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Resumen

Este estudio aborda la accion del fruto como érgano de control del desarrollo del arbol frutal
en el nispero japonés (Eriobotrya japonica (Thunb) Lindl.). Para ello se establecieron 4 niveles
de comparacidn: dos cultivares, ‘Algerie’ y ‘Piera’, el primero con un comportamiento tipico en
Clima Mediterraneo, el segundo de brotacion, floracion, fructificacion y maduracién
recurrentes a lo largo del afio; arboles jévenes (3 afios de edad), cultivados en maceta, capaces
de florecer y fructificar adecuadamente; arboles adultos en cultivo con frutos y sin ellos,
eliminados en sus primeras fases de desarrollo; brotes con panicula, brotes sin ella y brotes
con ésta aislada temporalmente mediante un anillado en su base. Se evalud la brotacién y la
floracion, el desarrollo radicular, el desarrollo del fruto, y el contenido nutricional,
carbohidratos de transporte, consumo y de reserva, fracciones nitrogenadas, N-NO3’, N-NH," y
N-proteico, y el contenido hormonal, AIA, ABA y zeatina, en los diferentes drganos de la
planta. Los resultados indican que el arbol no inicia la brotacidon hasta que el fruto es
recolectado y que su ausencia acelera el desborre de las yemas y el posterior desarrollo de los
brotes y promueve la floracion. Del mismo modo, la presencia del fruto restringe severamente
el crecimiento radicular y, con ello, el aporte de hormonas a la parte aérea de la planta. Se
demuestra, asimismo, que el fruto controla su propio desarrollo a través de un fendmeno de
competencia nutricional con el resto de frutos de la panicula y que, a través de su interaccion
con el desarrollo del resto de érganos de crecimiento activo del arbol, controla el proceso de
su maduracion. El resultado final es que 1) la actividad fotosintética estd modulada por la
demanda del principal sumidero de la planta, el fruto, y que ésta, en gran medida, esta
regulada por la semilla que cuando completa su crecimiento cesa la demanda de carbohidratos
por parte de éste; 2) la floracidn esta controlada por el fruto, que restringe significativamente
la brotacién anticipada de las yemas axilares e inhibe la formaciéon de flores en éstas paniculas
y en las principales; 3) el crecimiento y la actividad de las raices se ralentizan marcadamente
cuando el fruto alcanza su maximo tamafio, lo que queda demostrado por la reduccién de su
longitud, el descenso en la densidad de puntos mitdticos de sus tricloblastos, la reduccion del
transporte de azlcares desde las hojas, medido a través de la exposicion de éstas a una
atmésfera de 3C, la reduccion del transporte desde las raices al fruto, determinado por la
acumulacion de almidén y la fraccidon N-NH,*, y la drastica reduccién de la sintesis y transporte
hormonal desde la raiz a la copa y los frutos, y 4) la acumulacién de carbohidratos, junto con la
reduccién de la concentracion de N-NH," y de zeatina, facilitan la maduracién del fruto que es,
de este modo, controlada por su propia actividad.
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Abstract

The aim of this work is to study the role of the fruit controlling tree development in loquat
(Eriobotrya japonica Lindl.). As approach, we established four levels of comparison: 1) two
varieties, ‘Algerie’ y ‘Piera’, the former presenting a typical behaviour under Mediterranean
Climate, the latter is an everflowering variety giving rise to several vegetative and floral flushes
a year, which develop several fruit generations that develop and mature appropriately; 2)
young trees (3 years old), growing in pots, capable of flowering and set suitably; 3) mature
trees with their fruits and without fruits thinned by hand at early stage of development; and 4)
flowering shoots, shoots with detached panicle and shoots with panicle isolated panicle by
means of bark ringing. Sprouting and flowering intensity, root development, fruit
development, both reducing and transport carbohydrates, starch, nitrogen fractions, N-NOs,
N-NH," y N-proteinaceous, and hormonal content, IAA, ABA, and zeatin, in different developing
organs, were evaluated. Results suggest that sprouting takes place once the fruit is harvested,
hence bud break and shoots development takes place in its absence and also flowering. In the
same way, root growth and root activity are hardly reduced by fruit, thus reducing hormones
transport to the canopy. Results also show a self-controlled fruit development through a
nutritional competitive process among panicle-developing fruits and interacting with tree
organs in active growth stage, thus harmonizing colour break and maturation. In brief: 1) fruit
sink activity modulates photosynthesis since carbohydrates demand is largely depending on its
development, mainly the seeds, and once the seeds complete the growth carbohydrates
demand progressively cut off.; 2) Fruit reduces flowering by reducing premature bud break and
number of flowers per panicle both of premature and current shoots; 3) Root growth and root
activity slow down as fruit grows, giving rise to a shorter roots, a reduction in tubular
outgrowths from trichloblast cells, a reduction of carbohydrates from the canopy, measured
by a reduction of 3C transported after *CO, leaves exposure, and a reduced transport from
the roots to the fruit, showed by root starch accumulation, and a reduced N-NH," and
hormones concentrations; and 4) sugars accumulation and reduced concentration of N-NH,"

and zeatin make easy the maturation process, being, thus, self-controlled by fruit.
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Resum

Aquest estudi aborda I'accié del fruit com a organ de control del desenvolupament de I'arbre
fruital en la nespra japonesa (Eriobotrya japonica (Thunb) Lindl.). Per a realitzar-ho es varen
establir 4 nivells de comparacié: dos cultivars, ‘Algerie’ i ‘Piera’, el primer d’ells amb un
comportament tipic de la climatologia Mediterrania, el segon amb brotacié, floracio,
fructificacié i maduracié del fruit recorrents al llarg de I'any; arbres joves (3 anys d’edat)
cultivats amb test capacgos de florir i fructificar adequadament; arbres adults cultivats al camp
amb fruits i sense ells, eliminats a les primeres etapes del seu creixement, brots amb panicula,
brots sense ella i amb aquesta aillada temporalment per I'anellat de la seua base. Es varen
avaluar la brotacié, la floracio, el desenvolupament de les arrels, el desenvolupament del fruit,
i el contingut nutricional, sucres de transport, de consum i de magatzematge, fraccions
nitrogenades, N-NO;’, N-NH," i N-proteic, i el contingut hormonal, AIA, ABA i zeatina, en els
diferents organs de la planta. Els resultats indiquen que I’arbre no inicia la seua brotacié fins
que no es recull el fruit i que la seua abséncia accelera el desborrament de les seues gemmes i
el posterior creixement dels brots i promou la floracid. Igualment, la preséncia restringeix
severament el creiximent del fruit, i amb aixo, 'aportacié d’hormones a la part aéria de la
planta. Aixi mateix, es demostra que el fruit controla el seu propi desenvolupament mitjancant
un fenomen de competéncia per nutrients amb la resta de fruits de la panicula i que
mitjangcant la seua interaccié amb el desenvolupament de la resta d’organs amb creiximent
actiu de l'arbre, controla el mecanisme de la seua maduracié. El resultat final es que: 1)
I'activitat fotosintetica esta regulada per la demanda del principal embornal de la planta, el
fruit, i que aquesta, majoritariament esta regulada per la llavor que, quan acaba el seu
creixement, finalitza la demanda del fruit per carbohidrats; 2) la floracié esta controlada pel
fruit, que restringeix significativament la brotacié anticipada de les gemmes axil.lars i inhibeix
la formacid de flors en aquestes inflorescéncies i en les principals; 3) el creixement i I'activitat
de les arrels es ralentitza marcadament quan el fruit aconsegueix el seu tamany maxim, la qual
cosa queda demostrada per la reduccié de la seua llargaria, el descens en el nombre dels seus
punts mitotics procedents dels tricoblastes, la reduccié del transport de sucres des de les
fulles, medit per 'exposicié d’aquestes a una atmosfera de™C, la reduccié del transport des de
les arrels fins al fruit, determinat per I'acumulacié de midé i de la fraccié N-NH," i la drastica
reduccié de la sintesi i transport d’hormones des de I'arrel fins la part aéria de la planta, i 4)
I'acumulacié de carbohidrats, conjuntament amb la reduccié de la concentracié de N-NH," i de
zeatina, faciliten la maduracio del fruit que és, d’aquesta manera, controlada per la seua

propia activitat.
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INTRODUCCION

1.- Origen y difusidn de la especie

La primera mencién de la existencia del nispero japonés (Eriobotrya japonica Lindl, familia Rosaceae)
data del Sur de China, en el valle del rio Daduhe, donde se origind, contrariamente a lo que habia descrito
Lindley, quien lo considerd originario de Japdn, hasta el punto de darle el término japonica a la especie
(Zhang et al., 1990). Hay que remontarse a 1690 para encontrar la primera descripcion de esta especie por
parte del botanico aleman Kaempfer. Probablemente éste llegd a Europa en 1784 con algunos ejemplares
gue se plantaron en el jardin botdnico de Paris, segun algunos procedentes de las islas Mauricio, donde la
especie habia sido introducida, segun otros, por los jesuitas directamente de Canton. Tres afios después se
encontrd, en Inglaterra, y a mediados de 1800 ya estaba presente en las colecciones publicas y privadas de
Sicilia, en el Levante espafiol (en la ciudad de Sagunto, introducido por el capitan Roig), Malta, Argelia,
Grecia y Turquia. En 1867 fue introducido en Florida y en 1870 en California donde su cultivo no ha tenido

auge (Lin et al., 1999).

2.- Distribucion geografica e importancia econémica

Actualmente, el nispero japonés se cultiva en areas localizadas entre los paralelos 25° y 38° Norte y Sur,
por tanto, en una franja del mundo relativamente estrecha. Dos son los polos mas importantes: China-
Japon y la Cuenca Mediterranea. En otras zonas su cultivo con fines comerciales es esporadico y los arboles
se encuentran mayoritariamente en los jardines con fines ornamentales. Los primeros paises del

Mediterrdneo que se interesaron por el cultivo intensivo de este frutal fueron Italia, Argelia y Espaiia.

En los paises mediterrdneos es frecuente ver el nispero japonés en parcelas familiares
para el consumo doméstico de sus frutos.

En Italia el cultivo se afianzé en Sicilia, sobre todo en la costa de la provincia de Palermo, pero actualmente
estd en recesidén a causa de los elevados costes de produccién (Espinosa et al., 1997). En Argelia hubo
mucho interés por este cultivo durante el periodo colonial francés, pero desde la independencia del pais su

cultivo ha ido en decadencia. En Espafia, actualmente la zona de mayor interés se encuentra en la
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Comunidad Valenciana, en la provincia de Alicante, con cerca del 59% del total de la produccidn, seguida de
Andalucia con el 39% y, a mucha distancia, Murcia, Cataluiia y Baleares. Espafia es hoy el primer pais
productor de nispero japonés en el Mediterraneo y el primer exportador del mundo (con algo mas del 70%
de su produccién), siendo el
principal pais importador de la
produccidon espafiola Italia, que
absorbe cerca del 18% de |la
exportacién. Ningun otro pais de la
Cuenca Mediterranea sigue, por el
momento, los pasos de Espafia en
rentabilidad y técnicas culturales
avanzadas, causas del progreso de
su cultivo en el ultimo decenio, a

pesar de lo cual, tanto la extensién y

la produccién se han reducido en los

El uso ornamental del nispero japonés es valorado en todo el mundo.

ultimos afios. Actualmente existen,
aproximadamente, 2.836 ha en plantacién, de las que sélo 2.768 estan en cultivo, 33 de las cuales en
régimen de secano y las 2735 restantes en regadio. La produccién total de 36.467 t se distribuye en 1883 ty
13126 t, en condiciones de secano y regadio, respectivamente. El precio medio percibido por los
agricultores en los ultimos afios ha oscilado entre los 80 cts/kg y 1 €/kg (MAPA 2007).

A pesar de estos avances que sitlan a Espafia como el segundo pais productor del mundo, China sigue
manteniéndose en primer lugar y su cultivo contindia expandiéndose de modo sostenido, hasta haberse
duplicado en los ultimos diez afios (Lin, 2007).

Sorprende encontrar a Pakistan en tercer lugar, aunque con una produccion muy heterogénea y de baja
calidad, con variedades locales procedentes de semilla, pero con un plan de mejora varietal que se inicid
con la introduccion de la variedad japonesa ‘Tanaka’, de la que hoy existen poco mas de 100 ha y se
exportan pequefias cantidades a los paises del golfo.

Japédn, por el contario, al igual que Israel, ha entrado desde hace tiempo en una situacién estacionaria y se
advierten signos de ligero descenso.
Un pais en crecimiento, en cambio, es Turquia, en el que su cultivo se extiende, sobre todo, a lo largo de

la costa mediterranea, hasta llegar a la costa del Mar Egeo y del Mar Negro.
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3.- Caracteristicas generales del ciclo vegetativo

El nipero japonés (Eriobotrya japonica Lindl.) pertence a la subtribu Pyrinae, de la familia Rosaceae,
junto a otras especies como el manzano, el peral o el membrillero (Philips et al., 1991; Potter et al., 2005;
2007). Esta especie florece en otofio, cuaja y desarrolla sus frutos durante el invierno y madura en
primavera.

Durante el invierno puede iniciarse el desborre de algunas yemas principales, que no adquiere
importancia hasta después de la recoleccion, momento a partir del cual crece rapidamente al mismo
tiempo que se inicia la brotacion anticipada de algunas yemas formadas el mismo afio, hasta detenerse por
las altas temperaturas del verano. Después de la parada estival, los brotes retoman su crecimiento.

La floracién, que se inicia en otofio puede prolongarse, en funcién de las condiciones climaticas, el
cultivar y el patrdén, hasta el invierno, lo cual indica que en esta especie no hay reposo invernal ni
acumulacién de horas frio. Se desconoce la acumulacion de horas de calor requerida durante los meses
previos para llegar a la antesis.

El desarrollo radicular del nispero japonés, contrariamente a lo que ocurre en otras especies frutales, es

coincidente con el desarrollo vegetativo.

4.- Brotacion y crecimiento vegetativo

El nispero japonés, en los climas templados, presenta inicialmente tres periodos diferentes de desborre
de sus yemas a lo largo del afio que, finalmente, acaban reduciéndose a dos brotaciones claramente
diferenciadas. La mds importante se desarrollo durante la primavera.

Esta brotacion se origina a partir de yemas de reemplazo de brotes vegetativos y de yemas laterales de
ramos fructiferos, en ambos casos del afio anterior y, por tanto, yemas principales, cuyos brotes crecen a lo
largo del verano, interrumpidos durante un corto periodo de tiempo por las elevadas temperaturas,
conocido como parada estival, tras el cual reanudan su crecimiento hasta principios de otofio, finalizando
con la diferenciacion floral de la mayor parte de ellos (Hueso y Cuevas, 2003). Le sigue en importancia la
brotacién de verano, que se inicia antes de la parada estival a partir de yemas laterales de los brotes del
afio en crecimiento (yemas anticipadas) originando brotes anticipados que crecen de la misma forma que
los principales, pero a mayor velocidad. La brotacidon de primavera origina, por tanto, brotes largos con
hojas grandes, conocidos como principales, que no sélo aportan las inflorescencias y las yemas que
iniciardn la brotacién del afo siguiente, sino que contribuyen a la produccién de sustancias de reserva,
carbohidratos y sustancias nitrogenadas. La de verano, por el contrario, es mas débil y su crecimiento tan

rapido dificulta que sus yemas, que brotaron anticipadamente, adquieran la madurez suficiente para
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desarrollar brotes de calidad el afio siguiente (Agusti y Reig, 2006). La brotacion de otofié apenas tiene
importancia.

En climas calidos, como para otras muchas especies, el numero de brotaciones que se dan a lo largo del
afio es multiple y la actividad vegetativa de la planta no cesa. Algunos mutantes de nispero japonés como el
cv. ‘Piera’ también pueden comportarse de esta manera aunque se cultiven en condiciones de clima

templado (Reig y Agusti, 2007).

5.- Floracion

El nispero japonés florece en paniculas de forma piramidal de entre 18 y 40 cm de longitud, compuestas
por un eje principal sobre el que se insertan de 5 a 10 racimos de consistencia no lefiosa, formados a su vez,
por un numero variable de flores y racimos secundarios que agrupan un total de entre 70 y 100 flores
(Agustiy Reig, 2006) o incluso hasta mas de 100 (Lin et al., 1999).

Presenta una floracién centripeta, tipica de las Rosaceas, con un desarrollo inicial de las flores basales de
los racimos progresivamente hacia el apice de la panicula. El tiempo necesario para que todas las flores de
ésta estén en antesis oscila entre 2 y 4 semanas, segun las condiciones climaticas (Rodriguez, 1983), por eso
la duracidn y la época de floracion en los climas templados varia desde mediados de septiembre, para los
cultivares mas precoces, hasta finales de diciembre, para los mds tardios (Martinez-Calvo et al., 2000a), con
un desfase de seis meses en el hemisferio sur.

La floracion va precedida de la induccién y diferenciacion florales que, en condiciones climaticas
templadas, ocurren en el mes de junio la primera y entre agosto y septiembre la segunda, mas o menos 4
meses antes de la antesis, dependiendo de los cultivares y condiciones fisioldgicas del arbol (Liu et al.,
2007). La defoliacidn y el estudio histoldgico de los apices en desarrollo permiten situar la iniciacidn floral
en el hemisferio norte, por tanto, en estas fechas (Fatta del Bosco, 1961). Los brotes de verano, es decir, los
gue brotan anticipadamente,diferencian mas tarde sus paniculas que los de primavera, sin embargo, la
antesis de sus flores tiene lugar en el mismo periodo y sus flores acaban siendo mas pequefias y producen
frutos de baja calidad.

Las flores son hermafroditas, olorosas, blancas y pequefias (12-20 mm). Estan formadas por 5 sépalosy 5
pétalos, 15-25 estambres libres (Robertson et al., 1991) y entre 2 y 5 estigmas y estilos libres que se unen
basalmente a un ovario infero poco profundo (Rohrer et al., 1994) con 5 carpelos, cada uno de los cuales

puede albergar hasta 2 6vulos.
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6.- Cuajado y desarrollo del fruto

En el nispero japonés no existe union de los canales estilares, lo cual influye directamente en el cuajado
final, sobre todo cuando existen problemas de polinizacién (Sheffield et al., 2005), y presenta efectos
directos en la variabilidad de las producciones y en la distribucidn de las semillas que afectan, finalmente, a
la calidad de los frutos (Williams et al., 1993).

Aunque inicialmente se pensaba que esta especie era mayoritariamente autocompatible y que sélo algunas
de sus variedades eran parcial o completamente autoincompatibles, estudios recientes de su biologia floral
demuestran que las flores de la mayoria de las variedades de nispero japonés cultivadas en Espafia,
adquieren un sistema de incompatibilidad gametofitico (GSI) en los estados previos a su antesis (Carrera,
2009). Recientemente se ha demostrado que el cv. ‘Algerie’, el mas difundido en Espafia, presenta un
elevado pocentaje de autoincompatibilidad (Cuevas et al., 2003). Por eso, en condiciones Optimas de
polinizacion, el porcentaje de cuajado de esta especie no es muy elevado, y alcanza entre el 10% y el 15%
de las flores inicialmente formadas. Y esa es la razon de que el cultivo intensivo del nispero japonés haya
traido consigo problemas de cuajados erraticos en algunas zonas, y de que la presencia de polinizadores
mejore sustancialmente, en estos casos, el rendimiento del cultivo (Kan et al., 1986; Martinez-Calvo et al.,
2000b; Karadeniz, 2002; Cuevas et al., 2003a). La identificacion del sistema de incompatibilidad que opera
en esta especie, asi como sus formas alélicas, permitiran una correcta implantacion del cultivo, evitando, de
esta manera, los mencionados cuajados erraticos producidos por la presencia de polen incompatible.

Al igual que en el manzano (Williams, 1966) o membrillero (Kaufmane y Rumpunen, 2002) la
fecundacion en el nispero japonés ocurre varios dias después de su polinizacién. La llegada de los tubos
polinicos al évulo de esta especie, y con ello el inicio de la fructificacién, comienza a partir de la primera
semana tras la polinizacién, siendo completa entre la primera y segunda semana (Carrera, 2009). Todas
estas especies se caracterizan por tener una corta fase progdmica, si se comparan con otras especies
frutales, como el melocotonero, en el que la fecundacion se observa a las tres semanas de su polinizacion
(Herrero y Arbeloa, 1989; Arbeloa y Herrero, 1991).

La tasa de crecimiento del fruto del nispero japonés es muy lenta durante las seis semanas siguientes al
cuajado (Fase I) (Ateyyeh y Qrunfleh, 1998), a ésta le sigue una fase de division celular (fase Il) que se
prolonga durante 4 semanas; finalmente, en primavera, tiene lugar una etapa en la que la tasa de
crecimiento aumenta espectacularmente y el fruto crece a gran velocidad hasta completar su tamanio final
(fase Ill). De este modo, y de acuerdo con Blumenfeld (1980), su curva de crecimiento no es sigmoidal,
como le corresponderia a un fruto de pepita, sino exponencial. Algunos autores, sin embargo, indican que
los frutos crecen siguiendo el modelo sigmoidal simple caracteristico de los pomos (Rodriguez, 1983;

Cuevas et al., 2003b).
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En climas templado-calidos, a los que el cultivo de esta especie se adapta perfectamente, el crecimiento
del fruto se inicia a finales de otofio-principios de invierno y la cosecha se inicia a mediados de primavera.
Las diferencias en tamafio del fruto entre variedades son consecuencia de diferencias en su tasa de
crecimiento y no en su periodo de crecimiento.

La evolucién de los componentes del fruto durante el crecimiento sigue pautas diferentes. Por una parte,
en las primeras fases, el peso seco de la pulpa es superior al de la semilla, pero con el tiempo esta situacion
se invierte y en la maduracidn, el peso seco de la semilla es superior al de la pulpa. En esta fase la particién
de materia seca entre pulpa y semilla es del 45% y 55%, respectivamente. En términos de peso fresco, la
pulpa siempre pesa mas que la semilla, particularmente a partir del cambio de color del fruto y en la
madurez, que representa practicamente el 80% del peso fresco del fruto. La comparacién entre el peso
seco (=6 g) y fresco (=30 g) totales de un fruto medio del cv. ‘Algerie’ pone en evidencia la contribucién del
agua al crecimiento de los frutos.

En resumen, los principales cambios tienen lugar durante los ultimos 45 dias de crecimiento del fruto,
cuando éste acumula el 85% del peso fresco y el 80% del peso seco. El agua se acumula casi exclusivamente
en la pulpa (90%) y la materia seca se reparte en un 37% para ésta y un 73% para la semilla. Y como
consecuencia de todo ello, durante este periodo la pulpa reduce a la mitad el porcentaje de su materia seca

mientras que la semilla lo duplica (Gariglio et al., 2002).

6.1. El control hormonal del crecimiento del fruto

En la Fase |, el ovario inicia la divisién celular y, aunque la tasa de crecimiento del fruto es baja, los
niveles de acido indolacético (AIA), acido abscisico (ABA) y citoquininas son maximos. Estos cambios
hormonales son seguidos durante la fase de division celular (fase Il) por un descenso progresivo del
contenido en ABA, que alcanza su nivel minimo, y un incremento progresivo de la produccién de etileno,
gue alcanza su maximo contenido, y que luego decrece gradualmente. Al final de este estado de desarrollo,
el AlA y las citoquininas alcanzan un segundo pico en su contenido en el fruto. Durante la fase lll, de rapido
crecimiento del fruto, las concentraciones de AIA y de citoquininas alcanzan sus minimos valores, la de ABA
aumenta de nuevo, y se encuentra un segundo pico en la produccién de etileno (Ding and Zhang, 1988; Ye,
1988).

La produccion de giberelinas (GAs) en las semillas inmaduras y en el pericarpo del nispero fue estudiada
por Yuda (1987), Yuda et al (1992), Koshioka et al. (1988) y Kraft-Klaunzer y Mander (1992). Las giberelinas
GAy, GA1s, GA, GAy, GAzs, GAzs, GAy, GAzs, GAsy, GAss, GAso, GAgi, GAgo ¥ GAgy, Y Otras 5 GAs no
identificadas (seguramente derivados de las GAy y GAjzs), fueron encontradas en las fracciones
bioldgicamente activas extraidas de semillas inmaduras. De todas ellas, las mas abundantes fueron la GAss y

las 5 GAs no identificadas.
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6.2. El control nutricional del crecimiento del fruto

La acumulacidn de azucares en el fruto es parcialmente responsable del reclamo de agua por el fruto y la
relacién del K con el transporte de agua por la planta podria, también, estar relacionado con el fendmeno.
Dado el papel relevante del agua en el tamafio final del fruto, la concentracion de azucares y de K en la
pulpa, junto con la accién hormonal, pueden ser responsables de su crecimiento.

El azicar mas abundante en la pulpa del fruto durante su crecimiento es el sorbitol con un 60% del total
de azucares. Le siguen en importancia la fructosa y la glucosa, con un contenido entre el 15% y el 33%,
dependiendo del momento, y la sacarosa, cuyo contenido fluctia ampliamente, representando entre el 5%
y el 45%, segun la época (Gariglio et al., 2002). Estos cambios en el contenido de azlcares detectados en los
tejidos del fruto no se corresponden, sin embargo, con los de las hojas. De hecho, en el momento en que se
registra la maxima tasa de crecimiento del fruto, los niveles foliares de azlcares muestran una tendencia
alcista. La respuesta, por tanto, esta desfasada y la disminucion del contenido de azucares observada en las
hojas en pleno invierno ocurre dos semanas antes de que se presente el primer pico de aumento en la tasa
de crecimiento del fruto. Igualmente, se observa una disminucidn de la concentraciéon de azlcares en las
hojas 15 dias después del cambio de color del fruto. Por lo tanto, el contenido de azlcares en las hojas
parece disminuir en respuesta a un aumento de la demanda de asimilados por parte del fruto, con un
retraso en la respuesta de unos 15 dias (Gariglio et al., 2002). Un aspecto a destacar lo constituye el hecho
de que durante los ultimos 15 dias de crecimiento del fruto éste acumula el 90% de los azlcares, siendo la
sacarosa el mas predominante (Hirai, 1980).

