231 0.37

IP 0.063 1.845 0.923

2 2 1.435 11000

OJ 2.421 1.507 0.321

0.934 0.979 0.035 32854.9 2.9JI 0.134 2.327 0.371

IP 0.063 1.89 0.92

3 3 1.47 9000

OJ 2.421 1.592 0.321

0.957 0.972 0.033 25658.6 2.85JI 0.134 2.321 0.37

IP 0.063 1.919 0.922

4 4 1.49 8500

OJ 2.42 1.602 0.321

0.944 0.966 0.032 21715.6 2.55JI 0.134 2.41 0.37

IP 0.063 1.932 0.93

5 5 1.51 8500

OJ 2.42 1.608 0.321

0.92 0.966 0.035 24149.9 2.84JI 0.134 2.455 0.37

IP 0.063 1.95 0.929

6 6 1.525 8000

OJ 2.421 1.609 0.321

0.92 0.98 0.025 11932.1 1.49JI 0.134 2.593 0.37

IP 0.063 2.00 0.927

7 7 1.54 8000

OJ 2.42 1.662 0.321

0.91 0.98 0.022 9086.97 1.13JI 0.134 2.626 0.37

IP 0.063 2.02 0.929

8 8 1.557 7500

OJ 2.421 1.695 0.321

0.90 0.979 0.020 6444.91 0.86JI 0.134 2.707 0.37

IP 0.063 1.98 0.931

Tabla D.6: Ajustes Curvas Completas, Experimento 3, d́ıa 1.
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D.3.2. Dı́a 2

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 23 1.65 4500

OJ 2.509 1.176 0.316

0.902 0.038 14879.9 3.31JI 0.13 2.11 0.358

IP

2 24 1.655 4500

OJ 2.507 1.173 0.316

0.911 0.034 12130.2 2.67JI 0.13 2.11 0.358

IP

3 25 1.663 4500

OJ 2.509 1.193 0.316

0.938 0.031 9640.88 2.14JI 0.13 2.092 0.357

IP

4 26 1.673 4500

OJ 2.508 1.209 0.316

0.898 0.033 10862.1 2.41JI 0.13 2.089 0.358

IP

5 27 1.685 4500

OJ 2.514 1.241 0.328

0.911 0.033 11110.7 2.47JI 0.13 2.046 0.359

IP

6 28 1.725 4000

OJ 2.526 1.276 0.335

0.90 0.022 3572.98 0.89JI 0.135 2.162 0.359

IP

7 29 1.762 3500

OJ 2.523 1.295 0.335

0.905 0.028 5234.89 1.5JI 0.135 2.159 0.359

IP

8 30 1.78 3000

OJ 2.515 1.275 0.345

0.892 0.029 4984.93 1.66JI 0.135 2.175 0.366

IP

9 31 1.79 3000

OJ 2.514 1.27 0.345

0.894 0.028 4400.66 1.47JI 0.135 2.181 0.366

IP

Tabla D.7: Ajustes Curvas Completas, Experimento 3, d́ıa 2. La ausencia de
puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua.

68



D.3.3. Dı́a 3

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 47 1.877 2000

OJ 2.629 1.258 0.401

0.956 0.032 4382.22 2.19JI 0.131 2.478 0.308

IP

2 48 1.891 2000

OJ 2.631 1.243 0.401

0.95 0.035 5107.66 2.55JI 0.131 2.40 0.309

IP

3 49 1.89 2000

OJ 2.672 1.282 0.392

0.97 0.031 4127.43 2.06JI 0.131 2.425 0.298

IP

4 50 1.905 2000

OJ 2.692 1.28 0.406

0.97 0.031 3876.49 1.94JI 0.128 2.473 0.299

IP

5 51 1.95 1500

OJ 2.695 1.291 0.406

0.97 0.031 3633.45 2.42JI 0.128 2.546 0.30

IP

6 52 1.958 1500

OJ 2.696 1.31 0.405

0.97 0.035 4621.15 3.08JI 0.128 2.56 0.30

IP

7 53 1.978 1500

OJ 2.697 1.313 0.406

0.97 0.034 4244.19 2.83JI 0.128 2.539 0.30

IP

8 54 1.99 1500

OJ 2.709 1.347 0.407

0.97 0.038 5386.85 3.59JI 0.13 2.773 0.304

IP

9 55 2.03 1500

OJ 2.71 1.367 0.403

0.97 0.038 5311.91 3.54JI 0.13 2.773 0.304

IP

Tabla D.8: Ajustes Curvas Completas, Experimento 3, d́ıa 3. La ausencia de
puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua.
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D.3.4. Dı́a 4

Parámetros

M t[h] f0 pts Región kα[
1

ms
] ∆Fα pα qOJ qJI error χ2 χ2

1 71 2.11 1300

OJ 3.14 1.58 0.27

0.93 0.027 1871.68 1.44JI 0.16 2.539 0.31

IP

2 72 2.10 1300

OJ 3.147 1.53 0.27

0.92 0.031 2566.27 1.97JI 0.16 2.50 0.31

IP

3 73 2.11 1300

OJ 3.148 1.518 0.27

0.92 0.032 2663.08 2.05JI 0.16 2.474 0.31

IP

4 74 2.123 1300

OJ 3.153 1.535 0.30

0.94 0.032 2688.77 2.07JI 0.16 2.514 0.31

IP

5 75 2.133 1300

OJ 3.145 1.547 0.30

0.95 0.037 3520.35 2.71JI 0.16 2.516 0.31

IP

6 76 2.142 1050

OJ 3.144 1.537 0.30

0.94 0.036 3285.39 3.13JI 0.16 2.506 0.31

IP

7 77 2.163 1000

OJ 3.155 1.56 0.30

0.94 0.037 3268.04 3.27JI 0.16 2.514 0.31

IP

8 78 2.166 1000

OJ 3.148 1.546 0.30

0.96 0.035 2933.84 2.93JI 0.16 2.514 0.31

IP

Tabla D.9: Ajustes Curvas Completas, Experimento 3, d́ıa 4. La ausencia de
puntos en las regiones IP es debido a la pérdida de agua.
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