La concentracion de azucares en la semilla de este frutos se mantiene prdcticamente constante hasta
que éste inicia su rapido crecimiento, momento en el que lo aumenta notablemente para disminuirlo
progresivamente después hasta que el fruto cambia de color. También en este caso, el azlcar
predominante en la semilla, durante todo el periodo de crecimiento del fruto, es el sorbitol, que fluctia su
contenido entre el 45% y el 60 % del total de los azucares, disminuyendo en el momento de la maduracion
hasta el 40%. En el fruto del nispero japonés, la acumulacion de almidén, solamente tiene lugar en la
semilla (Gariglio et al., 2002).

La concentracién de elementos minerales en la pulpa desciende durante el desarrollo del fruto
alcanzando los valores mds bajos en el momento de la maduracion. Después del cuajado, el N es el
macronutriente que se encuentra en mayor concentracién en la pulpa, seguido del K, Ca, Mgy P. El Fe y el
Cu son los micronutrientes mas abundantes en la pulpa del fruto, seguidos del Zn y del Mn (Gariglio y
Agusti, 2005). Los cambios en la concentracion de elementos minerales observados en la pulpa del fruto del
nispero japonés durante su crecimiento son debidos, mayoritariamente, a un proceso de dilucién mds que

a su metabolizacion. De acuerdo con los resultados de Gariglio y Agusti (2005), durante este proceso el
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elemento mineral que mas desciende en su concentracion es el Cu, con un 90%, seguido del Fe, Ca, Zn, Mn,

N y K cuyas concentraciones descienden un 80%, 75%, 73%, 66%, 65% y 40%, respectivamente.

7.- Maduracion

Existe controversia en el comportamiento del fruto del nispero japonés durante su maduracién en el arbol
y la prolongacidn de la vida del fruto para clasificarlo como climatérico o no-climatérico. Mientras algunos
autores indican la ausencia de un incremento de la respiracion y de un pico en la produccién de etileno
tanto en el arbol como tras su recoleccién y concluyen que el nispero japonés es un fruto no-climatérico
(Blumenfeld, 1980; Zheng et al 1993; Hamauzu et al., 1997; Ding et al, 1998; Kader, 2002; Gonzalez et al.,
2004), otros encuentran produccion de etileno a lo largo de todo el periodo de desarrollo del fruto (Gariglio
et al., 2002) y picos en la produccion de etileno y de la tasa respiratoria en etapas precoces de la
maduracidn (Hirai, 1980; Chachin et al, 1990; Gariglio et al., 2002; Amords et al., 2003), lo que induce a
algunos a concluir que el nispero japonés es un fruto climatérico (Amords et al., 2003). Ninguno de los
trabajos citados estudia la evolucién de los enzimas que reblandecen los tejidos, pectinmetilesterasa y
poligalacturonasa, y su dependencia de la produccion de etileno, y este factor es decisivo para determinar
el tipo de maduracién de este fruto.

En el nispero japonés, la coloracidon del fruto avanza progresivamente desde la zona estilar a la
peduncular. Por otra parte, el descenso de la acidez libre de la pulpa no se halla coordinado con el
incremento en el contenido de SST. Mientras la primera desciende tras el cambio de color del fruto, el
incremento en la concentracion de los segundos sélo se inicia cuando la piel ha perdido practicamente
todas las clorofilas (Gonzalez et al., 2004). Esta falta de coordinacidn entre la maduracion externa e interna
no es privativa del nispero japonés y ha sido descrita también para otras especies frutales. El acido malico
es el mas importante en contenido de los cuatro analizados (Serrano et al., 2004), con valores entre 0.5 % y
2.7 % de materia fresca, dependiendo del cv., seguido del acido succinico, con un contenido 10 veces mas
bajo (0.05 % y 0.30 % ), y el acido citrico (0.01% - 0.14 %); los menores contenidos son para el acido
ascérbico (<0.01 % — 0.08 %).

Durante la maduracion del fruto, son la sacarosa, la fructosa y la glucosa los azlcares mas abundantes,
seguidos por el sorbitol. De acuerdo con Gariglio et al. (2002), a lo largo de la etapa de maduracidn v,
teniendo en cuenta el cambio de peso del fruto, en sélo 15 dias se acumula mas del 80 % del total de los

azlcares.
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8.- El papel del fruto en la planta

La presencia del fruto en un arbol frutal aumenta la eficiencia fotosintética de sus hojas. En efecto, los
estudios de productividad llevados a cabo en el manzano indican que la cantidad de carbohidratos
transportada a los frutos es mayor, en peso, que la que supone la supresién del desarrollo vegetativo
inducida por ellos. Ademas, determinaciones directas utilizando c0o, demuestran que los frutos actuan
como potentes sumideros, y que son éstos los responsables del transporte de fotoasimilados (Ft) desde las
hojas a ellos mismos, sobre todo durante la fase lineal de su crecimiento (Faust, 1989).

La capacidad fotosintética del arbol es mas que suficiente, en la mayoria de las especies frutales, para
asegurar una cosecha abundante y la fotosintesis puede convertirse en un factor limitante sélo en unos
pocos casos de cosechas muy elevadas, con competencia muy acusada entre drganos, y/o cuando se
presentan fendmenos de estrés o defoliaciones importantes por razones diversas.

En términos generales, por tanto, el potencial fotosintético en los frutales se halla bajo dos tipos de
control, el medioambiental, que afecta indirectamente al desarrollo de las hojas, y el de la demanda de los

sumideros.

8.1. El fruto y su relacidn con la brotacion y la floracion

La presencia de los frutos reduce el desarrollo vegetativo, al menos en manzanos, melocotoneros y
citricos. Asi, en el manzano, aunque la cosecha detiene, literalmente, el desarrollo radicular, el desarrollo
vegetativo es reducido hasta en un 30% (en peso seco) en relacidn con los arboles sin cosecha. Lenz (1986)
demostré que ello se debe a que el fruto reduce el transporte de fotoasimilados hacia las yemas vy las
partes vegetativas del arbol, sin embargo, la falta de correlacién entre el contenido de carbohidratos y el
porcentaje de brotacion de las yemas indica que aquel es decisivo sélo para atender el proceso.

El proceso de acumulacién y utilizacion de las reservas se repite ciclicamente en las plantas. La
importancia de las reservas para la brotacién y la floracidn en las especies caducifolias es obvia, ya que
estos procesos tienen lugar al inicio de la primavera, cuando no hay superficie fotosintética y la absorcion
de nutrientes estd limitada por las bajas temperaturas. En otras palabras, el almacenamiento de
carbohidratos es necesario para iniciar la brotacidn y posterior crecimiento tras la latencia (Dowler y King,
1966; Keller y Loescher, 1989).

Por otra parte, la importancia de las reservas nitrogenadas para la brotacion y el crecimiento vegetativo
del melocotonero, asi como para el desarrollo de sus frutos, esta fuera de duda (Taylor, 1967;). Es mas, las
alteraciones en la reduccién de NH3;-NH," y su relacion con la floracién se han demostrado en citricos

(Monselise et al., 1981) y en melocotonero como respuesta a la presencia del fruto (Reig et al., 2006).
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En la mayoria de frutales caducifolios, el inicio del desarrollo del fruto coincide con el periodo de
induccion floral, observandose una relacién directa e inversa entre los frutos en desarrollo y las flores
formadas (Lavee, 1996; Buban y Faust, 1982). En el manzano (Buban y Faust, 1982) y en el pistachero
(Crane et al., 1973) se ha demostrado que son las semillas de los frutos las que inhiben la produccion de las
yemas reproductivas. La presencia de éstas, generalmente, mejora la persistencia del fruto en el arbol,
evitando su caida, lo que se debe a un incremento en la produccién de reguladores del desarrollo y, con
ello, a una mas intensa actividad sumidero de los frutos (Monselise y Goldschmidt, 1982) que estimula la
movilizacién de compuestos fotosintétizados hacia el fruto en desarrollo.

De entre todas las hormonas vegetales, las giberelinas son las mas influyentes en el proceso de floracion
(Pharis y King, 1985; Okuda, 2000) ya que: (1) la aplicacion de acido giberélico (AG) durante el periodo de
induccion floral interfiere en éste e inhibe parcialmente la floracién de la primavera siguiente (Painter y
Stembridge, 1972; Jourdain y Clanes, 1987; Byers et al., 1990; Southwick et al., 1995), y (2) la actividad de
las giberelinas se correlaciona positivamente con el efecto del fruto sobre la floracidn siguiente (Goren y
Goldschmidt, 1970; Erner et al., 1976; Garcia-Luis et al., 1986). En el manzano, el AG se emplea para inhibir
los estadios primarios de las yemas florales (Luckwill, 1970). En los citricos un tratamiento de AG durante la
época de induccién floral reduce hasta un 50% la floracién de la primavera siguiente, especialmente las
inflorescencias sin hojas, dependiendo de la concentracién (Monselise y Halevy,1964; Davenport, 1983;
Guardiola et al., 1977). En el albaricoquero (Southwick et al., 1995b), en el melocotonero (Painter y
Stembridge, 1972) y en el ciruelo (Gonzéalez-Rossia et al., 2006), su aplicacion ha logrado una respuesta
similar y se ha propuesto como una técnica de aclareo indirecto de frutos en especies del género Prunus
(Gonzélez-Rossia et al., 2007).

Un aspecto de interés se presenta al eliminar los frutos y realizar aplicaciones de acido giberélico. En
estos casos se ha observado una intensidad de floracién similar a la encontrada en los arboles con frutos, lo
que demuestra que las giberelinas exdgenas pueden sustituir el efecto inhibitorio del fruto y ser parte del
mecanismo de control de la floracion de muchas especies, como por ejemplo los citricos (Goldschmidt y
Monselise, 1972; Guardiola et al., 1982), al mismo tiempo que sugiere que la accion inhibidora de la
floracion por parte de los frutos es a través de las giberelinas (Martinez-Fuentes, 2010).

A ello contribuye el hecho de que el contenido en giberelinas es mayor en las hojas de brotes con frutos
que en las hojas de brotes sin frutos (Koshita et al., 1999), y dada la importancia de la presencia de hojas
para el desarrollo de yemas reproductivas demostrado en diferentes especies frutales como el mango
(Reece et al., 1949), el manzano (Harley et al., 1932), el olivo (Hackett y Hartmann, 1964), el nispero
japonés (Fatta del Bosco, 1961) y los citricos (Ayalon y Monselise, 1960), su papel en la floracién debe ser,
ademads de receptor de estimulos ambientales, hormonal y nutricional. Se ha sugerido, también, que la
presencia del fruto podria reducir la sensibilidad de las yemas a las condiciones inductivas, o incrementar la

exigencia en condiciones inductivas de la floracion (Albrigo y Galan, 2004).
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En experimentos realizados con segmentos de tallo de vid, Mullins y Rajasekaran (1981) demostraron
que los primordios vegetativos son sumideros mas potentes de citoquininas que los primordios florales, y
que una limitacidon en la disponibilidad de éstas significaria una reducciéon en el desarrollo de yemas
reproductivas, hasta el punto de que descensos bruscos de su nivel causan la caida de racimos (Mullins
1980). Otros autores, sin embargo, trabajando con el olivo no han encontrado este efecto de las
citoquininas en la formacién de yemas reproductivas (Badr y Hartma, 1972).

El acido abscisico puede reducir la intensidad de floracion mediante la reduccién del desarrollo de
inflorescencias sin hojas en los citricos (Davenport 1990), aunque se ha encontrado una relacion positiva
entre el contenido enddgeno de acido abscisico en drboles de limonero inducidos a florecer mediante
estrés hidrico (Raveh, 2008). Por otra parte, el hecho de que la aplicacion de ABA localizada a las yemas en
época de induccion floral reduzca la intensidad de la floracion del mandarino Satsuma (Garcia-Luis et al.,
1986) impide atribuir a esta sustancia un papel regulador de la floracion.

En el manzano, las auxinas producidas en las semillas se desplazan desde éstas hasta las inflorescencias
(Luckwill, 1957; Grochowska, 1968). Este movimiento es mas intenso en un cultivar alternante, como el
‘Laxton Superb’, que en otros de comportamiento regular, como el ‘Cox Orange Pippin’ (Hoad, 1978).
Ademds, se han observado niveles mas bajos de auxinas en los brotes en los que se diferencian flores
durante el afio off que en los que no las diferencian (Grochowska, 1964). Por otra parte, Verreynne y Lovatt
(2009) encontraron niveles mas elevados de acido indolacético en las yemas de arboles de mandarino
‘Pixie’ en afo on, que en las yemas de arboles en afio off. Asimismo, se consiguié incrementar la floracién
en plantones de pomelo mediante la aplicacidon de un inhibidor del transporte de auxinas, el TIBA (Kessler
et al., 1959). Todo ello sugiere que el acido indolacético puede influir en el proceso de floraciéon directa o
indirectamente, aunque su efecto especifico todavia es incierto (Okuda, 2000).

El rayado de ramas da lugar a la acumulacion de carbohidratos en la zona superior del corte (Cohen,
1981) y por tanto, a un reparto mas ventajoso de carbohidratos (Wallerstein et al.,, 1974;1978),
consiguiendo estimular la floracion del ciclo siguiente (Goldschmidt et al., 1985, Agusti et al., 1992). La
posibilidad de que el rayado ejerza su accion a través de un mecanismo hormonal ha sido también sefialada
(Rivas et al., 2007). La variaciones en el transporte (Monselise, 1979) y acumulacion de auxinas (Dann et al.,
1985), giberelinas (Wallerstein et al., 1973; Cutting y Lyne, 1993) y citoquininas (Cutting y Lyne, 1993) tras
el rayado invita a pensar en un control hormonal del efecto provocado por éste, aunque su mecanismo
todavia se desconoce. Un aspecto de interés es el efecto combinado del rayado y la presencia del fruto en
la floracion de los arboles de mandarino ‘Murcott’ con elevada cosecha (Goldschmidt et al., 1985). A pesar
del efecto del rayado promoviendo la floracién, la presencia del fruto consigue anular su accidn. Asi, el
rayado provocd una acumulacién de carbohidratos en las hojas y brotes situados por encima de la zona de

incisién en los drboles off, pero en los arboles on la elevada demanda de carbohidratos por parte de los
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frutos en desarrollo evitd su acumulacion (Goldschmidt et al., 2003).Si ésta es la razén por la cual los frutos

anulan el efecto del rayado, se desconoce.

8.2. El fruto y su competencia por el desarrollo

El reparto de carbohidratos entre los diferentes érganos del arbol depende marcadamente de su
capacidad sumidero. De acuerdo con el modelo de Landsberg (1980), ésta se ordena de manera
decreciente entre frutos, brotes, hojas y raices. La ganancia en peso seco de cada uno de ellos y, por tanto,
el reparto de fotoasimilados, es claramente favorable a los frutos en desarrollo. Es mas, una elevada
cosecha tiene un efecto de memoria en el arbol, de modo que el (los) afio(s) siguiente(s) reduce su
produccion, y la explicacién debe estar en la reduccidn de los carbohidratos acumulados en las raices,
puesto que las hojas, en muchas especies, se pierden en otofio. Este fendmeno de competencia se da en
todas las especies frutales y es responsable de la relacidon inversa normalmente encontrada entre el
nimero de frutos por arbol o inflorescencia y el tamafio final de los mismos. Esta relacidn entre el reparto
de carbohidratos y el nimero de frutos por brote que beneficia al fruto cuanto menor es el nimero de los
gue inician el desarrollo, es la razén por la que la reduccién del nimero de éstos se presente como una
técnica muy Util para mejorar su tamafio final. El aumento de la concentracién de azucares se ha
demostrado como factor responsable del aumento del tamafio del fruto en diferentes especies, como
melocotonero (Genard et al.,, 1991), manzano (Archbold, 1992), citricos (Agusti et al.,2002) y nispero
japonés (Gariglio et al., 2003).

El aclareo manual de frutos es empleado en fruticultura en especies con deficiencias en su tamafio final y
en variedades cuya exigencia comercial asi lo recomienda. En melocotoneros y nectarinas se elimina
alrededor del 60% de los frutos inicialmente formados, dejando entre 2 y 5 frutos por ramo mixto, segun la
longitud de éste. En el nispero japonés, se elimina parte de la panicula en plena floracion y se aclaran los
frutos cuajados dejando entre 3 y 5 en funcidn de las dimensiones de la misma. En otras especies de
frutales, de hueso y de pepita, también se practica con frecuencia.

El aclareo quimico de frutos, por el contrario, en la mayoria de las especies frutales, es de dificil
aplicacién y apenas se utiliza en la practica. Sin embargo, la inhibicién parcial de la floracion mediante la
aplicacion de AG en la época de induccidn floral de los melocotoneros y nectarinas (Southwick et al., 1995)
y del ciruelo japonés (Gonzalez-Rossia et al., 2007), reduce el nimero de flores y, como consecuencia de
ello, hasta en un 50% los costes de aclareo manual. La reduccion temprana del nimero de yemas florales y
el estimulo del desarrollo vegetativo por la accién del AG, maximizan la capacidad del arbol para aumentar
el tamafio del fruto (Weinberg, 1941). Dadas las estructuras florales del nispero japonés, el aclareo quimico
de frutos en desarrollo mediante la aplicacidn de acido naftalenacético (ANA) también es posible (Agusti et

al., 2000). Esto es ldgico, ya que el aborto del ovario es uno de los mecanismos por los que se ha explicado
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la accion de esta auxina sobre el aclareo de frutos en el manzano (Luckwill, 1953). Tanto en los éarboles
aclarados a mano, como en los tratados con ANA, el aumento del peso individual de los frutos compensa su
pérdida y la cosecha no se ve alterada o aumenta ligeramente. Ello enfatiza el papel de la competencia por
carbohidratos entre frutos en desarrollo como factor capaz de determinar su tamaiio final (Nitsch, 1950).

La mejora del tamafio de los frutos también puede lograrse mejorando su disponibilidad de
carbohidratos mediante el rayado o anillado de ramas. Esta técnica se ha mostrado eficaz en los citricos
(Furr et al., 1945), cerezos y ciruelos (Agusti et al., 1997), en melocotoneros y nectarinas (Agusti et al.,
1998) y en el nispero japonés (Agusti et al., 2005). El momento de realizacién del rayado es de gran
importancia, ya que si se lleva a cabo de forma anticipada aumenta el cuajado de frutos, repercutiendo
negativamente sobre el tamafio de éstos o aumentando las necesidades de aclareo, mientras que si se
retrasa a etapas avanzadas de la fase de engrosamiento celular pierde, progresivamente, eficacia (Agusti et
al., 1998).

Otro modo de facilitarle al fruto la captacién de carbohidratos es aumentando su capacidad sumidero.
Ello puede lograrse con la aplicacion de auxinas de sintesis (Schiaparelli et al., 1995; Agusti et al., 1997).
La respuesta de los frutos con semilla a la aplicacion de reguladores del crecimiento se puede explicar
teniendo en cuenta que el tamafio final de los frutos no sélo depende de la competencia entre frutos u
otros 6rganos en crecimiento, sino de la capacidad por atraer los asimilados (De Jong y Walton, 1989). En
frutales de hueso la aplicacién de auxinas de sintesis refuerza esta actividad y mejora el tamario del fruto
por un efecto directo sobre su desarrollo (Agusti et al., 1997), constituyendo, por lo tanto, una técnica
eficaz para aumentar el tamafio final del fruto. El tratamiento también logra una anticipacion en la entrada
en color del fruto, permitiendo anticipar la recoleccién. En el caso del nispero japonés, la Unica sustancia
hormonal que ha mostrado, hasta hoy, efectos agronémicamente recomendables es el éster butilglicdlico

del acido 2,4-diclorofenoxipropidnico (2,4-DP) (Agusti et al., 2003).

8.3. El fruto y el desarrollo radicular

El reparto de carbohidratos en el arbol se halla fuertemente influido por los sumideros en desarrollo, de
modo que el desarrollo reproductivo, vegetativo y radicular compiten entre si (Gifford y Evans, 1987; Ho et
al.,, 1989; Patrick, 1989). Los estudios de productividad indican que la cantidad de carbohidratos
transportados a los frutos en crecimiento es mayor, en peso, que la transportada a cualquier otro érgano,
de modo que las determinaciones directas utilizando **CO, demuestran que los frutos actdan como
potentes sumideros responsables del transporte de fotoasimilados desde las hojas a ellos mismos.

Las raices son sumideros débiles que se ven fuertemente afectadas por la presencia de otros érganos en
desarrollo. De hecho, su crecimiento sélo tiene lugar cuando se recolectan los frutos o cesa el desarrollo

vegetativo, por eso, los arboles altamente productivos suelen tener un sistema radicular poco desarrollado.
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Ello, sin embargo, no es general en todas las especies y asi en el cerezo la presencia de los frutos no
condiciona el desarrollo vegetativo ni radicular.

Pero el crecimiento de las raices también depende de las disponibilidades hidricas y nutricionales y esta
controlado hormonalmente. El estrés hidrico trae como consecuencia el cese del desarrollo radicular, lo
que algunos autores relacionan con una restriccidon del aporte de giberelinas a la copa. Sin embargo, Layne
et al. (1986) observaron que melocotoneros maduros sometidos a condiciones de escasez de agua
desarrollaban mds raices. La primera respuesta a una sequia controlada fue el incremento de los brotes y
yemas, asi como una reduccion en la asimilacién del carbono (Flore et al., 1994).

Por otra parte, la actividad foliar es indispensable para nutrir adecuadamente a las raices de metabolitos
y hormonas. De hecho, la evolucién del desarrollo radicular a lo largo del afio es antifasica con la de los
brotes vegetativos en la mayoria de las especies, de modo que cuando éstos se desarrollan mas
intensamente, la formacion de nuevas raices disminuye, apuntando a un cierto gardo de competencia entre
la copa y la raiz. La ausencia de frutos permite, por una parte, el desarrollo vegetativo y, por otra, la
acumulacion de reservas en las raices que suministraran el poder reductor necesario para que reduzcan los
nitratos a amonio y éste, finalmente, forme parte de aminodcidos. Asi pues, el carbono asimilado se reparte
entre la sintesis de carbohidratos y la de aminoé&cidos. Es por ello que durante la incorporacién del NH," en
aminodcidos la demanda de carbohidratos por parte de la raiz es muy elevada y el arbol debe satisfacerla
para utilizar el nitrégeno de manera eficiente. Priestley (1972) y Catlin y Priestley (1976) concluyeron que el
arbol produce suficientes carbohidratos para la utilizacién del N y que su disponibilidad sélo se ha mostrado

insuficiente en el proceso por un efecto derivado del crecimiento de los frutos.

8.4. Su interaccion con la maduracion

El cambio de color de los frutos es un proceso caracteristico de la maduracidn de la mayor parte de los
frutos. La degradacidn de unos pigmentos y la sintesis y acumulacion de otros es, sin embargo, variable,
cuantitativa y cualitativamente, con ellos.

En los citricos, la separacion entre la corteza y la pulpa, no conectadas vascularmente entre si,
contribuye a que la maduraciéon de ambos tejidos esté regulada por mecanismos diferentes. La hipotesis de
Huff sobre la coloracidn de estos frutos estd basada en el transporte de carbohidratos, nitrogeno y
hormonas al fruto en combinacion con las condiciones climaticas. Mientras la temperatura permite el
desarrollo de las raices, las hormonas sintetizadas en ellas y el nitrégeno absorbido y reducido por ellas son
transportados al fruto, previniéndolo del cambio de color; a ello contribuye el desarrollo competitivo de los
nuevos brotes por carbohidratos, que exigen compartir el reparto de los fotoasimilados. Cuando bajan las
temperaturas, el desarrollo radicular cesa y, por tanto, se detienen la sintesis hormonal y la absorcién de

nitrogeno y su transporte hacia el fruto. Como el desarrollo vegetativo también se detiene, los
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fotoasimilados son transportados mayoritariamente a los frutos, todo lo cual promueve la conversién de
cloroplastos en cromoplastos y, por tanto, la pérdida de color verde de la corteza del fruto, la sintesis de
carotenoides vy, finalmente su coloracidn tipica (Huff, 1983; 1984; Agusti, 2003; Iglesias et al., 2007). Un
estudio semejante no se ha realizado en otras especies fruticolas.

A la vista de estos antecedentes, la capacidad sumidero del fruto en desarrollo parece suficientemente
potente para competir con otros érganos en desarrollo y, en gran medida, vencer. Y hacerlo en
competencia con todos ellos a la vez. Los estudios aqui expuestos son, en su totalidad, parciales,
relacionando el crecimiento del fruto con un aspecto concreto de un drgano particular en desarrollo, y no
existe ningun estudio que aborde la influencia del fruto en crecimiento sobre el desarrollo global del arbol y
sus drganos, esto es, sobre la actividad de sus yemas, la brotacion y la floracidn, el propio desarrollo de los
frutos y el crecimiento y la actividad radiculares. Esta Tesis Doctoral es un intento de ello, de modo que
pretende contribuir al conocimiento del desarrollo global del arbol frutal bajo el punto de vista nutricional y
hormonal, y teniendo como eje conductor el papel protagonista influyente del fruto, y la especie Eriobotrya

japonica como objetivo general.
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OBJETIVO

En esta Tesis Doctoral se estudia el desarrollo del fruto del nispero japonés bajo el punto de vista

nutricional y hormonal, teniendo como objetivo la siguiente Hipotesis de Trabajo:

En el nispero japonés, el fruto, a través de su capacidad sumidero, restringe la brotacion vy el
desarrollo vegetativo, reproductivo y radicular en beneficio propio; el fruto también controla su
propio crecimiento en competencia con otros érganos de la planta, sobre todo frutos, y armoniza el

tiempo y el proceso de su propia entrada en color y maduracion.

OBIJECTIVE

The aim of this PhD Thesis is to study loquat fruit development under nutritional and hormonal point

of view, according to the following Hypothesis:

In loquat, fruit sink capacity reduces bud break and vegetative and reproductive shoot
development and also reduces root growth and root activity to its own advantage; fruit controls its
own size as well through a competition for carbohydrates among developing organs, mainly fruits,

and harmonizes colour break and maturation processes.
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Materiales y métodos.
1.- Material vegetal

Los experimentos se realizaron en plantaciones comerciales de nispero japonés
(Eriobotrya japonica Lindl.), cvs. Algerie, Piera, Golden Nugget y San Filipparo bajo condiciones
normales de cultivo, con riego localizado y fertirrigacion.

Los arboles adultos de entre 20 y 25 afios de edad estaban injertados sobre patrén
franco, podados en forma de vaso, con un marco de plantaciéon de entre 4 x 3m y 4 x 5m
dependiendo de la parcela, y localizados en Callosa d’En Sarria (Alicante, Espafia, 38°39’N;
00°07’W), Palermo (Sicilia, Italia, 38° 04’N; 13° 25’E) y Trapani (Sicilia, Italia, 37° 41’N; 12° 47’E)

Para los experimentos de desarrollo radicular también se utilizaron arboles jovenes en
produccion de los cvs ‘Algerie’ y ‘Piera’, de 3 afios de edad. Algunos de ellos se cultivaron en
macetas de plastico transparente, de 40 cm de didametro, que se introdujeron, a su vez, dentro
de macetas de plastico negro de mayor didametro y que finalmente se cubrieron con bolsas de
plastico negro hasta conseguir la completa oscuridad. Otros se plantaron directamente en
macetas de plastico negro. Todos ellos localizados en una parcela de la Escuela Técnica
Superior de Ingenieros Agréonomos de la Universidad Politécnica de Valencia (39°33'N;
00°34’W), disponian de condiciones normales de riego localizado, fertilizacién y control

fitosanitario.

2.- Experimentos

Capitulo 1.- Caracteristicas morfolégicas y fenoldgicas del cv. Piera.

De la parcela experimental de la Cooperativa de Callosa d’En Sarria se siguid
semanalmente el comportamiento fisioldgico de 5 arboles adultos del cv. Piera, paralelamente
al de su parental el cv. Algerie. Se caracterizaron, por una parte, la naturaleza de sus yemas y
se siguid, por otra, la evolucidon de algunas de ellas a lo largo de todo el ciclo vegetativo,
estableciendo un cronograma que englobaba las diferentes generaciones de flores, en sus
respectivas épocas de iniciacion y diferenciacion floral, de antesis, de desarrollo de frutos y de
recoleccion.

Aleatoriamente se muestrearon 10 brotes reproductivos de cada arbol y cultivar, y se
detallaron comparativamente las caracteristicas morfolédgicas de sus hojas (peso, longitud,
anchura, nimero y profundidad de los dientes del borde de la hoja, nUmero de nervios,

longitud del peciolo y color del haz) y de los granos de polen (dimensiones del eje polar y
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ecuatorial y la longitud del mesocolpo), para lo que se utilizé un microscopio electrénico de
barrido (SEM). Una muestra de granos de polen se monté sobre el portaobjetos del SEM y se
cubrié con una capa de oro en un dispositivo Polaron E-6100. Las observaciones se realizaron
con un escaner de microscopia electrénica JEOL JSM-5410

Se midieron las dimensiones de sus paniculas (forma y estructura) y se contaron y
pesaron sus flores individuales. Se recolectaron las diferentes generaciones de frutos, se
pesaron y de los frutos maduros se determinaron sus caracteristicas de firmeza, concentracién
de solidos solubles totales (SST), acidez y color. La firmeza se determiné con un penetrometro
FT-011 (Facchini, Italia) utilizando una varilla de 1.5 mm de didmetro. Para determinar la
concentracion de SST se utilizd un refractometro digital (Atago, Tokio, Japon). La acidez libre se
valoré con NaOH 0.1 N utilizando fenolftaleina como indicador. El color se midié determinando

las coordenadas a y b de Hunter, utilizando un Minolta Chroma Meter CR-300 (Osaka, Japén).

Capitulo 2.- Influencia del fruto en la brotacion y el desarrollo vegetativo.

- Eliminacidn y/o aislamiento temporal de los frutos.

Se seleccionaron 5 arboles adultos de nispero japonés cv. Algerie préximos al cv. Pieray de
volumenes parecidos. De cada uno de ellos se seleccionaron al azar 12 brotes reproductivos
con un numero de frutos practicamente idéntico. A 4 de ellos se les eliminaron las paniculas
enteras cuando sus frutos estaban en el estado fenolégico 701 de la escala BBCH, a otros 4 se
les anillé la panicula en el mismo estado fenoldgico, eliminando un anillo de 2 cm de anchura
de corteza con un bisturi y los restantes se dejaron como controles (Epoca I). Esto mismo se
repitio 1 mes mas tarde en otros 12 brotes reproductivos diferentes de los mismos arboles,
cuando los frutos ya habian alcanzado el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH (Epoca Il).

De cada uno de ellos se evalué regularmente,
durante 5 afios consecutivos, hasta el momento de la
antesis, el numero de brotes principales y anticipados,
asi como su longitud y el nimero de sus hojas. En los
brotes anillados y en los controles, ademas se midid el
didmetro de sus frutos hasta la recoleccion y las

caracteristicas de sus frutos maduros (firmeza, SST,

acidez y color), del mismo modo descrito en el apt.

Anillado de un brote mixto del cv. Algerie

anterior.
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- Influencia de la semilla

Cinco arboles adultos de nispero japonés cv. Algerie se trataron con 100 mg I"* de &cido
giberélico (AG), tres veces en preantesis (estados 504, 506 y 508 de la escala BBCH), para
promover la partenocarpia y se dejaron otros 5 arboles sin tratar como controles.
Posteriormente se seleccionaron 4 brotes reproductivos con todos sus frutos partenocarpicos
de cada arbol y otros 4 brotes de cada arbol control.

De cada uno de ellos se evaludé hasta el momento de la antesis, el nimero de brotes
principales y anticipados, su longitud y el numero de hojas y el didametro de sus frutos hasta el
momento de su recoleccion.

El experimento se repitié durante 2 afios consecutivos.

- Eliminacidn de los frutos. Estudio al arbol completo.

Sse seleccionaron 8 arboles adultos, en cultivo, del cv. Algerie de cosecha y volumen de
copa aparentemente iguales. A 4 de ellos se les eliminaron todos sus frutos manualmente en el
estado fenoldgico 702 de la escala BBCH, mientras que a los 4 restantes se les dejaron todos
hasta su recoleccién. A los primeros los llamamos SF y a los segundos CF. Al igual que en
experimentos anteriores se seleccionaron, completamente al azar, 4 brotes de cada arbol a los
que se les midid regularmente hasta el momento de la antesis, el numero de brotes principales

y anticipados, asi como su longitud y el nimero de sus hojas.

- Lainfluencia del fruto en el reparto de carbohidratos.

De todos los brotes marcados y descritos anteriormente, excepto de los partenocarpicos, se
tomaron muestras de sus hojas, floema y frutos, cuando los hubo, para el analisis de
carbohidratos. En los brotes anillados se muestreé por separado el floema de la parte de
arriba del anillado del de la parte de abajo. En el caso de los arboles CF y SF, ademds se
muestrearon sus raices. Al menos 4 brotes por arbol y 200 g de raiz se tomaron por muestra.
Ademas, se analizd por separado el almiddn de las hojas de estos brotes.

Estos muestreos se realizaron periédicamente atendiendo a los estados fenoldgicos de los
brotes seleccionados, que fueron los siguientes:

- Estado fenoldgico 702 de la escala BBCH: Aproximadamente 30 dias después de la

eliminacion de las primeras paniculas, de los primeros anillados y la realizacion de los

segundos. El equivalente en los CF y SF al estado fenolédgico 703 de la misma escala.
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- Estado fenoldgico 704 de la escala BBCH: 30 dias después de la eliminacién de las
segundas paniculas y segundos anillados. El correspondiente al 705 en los arboles CF y
SF.

- Estado fenoldgico 705- 706 o 707 (CF y SF) de la escala BBCH: pleno crecimiento
exponencial de los frutos.

- Estado fenoldgico 709 de la escala BBCH: cuando los alcanzaron el 90% de su tamafio
final.

- Estado fenoldgico 801 de la escala BBCH: en el momento del cambio de color del fruto.

- Estado fenoldgico 809 de la escala BBCH: en el momento de la maduracion. Cuando el
fruto estd apto para su recoleccién y consumo.

- Estado fenoldgico 325 de la escala BBCH: pleno desarrollo vegetativo.

En el texto se hace referencia a un estado fenoldgico 809+ inexistente, pero que quiere
indicar frutos que han sobrepasado incluso su periodo de senescencia y se hallan préximos a la
momificacion.

Un experimento basado en la completa defoliacién de los brotes reproductivos del nispero
japonés cv. Algerie se realizd con el fin de evaluar el efecto de la ausencia de hojas en el
reparto de carbohidratos, y su influencia sobre la brotacion y floracidn siguientes. Para ello se
seleccionaron 8 brotes reproductivos de cada uno de los 5 arboles utilizados en el experimento
de la eliminacidén y/o aislamiento temporal del fruto. A 4 de ellos se les eliminaron las hojas en
el estado fenoldgico 701 de la escala BBCH y a los restantes en el estado 703 de la misma
escala. La brotacion de estos brotes se evalué como se ha descrito anteriormente y el floemay

los frutos de éstos también se muestrearon para su posterior analisis de carbohidratos.

@ Determinaciones analiticas de carbohidratos.

De las muestras tomadas en el campo se separaron sus tejidos (hojas, floema, xilema,
frutos,...), se congelaron inmediatamente con N liquido, se transportaron al laboratorio a baja
temperatura (= 5°C) y se liofilizaron.

Partiendo de 100 mg de tejido vegetal liofilizado y molido, se procedid a su extraccién. A
cada muestra se le afiadieron 1 ml de etanol al 80% y 100 pl de una solucién con 60 mg ml™ de
D- manitol (Sigma-Aldrich), un compuesto hidrocarbonado no existente en los tejidos
vegetales del nispero japonés, y que fue usado como estandar interno para corregir las
posibles pérdidas de los azucares durante el proceso de extraccién y purificacién de los

mismos.
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Tras homogeneizar la muestra se calenté en un bafio termostatizado a 852C durante 5
minutos. El homogeneizado se centrifugd a 12.000 rpm durante 10 minutos en una centrifuga
Pselecta meditronic -BL y el sobrenadante se recogié en un tubo eppendorf. La extraccion se
repitio dos veces mas. El sobrenadante resultante fue evaporado en condiciones de vacio en
un Speed-vac (Savant ®) a 409C, hasta obtener un volumen de 0.5 ml.

El extracto vegetal se purificé mediante un filtrado a través de dos columnas de resina. La
resina catidnica “Dowex” 50Wx8-100 (Acros organics) disuelta en HCl 2N, y la anidnica
“Dowex” 1x4-100 (Fluka chemie GMBH) mesh, disuelta en Na,C0; 1M. Antes de su utilizacién
las resinas se llevaron a un pH entre 4,5-5 (Mehouachi et al., 1995) para la resina catidnica y
un pH entre 7,5-8 para la resina anidnica mediante sucesivos lavados con agua Milli-Q.

La muestra se hizo pasar por filtros de nylon de 0,45 um y un cartucho C-18. La muestra
purificada se evapordé en un Speed-Vac hasta obtener un residuo sélido de azlcares que,
posteriormente se disolvié en 100 pl de una agua mQ.

Para la determinacién de carbohidratos presentes en el material vegetal, se inyectaron 20 pl
de esta solucion en un HPLC (High Performance Liquid Cromatography) Spectra System®,
equipado con un refractémetro diferencial R150, una bomba de vacio P2000 y un sistema de
procesamiento de datos Chrom Quest para Windows NT. La columna utilizada fue del tipo
Waters™ Sugar-PAK™ | adaptada a una precolumna del tipo Sugar-Pak™ Il Guard-Pak ™ . El
sistema llevaba incorporado un hornillo calefactor del tipo CROCO-CIL® que encerraba la
columna del HPLC y alcanzaba una temperatura de 852C, El disolvente utilizado fue agua Milli-
Q, a un flujo de 0.5 ml/min.

Los azucares obtenidos se identificaron por comparacién del tiempo de retencion con
muestras de patrones puros y se cuantificaron por extrapolacidon con una curva de calibracién
elaborada con concentraciones conocidas de cada azucar. Se utilizé un factor de correccién
dependiente de la recuperacién de D-Manitol y los resultados se expresaron en gramos de
azUcar por 100 gramos de materia seca.

Para la determinacién de almiddn, el residuo sélido obtenido después de la extraccion de
azUcares con etanol, se diluyd con agua miliQ hasta un volumen de 6 ml. El material se
esterilizd en autoclave ( P selecta) durante 2 h a 1302C y a una presion entre 1.2 y 1.5 bares.
Los tubos autoclavados se centrifugaron a 4500 rpm en una centrifuga P Selecta Meditronic BL
y se enraso el volumen de agua de cada tubo hasta aproximadamente 2 ml.

Posteriormente se afiadieron 0.2 ml de fucosa de concentracién 30 mg/ml, 0.5 ml de una
solucién tampdn de acetato sddico a PH 4.5 ( 40% 4cido acético 0.2M y 60% acetato sodico 0.2
M ) y 1 ml de solucidn de enzima amiloglucosidasa de Rhizopus mold ( Sigma Quimica ) de

concentracion 60 mg/ml .

47



Se dejé actuar el enzima durante 2 h en un bafio a 552C , para hidrolizar el almidén a
glucosa, agitando de vez en cuando con el agitador del bafio. Se centrifugd durante 30 min a
4500 rpm para recoger el sobrenadante en tubos de vidrio Pirex-18.

Se evaporo el agua en un Speed Vac (Savant Holbrook, NY) hasta sequedad. A continuacion
se afiadio 1 ml de agua MilliQ a cada tubo y, finalmente se centrifugaron durante 20 minutos a
12000 rpm en una centrifuga P-selecta Meditronic-BL.

Posteriormente se filtré el conjunto con un cartucho C-18 y con uno de 0.45 um. Se
inyectaron 20 pl de esta solucidn en el HPLC, cuyas caracteristicas se detallaron en apartado
anterior, para cuantificar la glucosa liberada. Los resultados se expresaron en mg de glucosa

liberada por g de materia seca

- Lainfluencia del fruto en la movilizacién de fracciones nitrogenadas

Los mismos brotes que se muestrearon aleatoriamente en los arboles con todos los frutos
(CF) y sin ninguno de ellos (SF) para la determinacién de los carbohidratos, se utilizaron para el

analisis de las fracciones nitrogenadas.

@ Determinaciones analiticas del Nitrégeno Proteico y Nitrégeno Amoniacal (N-NH;’).

La extraccidn de las fracciones de nitrégeno proteico y nitrégeno amoniacal se basé en la
metodologia propuesta por Maquieira et al. (1980). Se pesaron 0.5 g de muestra liofilizada y
molida a la que se le afiadieron 10 ml de acido tricloro acético frio al 5% (TCA 5%-T6399
SIGMA-ALDRICH) para precipitar la fraccidn proteica. La suspension se agité durante 15 min en
un agitador magnético multiple marca RO5 IKA-WERKE , a continuacidn se le afiadieron 30 ml
de TCA 5% y se introdujo en nevera a 42 C durante 15 minutos
Después se procedid al filtrado mediante un embudo con papel de filtro (Schleicher y Shvell,
de 90 mm) recogiendo la muestra en un matraz. Se realiz6é un lavado del recipiente en el que
estaba la muestra con 10 ml de TCA 5% frio, pasandolo también a través del filtro, y luego se
lavé el embudo tres veces con 10 ml de TCA 5% frio. Después del ultimo lavado se dejé escurrir
el residuo durante 15 minutos, aproximadamente.

El conjunto del residuo sdlido y el papel de filtro se introdujeron en un tubo de digestidn
Tecator” (Foss, Hoagans, Sweden). Al tubo se le afiadieron 3 g de una mezcla de catalizadores
compuesta por sulfato potdsico (K,SO,) (SIGMA), sulfato cuprico (CuSO,) 99% (SiGMa) y
Selenio (Se) metal, polvo purisimo (Panreac), en una proporcion de 10:1:0.1, respectivamente;

ademas se afiadieron 10 ml de acido sulfurico 96% (Panreac 131058) y 10 ml de perdxido de
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hidrégeno 35% (Scharlau HI 0138, Reagent grade). El tubo Tecator’ se introdujo en el digestor
a 4509 C durante 30 minutos. Posteriormente se afiadieron 50 ml de agua destilada a cada
tubo y se destilaron en un destilador Foss Kjeltec 2200 Auto Destillation’, en corriente de
vapor durante 4 minutos, utilizando NaOH 40% como alcalinizante, agua destilada y una
solucién &cido borico indicador (acido bdrico 2%, rojo de metilo, verde de bromocresol;
Laboratorio MALAB). El destilado se valord con acido clorhidrico 0.1 N, factor 1. Paralelamente
se valoré un ensayo como blanco.

El porcentaje de nitrégeno proteico se calculd de acuerdo con la siguiente ecuacion:

%NP = mlHCI x factor del HCI x normalidad del HCI x 100 x 14

1000 x peso muestra original (g)

Se tomd una alicuota de 10 ml de las muestras guardadas en nevera y usando un muestreador
automatico 5027 Sampler del equipo Fiastar 5000 Analyzer® equipado con el cassette del idn
amonio (N-NH,"), siguiendo la metodologia propuesta por Raigdn et al. (1992) y Foss Tecator
AB (2000) se determiné la concentracién de N-NH,"

El amoniaco es arrastrado y disuelto por el Reactivo 2, con el cudl reacciona produciendo un
cambio de color que se cuantifica por espectrofotometria a una longitud de onda de 590 nm.
Los reactivos utilizados fueron:

Carrier: Agua mQ.

Reactivos: NaOH 0.5M (Reactivo 1) y solucién indicadora (Sulfanilamida Reactivo 2). La
solucién indicadora se preparé diluyendo 10 ml de la soluciéon madre indicadora (Indicator
Stock Solution) en 500 ml de agua mQ. La solucién madre indicadora se preparé disolviendo
1g de amonio indicador con 10 ml de NaOH 0.01M y 10 ml de etanol 95% vy finalmente
enrasando hasta 200 ml con agua mQ.

El equipo requiere realizar una calibracion previa a cada analisis para la cual se prepararon los
siguientes patrones de calibracidn a distintas concentraciones en mg I*:0,0.1,03,0.7,1, 1.5,
2y 4, a partir de la Standard Stock Solution 1000 mg I"* NH," (SSS) vy de la Interim Stock
Solution 20 mg I NH,*(ISS).

@ Determinaciones analiticas de los Nitratos (N-NO3 y N-NO5 ).

La extraccién de las fracciones de nitrégeno nitrato y nitrito se basé en la metodologia
propuesta por Beljaars et al. (1994) y FOSS Tecator AB (2001). Se pesaron 0.5 g de muestra
previamente liofilizada y molida, posteriormente se le afadieron 50 ml de agua mQ. La

suspension se agitd durante 30 min en un agitador magnético multiple marca RO5 IKA-WERKE
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y se filtr6 mediante un embudo y papel de filtro de 90 mm (Schleicher y Shvell). El filtrado se
recogié en un matraz del cual se tomé una alicuota de 10 ml que se introdujo en un tubo de
ensayo directamente en el muestreador automatico 5027 Sampler del equipo Fiastar 5000
Analyzer® equipado con el cassette correspondiente a la determinacion del ion ( N-NO5™ ) y ( N-
NO, ) siguiendo la metodologia propuesta por Foss Tecator AB (2001 ). El cassette de NO;' y
NO; incluye una columna de reduccién de cadmio, cuya finalidad es reducir todos los nitratos
a nitritos, y una membrana de dialisis para purificar la muestra. Los nitritos reaccionan con la
sulfanilamida (Reactivo 2) y el NED (Reactivo 3) generando un coloracion rojo purpura que se
mide con un espectrofotémetro a una longitud de onda de 540 nm. Los reactivos utilizados en
este analisis son:

Carrier: Agua mQ.

Reactivos: NH,Cl a pH 8.5 (Reactivo 1), sulfanilamida (Reactivo 2) y NED (Reactivo 3).

El equipo requiere una calibracidn previa a cada andlisis para la cual se prepararon los
patrones de calibracidn a distintas concentraciones en mg 1™: 0, 0.10, 0.25, 0.50, 0.75, 1, 2, 4 a
partir de la Standard Stock Solution 1000 mg I* NO; (SSS) y de la Interim Stock Solution 100
mg 11 NO;™ (ISS).

- Lainfluencia del fruto en el balance hormonal

A partir de 100 mg de muestra liofilizada y molida se realizé la extraccién de acido abscisico
(ABA), acido indolacético (AIA) y zeatina, con 2 ml de metanol al 80%. Se agitd varias veces y se
dejo durante 24 horas en agitacion a 42C. Posteriormente se centrifugd en frio (42C) a 13000
rpm durante 10 min y se recogié el sobrenadante en un tubo de ensayo silanizado.

El residuo sdlido se diluyé en 1 ml de metanol al 100%, se agitdé varias veces y se dejd
reposar durante 60 min. Se volvié a centrifugar en frio (42C) a 13000 rpm durante 10 min y el
sobrenadante se afiadié al anterior.

Se filtré el conjunto a un nuevo tubo de ensayo silanizado mediante filtros de 0.45 py 0.22
M y se evapord en un Speed-Vac hasta sequedad. Se re-suspendié con metanol para su
purificacion con cartuchos C-18 y HPLC (Agusti et al.,, 2007). Las fracciones del HPLC se
metilaron y se inyectaron 1-2 pl de muestra en un cromatdgrafo de gases Varian Star 3400 CX
acoplado a un espectofotdémetro de masas Varian Saturn de 85 kPa de presion y 2002C de
temperatura para su separacion. El ABA, AIA y zeatina se cuantificaron en base a los
estandares internos que se afiadieron a los extractos segun el contenido enddgeno que se
encontré en la mayoria de las muestras. Se afiadieron diferentes cantidades de [*H¢]-ABA,

[Hel-AIA y [*Hs]-zeatina a las muestras como estdndares internos y cada una de las hormonas
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se identificaron en base a los iones que se monitorearon por reaccién multiple siguiendo las
masas moleculares y el método descrito por Agusti et al. (2007) y Domingo et al. (2009). La
cuantificacion de cada una de ellas se hizo por referencia a la curva de calibracién elaborada

con concentraciones conocidas.

Capitulo 3.- Influencia del fruto en la floraciéon

De todos los brotes descritos en el apartado anterior, se evaluaron en el momento de la
antesis, el nimero de flores de las paniculas principales y anticipadas, asi como el nimero de
brazos de cada una de ellas. Los analisis puntuales de carbohidratos, fracciones nitrogenadas y
hormonas se realizaron del mismo modo que en el apartado anterior.

De las mismas plantaciones de nispero japonés cv. Algerie en las que se realizaron los
experimentos anteriores, se selecionaron 25 arboles de cosecha aparentemente similar y de
cada uno de ellos se seleccionaron 8 paniculas con el mismo numero de frutos. Desde el
momento del aclareo manual, cuando los frutos tenian el 10% de su tamano final, hasta su
senescencia, se fueron eliminando periddicamente la totalidad de los frutos de las paniculas
seleccionadas, de las que el otofio siguiente se evalud la brotacién y floracién del modo
descrito anteriormente. Las fechas en las que se eliminaron los frutos fueron las siguientes:

- Diciembre: Estado fenoldgico 701 de la escala BBCH. Momento del aclareo manual.

- Enero: Estado fenoldgico 702 de la escala BBCH.

- Febrero: Estado fenolégico 703 de la escala BBCH.

- Principios de Marzo: Estado fenoldgico 705 de la escala BBCH. Pleno desarrollo
exponencial del fruto.

- Finales de Marzo: Estado fenoldgico 707 de la escala BBCH. Pleno desarrollo
exponencial del fruto.

- Principios de Abril: Estado fenoldgico 709 de la escala BBCH. El fruto alcanzé el 90% de
su tamafio final.

- Finales de Abril: Estado fenoldgico 809 de la escala BBCH. Momento de la maduracién
y recoleccién.

- Junio: Estado fenoldgico 809+ de la escala BBCH. Frutos completamente senescentes,
casi momificados.

Paralelamente se siguié la evolucién del crecimiento del fruto para lo cual se determiné

periédicamente su didmetro y peso fresco y seco medio.
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e Otros experimentos basados en aplicaciones en diferentes épocas de 4cido giberélico (AG)
se realizaron en el nispero japonés con el fin de evaluar su efecto sobre la brotacién y floracion
siguientes.

Estos experimentos se llevaron a cabo en drboles adultos de los cvs. ‘Algerie’ y ‘San
Filipparo’cultivados bajo condiciones de cultivo similares en Callosa d’En Sarria, Alicante,
Espaiia (382 39’N; 002 07°W) y Palermo, Sicilia, Italia (382 04’N; 132 25’E). Desde principios de
mayo (tras la recoleccion) hasta mediados de septiembre (proximo a la diferenciacion del
apice), se aplicaron, quincenalmente, 150 mg I"* de AG (Arabelex-L; 1.6% w/v; Aragro; Madrid)
pulverizando los arboles con tanque a una presidon de 25-30 atm hasta goteo con el fin de
determinar la (s) época(s) de mayor sensibilidad.

A principios de junio y de septiembre se aplicaron concentraciones crecientes (O,
50,100,150 y 200 mg I'*) de AG con el fin de determinar la concentracién éptima.
® En un experimento adicional se pulverizaron directamente con 0, 50, 100, 150, 200 y 250
mg I de AG, los apices préximos a su diferenciacion, de 25 brotes seleccionados al azar en
cada arbol, que recibieron un total de 5 ml de AG cada uno. En todos los casos se afiadié un
agente tensoactivo (alkyl polyglycol eter) a una concentracién de 0.01%. El disefio de los
experimentos fue de 4 bloques al azar con 4 repeticiones de un arbol cada una y el
experimento se repitid durante 4 afios en arboles diferentes.

En el momento de la floracién, estado fenoldgico 507 de la escala BBCH (Martinez-Calvo et
al. 1999), se evaluaron el nimero total de brotes vegetativos y reproductivos, distinguiendo las
paniculas principales de las anticipadas, en cada &rbol. Los resultados se expresaron por m® de
copa con el fin de homogeneizar los volimenes de los diferentes arboles y afos. Se
seleccionaron aleatoriamente 5 brotes principales de cada arbol a los que se les evalud el
ndmero de hojas y de flores. El nimero total de flores por m* de copa se calculé multiplicando
directamente el nimero medio de flores de las paniculas por el nimero de paniculas por m?
de copa.

En el momento del aclareo, estado fenolégico 701 de la escala BBCH (Martinez-Calvo et al.
1999), se calculd el porcentaje de cuajado contando el nimero de frutos de cada panicula de
las que se habian contado los frutos, y en el momento de la recoleccion se evalud la cosecha
(kg) de cada arbol y el didametro medio del fruto.

En otro experimento complementario se seleccionaron 75 brotes de los cvs. ‘Algerie’ y
‘Golden Nugget’ repartidos aleatoriamente entre 5 drboles adultos de cada cultivar en campos
de Callosa d’En Sarria. A 25 de ellos se les elimind completamente el apice en la época de

induccidn floral (mediados de junio), a otrs 25 se les elimind mas tarde, en etapas proximas a
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su diferenciacidn (finales de agosto) y los restantes se dejaron como controles. Esto mismo se
repitio en drboles adultos de los cvs. ‘Algerie’ y ‘San Filipparo’ en campos de Palermo.

En el momento de la antesis de cada uno de ellos se evalu6 el nimero de brotes
desarrollados y su naturaleza (vegetativos o reproductivos), el nimero de hojas y flores de
cada brote y el nimero de hojas viejas, las del brote al que se le elimind el apice. A partir de
estos valores se determind el porcentaje de brotes vegetativos y reproductivos para cada uno
de los tratamientos.

Se tomaron al azar muestras de los dpices y del floema de 5 nuevos brotes vegetativos y
reproductivos que se desarrollaron a partir del brote principal al que se le elimind su apice en
junio o agosto, inmediatamente antes de completarse la diferenciacion floral, para el andlisis

de ABA y AIA que se siguid el protocolo anteriormente descrito.

Capitulo 4.- El control del fruto sobre su propio desarrollo.

Arboles adultos del cv. Algerie , cultivados en Callosa d’En Sarria, fueron aclarados
manualmente cuando el fruto alcanzé un didmetro medio de 1 cm (estado fenoldgico 702 de la
escala BBCH), dejando 1, 2, 3, 4, 5,... frutos por panicula, dejando los arboles control sin aclarar
(= 9 frutos/panicula). De cada tratamiento se realizaron 6 repeticiones distribuidas en 6
bloques al azar.

De cada uno de los tratamientos se hizo un seguimiento del crecimiento del fruto,
determinandose su didmetro y pesos fresco y seco a partir de 30 frutos por arbol. De los
tratamientos aclarados a 1, 3, 5 frutos por panicula y no aclarados (control) se realizd un
seguimiento del contenido en carbohidratos. La semilla, se separd, se peso, se secd y de ella se
determinaron carbohidratos y almiddn. Estos se analizaron siguiendo el protocolo descrito en

el apt. 2.

Capitulo 5.- Influencia del fruto en el desarrollo radicular y el transporte de

carbohidratos. La maduracion.

El experimento se llevo a cabo en arboles jovenes de los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’ cultivados en
macetas transparentes y oscurecidas del modo descrito en el apt. 1. Cuando las raices
alcanzaron la superficie de la maceta, se evalud, semanalmente, sobre una planilla
transparente, el nimero de nuevas raices formadas y su crecimiento en longitud (cm). Cada
semana se marcaron sobre la planilla las mediciones con un color diferente y las mediciones se

expresaron como la tasa de crecimiento radicular diario (mm dia™) calculada como:
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Tcd: I longitud de todas las raices desarrolladas en la semana (mm)/N2 total de raices formadas

7 (dias)

Raices en crecimiento asomando a la superficie de la maceta transparente utilizada para
su cultivo (izqda.) y transparencia con el seguimiento de su crecimiento (dcha.).

La actividad radicular también se evalud indirectamente midiendo el nimero de puntos
mitoticos de las raices. Para ello, se muestrearon 15 raices jovenes de, aproximadamente, 5
cm de longitud de 5 arboles adultos del cv. Algerie que se lavaron, tifieron y posteriormente
evaluaron de acuerdo a la metodologia descrita por Canellas et al (2002).

Paralelamente se siguié la evolucién del crecimiento de los frutos midiendo su didmetro
hasta su maduracion. Se determinaron las caracteristicas de maduracién interna y externa de
la misma manera que en los apartados anteriores.

En los estados fenoldgicos 702, 706, 709, 809 y 325 de la escala BBCH, se muestraron raices,
xilema, floema, frutos y hojas de ambos cultivares para el analisis de carbohidratos, fracciones
nitrogenadas y hormonas como se ha descrito anteriormente. Paralelamente también se
muestrearon todos estos érganos en los mismos estados fenoldgicos, ademads del 704, 801 y
339 de la escala BBCH, en arboles adultos de los mismos cultivares para los mismos andlisis.

Con el fin de estudiar el movimiento de los carbohidratos en los distintos drganos de la
planta, se recurrié al empleo del **C como trazador. Para ello, se utilizaron arboles jévenes del
cv. Algerie, cultivados en maceta, en Palermo y Callosa, bajo condiciones de manejo similares.
De ellos se seleccionaron 3 brotes en los estados fenoldgicos 703, 708, 801 y 809 de la escala
BBCH, se introdujeron en una cadmara de plastico, dejando fuera los frutos, exponiéndolos a
una atmdsfera de CO, siguiendo el método descrito por Volpe et al. (2008). Este

experimento de repitié durante 2 afios consecutivos.
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Alos 4 y 7 dias de la aplicacién del isétopo marcado de **C a los brotes, se muestrearon sus
hojas, sus frutos, una porcion del floema de la parte mas basal del brote situado entre 40-50
cm de la rama expuesta, y sus raices para el analisis del isétopo.

La relacion isotdpica *C/™C se determiné por espectrometria de masas de relaciones
isotdpicas (IRMS, Delta Plus, Thermo Finnigan, Bremen, Alemania) en el gas carbdnico
procedente de la combustion completa de las muestras vegetales llevada a cabo en un
analizador elemental (NC 2500, Thermo Finnigan). Para ello, se pesaron de 0,10 a 0,50 mg de
materia seca segun el tipo de érgano, previamente liofilizada y triturada, en capsulas de estafio
de 5x9 mm (Eurovector, Milan, Italia) que se sellaron para su posterior analisis en el analizador
elemental siguiendo la metodologia de Martinez-Alcantara (2010). La comparaciéon con una
referencia calibrada frente a la referencia internacional V-PDB (Belemnite Viena Pee-Dee)
permite calcular el contenido en carbono 13 en la escala relativa de 8"C (%o). Los valores de &
13C se expresan en funcion del patrén interno como se explica a continuacion:

B Crnuestrafrer %= (Rmuestra / Reer - 1) x 1000
donde Ruuestra Y Rrer SON respectivamente las relaciones isotépicas (**C/*2C) de la muestra y del

didxido de carbono utilizado como patron.

Vistas del dispositivo utilizado para la exposicion de las hojas a una atmésfera de BCOZ.

- Andlisis estadistico de los resultados

A los resultados obtenidos se les aplico el analisis de la varianza o de la regresidn, con un nivel
de confianza P< 0.05. Para la separacion de las medias se aplico el test de Student-Newman-
Keuls. A los valores porcentuales se les aplico la transformacidn arcsen (Vp) para normalizar la

muestra.
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1. Caracteristicas morfoldgicas y fenolégicas del cv. Piera en relacion a su parental ‘Algerie’.

El cv. Piera de nispero japonés se origind por mutacion gemaria espontanea de un arbol del

cv. Algerie, en Callosa d’En Sarria (Alicante, Espafia).

1.1. Caracteristicas morfoldgicas.

Aparentemente, el arbol del cv. Piera de nispero japonés no se distingue de su parental, el
cv. Algerie. Cuando se forma en vaso, con un tronco Unico sobre el que se apoyan 3-5 ramas
principales, y su riego, fertilizacién y poda son comunes, el arbol alcanza hasta 2.5-3.0 m de
altura y mantiene su tendencia a la verticalidad caracteristica de la especie. Su porte, tamafio
de copa y color de la madera son idénticos al cv. Algerie. La resistencia de las ramas, la
disposicion de las hojas y su ramificacién, tampoco presentan diferencias aparentes con su
parental.

Las hojas del cv. Piera son pubescentes, mas en el envés que en el haz, como las del cv.
Algerie. Su peso y longitud son significativamente inferiores a los de éste, pero su anchura no
difiere significativamente (Tabla 1.1). El nimero de dientes de las hojas del cv. Piera es inferior
(22.1 + 0.9) al de las hojas del cv. Algerie (26.5 + 1.8), aunque sin alcanzar la significacién
estadistica. Su profundidad (1.1 mm y 1.2. mm, respectivamente) tampoco difiere

estadisticamente (Tabla 1.1).

Tabla 1.1. Caracteristicas de las hojas de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ de nispero japonés. Cada valor es la media de 5
muestras de 10 hojas cada una.

Piera Algerie Significacion
Peso (g) 3.00+0.15 3.80 +0.21 P <0.05
Longitud (cm) 19.60 +0.32 21.80 £0.53 P <0.05
Anchura (cm) 6.20£0.13 6.70£0.24 n.s.
N2 de dientes 22.1+0.9 26.5+1.8 n.s.
Profundidad dientes (mm) 1.10 £ 0.09 1.20+0.12 n.s.
N2 de nervios 25.6+0.5 27.1+05 n.s.
Longitud del peciolo (mm) 0.60 + 0.07 0.70 £ 0.06 n.s.
Color del haz (unidades SPAD) 58.50+1.29 60.40 + 1.08 n.s.

Las hojas de esta especie presentan una nerviadura reticulada y muy pronunciada,
particularmente el nervio central. Todos los nervios, que resaltan por el envés, estan también
recubiertos de abundante pelo. En el cv. Piera ambas caracteristicas resultan indistinguibles
del cv. Algerie. Tampoco difieren en el nimero de nervios secundarios (25.6 £ 0.5y 27.1 £ 0.5,

respectivamente) ni en la longitud del peciolo (Tabla 1.1).
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El color de las hojas, medido en unidades SPAD, no difirié entre ambos cultivares (Tabla 1.1.),
siendo de una tonalidad verde oscura por el haz, y mas claras y sin brillo por el envés.

Las paniculas del cv. Piera son iguales a las del cv. Algerie en forma y estructura. Su nimero
de flores, aunque ligeramente inferior en el cv. Piera, no difiere estadisticamente, y el peso

individual de las mismas tampoco (Tabla 1.2.).

Tabla 1.2. Caracteristicas de las flores de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ del nispero japonés. Cada valor es la media de 25
paniculas distribuidas en 5 drboles. No existen diferencias significativas entre medias.

Piera Algerie
No. de flores/panicula 21.1+51 25.0+2.8
Peso seco /flor (g) 72.3+0.5 73.7+0.2

Esta especie, y en las condiciones de Clima Mediterraneo, posee yemas vegetativas, que
desarrollan solo hojas, y yemas mixtas, que desarrollan hojas durante la primavera y el verano
y, al final de éste, diferencian una panicula terminal. Ambos tipos de yemas estdn presentes en
el cv. Piera. Estas yemas se inician a partir de la yema terminal o de las yemas axilares del ramo
del afio anterior. Tampoco en este aspecto existen diferencias entre ambos cultivares. Pero el
cv. Piera posee yemas de flor que se desarrollan en las axilas de las hojas (Fotg. 1.1) y este si es
un aspecto diferencial de este cultivar, ya que el cv. Algerie, del que procede, carece de yemas

de flor en las condiciones de Clima Mediterraneo.

Fotg. 1.1. Yemas de flor en tres estados de desarrollo en el cv.’Piera’. En éstas la panicula se diferencia en el mismo
momento de la brotacion.
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El grano de polen de esta especie es tricolpado (Fotg. 1.2), de forma alargada y seccion
aproximadamente circular cuando estd hidratado. Nuestros estudios no encontraron
diferencias significativas en el tamafio medio del grano de polen de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’
(Tabla 1.3; Fotg. 1.2), si bien el eje polar del primero fue ligeramente inferior al del segundo.
Como consecuencia de ello la relacién eje polar/eje ecuatorial del cv. Piera fue ligeramente
inferior (Tabla 1.3). La ausencia de diferencias significativas en estos parametros hace que los

granos de polen de ambos cvs. sean practicamente iguales.

Tabla 1.3. Caracteristicas morfométricas de los granos de polen de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ de nispero japonés.
Cada valor es la media de 15 granos de polen. Valores obtenidos a partir de microfotografias de crio- SEM.

Eje polar Eje ecuatorial Ratio Longitud del
Cultivar (um) (um) E.polar/E.ecuatorial mesocolpo (um)
Piera 33.7+21 21.7+1.4 1.55+0.10 12.2+1.1
Algerie 36.6+2.3 226+15 1.62+0.11 122+11

Fotg. 1.2. Vista ecuatorial (A) y polar (B) de
un grano de polen del cv. Piera de nispero
japonés, en comparacién con uno del cv.
Algerie. Microfotografia crio-SEM (3.500X;
barra =10 um,,

La superficie de la exina del grano de polen de esta especie es estriada, pero sin ninguna

regularidad, y se hallan sobre ella numerosos poros (Fotg. 1.3). Aunque es posible apreciar
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diferencias en la orientacion de las estrias cuando se examinan detalladamente la superficie de
los mesocolpos de los granos de polen de ambos cultivares, éstas no son suficientes para

clasificarlos de acuerdo con ellas.

Fotg. 1.3. Superficie de un mesocolpo de un grano de polen del cv. Piera (A) y del cv. Algerie (B) de nispero japonés.
Las estrias de ambos cultivares no presentan diferencias distinguibles. Los poros se han marcado con flechas negras.
Las flechas rojas sefialan los colpos.

1. 2. Caracteristicas fisioldgicas.

De acuerdo con nuestros resultados, el desarrollo vegetativo y de las paniculas del cv. Piera no
difiere del que presenta el cv. Algerie, pero si lo hace en cuanto a la época, ya que es capaz de
desarrollar brotes vegetativos y paniculas continuamente a lo largo de todo el afio, con
diferente intensidad dependiendo de la época.

En condiciones de cultivo y de Clima Mediterrdneo, el nispero japonés brota de modo
generalizado tras la recoleccién, en primavera, florece a finales de verano o principios de
otofio, dependiendo de la temperatura del afio y del cultivar, y el fruto cuaja en otofio, se
desarrolla durante el invierno y madura y se recolecta en primavera. Este es el caso del cv.
Algerie, en el que solo se identifica una floracién anual (ver generacién | de la Fig. 1.1).

Sin embargo, y bajo las mismas condiciones climaticas, nuestros resultados demuestran que
el cv. Piera repite el proceso doce veces al afio, esto es, brota, florece, cuaja sus frutos, los
madura y pueden ser recolectados 12 veces al afio (Fig. 1.1). Tomando como referencia el cv.
Algerie, el cv. Piera tiene una brotacion coincidente con él (brotacién |, diagrama 1 de la Fig.
1.1.), idéntica en comportamiento y fechas, cuya diferenciacion floral tiene lugar a principios
de septiembre y la floraciéon se extiende desde mediados de dicho mes hasta bien entrado

octubre; sus frutos se desarrollan desde finales de octubre hasta principios de mayo y se
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recolecta a partir de esas fechas (Fig. 1.1, 2, 3 y 4). Quince dias después, aproximadamente, el
cv. Piera inicia una segunda brotacién, de comportamiento similar a la primera, cuya
diferenciacion floral tiene lugar la segunda quincena de octubre y cuya floracién se extiende
desde mediados de septiembre hasta finales de octubre, coincidiendo y confundiéndose con la
de la generacion |, de modo que sus frutos se desarrollan coincidiendo, también, con los de la
primera generacion, recolectandose junto con ellos (Fig. 1.1.). Esta coincidencia en los
procesos de floracidn, desarrollo del fruto, maduracién y recoleccién de los frutos de ambas
generaciones, | y Il, permite agruparlas en un Unico grupo de floraciéon que hemos denominado
Grupo A.

Las generaciones Il y IV brotan junto con la | y la Il (Fig. 1.1.; 1), pero lo hacen a partir de
yemas de flor, por lo que diferencian sus flores al mismo tiempo que brotan, esto es, en mayo
(Fig. 1.1; 2). A ellas le sigue la generacidn V, que brota también en mayo, a finales de este mes,
y desde mediados de junio hasta principios de julio brotan, sucesivamente a intervalos de 10-
12 dias, aproximadamente, otras tres generaciones, VI, VIl y VIII (Fig. 1.1; 1), y todas, como las
anteriores, a partir de yemas de flor que diferencian sus flores mientras brotan (Fig. 1.1; 2). La
floracion de estas seis generaciones se solapa en el tiempo, abarcando desde principios de
mayo, cuando se inicia la brotacién de la generacién lll, hasta mediados de julio, con la
floracion de la generacidn VIII, y sus frutos se desarrollan conjuntamente desde principios —
mediados de julio hasta la segunda quincena de septiembre (Fig. 1.1; 3), recolectandose todos
juntos a finales de septiembre (Fig. 1.1; 4). Estas seis generaciones (de la Il a la VIll),
coincidentes en la época de floracion, desarrollo del fruto, maduracién, y recoleccion,
conforman un segundo grupo de floracién del cv. Piera al que hemos denominado Grupo B
(Fig. 1.1).

A mediados de agosto se inicia una nueva brotacién (generacion IX; Fig. 1.1; 1), también a
partir de yemas de flor que siguen un desarrollo conjunto con las generaciones | y Il y forma
parte, por tanto, del Grupo A de floracidn. El desarrollo del fruto es deficiente y no alcanza los
minimos exigibles para ser recolectado. Esta generacion, por tanto, careceria de interés de no
ser por el hecho de iniciarse en una época de latencia de esta especie que, por consiguiente,
no presenta el cv. Piera.

Finalmente, desde principios de enero y hasta mediados de febrero se inicia la brotacién de
otras tres generaciones, X, XI y XII (Fig. 1.1; 1), también a partir de yemas de flor. Estas, por
tanto, también diferencian sus yemas mientras brotan (Fig. 1.1; 2). Al igual que en los casos
anteriores, la floracidn de estas tres generaciones se solapa y se confunde en una sola desde
principios de enero a finales de febrero, iniciandose el desarrollo de sus frutos casi
conjuntamente y abarcando un periodo de tiempo desde mediados de febrero a finales de
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mayo (Fig. 1.1; 3), época en la que se recolectan a la vez los de las tres generaciones (Fig. 1.1;
4). Constituyen el Grupo C de las generaciones anuales de flores del cv. Piera.

Es de destacar que, de acuerdo con la evolucidn presentada de las doce generaciones del cv.
Piera, en algunas épocas del afio es posible ver sobre el mismo arbol varias de ellas en
diferentes estados de desarrollo. En nuestro estudio, el caso mas espectacular se presentd a
mediados de enero, cuando eran visibles en el mismo arbol las ultimas flores en pre-antesis de
la generacién Xll, flores en antesis de la XI, los primeros frutos recién cuajados de la
generacion X, y frutos en estados avanzados de desarrollo de las generaciones | y Il (ver Fig.
1.1; 3) (Fotg. 1.4 A). Del mismo modo, a mediados de septiembre coexistian en un mismo arbol
flores en pre-antesis y antesis de la generacién |, frutos en estados iniciales del desarrollo de la

generacion IX, y frutos maduros del Grupo B de floracion (ver Fig. 1.1) (Fotg. 1.4 B).

Fig. 1.4. Coexistencia de
distintas estructuras
reproductivas  de  las
generaciones de flores |, Il,
X, Xl 'y Xll (A) y de las
generaciones | y Ill a IX (B)
del cv. Piera del nispero
japonés. Las fotografias
fueron tomadas el 14 de
enero (A) y el 18 de
septiembre (B).
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A principios de la primavera, periodo del afio en que se detuvo la diferenciacidn de flores del
cv. Piera, el desarrollo vegetativo fue mas intenso (datos no presentados). Es de destacar que
en dicha época coexistia el desarrollo de frutos de seis generaciones, las del Grupo Ay las del
Grupo C (Fig. 1.1; 3).

Los frutos de la generacidn del Grupo A del cv. Piera alcanzaron un peso seco similar (57 g) al
de los frutos del cv. Algerie (59 g) (Tabla 1.4) y su firmeza fue, asimismo, similar. Las diferencias
en la concentracién de sélidos solubles totales, ligeramente inferior en el cv. Piera (6.7°Brix)
que en el cv. Algerie (8.5°Brix), y en la acidez libre, ligeramente superior (1.4% y 1.0%,
respectivamente), no alcanzaron la significacion estadistica en nuestros estudios (Tabla 1.4). La
coloracion de los frutos, expresada en coordenadas Hunter, fue practicamente idéntica en los

frutos de ambos cultivares (Tabla 1.4).

Tabla 1.4. Caracteristicas del fruto maduro del Grupo A de flores del cv. Piera y del fruto de la generacion coincidente
del cv. Algerie. Valores correspondientes a la media de todos los frutos desarrollados en 20 ramos distribuidos en 4
drboles de cada cultivar. No existen diferencias significativas entre cvs. para ninguna de las variables analizadas.

Piera Algerie
Grupo de floracién A --
Peso seco (g) 59.3+35 57.2+3.8
Maduracién interna
Firmeza (N) 13.9+1.2 140+ 1.8
SST (°Brix) 6.7+1.4 8.5+0.3
Acidez libre (%) 1.4+0.1 1.0+£0.1
Coloracién
a 69+1.1 6.8+0.9
b 286+1.1 28.1+0.3
a/b 0.23 +0.05 0.23 £ 0.03

Pero los frutos de este Grupo A del cv. Piera si presentaron un peso seco medio
significativamente mas alto (59.3 g) que el de los frutos del Grupo B (38.7 g) y éstos, a su vez,
superior a los del Grupo C (9.8 g) (Tabla 1.5). Del mismo modo, la firmeza de los frutos del
Grupo A fue superior a la de los del Grupo B (Tabla 1.5). Los parametros de la maduracion
interna (SST y acidez libre) no mostraron diferencias significativas atribuibles al grupo de
floracién (Tabla 1.5). La coloracidn roja (coordenada a de Hunter) de los frutos del Grupo B fue
significativamente mas intensa que la de los frutos de los Grupos A y C, pero la coloracion
amarilla (coordenada b de Hunter) no mostré diferencias significativas entre los frutos de los
diferentes Grupos de floracion (A, B y C); consecuentemente, la relacion a/b fue
significativamente menor en los Grupos A y C que en el Grupo B, pero sin diferencias

significativas entre si (Tabla 1.5).
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Tabla 1.5. Caracteristicas del fruto maduro de las generaciones del cv. Piera de nispero japonés pertenecientes a los
Grupos de floracién A, B y C. Valores correspondientes a la media de todos los frutos desarrollados en 20 ramos

distribuidos en 4 drboles.

A B C

Peso seco (g) 59.3+35a 38.7+33b 9.8+0.7¢c
Maduracién interna

Firmeza (N) 139+1.2a 5.6+0.3b --

SST (°Brix) 6.7+1.4 45+1.1 -

Acidez libre (%) 1.4+01 1.1+0.1 --
Coloracién

a 6.9+1.1ab 10.6+0.5a 53+09b

b 286+1.1 27.5+0.3 26.2+0.3

a/b 0.23£0.05 0.41£0.02 0.20+£0.04

Letras distintas en una misma fila indican diferencias significativas (P < 0.05).
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2.- INFLUENCIA DEL FRUTO EN LA BROTACION Y EL DESARROLLO VEGETATIVO.

2.1. Eliminacién y/o aislamiento temporal de los frutos. Estudio individual de la panicula.

La eliminacién de todos los frutos de la panicula en el estado 701 de la escala BBCH
(despuntado 1) o en el estado 703 (despuntado Il), aumentd significativamente el numero de
brotes principales al final del crecimiento vegetativo respecto de los controles que
mantuvieron todos los frutos en la panicula hasta la recoleccién. Mientras los ramos control
desarrollaron 2.2 brotes, por término medio, los despuntados desarrollaron 3.2 y 2.7,
respectivamente (Fig. 2.1). La respuesta fue inmediata y a los 30 dias de la eliminacién de los
frutos el 100% de los brotes despuntados | y Il habian iniciado el desborre con 2.3y 1.8 brotes
en desarrollo, respectivamente, mientras que la brotacidn de los controles se retrasé hasta 25
dias después de la recoleccion, con 0.6 brotes por brote despuntado. En el momento de la
recoleccion, 80 y 40 dias después de la eliminaciéon de los frutos en los despuntados |y I,

respectivamente, los brotes ya presentaban 2.4 y 2.2 nuevos brotes en crecimiento que

aunque no difirieron significativamente entre ellos, si lo hicieron con el control, que todavia no

habia iniciado el desborre (Fig. 2.1).

3,5 7 aa a a
g @ RQrereenBesniiiinnn0
31 3 bb b b
é 2,5 - a aa
2 Q-0
o .
£ 2 :
s :
w .
3 1,5 A N
2 N
o .
% 1 :° b oy To T Dsptdl
N —o— Dsptd Il
05 1 & ,i --e- Cnt
0 T T T T T T
N ' &S S S S S S

/\
Q Q Q
N VARG ¥ ©
Q’Q 0’0 Q’Q Q'Q 0’0 S

Fig. 2.1.- Efecto de la época de eliminacion del fruto en la evolucion de la brotacion de las yemas del nispero japonés
cv. “Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales indican el ES. La
flecha indica el momento de la recoleccion. Despt I: frutos elininados en el estado fenoldgico 701 de la escala BBCH;
Desptd II: frutos eliminados en el estado fenolégico 703 de la escala BBCH; Cnt: Frutos presentes hasta la

recoleccidn.Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).
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El nimero de brotes anticipados por brote principal también aumentd significativamente al
final del crecimiento vegetativo con la eliminacidn de los frutos. Mientras los brotes control
desarrollaron 1 brote anticipado, por término medio, los despuntados | y Il desarrollaron 1.4y
2.0, respectivamente, al mismo tiempo que anticiparon el desborre de sus yemas (Fig. 2.2).
Asi, en el momento de la recoleccidn, los brotes despuntados | y Il ya tenian 1.5 y 0.8 brotes
anticipados, respectivamente, pero en los controles la brotacién era inexistente y no se inicié

hasta 65 dias después en que empezaron a mostrarse los primeros indicios (Fig. 2.2).
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Fig. 2. 2.- Efecto de la época de eliminacion del fruto en la evolucion de la brotacidn de las yemas anticipadas del
nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales
indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccion. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.1. .Letras
diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).

La longitud final de los brotes, tanto principales como anticipados, también se vié afectada
por la presencia del fruto. La diferencia en longitud de los brotes principales entre los que se
despuntaron en ambas épocas y los controles se mantuvo durante todo el periodo estudiado.
Esta diferencia fue mas notable a partir de los 65 dias de la recolecciéon, cuando la longitud de
los brotes era de 14.7, 10.3 y 9.4 cm, respectivamente; al final del periodo de estudios (9
meses después del despuntado 1) la longitud de los brotes era de 28.5, 25.3 y 23.8 cm,
respectivamente (Fig. 2.3). También en este momento el numero final de hojas fue
significativamente mayor en los brotes que permanecieron mas tiempo sin los frutos (12.6)

que en los que los mantuvieron hasta su recoleccidn (11), que no difirieron respecto de los que
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se despuntaron mas tarde (10.5). Los brotes despuntados en etapas mas precoces del
desarrollo del fruto se mostraron mas sensibles a la accién del fruto y a los 30 dias de su
eliminacion habian crecido 0.8 cm mas que los que se despuntaron mas tarde (Fig. 2.3; los

controles aun no habian iniciado su crecimiento (Fig. 2.2).
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Fig. 2. 3.- Efecto de la época de eliminacién del fruto en el crecimiento de los brotes principales y su nimero de
hojas del nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras
verticales indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccion. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.1.
.Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).

Los brotes anticipados también alcanzaron una mayor longitud final con la ausencia de los
frutos. Estos fueron tanto mas largos cuanto menos tiempo estuvieron bajo la influencia de los
frutos, aunque sdlo los procedentes de los brotes despuntados |, que crecieron 5.3 y 7.6 cm
mas que los de los brotes despuntados Il y los controles, respectivamente, consiguieron
alcanzar la significacion estadistica al finalizar su crecimiento (Fig. 2.4). Estas diferencias ya
eran evidentes 15 dias después de la recoleccidon cuando los brotes de los despuntados |
median practicamente el doble que los brotes de los despuntados Il mientras en los controles
ni siquiera habian logrado iniciar el desborre (Fig. 2.4). A partir de este momento y hasta el
final del crecimiento vegetativo, como en los casos anteriores, en los despuntados en etapas
mas precoces del desarrollo del fruto que habian iniciado antes el desborre, sus brotes
anticipados crecieron significativamente mas que en el resto de tratamientos. Los brotes

anticipados procedentes de los brotes despuntados Il se situaron a lo largo de todo el periodo
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estudiado en una posicién intermedia, pero sin alcanzar diferencias significativas con los
controles (Figs. 2.3 y 2.4) pero no en su longitud final (Figs. 3 y 4). Los resultados mas
destacados se obtuvieron, por tanto, cuando se eliminaron los frutos en estados mads precoces
del desarrollo (estado 701 de la escala BBCH) o, lo que es lo mismo, cuanto menos tiempo

permanecieron los frutos en los brotes.
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Fig. 2. 4.- Efecto de la época de eliminacidon del fruto en el crecimiento y el nimero de hojas de los brotes
anticipados del nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las
barras verticales indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccion. Clave de tratamientos como en la
Fig. 2.1. .Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).

Sin embargo, a los 75 dias de la eliminaciéon de los frutos, los brotes principales de los
controles parecian haber crecido mas que los despuntados | y Il, que no mostraban diferencias
entre si (Fig. 2.5). Esto seria asi de no tener en cuenta las fechas, ya que para una misma fecha
(16 de junio), pleno crecimiento vegetativo, los brotes principales de los despuntados | y Il
median 14.7 y 10.3 cm, respectivamente, frente a los 9.4 cm de los controles (Fig. 2.3).
Aunque practicamente no se apreciaron diferencias significativas en la longitud de los brotes
anticipados al compararlos para esa misma fecha, en pleno desarrollo vegetativo, los
despuntados | fueron significativamente mas largos, con 8.9 cm, que los despuntados Il y los
controles, que fueron practicamente iguales con 4.0 y 3.7 cm, respectivamente (Fig. 2.4). Este
comportamiento, por el contrario, no se observé al comparar el nimero de brotes principales

ni anticipados (Fig. 2.5).
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Fig. 2.5.- Efecto de la época de eliminacidn del fruto sobre el nimero de brotes principales y anticipados (A) y su
longitud (B). Valores obtenidos 75 dias después de las fechas de despuntado o de la recoleccién en el caso de los
controles. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.05). Clave de tratamientos como en la Fig. 2.1.

Resultados similares en cuanto al nimero y longitud de los brotes se obtuvieron 120 dias
después de haber eliminado los frutos (Fig. 2.6). En este caso, la diferencia en la longitud de
los brotes principales de los despuntados | y Il fue menor (20.5 y 16.4 cm, respectivamente)
qué la registrada a los 75 dias al compararlos para la misma fecha de los controles (1 de

agosto), pero mayores, en ambos casos, que los controles (14.3 cm) (Fig. 2.3).
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Fig. 2.6.- Efecto de la época de eliminacidn del fruto sobre el nimero de brotes principales y anticipados (A) y su
longitud (B). Valores obtenidos a los 120 dias de la eliminacion de los frutos de cada fecha de despuntado y de los
controles. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Letras diferentes indican diferencias
significativas (P<0.05). Clave de tratamientos como en la Fig. 2.1.
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Cuando los frutos en vez de eliminarse totalmente, se aislaron temporalmente del resto del
brote mediante un anillado en la base de la panicula, en las mismas épocas en que se
realizaron los despuntados, los resultados en el comportamiento de la brotacién fueron
similares a los descritos para el despuntado. Aumentaron, por una parte, el nimero de brotes
principales y anticipados (Figs. 2.7 y 2.8) y, por otra, la longitud final de ambos brotes (Figs. 2.9
y 2.10). En el caso de los brotes principales, solo se consiguieron diferencias significativas a los
pocos dias de haber realizado el anillado, independientemente de la época en que se realizara
(Fig. 2.7). Quince dias después de la recoleccion y hasta el final del periodo estudiado, las
diferencias perdieron la significacién estadistica. El numero de brotes principales en los
anillados 1 y Il y los controles finalmente desarrollados fue de 2.1, 1.9 y 2, respectivamente. Los
resultados mds relevantes se obtuvieron a los 30 dias de realizados los anillados, ya que
mientras la brotacién en los controles era nula, los anillados | y Il presentaban 0.6 y 0.5 brotes

principales en crecimiento, respectivamente (Fig. 2.7).
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Fig. 2.7.- Influencia del aislamiento temporal del fruto en la evolucién de la brotacion de las yemas del nispero
japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales
indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccién. Anlld I: panicula anillada en el estado 701 de la
escala BBCH; Anlld II: panicula anillada en el estado 703 de la escala BBCH, Cnt: panicula no anillada. .Letras
diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).

Algo parecido ocurrié con la brotacion anticipada, aunque en este caso la respuesta fue mas
lenta y tuvieron que transcurrir entre 80 y 50 dias desde la realizacién de los anillados | y II,
respectivamente, o, lo que es lo mismo, esperar hasta el momento de la recoleccién o 15 dias

después, en cada caso, para encontrar diferencias significativas entre los tratamientos (Fig.
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2.8). Estas diferencias se hicieron mas notables a los 30 dias de la recoleccién, cuando los
controles no habian brotado y los anillados | y Il ya presentaban 0.7 y 0.3 brotes anticipados,
respectivamente, por cada brote principal. Sin embargo, 35 dias después, los anillados Il y los
controles igualaron su respuesta hasta el final de periodo en el que sdlo los anillados |

consiguieron mantener las diferencias, de hasta 0.4 brotes anticipados mas por brote principal

(Fig. 2.8).
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El crecimiento de los brotes, principales y anticipados, siguid pautas de comportamiento
similares, y parecidas a las encontradas cuando se eliminaron todos los frutos mediante el
despuntado. Los brotes principales de los anillados | y Il crecieron mds que los controles, y al
final del periodo su longitud era de 29.8, 26.5 y 24.8 cm, respectivamente (Fig. 2.9). Sélo los
brotes originados por el anillado | consiguieron alcanzar la significacion estadistica, que
mantuvieron durante todo el periodo estudiado. Aunque también se encontraron diferencias
significativas entre los anillados Il y los controles, a favor de los primeros, en algunos
momentos puntuales del desarrollo vegetativo, finalmente los controles consiguieron igualar
su longitud (Fig. 2.9). Los primeros indicios de crecimiento en los controles se detectaron a los
15 dias de haber realizado la recoleccién, momento en el que los brotes de los anillados | y I
ya median 2.2 y 0.5 cm, respetivamente (Fig. 2.9). Estos resultados demuestran, una vez mas,
la accién del fruto retrasando la brotacién y restringiendo el posterior crecimiento de los

brotes.
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Fig. 2.9.- Influencia del aislamiento temporal del fruto en el crecimiento de los brotes principales del nispero

japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales

indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccion. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.7.

.Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).

Una respuesta similar se obtuvo en el crecimiento de los brotes anticipados, si bien en este

caso los procedentes de brotes anillados | se mostraron mas sensibles. Ya en el momento de la

recoleccion las diferencias habian alcanzado la significacién estadistica, que se mantuvo hasta

el final del periodo estudiado (Fig. 2.10). En ese momento estos brotes median 20 cm y los

anillados Il y los controles 16.9 y 17.2 cm, respectivamente (Fig. 2.10). Los anillados Il se

comportaron practicamente igual que los controles a lo largo de todo el ciclo, si bien

consiguieron anticipar su crecimiento un mes, aproximadamente (Fig. 2.10).
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Fig. 2.10.- Influencia del aislamiento
temporal del fruto en el crecimiento
de los brotes anticipados del nispero
japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la
media de 20 brotes repartidos en
cinco drboles. Las barras verticales
indican el ES. La flecha indica el
momento de la recoleccién. Clave de
tratamientos como en la Fig. 2.7.
.Letras diferentes para una misma
fecha indican diferencias
significativas (P<0.05).

76



Al comparar los resultados de los brotes anillados y despuntados, se observd que, en

general, la respuesta fue mds eficaz cuando se eliminaron los frutos del brote que cuando se

aislaron temporalmente hasta la cicatrizacion de los anillados (Fig. 2.11). Tanto es asi que a los

30 dias de la eliminacidn de los frutos, independientemente de la época, el 100% de los brotes

despuntados ya habian iniciado la brotacién, mientras que de los brotes anillados | y Il tan sélo

lo habian conseguido el 33% y el 20%, respectivamente. La eliminacidn o aislamiento temporal

de los frutos en ambas épocas | y Il produjo un estimulo de la brotacién de las yemas

principales y anticipadas. Treinta dias después de la eliminacién o del aislamiento de los frutos,

el nuimero de brotes principales en

los brotes despuntados y en

los anillados, e

independientemente de la época, fue significativamente mayor, 1.8 y 0.6 en los despuntados y

anillados I 'y 2.3 y 0.5 en los despuntados y anillados Il, respectivamente, que en los controles,

gue no habian mostrado, todavia, indicios de brotacion (Fig. 2.11). Las diferencias en el

numero de brotes principales desarrollados fueron maximas en el momento de la recoleccidn

de los controles cuando ambos despuntados, | y Il, tenian 2.3 y 2.5 brotes principales en

desarrollo, respectivamente, los anillados 0.9 y 0.6, y los controles aun no habian iniciado la

brotaciéon. Mientras en los brotes despuntados en ambas épocas estas diferencias se

mantuvieron hasta el final del periodo estudiado, los anillados en ambas épocas y los controles

no difirieron entre si desde, aproximadamente, los 15 y 30 dias posteriores a la recoleccién,

respectivamente (Fig. 2.11).
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Fig. 2.11.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacién o aislamiento temporal en el
estado 701 (A)y 703 (B) de la escala BBCH, sobre la brotacion de las yemas principales del nispero japonés cv.
“Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes distribuidos en cinco drboles. Las barras verticales indican el ES y la
flecha el momento de la recoleccion. Dsptd I'y II: frutos eliminados en los estados fenolégicos 701 y 703 de la escala
BBCH; Anlld I'y Il: brotes anillados en los estados fenoldgicos 701 y 703 de la escala BBCH; Cnt: Panicula no anillada.
.Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas (P<0.05).
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Una respuesta similar se obtuvo sobre la brotacién de las yemas anticipadas, si bien en este
caso hubo que esperar mas tiempo para detectar las primeras diferencias debidas a los
tratamientos, esto es, hasta el momento de la recoleccion para la primera época del
tratamiento é 15 dias después en el caso de la segunda (Fig. 2.12), lo que refleja una mayor
sensibilidad a éstos en las primeras fases de crecimiento del fruto. Como consecuencia de ello,
los brotes despuntados o anillados en la primera época tuvieron antes un mayor numero de
brotes anticipados (1.5 y 0.7 brotes, respectivamente) (Fig. 2.12 A), que los correspondientes a
la segunda época del tratamiento (0.8 y 0.1 brotes) (Fig. 2.12 B); los controles no mostraron
ningun indicio de brotacién en las dos épocas en que se realizaron las determinaciones. Este
efecto perdurd hasta el final del periodo estudiado, de manera que seis meses mas tarde, al
final del crecimiento vegetativo, el nUmero total de brotes desarrollados en cada uno de los
tratamientos de la primera época fue significativamente mayor (2.0 y 1.4 brotes) (Fig. 2.12 A)
que cuando se hicieron en la segunda (1.4 y 1.0 brotes) (Fig. 2.12 B) y que los controles, que
sélo tuvieron 1.0 brote (Fig. 2.12 A y B). Asimismo, Unicamente los tratamientos realizados
durante la primera época consiguieron mantener las diferencias significativas a lo largo de
todo el ciclo vegetativo. En efecto, 60 dias después de la recoleccién, en pleno crecimiento
vegetativo, los anillados en la segunda época y los controles igualaron su respuesta, mientras
que los despuntados en la primera presentaron mayor numero de brotes anticipados, aunque

significativamente menor a los conseguidos por este mismo tratamiento en la primera época

(Fig. 2.12).

A 1,6

+++O++ Dsptd |
—o—Anlid| 14 1
- @ —C(nt

2,5 4

12

0,6
0,4 -

esOne Dsptdll
—&—Anlid Il
- @& -Cnt

N2 de brotes anticipados
N2 de brotes anticipados

Fig. 2.12.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacion o aislamiento temporal, en los estados
fenoldgicos 701 (A) y 703 (B) de la escala BBCH, sobre la brotacidn de las yemas anticipadas del nispero japonés cv. Algerie.
Cada valor es la media de 20 brotes distribuidos en cinco drboles. Las barras verticales indican el ES y la flecha el momento de la
recoleccion. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11. Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias significativas

(P<0.05).
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La eliminacién de los frutos o su aislamiento temporal también estimuld el desarrollo
vegetativo. En el momento de la recoleccién, 80 dias después de la descarga de los frutos o de
su aislamiento, la longitud de sus brotes principales y anticipados ya era significativamente
mayor que la de los controles, que todavia no habian iniciado el crecimiento (Fig. 2.13). Estas
diferencias se mantuvieron en todas las fechas estudiadas y, al final del crecimiento
vegetativo, los brotes principales de los despuntados y anillados crecieron, por término
medio, 4.0 y 5.0 cm mas, respectivamente, que los controles (Fig. 2.13 A), lo que supone un
incremento entre el 12.9% y el 16.7% de la longitud final. Los brotes anticipados también
fueron mas largos y crecieron hasta 7.6 cm (24.5%) y 2.8 cm (9.4%) mas, respectivamente, que
los controles (Fig. 2.13 B). Sin embargo, en general, y salvo para el caso de los brotes
anticipados al final del crecimiento vegetativo, los tratamientos se mostraron igual de eficaces
durante todo el ciclo estudiado, por lo que la eliminaciéon de los frutos no mejoré la respuesta
respecto de su aislamiento temporal (Fig. 2.13). Resultados similares, pero menos relevantes,

se obtuvieron cuando los tratamientos se realizaron en etapas mas avanzadas del desarrollo

Longitud brote principal (cm)

del fruto.
35 4 eeOe Dsptdl A 30 4 eeOe Dsptdl B
—o— Anlid | a —o— Anlid | a
- @ -Cnt 25 4 —e@-Cnt Ke}
b

Longitud brote anticipado (cm)

Fig. 2.13.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacion o aislamiento temporal en el
estado fenoldgico 701 de la escala BBCH, sobre el crecimiento de los brotes principales(A) y anticipados(B) del
nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes distribuidos en cinco drboles. Las barras verticales
indican el ES y la flecha el momento de la recoleccion. Dsptd I: frutos eliminados; Anlld I: frutos aislados mediante
anillado; Cnt: frutos presentes hasta la recoleccion. .Letras diferentes para una misma fecha indican diferencias
significativas (P<0.05).

Como consecuencia del aislamiento temporal de los frutos el crecimiento de éstos se
resintid. Independientemente de la época de anillado, los frutos de estos brotes fueron

significativamente mas pequefios que los controles a lo largo de todo el periodo de su
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crecimiento. Los frutos de los brotes anillados practicamente detuvieron su crecimiento en los
dias inmediatos a su aislamiento, que retomaron posteriormente con la cicatrizaciéon del
anillado, aproximadamente 60 dias después de la realizacién del mismo (Fig. 2.14). En el
momento de la maduracidn estas diferencias fueron mas acusadas, siendo el didmetro y el
peso fresco final alcanzado por los controles de 41.5 mm y 53 g, y el de los anillados | y Il de
320 mm y 315 g y 31.0 mm y 30.0 g, respectivamente, no mostrandose diferencias
significativas entre ambos tratamientos (Fig. 2.14). El peso fresco de la semillas también fue
significativamente mayor en los controles (3.2 g) que en los anillados | y Il (2.2 y 2.0 g,
respectivamente), sin verse modificado el nimero de las mismas. No se encontraron
diferencias significativas entre los tratamientos en la concentracion de sélidos solubles totales
del zumo del fruto (11.1 ° Brix); los procedentes de brotes anillados fueron mas &cidos pero
sin llegar a la significacion (1% y 0.9 % frente a 0.7 % de los controles) y significativamente mas

firmes (7.3 y 7.6 N frente a 6.8 N de los controles).
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2.2. Influencia de la semilla

La presencia de frutos partenocarpicos en el brote, o lo que es lo mismo, la ausencia de
semillas en los frutos, modificé los parametros de la brotacién de un modo similar a lo
obtenido con la eliminacidn o aislamiento temporal de los frutos del brote. En los brotes con
frutos partenocarpicos también se anticipd la brotacidn y se consiguieron mayor numero de
brotes, tanto principales como anticipados, y de mayor longitud, ambos, que en los controles,

en los dos afos consecutivos estudiados (Tabla 2.1). Mientras en los controles no se detectd
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ningun indicio de desborre durante todo el tiempo en el que el fruto estuvo presente en el
brote, en los partenocarpicos, 1 mes antes de su recolecciéon, el 75% de las yemas,
aproximadamente, ya lo habian conseguido. Por otra parte, las diferencias en nimero y en
longitud fueron mas relevantes en el caso de los brotes anticipados que en el de los principales
en los dos afios que durd el experimento. Asi, por ejemplo, al final del crecimiento vegetativo,
en el primer afio de estudio, la ausencia de semillas en los frutos aumenté en 0.8 el nimero de
éstos que, ademas, midieron 10.5 cm mas que los controles y tuvieron mayor numero de hojas
(Tabla 2.1). Aunque la respuesta en el incremento del nimero de brotes principales fue menos
sensible que en el caso de los brotes anticipados, también en éstos se alcanzé la significacion
estadistica, de modo que la ausencia de semillas en los frutos promovidé su crecimiento, y
acabaron midiendo 11.4 cm mas que los controles, pero con el mismo nimero de hojas (Tabla
2.1). En este caso, por tanto, el efecto también alcanzé a la longitud de los entrenudos de los
brotes principales que se redujo por la presencia de las semillas en los frutos. La repeticion del
tratamiento el afo siguiente produjo los mismos efectos sobre el desarrollo vegetativo, si bien
mostrando diferencias cuantitativas importantes, lo que es consecuencia de la variabilidad
climatica entre afios para una misma zona de cultivo (Tabla 2.1).

Tabla 2.1.- Influencia de la presencia (control) o ausencia de semillas en los frutos (partenocdrpicos) sobre las

caracteristicas de la brotacion principal y anticipada del nispero japonés cv. ‘Algerie’ al final del crecimiento
vegetativo. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Letras distintas en una misma columna

y para un mismo afio indican diferencias significativas (P<0.05).

Ao 1
N2 Brotes Longitud (cm) N2 Hojas
Tratamiento Principales Anticipados |Brote Principal Brote Anticipado (Brote Principal Brote Anticipado
Partenocérpico 2.4a 16a 25.7a 15.8a 9.3 6.42a
Control 2b 0.8b 14.3b 53b 9 4.8b
Ao 2
Partenocérpico 2.1a 0.4a 7.9a 2.8a 6.4 13a
Control 14b 0.1b 45b 0.1b 6.2 0.1b

Las pautas de crecimiento en un fruto con semillas (control) y sin semillas (partenocarpico)
fueron similares a lo largo de todo el periodo de crecimiento del fruto; no obstante, las
diferencias encontradas en su cinética durante las primeras fases del crecimiento se
acentuaron a medida que el fruto aumentaba de tamafio, hasta alcanzar valores maximos al
final de su crecimiento, cuando el didmetro de los frutos con semillas fue significativamente

mayor (45.9 mm) (Fig. 2.15 A) que el de los frutos sin semillas (28.7 mm) (Fig. 2.15 B). Estos

aspectos se estudian en mayor profundidad en el Capitulo 4. Un efecto contrario, sin embargo,
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se observé en el crecimiento vegetativo, ya que los nuevos brotes que estuvieron bajo la
influencia de los frutos partenocarpicos midieron 11.4 cm mds que los que lo estuvieron bajo
la de los frutos con semillas (Fig. 2.15). Pero tanto en frutos partenocarpicos como no
partenocarpicos los nuevos brotes no iniciaron su crecimiento en longitud hasta que el fruto
alcanzé su tamafio final, poniéndose también asi de manifiesto la competencia existente entre

el crecimiento de los frutos y el de los brotes, a favor de los primeros (Fig. 2.15).
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Fig. 2.15.- Influencia de la presencia (A) o ausencia (B) de semillas en los frutos, sobre el tamario final del fruto y el
crecimiento de los brotes principales desde las primeras fases del crecimiento del fruto hasta el final del desarrollo
en el nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 frutos y 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las
barras verticales indican el ES.

2.3. Eliminacidn de los frutos. Estudio del arbol completo.

La ausencia de frutos, esto es, la eliminacidn de todos los frutos de un arbol, reveld, como en
casos anteriores, un adelanto en la brotacion y un estimulo del desarrollo vegetativo cuando
se compard con la presencia de frutos, esto es con la de arboles que conservaron todos sus
frutos hasta la maduracion. Asi, en nuestras condiciones climaticas, la brotacion espontanea
de un arbol en condiciones de cultivo y soportando la totalidad de los frutos comienza a partir
de yemas axilares tras la recoleccién o en etapas muy préximas a ella, y al final del crecimiento
vegetativo es capaz de desarrollar, por término medio, 2 nuevos brotes principales (de los que
surgiran los brotes anticipados) que, posteriormente, diferenciardn paniculas en sus extremos;
la nueva brotacién de yemas axilares reiniciara el ciclo vegetativo. Con la eliminacién de todos
los frutos del arbol esta brotacidn no sélo se anticipd en, aproximadamente, 35 dias, sino que,

ademads, aumenté significativamente durante todo el periodo de crecimiento del fruto hasta
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que, una vez completado el mismo, se mantuvo practicamente estable hasta el final del
crecimiento vegetativo, perdiendo entonces las diferencias con respecto a los arboles que

mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccion (Fig. 2.16).

N2 Brotes principales

Fig. 2.16.- Influencia del fruto sobre la evolucidn de la brotacion de las yemas del nispero japonés cv. ‘Algerie’.
Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales indican el ES. La flecha
indica el momento de la recoleccion. CF: drboles con todos sus frutos hasta el momento de la recoleccion; SF:
drboles a los que se les eliminaron todos los frutos en el estado fenolégico 701 de la escala BBCH. * indica
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La longitud de los brotes principales en los arboles que mantuvieron todos sus frutos hasta la
recoleccion fue significativamente menor a lo largo de todo el periodo estudiado que la de
aquellos a los que se les eliminaron todos al inicio de su desarrollo. La respuesta fue inmediata,
y a los 30 dias de la descarga de los frutos, los brotes en éstos arboles ya median 0.6 cm,
mientras que en los arboles con todos los frutos todavia no se habia iniciado la brotacién.
Cuatro meses mas tarde, en pleno crecimiento vegetativo, los resultados muestran mas
claramente el efecto derivado de la presencia de los frutos. En efecto, entre las dos fechas
estudiadas, los brotes de los arboles sin frutos habian crecido 12.2 cm frente a los 4.3 cm de
los arboles con todos los frutos (Fig. 2.17), mostrandose, de nuevo, una reduccién del
desarrollo vegetativo debida a la presencia de los frutos. Desde la anterior observacion hasta

el final del crecimiento vegetativo los brotes de los drboles sin frutos crecieron
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significativamente mas (20.5 cm) que los brotes de los arboles que mantuvieron todos sus
frutos hasta el momento de la recoleccion (6.9 cm) (Fig. 2.17). Este efecto, sin embargo, no
alcanzé al niumero de hojas formadas en estos brotes, que fue practicamente el mismo, pero si

a la longitud de los entrenudos, que se vio reducida por la presencia de los frutos (Fig. 2.17).
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Fig. 2.17. Influencia del fruto sobre el crecimiento de los brotes principales y de su nimero de hojas en el nispero
japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras verticales
indican el ES. La flecha indica el momento de la recoleccién. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.16. * indica
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

De igual modo, la ausencia de los frutos favorecié la anticipacién de la brotacién de las
yemas que iniciaron antes el desborre y presentaron, al final del crecimiento vegetativo, 1.4
brotes anticipados mds, por término medio, que los arboles que mantuvieron todos los frutos
hasta el momento de su recoleccidn (Tabla 2.2). En este caso, las yemas anticipadas fueron
mas sensible al fruto y el aumento registrado en el nimero de brotes totales alcanzé la
significacion estadistica, a diferencia de lo observado en los brotes principales (Fig. 2.16). La
longitud de los brotes anticipados y el nimero de hojas que desarrollaron también
disminuyeron como consecuencia de la presencia de los frutos en el arbol (Tabla 2.2). Estas
diferencias, que ya se apreciaron al inicio del crecimiento vegetativo, cuando en los arboles
gue habian perdido antes todos sus frutos los brotes anticipados median 6.3 cm y tenian 3
hojas y en los que los habian perdido hacia sélo 1 mes ni siquiera habia indicios de desborre, se
mantuvieron durante todo el crecimiento vegetativo, y al final de éste alcanzaron su maxima

intensidad, de modo que en los primeros los brotes anticipados fueron significativamente mas
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largos (13.5 cm mas) y con mayor densidad foliar ( 8.8 hojas mas) que en los segundos (Tabla
2.2).
Tabla 2.2.- Influencia de la presencia del fruto sobre el numero y las caracteristicas de los brotes anticipados del

nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Clave de tratamientos
como en la Fig. 2.16. Letras distintas en una misma columna indican diferencias significativas (P<0.05).

BROTES ANTICIPADOS
Tratamiento Ne brotes Longitud (cm) N hojas
CF 1,3a 4,5a 59a
SF 2,7b 18.0b 14,7 b

Resulta interesante destacar la localizacion de los brotes anticipados. Estos siempre se
encontraron en la mitad basal del brote principal, es decir, fueron las yemas mas alejadas del
apice principal las responsables de brotar lateralmente formando, de esta manera, los nuevos
brotes anticipados en desarrollo. Este comportamiento se presenté de manera general en
todos los arboles estudiados, independientemente del nimero de frutos que tuvieran y del
tiempo que permanecieran. Por eso, los arboles que estuvieron sin frutos desde el momento
del aclareo tuvieron al final del crecimiento vegetativo, o lo que es lo mismo,
aproximadamente 8 meses después de la descarga, 2.1 brotes principales por ramo principal
que crecieron 20.5 cm y desarrollaron 13.6 hojas (Figs. 2.16 y 2.17 y Tabla 2.2), y en los que,
por término medio, desde la novena hoja contada desde el apice del brote principal, se
originaron los 2.7 brotes anticipados de 18 cm y 14.7 hojas (Tabla 2.2). Sin embargo, cuando
los frutos permanecieron en el arbol hasta su recoleccidon, los 2 brotes principales
desarrollados al final del crecimiento vegetativo, en este caso, aproximadamente 5 meses
después de la descarga, midieron 6.9 cm y desarrollaron 12 hojas, encontrandose también en
este caso los 1.3 brotes anticipados, de 4.5 cm y 5.9 hojas, originados a partir de las yemas
situadas en las axilas de las hojas mas basales, concretamente desde la 62 contada desde el
apice. Aunque no se encontrd ninguna relacién entre la longitud o el nimero final de hojas en
el brote principal y el nUmero de brotes anticipados desarrollados, de nuestros resultados se
deduce que es necesario que el brote principal haya desarrollado un minimo de hojas, mas de
5, para que haya brotes anticipados. De este modo, ambas brotaciones, principal y anticipada,
presentan una estrecha relacidn, por lo que cualquier variacion en los brotes principales puede

explicar la variacion encontrada en las caracteristicas de los brotes anticipados.
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La presencia del fruto, por tanto, no alteré el nimero de brotes principales, pero si la
longitud de sus entrenudos, reduciéndola, y el nimero de los anticipados sobre los que,
ademas, modifico el orden de brotacidén y redujo su longitud, el nimero de entrenudos y la

longitud de éstos. El efecto del fruto sobre el desarrollo vegetativo es, por tanto, decisivo.

2.4. La influencia del fruto en el reparto de carbohidratos

En nuestros experimentos la presencia de los frutos apenas alteré el contenido en
carbohidratos de transporte en el floema, que fue, practicamente, constante a lo largo del
tiempo de estudio (Fig. 2.19). Unicamente se detectdé un marcado descenso de la
concentracion en el momento de maximo crecimiento del fruto (estado 709 de la escala
BBCH), coincidente a su vez, con un marcado descenso de las temperaturas. Tras restablecerse
éstas, la concentracidon de azucares de transporte aumentd rdpidamente, recuperandose los
valores iniciales que perduraron hasta el final del ciclo vegetativo. Los brotes sin frutos
(despuntados) fueron menos sensibles a los cambios térmicos, de modo que mantuvieron
practicamente estable su concentracion en todos los estados fenoldgicos estudiados (Fig.
2.19). Por ello, no se encontraron diferencias significativas entre los tratamientos hasta el
estado fenoldgico 709 BBCH, atribuibles mas a un efecto indirecto del descenso de las
temperaturas sobre el desarrollo del fruto que al propio crecimiento de éste. Aunque este
hecho puntual afecté por igual a todos los tratamientos, que vieron reducida
significativamente su concentracién en las dos épocas estudiadas, sus efectos secundarios
difirieron considerablemente. Mientras en los brotes despuntados durante la primera época
(despuntado 1) la concentracion de azucares de transporte 15 dias después del descenso de
temperaturas era significativamente mas baja que en el resto de los tratamientos (Fig. 2.19 A),
en los brotes depuntados mas tarde (despuntado Il) la concentracién era la misma (Fig. 19 B).
Las diferencias de los despuntados | con el resto de los tratamientosse perdieron con el
trancurso del tiempo, contrariamente a lo observado para los despuntados Il, de manera que
en pleno crecimiento vegetativo mientras la concentracién de azlcares de transporte en los
primeros era similar en todos ellos, en los segundos la concentracién fue significativamente

mayor en los brotes sin frutos (Fig. 2.19B).
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Fig. 2.19.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacion o aislamiento temporal en el estado
701 (A) y 703 (B) de la escala BBCH, en la evolucion del contenido en carbohidratos de transporte (sacarosa + sorbitol) en el
floema de los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro
drboles. En una barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de estudio. Estados fenoldgicos
representados en el eje de abscisas segun la escala BBCH Las barras verticales indican el ES. Clave de tratamientos como en
la Fig. 2.11. .Letras diferentes indican diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

Al seguir la evolucion de la concentracidn de estos carbohidratos en el tejido floematico que quedd
por encima y por debajo de los correspondientes anillados, se observé un comportamiento paralelo
en ambos a lo largo del periodo estudiado e independiente del momento en que se hicieron, pero
significativamente superior en el primero (Fig. 2.20). Esta evolucidn revelé un aumento progresivo de
la concentracidon a ambos lados del anillado a lo largo del periodo de crecimiento del fruto y hasta su
maduracién, interrumpido por el descenso térmico ya sefalado, estabilizdndose posteriormente
hasta el final del ciclo vegetativo. La concentracidon conjunta de sacarosa y sorbitol en la parte
superior del anillado alcanzé valores significativamente superiores (hasta 44.6 mg g* ms) en los
brotes anillados en la primera época (estado 701 BBCH; Fig. 2.20 A) que en la segunda (estado 703
BBCH; Fig. 2.20 B) (hasta 34.2 mg g™ ms); sin embargo, en la parte inferior la concentracién alcanzada
fue, practicamente, la misma en cualquier momento del desarrollo para ambas épocas de anillado
(35 - 55 mg g” ms) (Fig. 2.20). Estos resultados, en su conjunto, ponen de manifiesto la influencia

del estado de desarrollo del fruto sobre la movilizacién de carbohidratos.
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Fig. 2.20.- Influencia del aislamiento temporal del fruto en el estado 701 (A) y 703 (B) de la escala BBC, en la evolucion del
contenido en carbohidratos de transporte (sacarosa + sorbitol) en el tejido floemdtico de la parte superior e inferior del

anillado de los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro

drboles. En una barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de estudio. Las barras verticales

indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Clave de tratamientos como en la

Fig. 2.11. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La concentracidn conjunta de azlcares reductores (glucosa y fructosa) en el tejido floematico,
aumenté significativamente en las primeras fases de crecimiento del fruto hasta alcanzar valores
maximos en el momento en que éste habia alcanzado mas de la mitad de su tamaiio final,
estados 705-706 BBCH (ver control en la Fig. 2.21). En los brotes despuntados, la evolucidn a lo
largo de dicho periodo fue paralela a la de los controles, si bien el maximo sefialado fue mas
acusado en los brotes que tenian frutos (27.1 mg g™ ms) que en los que se les habia eliminado
en cualquiera de las dos fechas (20.6 mg g ms) (Fig. 2.21). Al completar el fruto su crecimiento,
la concentracién de éstos azucares descendid significativamente hasta valores minimos en el
momento de la maduracién, tras la cual aumenté de nuevo espectacularmente, coincidiendo
con el inicio del periodo de crecimiento vegetativo, hasta valores entre 19 y 22 mg g™ ms para
todos los tratamientos. Para estos azlcares y, al igual que para los de transporte, el brusco
descenso de la concentracién registrado en el momento de maximo crecimiento del fruto, (709
BBCH), coincidié con el descenso acusado de las temperaturas ya sefialado. En los brotes
anillados la concentracion de ambos azucares se mantuvo practicamente estable durante todo
el periodo estudiado. En general, y salvo para los momentos de mayor demanda de
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carbohidratos por parte del fruto, esto es, desde que éste alcanzé el 50% de su tamafio final y
hasta que madurd, las diferencias entre los diferentes tratamientos no alcanzaron la
significacidn estadistica, no difiriendo, por tanto, entre si, los brotes que mantuvieron sus frutos
hasta la recoleccién, de los que se les eliminaron o aislaron durante las primeras fases de su
crecimiento. Este comportamiento fue similar en las dos épocas en las que se realizaron los
tratamientos (Fig. 2.21). Debe destacarse la importancia cuantitativa de los azlcares de
transporte en el tejido floematico frente al resto de azucares; asi, el sorbitol, dependiendo del
tratamiento y del estado fenoldgico, alcanzé valores medios entre 25 y 60 mg g ms mientras
que la glucosa vy la fructosa nunca superaron los 18 6 22 mg g™ ms, respectivamente. Resulta
interesante el distinto comportamiento de los brotes despuntados y anillados hasta el momento
de la maduracidn del fruto, siendo que en ambos la presencia del fruto fue eliminada (en el caso
de los segundo, al menos, hasta la cicatrizacidon del anillado); resulta igualmente interesante el

paralelismo, ya indicado, entre los brotes con frutos y los brotes sin frutos.
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Fig. 2.21.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacion o aislamiento temporal en el
estado 701 (A) y 703 (B) de la escala BBC, en la evolucion del contenido en carbohidratos de consumo (glucosa +
fructosa) en el floema de los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es
la media de cuatro drboles. En una barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de
estudio. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Las barras verticales indican el ES.
Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11 Letras diferentes indican diferencias significativas (P<0.05) para un mismo
estado fenoldgico.
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Al analizar por separado la evolucién de estos carbohidratos en el tejido floematico que quedd
por encima y por debajo de los correspondientes anillados (Fig. 2.22), el comportamiento fue
similar al encontrado en los azlcares de transporte (Fig. 2.20), siendo significativamente mas
elevada la concentracion conjunta de glucosa y fructosa en la zona superior del anillado a lo
largo de todo el periodo estudiado e independientemente del momento en que se realizaran los
tratamientos (Figs. 2.22). Sin embargo, el descenso en la concentracién de estos azlcares fue
mas prolongado en el tiempo que el de los azucares de transporte, contrastando los valores mas
bajos de la concentracidn de glucosa y fructosa en el floema a ambos lados del anillado, en el
momento de la maduracién (minimos en el caso del despuntado Il), con la de sacarosa y sorbitol
que era maxima. El efecto puntual de la bajada de las temperaturas durante la fase final del
crecimiento del fruto afectd cuantitativamente mas a los azlcares de transporte, que vieron
reducida su concentracién, por término, medio entre 9.5 y 13 mg g™ ms en la parte superior y
entre 27.1 y 30. 5 mg g ms en la parte inferior del anillado en las dos épocas del tratamiento,
respectivamente (Fig. 2.20), que a los reductores, que sélo la vieron reducida entre 3.4y 4.4 mg
g’ msy 3.8y5.2mgg! ms, respectivamente (Fig. 2.22). La recuperacién a ambos lados del
anillado de los niveles de sacarosa y sorbitol tras el descenso térmico fue mas rapida que la de
los de glucosa y fructosa; como consecuencia de ello, mientras en los primeros en el momento
de la maduracion los niveles ya se habian reestablecido, en los segundos hubo que esperar hasta

que el desarrollo vegetativo ya se hubiera iniciado (Figs. 2.20y 2.22).
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Fig. 2.22.- Influencia del aislamiento temporal del fruto en el estado 701 (A) y 703 (B) de la escala BBCH en la evolucion del

contenido en carbohidratos de consumo (glucosa + fructosa) en el floema de la parte superior e inferior del anillado de los

brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. En una

barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de estudio. El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBCH. Las barras verticales indican el ES. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11. * indica

diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.
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La eliminacion o aislamiento temporal del fruto también afectd la concentracion foliar de
carbohidratos. Asi, a los 30 dias de los primeros tratamientos, el contenido en azlcares de
transporte en las hojas de los brotes despuntados o anillados, fue significativamente mayor,
98.9, 82.9 mg g™ ms, que cuando los frutos permanecieron en el brote hasta su recoleccién, 66.3
mg g ms (Fig. 2.23 A). Esta acumulacién de sorbitol y sacarosa detectada en las hojas, como
consecuencia de la eliminacién o aislamiento de los frutos, se repitid para la segunda época de
tratamientos estudiada (Fig. 2.23 B), y aunque en ambos casos fue superior cuando los frutos se
eliminaron que cuando se aislaron, sélo en la primera época se alcanzd la significacion
estadistica. Posteriormente, hubo un descenso generalizado de estos azlcares hasta el
momento de la maduracién y si bien en ese momento las hojas de los brotes sin frutos
experimentaron un incremento significativo en su concentracion para ambas fechas de
despuntado, sufrieron un descenso posterior, en pleno desarrollo vegetativo, hasta igualar al

resto de los tratamientos (Fig. 2.23).
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Fig. 2.23.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacién o aislamiento temporal en el estado 701
(A) y 703 (B) de la escala BBCH en la evolucidn del contenido en carbohidratos de transporte (sacarosa + sorbitol) en las hojas
de los brotes mixtos del nispero japonés cv. “Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. En
una barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de estudio. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH . Las barras verticales indican el ES. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11.

Algo diferente se vio al estudiar la evolucién del contenido en azucares reductores de estas hojas.
En este caso, el analisis de glucosa y fructosa en su conjunto, en las hojas de los controles y de los
despuntados, independientemente de la época en que éstos se hicieran, revela un aumento

progresivo de su concentracion hasta valores maximos en pleno crecimiento del fruto o de los
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brotes, segun el caso, seguido de un ligero descenso significativamente mas pronunciado en los
brotes que no tenian frutos que en el momento de la maduracién alcanzaron valores minimos de
7.5 (Fig. 2.23 A) y 8.5 mg g ms (Fig. 2.23 B) en la primera y segunda época de los tratamientos,
respectivamente, frente a los 16.7 mg g’ ms de los controles (Fig. 2.23 A y B). El pico méaximo
alcanzado en las hojas de los controles durante el crecimiento de sus frutos fue significativamente
superior (23.1 mg g* ms) al de los despuntados en ambas épocas durante el crecimiento de sus
brotes (18.4 0 15.5 mg g™ ms, respectivamente) (Fig. 2.23 A y B), mostrando la relacién directa que
existe entre la intensidad fotosintética de las hojas exigida por la capacidad sumidero de los frutos
o de los nuevos brotes en desarrollo, mayor en los primeros. Tras la recoleccién, el contenido de
estos azlcares en los controles continué descendiendo atenuadamente durante el crecimiento
vegetativo, a diferencia de los despuntados en los que aumentd hasta superar el del resto de los
tratamientos cuando éstos se hicieron en la primera época (Fig. 2.23 A), o igualandolo cuando se
hicieron en la segunda (Fig. 2.23 B); solamente en el primer caso se alcanzd la significacion
estadistica. Cuando los frutos se aislaron del brote con el anillado, la evolucién de la concentracion
de glucosa y fructosa a lo largo de todo el ciclo estudiado fue practicamente idéntica para las dos
épocas del anillado estudiadas (Fig. 2.23 A y B). En este caso también se detectd un descenso
progresivo en el contenido de éstos azUcares desde, aproximadamente, 30 dias después de la
realizacion de los correspondientes anillados hasta el momento de la maduracién, lo que indica una
mayor demanda por parte de los frutos al restablecerse su conexion con el resto del brote por la

aparente cicatrizacion del anillado (Fig. 2.24).
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Fig. 2.24.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacién o aislamiento temporal en el estado 701
(A) y 703 (B) de la escala BBCH en la evolucidn del contenido en carbohidratos reductores (glucosa + fructosa) en las hojas de
los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. En
una barra horizontal se indican las temperaturas medias a lo largo del periodo de estudio. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Las barras verticales indican el ES. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11.
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La acumulacion de sacarosa y sorbitol detectada en las hojas de los brotes despuntados y
anillados, a los 30 dias de la eliminacién o aislamiento de los frutos (estados 701 y 703 de la
escala BBCH) (Fig. 2.23), se confirm¢ al estudiar la evolucidn del contenido en almidén de éstas.
Al igual que en lo observado para los azucares de transporte, a los 30 dias de la realizacién de
los tratamientos el contenido en almiddn de estas hojas aumentd significativamente, respecto
del control, hasta valores maximos de 33.7 y 31.9 mg g™ ms en los despuntados y anillados de la
primera época (Fig. 2.25 A) y 28.8 v 25.8 mg g’ ms en los de la segunda (Fig. 2.25 B),
respectivamente, frente a los 18.7 6 24.7 mg g ms de los controles (Fig. 2.25 A y B). Dicha
acumulacion se perdié 15 dias mas tarde cuando, en pleno crecimiento del fruto o de los brotes,
segun el caso, el contenido en este carbohidrato de reserva descendio significativamente hasta
niveles iniciales, igualdndose con el control al final del periodo estudiado. El contenido en
almiddn de las hojas de los brotes que no tenian frutos fue ligeramente superior a los que los
tenian aislados, pero en ningun caso se llegd a la significacion estadistica. La presencia del fruto
hasta su recolecciéon, por el contrario, no modific6 su concentracién en las hojas que
mantuvieron practicamente constante su actividad en todos los estados fenoldgicos estudiados,
si bien con un ligero descenso tras la recoleccidn, en pleno crecimiento vegetativo, que no
alcanzé la significacion estadistica (Fig. 2.25).

Esta diferencia en la movilizacién de las reservas observada en nuestros experimentos, indica
que mientras existi6 demanda, la actividad fotosintética en las hojas fue continua y éstas no
acumularon almidén porque los azlcares sintetizados rapidamente se exportaron,
mayoritariamente al fruto, para satisfacer sus requerimientos energéticos. Sin embargo, con la
eliminacion o aislamiento del principal sumidero, el fruto, las hojas, ante la falta puntual de
demanda, acumularon parte de los azlcares sintetizados en forma de almidén que mas tarde
hidrolizarian al reestablecerse la demanda por la cicatrizacién del anillado o la presencia de los
nuevos brotes en desarrollo, segun el caso. Esto indica que la ausencia del fruto altera la
actividad fotosintética de las hojas y que éstas rdpidamente se autoregulan en funcién de los

requeremientos energéticos exigidos.
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Fig. 2.25.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su eliminacidn o aislamiento temporal en el estado 701
(A) y 703 (B) de la escala BBCH en la evolucidn de la concentracion de almidén en las hojas de los brotes mixtos del nispero
japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Valores expresados como la concentracion de glucosa liberada después de
una reaccion enzimdtica con amiloglucosidasa. Cada valor es la media de cuatro drboles. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Las barras verticales indican el ES. Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11.

Al estudiar la evolucién del contenido en carbohidratos de los frutos, se observé que en las
dos épocas de anillado estudiadas, los azlcares de consumo inmediato aumentaban
progresivamente a lo largo del crecimiento del fruto hasta valores maximos en el momento de la
maduracién (Fig. 2.26 A), contrariamente a los de transporte, que disminuian conforme el fruto
crecia, aunque aumentando marcadamente durante la maduracion (Fig. 2.26 B). Si bien el
comportamiento a lo largo de todo el ciclo, en los tres tratamientos estudiados y en todos los
azUcares analizados, fue practicamente idéntico, a los 30 dias de haber aislado los frutos del
resto del brote, e independientemente de la época en que se hiciera, su contenido en azlcares
reductores y de transporte ya era significativamente menor que el de los frutos de los controles,
y asi se mantuvo hasta el momento de la maduracién en el que desaparecieron las diferencias
(Fig. 2.26 A y B). Cuando los frutos se aislaron en etapas mas precoces de su desarrollo, esto es
en el estado 701 BBCH, su contenido en glucosa y fructosa fue menor durante todo el periodo
de crecimiento y hasta la maduraciéon, que cuando se aislaron mas tarde, en el estado 703 BBCH,
pero en ningln caso se alcanzo la significacion estadistica (Fig. 2.26 A). En los azlcares de
transporte, sin embargo, sucedié lo contrario, aunque sélo en los estados de maximo
crecimiento de los frutos se encontraron diferencias significativas entre ambos anillados; estas
diferencias se perdieron con la maduracién (Fig. 2.26 B). Es de destacar la importancia
cuantitativa de los azucares reductores durante el crecimiento del fruto pero, sobre todo, en el

momento de la maduracién que llegaron incluso a cuadruplicar su valor en comparacion con los
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de transporte. A pesar del aumento generalizado de la concentracion de sacarosa y sorbitol en
los frutos durante la maduracidn, ésta fue significativamente menor que la de glucosa y fructosa
para esa misma fecha, y ello con independencia del tratamiento. Asi, por ejemplo, mientras en
los frutos de los controles el contenido en azlcares de tansporte, en el momento de la
maduracion, era de 78 mg g™ ms (Fig.26 B), el de azticares reductores, para esa misma fecha, era

de 489.8 mg g™'ms (Fig. 26 A).
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Fig. 2.26.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccién y de su aislamiento temporal en el estado 701) y 703 de la
escala BBCH en la evolucion del contenido en carbohidratos reductores, glucosa + fructosa (A), y de transporte, sacarosa +
sorbitol (B), en los frutos del nispero japonés cv. ‘Algerie. Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican
el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH . Clave de tratamientos como en la Fig. 2.11.

La eliminacién de las hojas del brote en las mismas épocas en que se realizaron el resto de los
tratamientos, es decir, en los estadios 701 y 703 de la escala BBCH, disminuy¢ significativamente
el contenido en azucares de transporte del floema respecto del resto de los tratamientos a lo
largo de todo el ciclo vegetativo e independientemente de la época manteniendo, no obstante,
un comportamiento paralelo al de ellos (Fig. 2.27). La respuesta fue inmediata y a los 30 dias de
la defoliacidén ya se observaban estas diferencias en la concentracién de sacarosa y sorbitol de
estos brotes, que se mantuvieron practicamente estables a lo largo de todo el periodo de
estudio. Este comportamiento fue comun para las dos épocas en que se defoliaron los brotes, y
aunque la concentracién de estos azlcares en el floema fue siempre inferior cuando se
eliminaron las hojas en el estado 701 que en el 703 de la escala BBCH, nunca se alcanzé la

significacidon estadistica, salvo en el momento de la recolecciéon en que los primeros tenian la
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mitad de la concentracién (26.3 mg g ms) (Fig. 2.27 A) que los segundos (42.8 mg g™ ms) (Fig.

2.27 B).
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Fig. 2.27.- Influencia de la presencia del fruto hasta su recoleccion y de su aislamiento temporal y de la eliminacion de las
hojas del brote en el estado 701(A) y 703 (B) de la escala BBCH en la evolucion del contenido en carbohidratos de transporte
(sacarosa + sorbitol) en los tejidos floemdticos de los brotes mixtos de nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo
vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH . Dfld I: eliminadas las hojas del brote en el estado701 de la escala BBCH; Dfld II:
eliminadas las hojas del brote en el estado703 de la escala BBCH. Clave del resto de tratamientos como en la Fig. 2.11

Algo parecido se encontrd al estudiar el contenido en azucares reductores de los tejidos
floematicos de estos brotes, si bien la respuesta no fue tan clara. Aunque en general el
contenido fue significativamente menor a lo largo del tiempo en las dos épocas de defoliacidn
analizadas, no siempre se alcanzé la significacién estadistica e incluso en algunos momentos
puntuales llegd a ser mayor. Concretamente, a los 30 dias de la eliminaciéon de las hojas,
independientemente de la época en que se hiciera, el contenido en glucosa y fructosa en los
tejidos floematicos de estos brotes fue significativamente superior, hasta 11.8 y 9.8 mg g™ ms
mas por término medio, que el resto de los tratamientos de la época | y II, respectivamente (Fig.
2.28). De nuestros resultados se deduce que, a pesar de la independencia de paniculas existente
en esta especie, la ausencia de hojas en el brote que soporta la panicula, y, por tanto, la
restriccion de carbohidratos al fruto, podria verse compensada por el aporte de éstos desde las
hojas de otras paniculas, regulando el efecto la propia capacidad sumidero del fruto de la
panicula afila. Otra evidencia de la alta capacidad sumidero de los frutos de estos brotes es que,

a pesar de la ausencia de sus hojas, en el momento de maximo crecimiento de éstos (entre los
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estados 705 y 709 de la escala BBCH), el contenido en glucosa y fructosa de sus tejidos

floematicos fue significativamente superior al de los que no tenian frutos aunque tuvieran hojas

10 -

(Fig. 2.28).
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Fig. 2.28.- Influencia de la eliminacidn de las hojas del brote en el estado 701(A) y 703 (B) de la escala BBCH, en la
evolucion del contenido en carbohidratos reductores (glucosa + fructosa) en los tejidos floemdticos de los brotes
mixtos de nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. El eje
de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBC. Las barras verticales indican el ES. Clave del de
tratamientos como en la Fig. 2.27

Como consecuencia de la ausencia de hojas, la brotacion al final del crecimiento vegetativo
fue significativamente reducida, en nimero de brotes, principales y anticipados, y en longitud de
éstos (Tabla 2.3), respecto de los tratamientos de despunte y anillado e independientemente de
las dos épocas estudiadas. Asi, mientras los brotes defoliados en la primera y segunda época
tenian, al final del crecimiento vegetativo, 1.2 y 1.3 brotes principales, respectivamente, el resto
de los tratamientos, es decir, los brotes anillados en la primera y segunda época, los
despuntados en ambas épocas y los controles, tenian para la misma fecha, un 61.9% y 47.3%, un
75%y 62.9%, y un 60% y 50% mas de brotes, respectivamente (ver figuras 2.1y 2.7). El efecto de
la ausencia de las hojas también alcanzé a la longitud de estos brotes que, al final del
crecimiento vegetativo, midieron 20.3 y 3.6 cm menos que los anillados 1y Il, 19 y 2.4 cm menos
que los despuntados | y Il y 14.3 y 0.9 cm menos que los controles de ambas fechas (ver figuras
2.3 y 2.9). El efecto de la defoliacién sobre el crecimiento del brote fue, por tanto,
significativamente mds pronunciado cuando las hojas se eliminaron en la primera que en la

segunda época, por lo que cuanto mas tiempo estuvo sometido el brote inicial a la ausencia de
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hojas menos crecieron sus nuevos brotes, lo que pone de manifiesto las elevadas exigencias
energéticas de estos brotes durante su crecimiento.

Algo parecido ocurrié con la brotaciéon anticipada de ambas épocas que también se vio
significativamente reducida en numero y longitud por la ausencia de hojas al final del
crecimiento vegetativo (Tabla 2.3). En este caso y, para el mismo orden de tratamientos seguido
en los brotes principales, el incremento en el numero de brotes anticipados en los que se
mantuvieron las hojas fue del 71.4% y 50% en los anillados, del 80% y 64.2% en los despuntados
o del 60% y 50% en los controles (ver figuras 2.2 y 2.8). El crecimiento de los brotes anticipados
también fue reducido por la ausencia de hojas que al final de su crecimiento midieron 8.0y 6.9
cm, segun se defoliaran en la primera o segunda época, mientras que los brotes que
mantuvieron sus hojas hasta el final del ciclo midieron, 20y 16.9 cm en el caso de los anillados |
y 1, 24.8 y 19.5 en los despuntados de las mismas fechas y 17.2 cm en el caso de los controles
(ver figuras 2.4 y 2.10). Nuestros resultados ponen de relevancia la importancia que los
carbohidratos tienen en el desborre y posterior crecimiento de los brotes.

Tabla 2.3.- Influencia de la eliminacidn de las hojas del brote en el estado 701 (Defoliado 1) y 703 de la escala

BBCH (Defoliado 1l) sobre las caracteristicas de la brotacion principal y anticipada del nispero japonés cv.

“Algerie’ al final del crecimiento vegetativo. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles.
Letras distintas en una misma columna indican diferencias significativas (P<0.05).

N2 brotes Longitud (cm)
Tratamiento Principales Anticipados Principales Anticipados
Defoliado | 1,2a 0,4a 9,5a 8,0a
Defoliado Il 1,3a 0,5a 22,9b 6,9a
Control 2,2b 1,0b 23,8b 17,6b

Pero la eliminacidn de las hojas también alteré marcadamente el crecimiento de los frutos
que, en el momento de la recoleccidn, fueron significativamente mas pequefios que los
controles, tanto en didmetro como en peso fresco y seco. Estas diferencias fueron mas
marcadas cuanto mas tiempo permanecieron los frutos sin las hojas, es decir, cuando éstas se
eliminaron en estados mas precoces del desarrollo del fruto (estadios 701 6 703 de la escala
BBCH). Como consecuencia, en el momento de la recoleccién los didmetros de los frutos, de los
controles y defoliados en la primera y segunda época fueron, respectivamente, 42.6 cm, 30.0
cm, y 38.3 cm, los pesos frescos 53.0 g, 31.2 gy 42.0 g, respectivamente, y los pesos secos 8.4 g,
5.0 gy 6.1 g, respectivamente. Este efecto también alcanzé significativamente al crecimiento de
las semillas que en el momento de la recoleccién pesaron 3.5 g, 2.5 gy 2.6 g, respectivamente.

De las caracteristicas de la maduracion de estos frutos solamente en la acidez se encontraron
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concentraciones significativamente mas altas; los frutos de los brotes que perdieron sus hojas,
en cualquiera de las dos épocas ensayadas, tuvieron una acidez mas alta (1.0% y 0.8 %,
respectivamente) que los controles (0.5 %).

Al analizar el contenido en carbohidratos de la piel y de la pulpa de los frutos en su conjunto a lo
largo de todo su periodo de crecimiento y hasta la maduracion, se observé una evolucién similar
para los azucares de transporte y reductores entre los que tenian todas o ninguna de las hojas
en el brote, si bien ligeramente superior en los primeros (Fig. 2.29). Estas diferencias también se
hicieron visibles al poco tiempo de la defoliacién, como ya ocurrié en el tejido floematico, de
modo que a los 30 dias de la eliminacion de las hojas, cuando el fruto tenia el 10% de su tamaiio
final, la concentracion de azucares reductores y de transporte en estos frutos era de 50.7 y 58.0
mg g ms, mientras que en los controles era de 113.8 y 67.3 mg g ms, respectivamente (Fig.
2.29). Menos efectiva se mostro la defoliacion en etapas mas avanzadas del desarrollo del fruto
cuando para el mismo tiempo desde la eliminacidn de las hojas las diferencias con los controles
eran practicamente inexistentes (Fig. 2.29). A pesar de ello, se encontrd una relacién inversa
entre el tiempo en que los frutos permanecieron en la panicula sin las hojas y su concentracion
de carbohidratos, de modo que los defoliados durante Ila segunda época mostraron una
concentracién intermedia de azlcares de transporte y reductores en todas la fechas estudiadas,

como ya se aprecio en sus correspondientes tejidos floematicos (ver figuras 2.27 y 2.28).
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Fig. 2.29.- Influencia de la eliminacién de las hojas del brote en el estado 701 y 703 de la escala BBCH en la evolucion del contenido

en carbohidratos reductores, glucosa + fructosa (A), y de transporte, sacarosa + sorbitol (B), en los frutos de nispero japonés cv.
‘Algerie’. Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBC. Dfld I: eliminadas las hojas del brote en el estado 701 de la escala BBCH; Dfld Il: eliminadas las
hojas del brote en el estado703 de la escala BBCH; Cnt: hojas presentes hasta su senescencia.
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Sin embargo, la presencia de todos los frutos de un arbol hasta su recoleccién, en comparacion
con su eliminacién total cuando éstos tenian el 20% de su tamafio final, si alterd significativamente el
contenido en carbohidratos de los tejidos floematicos de estos arboles y, por tanto, su reparto. La
evolucidn del contenido en carbohidratos de transporte en el floema de los arboles con todos sus
frutos, revelé un descenso progresivo de su concentracion durante el crecimiento del fruto, mas
pronunciado en las Ultimas fases de su crecimiento, que prosiguié hasta valores minimos en el
cambio de color (estado 801 de la escala BBCH) (Fig. 2.30). A partir de ese momento, aumentdé
significativamente durante la maduracién hasta alcanzar los valores iniciales en pleno desarrollo
vegetativo (estado 325 BBCH). Por el contrario, en el floema de los arboles que no tenian ninguin
fruto apenas se modificé su contenido (Fig.2.30); no obstante, un aumento proporcional al grado de
desarrollo de los nuevos brotes en crecimiento, seguido de un ligero descenso hasta el final del
periodo estudiado, y coincidente con el inicio de la brotacidn anticipada, resulté evidente (Fig. 2.30).
Hasta que el fruto alcanzé el 70% de su tamafio final, el contenido conjunto de sacarosa y sorbitol en
los arboles que conservaban todos sus frutos fue significativamente superior, practicamente el doble,
que el de los arboles sin frutos, igualdndose para dicho estado (707 de la escala BBCH) (Fig. 2.30). A
partir de este momento y hasta el final del periodo estudiado, la tendencia fue completamente
divergente entre ambos grupos de arboles. Asi, mientras en las etapas finales del crecimiento del
fruto (709 y 801 BBCH), la concentracion de sacarosa y sorbitol en el floema de los arboles sin frutos
aumentd ligeramente hasta valores maximos de 46.3 mg g ms, en los que los tenfan todos
disminuyé hasta valores minimos de 24.6 mg g* ms. Posteriormente, en los primeros el contenido
en estos aztcares disminuyd ligeramente hasta valores minimos de 29.8 mg g* ms en pleno
desarrollo vegetativo, en los segundos aumento espectacularmente hasta valores maximos de 67.2
mg g ms (Fig. 2.30). Estas diferencias encontradas en el comportamiento de los azicares de
transporte a lo largo del tiempo, entre arboles con frutos y darboles sin frutos pero con brotes en
desarrollo (ver Fig. 2.16), refleja la importancia que el tipo de sumidero tiene en la movilizacién de
carbohidratos. Prueba de ello es el descenso continuo de sacarosa y sorbitol registrado en los arboles
con frutos durante el crecimiento de éstos, no detectado en los arboles sin frutos durante el

crecimiento de sus brotes.
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Fig. 2.30.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldégico 702 de la
escala BBCH (SF) y de su presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucién de la concentracién de
carbohidratos de transporte (sacarosa + sorbitol) en los tejidos floemdticos de los brotes mixtos del
nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles.
Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala
BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La descarga de todos los frutos del arbol al inicio de su crecimiento también alteré el contenido de
los azlcares reductores. El efecto fue tan rapido que a los 15 dias de la eliminacién de los frutos ya se
observaron diferencias significativas entre los tratamientos (Fig. 2.31). Al igual que en los azucares de
transporte, la concentracién de glucosa y fructosa en los tejidos floematicos de los arboles que
tenian todos sus frutos disminuyd progresivamente a lo largo de todo el periodo de crecimiento del
fruto hasta el cambio de color (Figs. 2.30 y 2.31). El descenso mas significativo tuvo lugar cuando el
fruto pasé de tener el 30% de su tamaiio final al 50%, cuyos valores fueron de 32y 18.3 mg g™ ms,
respectivamente. Entre estas dos fechas, la evolucidn de estos azlcares en los tejidos floematicos de
los arboles sin frutos apenas se alterd, mateniéndose su concentracién, a partir de ese momento y
hasta que los frutos completaron su crecimiento (estado 709 BBCH), muy parecida entre ambos
grupos de arboles. En el momento en el que en los arboles con frutos éstos cambiaron de color se
detectd un pico maximo en los arboles sin fruto, ausente en los primeros, en los que, por el
contrario, siguié disminuyendo (Fig. 2.31). La presencia de todos los frutos de un arbol hasta su
recoleccion consiguié una mayor concentraciéon de glucosa y fructosa en sus tejidos floematicos a lo
largo de todo el ciclo estudiado, excepto en el momento del cambio de color. El aumento
espectacular registrado en los arboles sin fruto en este momento no consiguid superar el valor
maximo alcanzado por los arboles con fruto al inicio de su crecimiento (Fig. 2.31). Debe destacarse la

importancia cuantitativa de los azucares de transporte frente a los reductores en estos tejidos. Asi,
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cuando el fruto tenia el 30% de su tamafio final, el contenido en sacarosa y sorbitol en el floema de
los &rboles que tenian frutos era de 64.4 mg g ms (Fig. 2.30), mientras que el de glucosa y fructosa
era justo la mitad, 32 mg g* ms (Fig. 2.31). Del mismo modo, y en ese mismo momento, en los
arboles que descargaron todos sus frutos al inicio de su crecimiento, el contenido en sacarosa y

sorbitol era de 35.8 mg g™ ms frente a los 15.1 mg g™* ms de glucosa y fructosa (Figs. 2.30 y 2.31).
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Fig. 2.31.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldgico 702 de la
escala BBCH (SF) y de su presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucion de la concentracion de
carbohidratos reductores (glucosa + fructosa) en los tejidos floemdticos de los brotes mixtos del
nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles.
Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la
escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La completa eliminacion de los frutos del drbol apenas modificé la evolucién del contenido
en cabohidratos de las hojas, si bien con diferencias puntuales de interés. La evolucion en la
concentracion de sacarosa y sorbitol en éstas a lo largo del tiempo fue practicamente similar,
independientemente de la presencia o ausencia de los frutos en el arbol. En ambos casos hubo
un aumento generalizado de estos azucares durante el crecimiento de los frutos o brotes,
segun el caso, seguido de un descenso progresivo de la concentracion en etapas préximas a la
maduracion o antes, en el caso de los arboles sin frutos, y este, a su vez, de aumento posterior
con el crecimiento vegetativo hasta valores de 87.5 6 63.9 mg g ms, en funcidn de si los
arboles tenian o no frutos en el momento de la recoleccidn, respectivamente. También el
aumento en los azlcares de transporte detectado en las primeras fechas, como consecuencia
del crecimiento de los frutos, desde que éstos tenian el 30% de su tamafio final (estado 703

BBCH) hasta que lo completaron (estado 709 BBCH), fue significativamente superior (48.6%)
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que el registrado por el crecimiento de los nuevos brotes (29.5%), poniéndose de manifiesto,
de nuevo, la mayor capacidad sumidero de los frutos respecto de los brotes jovenes,
reclamandoles mayores cantidades de carbohidratos a las hojas (Fig. 2.32). Por ello, al
comparar paralelamente la evolucion de estos azlcares en las hojas y en los tejidos
floematicos de estos arboles, se observéd que mientras el fruto crecia, el contenido en
sacarosa y sorbitol aumentaba en las primeras (Fig. 2.32) y disminuia en los segundos (Fig.
2.30). Sin embargo, en estas mismas fechas, el crecimiento de los nuevos brotes provocado
por la eliminacidn de todos los frutos del arbol, apenas alterd el contenido de estos azucares

de transporte en ambos tejidos (Figs. 2.30y 2.32).
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Fig. 2.32.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldgico 702
de la escala BBCH (SF) y de su presencia hasta la recoleccién (CF), en la evolucién de la
concentracion de carbohidratos de transporte (sacarosa + sorbitol) en las hojas de los brotes
mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de
cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo
estado fenoldgico.

El analisis conjunto de la concentracion de glucosa y fructosa en las hojas de los arboles que
tuvieron todos sus frutos hasta la recoleccion y en las de los que se les eliminaron todos al
inicio de su desarrollo, mostré una evolucidn idéntica a lo largo del ciclo vegetativo, pero
desplazada en el tiempo. Asi, el significativo aumento detectado hacia el final del crecimiento
del fruto y el posterior descenso en etapas préximas a la maduracién, tuvo lugar una semana
antes, aproximadamente, en los arboles sin frutos (Fig. 2.33), consecuencia de la diferencia en

el ritmo de crecimiento de sus respectivos sumideros, frutos o brotes. Es por ello que sélo en
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estos dos momentos, en el estado 709 y 801 de la escala BBCH, se encontraron diferencias
significativas entre los tratamientos. Asi, en el primero de estos estados, los arboles sin frutos
ya habfan alcanzado el pico maximo con valores de 17.6 mg g* ms, mientras los arboles con
frutos todavia seguian aumentando su concentracién, alcanzando el valor maximo, 18.3 mg g™
ms, 7 dias después con el cambio de color de los frutos (estado 801 BBCH). En este momento
en los primeros la concentracién foliar de azdcares reductores ya habia descendido hasta 10.6
mg g™ ms (Fig. 2.33). La respuesta de las hojas a la eliminacién de todos los frutos del arbol fue
tan rapida que, a los 15 dias de la descarga, las hojas de estos &rboles ya tenfan 2.1 mg g™ ms
mas de glucosa y fructosa que las de aquellos que tenian todos sus frutos (Fig. 2.33). En los
azlcares de transporte, sin embargo, hubo que esperar hasta 1 mes mas tarde para detectar
estas diferencias (Fig. 2.32). El aumento significativo detectado posteriormente (hasta el
estado fenoldgico 705 BBCH) en los arboles con frutos, ausente en los arboles sin frutos (Fig.
33), indica que dicho efecto tuvo una corta duracién y que las hojas reaccionaron
inmediatamente a las exigencias de los frutos en desarrollo. Por eso, mientras el fruto estuvo
creciendo y hasta que cambioé de color, la concentracidn de estos azucares reductores en las

hojas de los arboles con frutos fue siempre superior a la de los arboles sin frutos (Fig. 2.33).
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Fig. 2.33.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldgico
702 de la escala BBCH (SF) y de su presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucion de la
concentracion de carbohidratos reductores (glucosa + fructosa) en las hojas de los brotes
mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la
media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa
los estados fenoldgicos segtun la escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05)
para un mismo estado fenoldgico.
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Estos resultados indican que el suministro de carbohidratos desde las hojas se ajusta, en
gran medida, a las exigencias de los sumideros. En este sentido, los frutos son sumideros mds
potentes que los brotes vegetativos jovenes, y, ademas, difieren espacial y temporalmente a lo
largo de la vida del arbol. Como consecuencia de ello, al completar los sumideros su
crecimiento, y con ello su demanda por carbohidratos, el contenido foliar de éstos decrecio
significativamente (ver figuras 2.32 y 2.33). Este desequilibrio fuente-sumidero generado tuvo
un efecto directo sobre la movilizacion de los carbohidratos a favor de los primeros, como lo
demuestra el contenido foliar de almidén. Cuando los frutos completaron su crecimiento (709
BBCH) o los nuevos brotes pasaron a ser fuentes directas de carbohidratos, el contenido de
almidén en las hojas de los arboles que tenian todos o ninguno de sus frutos fue
practicamente el mismo (100 y 106 mg g ms, respectivamente) (Fig. 2.34). Sin embargo, 7
dias después, aproximadamente, cuando los frutos de los primeros ya habian cambiado de
color (estado 801 BBCH) o ya se habia iniciado la brotaciéon anticipada en los segundos, dicho
contenido fue significativamente superior en los arboles con frutos (141.9 mg g ms) que en
los sin frutos (76.3 mg g ms). Este aumento de la concentracién de almidén detectada en las
hojas de los arboles con frutos (41.9 mg g ms), ausente por el contrario en las de los arboles
sin frutos, demuestra que es una consecuencia directa de la falta de demanda por parte de los

sumideros, esto es, de la ausencia de frutos en crecimiento (Fig. 2.34).
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Fig 34.- Influencia de la eliminacidn de todos los frutos del drbol en el estado fenoldgico
702 de la escala BBCH (SF) y de su presencia hasta la recoleccién (CF), en la concentracion
de almiddn en las hojas de los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ al final de su
crecimiento. Valores expresados como la concentracion de glucosa liberada. Cada valor es
la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa
los estados fenoldgicos segun la escala BBCH.
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Al estudiar la evolucidn del contenido en carbohidratos en la piel y la pulpa de los frutos en
su conjunto, se observé que los azlcares de consumo inmediato aumentaban
progresivamente a lo largo del crecimiento del fruto hasta valores maximos en el momento de
la maduracién (Fig. 2.35 A), contrariamente a los de transporte, que se mantenian
practicamente constantes conforme el fruto crecia, hasta que al final de su crecimiento
aumentaron marcadamente, también durante la maduracién (Fig. 2.35).

Es de destacar la importancia cuantitativa en estos tejidos de los azlcares reductores frente a
los de transporte durante el crecimiento del fruto pero, sobre todo, en el momento de la
maduracidon, momento en el que su concentracién fue hasta 6 veces superior a la de los
azlcares de transporte (Fig. 2.35). Los cambios en el contenido de azlcares de transporte en
las hojas y en el floema de los arboles sometidos a la carga completa de sus frutos, son
consecuencia directa del reparto regido por el fruto. De esta manera, y en nuestros
experimentos, desde que el fruto alcanzé la mitad de su tamaiio final hasta que maduro, y
como consecuencia de ello, su contenido en las hojas aumenté (Fig. 2.32), consecuencia de su
demanda, al mismo tiempo que disminuyd en el floema (Fig. 2.30), porque se transportaba al

fruto, donde se acumulaba de manera coordinada con su ritmo de crecimiento (Fig. 2.35 B).
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Fig. 2.35.- Influencia de la presencia de todos los frutos de un drbol de nispero japonés cv. ‘Algerie’ hasta su
recoleccién, en la evolucién de su contenido en carbohidratos reductores, glucosa + fructosa (A), y de transporte,
sacarosa + sorbitol (B).Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas
representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH .

106




En resumen, la influencia del fruto en el reparto de carbohidratos en el arbol fue practicamente la
misma con independencia del nimero de éstos, como se demuestra en nuestros estudios a la
panicula individual o al arbol completo. La descarga o carga totales de un arbol no consiguié un
mayor impacto en el balance de los azlcares estudiados que el conseguido con la descarga parcial de
frutos mediante la eliminacidn o aislamiento de algunas paniculas, ya que la distribucién de éstos
estuvo siempre regulada por el crecimiento de los frutos. Asi se demuestra, de nuevo, la
independencia de paniculas en el arbol y la ausencia de una correlacion significativa entre el nimero
total de frutos por arbol y su tamafio final, en beneficio de la significacion cuando se estudia por

panicula.

2.5.- La influencia del fruto en la movilizacién de las fracciones nitrogenadas.

La concentracién de nitratos en las hojas se mantuvo constante hasta que el fruto alcanzé la mitad
de su tamafio, aumentando significativamente a continuacion hasta un 85.2% cuando ya tenia el 70%
de su tamafio final y descendiendo, practicamente hasta los niveles iniciales, cuando completd su
crecimiento (Fig. 2.36). Con el cambio de color y posterior maduracién del fruto el contenido en
nitratos aumentd de nuevo, aunque un 20% menos que en el caso anterior, descendiendo
ligeramente a medida que se aproximaba la brotacién (Fig. 2.36A). Los resultados no fueron
modificados por la presencia o ausencia de frutos, de modo que no se encontraron diferencias
significativas entre los tratamientos, excepto en el momento del cambio de color del fruto, que el
contenido foliar de nitratos en los arboles que no tenian frutos fue significativamente superior (139.1
pg g ms) al de aquellos en los que los frutos estuvieron presente hasta su recoleccién (49.5 ug g™
ms) (Fig. 2.36A). La evolucidon de la concentracion de amonio, sin embargo, si se vio marcadamente
alterada por la presencia de los frutos en todas las fechas analizadas. Asi, los arboles que
mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccidn presentaron una acumulacién foliar de esta
fraccion nitrogenada desde que el fruto cambié de color hasta que madurd, en claro contraste con
aquellos a los que se les habian eliminado todos los frutos en las primeras fases del desarrollo (Fig.
2.36B). Esta diferencia alcanzd la significacion estadistica, y asi cuando en las hojas de los drboles con
frutos la concentracién de amonio en el cambio de color y maduracién era de 57 y 62.6 pg g ms,
respectivamente, en los arboles sin frutos era de 21.9y 14.7 ug g™ ms (Fig. 2.36B). Tras la recoleccién
y con el inicio de la brotacidn vegetativa, en los arboles sin frutos la concentracion se mantuvo

constante y en los arboles con frutos fue practicamente inexistente.
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Fig. 2.36.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldégico 702 de la escala BBCH (SF) y de
su presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucidn de la concentracién de las fracciones nitrogenadas, N-NO; (A) y N-
NH," (B), en las hojas de los brotes mixtos del nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la
media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la
escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La acumulaciéon de amonio en las hojas de los arboles sin frutos, por otra parte, se adelanté 20
dias respecto a la de los arboles con frutos. En pleno desarrollo del fruto, desde que éstos tenian el
70% de su tamafio final hasta que lo completaron, la concentracidon en los primeros fue un 44.5% y
40.1% superior a la de los segundos, respectivamente; a pesar de ello estos valores maximos no
alcanzaron los maximos registrados en los arboles con frutos (Fig. 2.36B). También en este caso la
respuesta de las hojas a la descarga de todos los frutos fue inmediata, y a los 15 dias de la misma ya
se observaban diferencias significativas: las hojas de los arboles a los que se le habian eliminado
todos sus frutos tenian 35.2 pg g ms menos amonio que las hojas de los que los tenian todos, y asi
se mantuvieron hasta 1 mes después cuando todavia tenian 16.7 pg g ms menos (Fig. 2.36B). Debe
destacarse la importancia cuantitativa de la concentracion foliar de nitratos frente a la de amonio.
Asi, mientras la de los primeros alcanzé valores entre 250 y 300 pg g™ ms, la de amonio nunca superé
los 70 pg g (Fig. 2.36).

La evolucidn de la concentracién de nitrogeno proteico en las hojas de estos mismos arboles estuvo
marcadamente alterada por la presencia de los frutos hasta que éstos completaron su crecimiento.
Durante todo este tiempo, la concentraciéon de N-proteico en las hojas de los arboles que no tenian
frutos fue significativamente superior a la de aquellos que los tuvieron todos hasta su recoleccién
(Fig. 2.37). Las mayores diferencias se obtuvieron 1 mes después de la eliminacion de los frutos,
cuando en los arboles con frutos éstos ya habian alcanzado la mitad de su tamafio final; en ese

momento, mientras el contenido de N-proteico en las hojas de los arboles sin frutos era maximo
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(16.3 mg g™ ms), el de de los arboles con frutos era minimo (11.6 mg g™ ms). Estas diferencias se
mantuvieron en estados fenoldgicos posteriores, pero mientras dicho contenido descendia
progresivamente en los primeros aumentaba en los segundos, hasta igualarse con el cambio de color
y durante el crecimiento vegetativo (Fig. 2.37). Debe destacarse la importancia cuantitativa del
nitrogeno proteico frente a las fracciones de nitratos o amonio. Asi, mientras en éste se alcanzaron
valores maximos de 16000 pg g ms, en la de nitratos y amonio nunca se superaron los 300y 70 ug g°
! respectivamente (Fig. 2.36). El contenido en esta fraccién representd, por tanto, entre el 95% y el
98% del nitrégeno total de las hojas y la concentracién de éste, por tanto, no estuvo influida por la

del resto de las fracciones nitrogenadas estudiadas, esto es, nitratos y amonio.
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un mismo estado fenoldgico.

El contenido foliar de estas tres fracciones nitrogenadas siguié una evolucién légica cuando se
estudiaron de manera conjunta. Asi, el bajo contenido de nitratos detectado en las hojas de los
arboles que tenian todos sus frutos, en el momento en que éstos dejaron de crecer, coincidié con un
descenso en la concentracion de amonio y, como consecuencia de ello, los niveles de nitrégeno
proteico fueron minimos (Figs. 2.36 y 2.37). De estos resultados se deduce que el efecto del fruto
alcanzo a la actividad de la enzima nitrato-nitrito reductasa, alterando, de este modo, el mecanismo
de reduccion de los nitratos. Aunque en los arboles que no tenian frutos se observé un
comportamiento similar, en este caso en el momento en que los brotes desarrollados pasaron a ser
fuentes de carbohidratos, los efectos provocados por estos sumideros en el metabolismo de las

fracciones nitrogenadas no fueron tan potentes. La acumulacion de N-NH," detectada en las hojas de
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los arboles con frutos en etapas proximas a la maduracion, ausente en los drboles que no los tenian,
resalta nuestros resultados anteriores.

En nuestros experimentos, la concentracidén de nitrégeno amoniacal en el floema de los arboles sin
frutos, fue superior a la de los controles, durante el periodo de crecimiento del fruto, excepto en la
primera fecha del analisis y sélo hasta que el fruto alcanzé practicamente su tamafo final.
Posteriormente, 60 dias después el contenido en ambos tipos de arboles se iguald; y en pleno
crecimiento vegetativo, la concentraciéon en el floema de los arboles sin frutos volvié a ser
significativamente mayor (Fig. 2.38 A). La descarga absoluta de los frutos provocd las mayores
diferencias a los 15 dias de efectuada, momento en el que la concentracidon de amonio en el floema
de estos arboles era la mitad que la de los que no habian perdido ningun fruto. Aunque ambos tipos
de arboles alcanzaron los valores mdximo y minimo en los mismos estados fenoldgicos, 707 y 325 de
la escala BBCH, respectivamente, en los dos casos los arboles sin frutos tuvieron un 50% mas de
amonio que los arboles con frutos (Fig. 2.38 A).

El nitrégeno proteico, sin embargo, no vio alterada su evoluciéon por la acciéon del fruto que,
practicamente, fue idéntica para todos los arboles a lo largo del periodo estudiado. Aunque el
contenido de esta fraccion nitrogenada fue siempre superior en el floema de los arboles sin frutos,
como en el caso del amonio, el descenso mas acusado en su concentracion (53.7%) durante el estado
fenolégico 709 de la escala BBCH, hizo que éste fuera, ocasionalmente, menor (3.2 mg g™ ms) que el
de los arboles con frutos (4.8 mg g ms), que sélo la redujeron un 19.3%. (Fig. 2.38 B). Ni siquiera la
mayor reduccion de la concentracidn, como consecuencia de la ausencia de los frutos, consiguio
diferencias significativas respecto a los drboles con la carga completa que también Ia
experimentaron. Tras la recoleccidn, y con ello la descarga completa de los arboles que tuvieron
todos sus frutos hasta ese momento, la concentracion de nitrégeno proteico en el floema de éstos
aumento significativamente hasta igualarse con la de los arboles sin frutos (Fig. 2.38 B). A pesar de la
ausencia de diferencias significativas por la presencia o ausencia de frutos en el contenido proteico
floematico, cuando estos niveles se estudiaron comparativamente en cada estado fenoldgico si
alcanzaron la significacion estadistica. Asi, por ejemplo, cuando los frutos estaban cambiando de
color, el floema de estos arboles tenia 1.2 mg g* ms mas que una semana antes, cuando aquellos
tenian el 90% de su tamafio final (Fig. 2.38 B). La comparacién del contenido de las dos fracciones
nitrogenadas, amonio y proteico, en el floema de los arboles con frutos, por una parte, y sin frutos,
por otra, mostré una evolucion coherente con el metabolismo de estas sustancias en todas las fechas
analizadas, excepto en el cambio de color de los frutos en el que el contenido en amonio descendié y

el proteico aumenté (Fig. 2.38).
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Fig 38.- Influencia de la eliminacidn de todos los frutos del drbol en el estado fenolégico 702 de la escala BBCH (SF) y de su presencia
hasta la recoleccién (CF), en la evolucién de la concentracion de N-NH," (A) y N proteico (B), en el floema de los brotes mixtos del
nispero japonés cv. ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el
ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un

mismo estado fenoldgico.

El contenido en N-NOs; y N-NH," de la piel y la pulpa de los frutos en su conjunto, aumentd
progresivamente durante el crecimiento del fruto hasta que éste alcanzd su tamafio final,
descendiendo posteriormente con el cambio de color y hasta su maduracion. Este incremento fue
mas pronunciado para la fraccién N-NO3 que para la fraccidon N-NH,", y al final del crecimiento del
fruto, mientras las primera habia aumentando en un 71.5% su contenido, la segunda sdlo lo hizo en
un 24%. Por el contrario, fue la concentracidn de amonio la que descendié mas bruscamente cuando
los frutos cambiaron de color y durante su maduracién, de 362.8 a 103.4 pg g* ms, mientras que la
de nitratos pasé 48.6 a 32.4 pg g* ms (Fig. 2. 39 A y B). Debe destacarse la mayor importancia
cuantitativa del N-NH," frente a la de N-NOs’; asi, mientras los primeros alcanzaron valores maximos
entre 350y 400 pg g'1 ms, los segundos apenas superaron los 50 ug g'1 ms.

El contenido de nitrégeno proteico, por el contrario, descendié progresivamente durante todo el
periodo de crecimiento del fruto alcanzando el minimo valor con la maduracién del fruto (Fig. 2.39
C). En este caso, el mayor descenso proteico fue durante las primeras fases de crecimiento del fruto,
de modo que cuando éste alcanzé el 70% de su tamario final (estado 707 de la escala BBCH) su
concentracion era, aproximadamente, la mitad de la registrada en el momento en que el fruto habia

crecido un 30% de su tamafio final (estado 703 BBCH). A partir de este momento, con 6.3 mg g™ ms
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de nitrégeno proteico, el contenido en esta fraccién nitrogenada descendié ligeramente hasta

alcanzar 4.2 mg g en el momento de su maduracién (Fig. 2.39 C).

2.6.- La influencia del fruto en el balance hormonal.

El contenido enddégeno de hormonas en la planta se vio alterado por la presencia de los frutos,
como demuestran las diferencias significativas entre la concentracién de AIA de los arboles sin frutos
y los que mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccion (Fig. 2.40). En ambos casos esta auxina
aumenté su concentracion en las primeras fechas de andlisis, pero manteniendo los valores mas
elevados en los segundos, es decir, en los que brotaron menos (Tabla 2.2) y mas tarde (Fig. 2.17).
Cuando el fruto alcanzo el estado fenoldgico 705 de la escala BBCH la concentracion de AlA en el
floema de los arboles sin frutos era de 57,9 ng g ms, la de los &rboles con frutos era de 80,9 ng g™
ms. A partir de este momento, mientras los primeros aumentaron en un 61,3% su concentracion, los

segundos la mantuvieron practicamente constante hasta la maduracién de sus frutos y el desarrollo
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vegetativo (Fig. 2.40). El contenido de auxinas en el floema de los arboles con frutos fue, por tanto,
significativamente superior al de los drboles sin frutos durante todo el ciclo vegetativo, excepto en el
estado fenoldgico 709 de la escala BBCH (Fig. 2.40), correspondiente al maximo sefialado mas arriba.
El efecto de la descarga de los frutos en el contenido de auxinas del drbol fue tan rapido que, a los 15

dias de la misma, ya se detectaban las primeras diferencias significativas entre los tratamientos (Fig.

2.40).
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Fig. 2.41.- Evolucion del contenido en AIA del floema de
drboles de nispero japonés cv. ‘Algerie’ sin frutos y la

Fig. 2.40.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos
del drbol en el estado fenolégico 702 de la escala BBCH (SF)

y de su presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucién
del contenido de AIA en el floema de los brotes mixtos del
nispero japonés cv ‘Algerie’. Cada valor es la media de

brotacién de sus yemas. Cada valor es la media de cuatro
drboles. Las barras verticales indican el ES y la flecha el
inicio de la brotacion anticipada. El eje de abscisas

cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de representa los equivalentes estados fenoldgicos segun la
escala BBCH a los drboles que tenian todos sus frutos en el
momento de la recoleccion. * indica diferencias

significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala
BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un
mismo estado fenoldgico.

Un comportamiento similar se observo en la evolucién del contenido de ABA y de Zeatina en el
floema de estos mismos arboles. El maximo encontrado para el AIA en los arboles sin frutos en el
momento en que el nimero de brotes emitidos ya era el definitivo (Fig. 2.41) y el descenso posterior
hasta valores de la concentracion similares a los del inicio del desarrollo del fruto (estado 703 BBCH)
se repitid para estas dos fitohormonas en los mismos estados fenoldgicos (Fig. 2.42 A y B). El
descenso citado, sin embargo, fue mas acusado para el ABA que disminuyd su concentracion un 10%
mas, aproximadamente, que el AIA y la zeatina. Hasta que el fruto alcanzé la mitad de su tamafo
final, o lo que es lo mismo, cuando ya habian brotado mas de la mitad de las yemas principales en el

caso de los arboles sin frutos (ver figura 2.41), la concentracién de ABA y Zeatina en el floema se
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mantuvo constante con valores minimos, muy préximos entre si, de 39.1 ng g* ms (Fig. 2.42),
mientras que la del AIA aumenté en un 23.5%, hasta alcanzar valores superiores a 55 ng g™ ms (Fig.
2.40). En pleno crecimiento vegetativo, cuando se estaba iniciando la brotacién anticipada en los
arboles sin frutos (ver figura 2.41), las concentraciones en el floema de AIA, ABA y Zeatina
aumentaron en un 18%, 37% y 46.5%, respectivamente, llegando en este ultimo caso a superar la de
los arboles con frutos e incluso alcanzar su valor maximo (Figs. 2.40y 2.44 Ay B). Pero lo relevante es
que, en dicho periodo, la concentracién de AlA en el floema de los arboles sin frutos era menor y la
zeatina mayor que en los arboles con frutos, facilitando asi la mayor y mas precoz brotacién de los
primeros frente a los segundos. Mas claro resulta este efecto al comparar la evolucion del ratio
AlA/zeatina, mas bajo para los arboles sin frutos a lo largo de todo el periodo estudiado (Fig. 2.43). El
descenso de este ratio se relaciona con la brotacidn, y viceversa, explicdndose de este modo las
diferencias en la brotacidn encontrada entre los arboles con y sin frutos (Fig. 2.17 y Tabla 2.2).Estos
resultados ponen de manifiesto la estrecha relacidn que existe entre el contenido hormonal del arbol

en etapas proximas a la brotacién y el inicio del desborre de las yemas.

90 | ecewee CF

80 - 80 -

70 - 70 1

60 - 60 1

ABA (ng g'ms)

50 | 50 1

Zeatina(ng g'ms)

40 -

30 BBCH 30 -

BBCH

703 705 709 809 325 703 705 709 809

325

Fig. 2.42.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos del drbol en el estado fenoldgico 702 de la escala BBCH (SF) y de su
presencia hasta la recoleccion (CF), en la evolucion la concentracion de ABA (A) y Zeatina (B) en el floema de los brotes mixtos del

nispero japonés cv ‘Algerie’. Cada valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas

representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo
fenoldgico.

La evolucién del contenido hormonal en el floema de los arboles con fruto fue, a partir de que
éste adquiriera el 50% de su tamafo final, practicamente constante para las tres fitohormonas
analizadas. Mas estables fueron los contenidos del ABA y la Zeatina, que hasta que el fruto alcanzé la

mitad de su tamafio final sélo aumentaron su concentracién en 15.8 y 6.8 ng g ms,
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respectivamente, que los del AIA, que lo hizo en 29.8 ng g ms y alcanzo la significacion estadistica
(Figs. 2.40 y 2.42 A y B). Tras la recoleccidon la concentracion de este ultimo apenas se modificd,
mientras que la de ABA disminuyd ligeramente y la de zeatina aumento (Figs. 2.40y 2.42 Ay B). A
diferencia de los arboles sin frutos en los que todas Las fitohormonas alcanzaron la maxima
concentraciéon en el mismo estado fenoldgico, esto es, el equivalente al estado 709 de la escala
BBCH, los arboles con frutos lo alcanzaron, en el caso del AlA y la Zeatina, durante el crecimiento
vegetativo, con valores de 84 y 60.6 ng g ms, respectivamente, y en el caso del ABA cuando el fruto

completd su crecimiento, con valores de 62.1 ng g* ms (Figs. 2.40y 2.42 Ay B).

1,6
15 . . .
Fig. 2.43.- Influencia de la presencia del
.E 14 fruto en el drbol sobre la evolucion del
E 13 ratio AlA/zeatina en el floema de
E 12 drboles de nispero japonés cv. ‘Algerie’.
= L
§ 11 Cada valor es la media de cuatro
37 —@— Con Frutos \\ drboles. Las barras verticales indican el
QU 1 - "\ . .
< -G SinFrutos \ ES. El eje de abscisas representa los
09 | © estados fenoldgicos segun la escala
08 . . . . BBCH. * indica diferencias significativas
703 705 709 809 325 (P<0.05) para un mismo estado
fenoldgico.
Estados fenolégicos BBCH

El contenido en ABA y Zeatina en el conjunto de la piel y la pulpa del fruto descendio
progresivamente con el crecimiento del fruto hasta valores minimos en la maduracion (Fig. 2.44). El
AIA, sin embargo, tras un descenso progresivo de su concentracion hasta el momento en que el fruto
completd su crecimiento (estado 709 de la escala BBCH), aumentd significativamente un 37.2% su
concentracion (Fig. 2.44 A). Aunque las tres fitohormonas estudiadas partieron de valores maximos
en el mismo estado fenolégico, 703 de la escala BBCH, la concentracion de AIA fue significativamente
superior a la de ABA (Fig. 2.44 B) y Zeatina (Fig. 2.44 C), con valores de 163.4, 82.5y 65.4 ng g’ ms,
respectivamente, lo que resalta la importancia cuantitativa de las auxinas respecto de las otras dos
fitohormonas. Sin embargo, fue el AlA el que mas bruscamente disminuyd su contenido cuando al
final del crecimiento del fruto su concentracion se habia reducido un 11.3% y un 7.3% mas que la del

ABAy la de la Zeatina, respectivamente, para ese mismo estado fenoldgico (Fig. 2.44).
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La comparacion de la concentracidn de estas fitohormonas en el floema de los arboles con frutos
(Figs 2.40 y 2.42) y en los frutos (Fig. 2.44), revelé una evolucién completamente divergente.
Mientras en el floema aumenté hasta la maduracién, en los frutos disminuyd, con la excepcién del
AlA ya sefialada. El mayor contenido de estas sustancias en el fruto cuando éste iniciaba su
crecimiento (Fig. 2.44), un 50.5%, 24.8% y 13.6% mas de AIA, ABA y Zeatina, respectivamente, que en
el floema cuando éste alcanzé sus valores maximos en el momento de la maduracion (Figs. 2.40 y
2.42 Ay B), indica la alta capacidad de sintesis hormonal del fruto durante las primeras fases del
desarrollo de su embrién.

En resumen, las alteraciones observadas en el contenido hormonal de los arboles que tuvieron
todos sus frutos hasta la recoleccién y los que se descargaron completamente al inicio de su
desarrollo, lo fueron por causas diferentes. Mientras en los primeros las diferencias detectadas, por
ejemplo en la evolucién del AIA, fueron consecuencias directas del crecimiento de los frutos y su
posterior maduracién, en los segundos lo fueron por causa de la brotacién de las yemas y el posterior
desarrollo de sus brotes. La dependencia del desarrollo de los sumideros, esto es, del crecimiento de

los frutos, por una parte, y del desborre de las yemas y crecimiento de los brotes, principales y
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anticipados, por otra, respecto de la concentracién de AIA fue clara, y puso de manifiesto la

importancia que estos reguladores del desarrollo tienen en el control de ambos procesos (Fig. 2.45).
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Fig. 2.45.- Evolucion del contenido floemdtico de AIA en los drboles de nispero japonés cv. ‘Algerie’ a los que se les eliminaron
todos sus frutos en el estado fenolégico 702 de la escala BBCH (A) y en los que los mantuvieron todos hasta su recoleccién (B),
durante el desborre y crecimiento de los brotes y a lo largo del crecimiento y maduracion de los frutos, respectivamente. Cada
valor es la media de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los equivalentes estados
fenoldgicos segun la escala BBCH. En el panel A, los estados fenoldgicos son los equivalentes a los de los drboles con frutos.

Pples = principlaes; antic = anticipados.
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3.- INFLUENCIA DEL FRUTO EN LA FLORACION.

La presencia del fruto redujo significativamente el nimero de flores totales del arbol en el
momento de la antesis. Este efecto fue la consecuencia indirecta, por una parte, de la
reduccion de la brotacidn (ver capitulo 2, seccidén 2.3), y directa, por otra, de la reduccidn del
numero de flores de las paniculas principales y anticipadas. La respuesta fue la misma tanto
cuando se estudio sobre la panicula individual eliminando los frutos en los estados fenoldgico
701 (despuntado I) y 703 (despuntado Il) de la escala BBCH, como cuando se hizo sobre el
arbol completo, con la eliminacion de todos sus frutos en las primeras fases de su desarrollo.
Asi, la descarga parcial de los frutos del arbol, eliminando los de algunas paniculas cuando
éstos median 22.8 mm (despuntado 1), aumenté en un 20.2% el nimero de flores de las
paniculas principales que surgieron de estos brotes, respecto de los controles que
mantuvieron los frutos hasta su recoleccion (Tabla 3.1). Algo parecido ocurrid con las paniculas
anticipadas que también vieron reducidas sus flores por la presencia de los frutos. En este
caso, los brotes nuevos surgidos de los brotres despuntados dieron lugar a brotes anticipados
con una media, en el momento de la antesis, de 117.7 flores, frente a las 79.9 que tuvieron las
paniculas de los brotes anticipados de los controles (Tabla 3.1). Este incremento de un 32.1%
de la floracidén anticipada alcanzé la significacién estadistica, como ya se observd en el nimero
de estos brotes al final de su crecimiento (ver Fig. 2.12 B). Resulta interesante destacar la
importancia que el tiempo de permanencia del fruto en el brote tiene sobre la floraciéon. Asi,
los brotes control que estuvieron 75 dias mas que los brotes despuntados bajo la influencia de
sus frutos, presentaron, en el momento de la antesis, un 18.5% menos de paniculas principales
que, ademas, tuvieron 32.4 flores menos y un 28.6% menos de brotes anticipados, con 37.8
flores menos que los brotes despuntados en el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH (Tabla
3.1). Resultados similares se obtuvieron cuando las paniculas se eliminaron en estados mas
precoces del desarrollo del fruto, esto es, en la época | de nuestros estudios (datos no

presentados).

Tabla 3.1.- Influencia de la presencia del fruto en la panicula (control) y en el drbol completo (con frutos) hasta su
recoleccién y de su eliminacidn de la panicula (despuntado 11) y del drbol (sin frutos), sobre la floracion del nispero
japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Letras distintas en una misma
columna indican diferencias significativas (P<0.05).

TRATAMIENTO Dias tras la eliminacion @ (mm) Ne flores/panicula ppal Ne flores/panicula anticipada

Despuntado Il 240 22,8 159,9a 117,7 a
Control 165 41,5 127,5b 799b
Sin frutos 240 18,5 160,2 a 114,1a
Con frutos 135 38,3 141,4b 78,8 b
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El estudio del arbol completo, dejando en unos arboles todos sus frutos y eliminandolos en
su totalidad en otros, tuvo la misma respuesta que los arboles que se aclararon parcialmente
despuntando algunas de sus paniculas. Asi, en nuestras condiciones climaticas, las paniculas
principales y anticipadas de un arbol en condiciones de cultivo y soportando la totalidad de
sus frutos, tuvieron 141.4 y 78.8 flores, respectivamente, mientras que la eliminacion de todos
ellos las elevd, significativamente, hasta 160.2 y 114.1 flores, respectivamente (Tabla 3.1). La
diferencia de 105 dias mds de permanencia de los frutos en unos arboles que en otros fue
razén suficiente para que la intensidad de floracion en los primeros fuera significativamente
menor que en los segundos. También en este caso, al estudiar la respuesta del arbol completo
a la presencia de los frutos se observd que el efecto de éstos sobre la floracién fue mas
destacado en las paniculas anticipadas que en las principales, de modo que mientras las
primeras redujeron el nimero de sus flores en un 31%, las segundas apenas lo hicieron en un
12%. La similitud en los resultados de los arboles que se descargaron, total o parcialmente,
demuestra que la accién directa del fruto sobre la floracion de la panicula es la misma con
independencia del nimero de frutos que tenga el arbol, lo que indica, de nuevo, la autonomia
de la panicula para florecer.

Nuestros resultados indican que la presencia de los frutos hasta su recoleccion reduce
significativamente el nimero de flores totales del arbol el ciclo siguiente, como consecuencia
directa de la reduccion del numero de flores en sus paniculas principales y anticipadas. La
intensidad de este efecto dependid del tiempo que sus frutos permanecieron en el arbol,
indicando una clara relacion inversa entre ambas variables. Por eso, la eliminacion de todos los
frutos de la panicula, desde los primeros estados de su desarrollo y hasta 45 dias después de
su maduracién, cuando éstos estaban completamente senescentes, afectdé de manera
diferente a la floracién total del arbol en el momento de su antesis. En efecto, la reduccion del
numero de flores de ambas paniculas (principal y anticipada), fue mayor cuanto mas tiempo
estuvieron los frutos presentes en el arbol, o lo que es lo mismo, cuando éstos se eliminaron
en estados mds avanzados de su desarrollo. Pero no fue, practicamente hasta que éstos
alcanzaron su tamaiio final (estado fenolégico 709 de la escala BBCH), cuando estas diferencias
consiguieron la significacién estadistica, que mantuvieron hasta al final del periodo estudiado
(Fig. 3.1). Asi, el nimero de flores de las paniculas principales descendid ligeramente desde
167.7 hasta 138.9 a medida que el fruto se mantenia en el arbol mientras aumentaba en 10.1 g
su peso fresco y alcanzaba, de esta manera, el estado fenoldgico 707 de la escala BBCH (Fig.

3.1 A). Pero mas pronunciada fue esta reduccién cuando tan sélo 20 dias después estos frutos
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ya habian cudruplicado su peso fresco y alcanzado el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH;
cuando se eliminaron los frutos en ese momento, las paniculas principales tuvieron en el
momento de la antesis del ciclo siguiente 117.9 flores, un 12.7% menos que cuando el fruto
se habia eliminado en el estado fenoldgico anterior (707 de la escala BBCH) o un 29.7% menos
que el primero de ellos (701 BBCH) (Fig. 3.1 A). Un retraso mayor en la eliminacion de los
frutos, cuando éstos estaban maduros (estado 809 BBCH) o completamente senescentes (809+
BBCH), la redujo en un 33.2% y un 40.1%, respectivamente. El maximo efecto derivado de la
presencia de los frutos sobre la floracién de las paniculas principales fue, por tanto, para
estados fenoldgicos posteriores al 809 de la escla BBCH, es decir, cuando éstos ya estaban
completamente senescentes y tanto su pulpa como sus semillas habian disminuido en 5.4 gy
0.2 g, respectivamente, sus pesos frescos respecto a su estado de plena madurez. Los mismos
resultados se obtuvieron al estudiar el efecto de la eliminacién de los frutos en distintos
estados de su desarrollo sobre el nUmero de flores de las paniculas anticipadas. En este caso la
reduccion de la floracion conseguida por la presencia de los frutos en el drbol hasta los estados
fenoldgicos 709, 809 y 809+ de la ecala BBCH, fue mas drastica. Asi, la permanencia de los
frutos en el arbol hasta su senescencia redujo el numero de flores de sus paniculas anticipadas
en un 65.3% (Fig. 3.1 B). Estas Gltimas fueron, por tanto, mds sensibles a la accién del fruto que
las paniculas principales de las que se originaron, al igual que ocurrié con la reduccion del
numero de brotes principales y anticipados por accion de la presencia de los frutos (ver Fig.
2.16 y Tabla 2.2). Debe destacarse, no obstante, la importancia cuantitativa de las flores de las
paniculas principales frente a las de las anticipadas, que siempre fueron significativamente
superiores en nimero con independencia del estado fenoldgico en el que se eliminaron los
frutos, llegando en alguno de ellos a ser hasta 4 veces superiores (Fig. 3.1 Ay B). La presencia
de los frutos en el arbol hasta que éstos completaron su crecimiento (estado 709 BBCH),
maduraron (809 BBCH) o entraron en senescencia (809+ BBCH), redujo el nimero total de
flores en el brote de 236.8 a 163.9, 140 y 124.4, respectivamente (Fig 3.1 C), alcanzado los

resultados la significacion estadistica en los tres casos.
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El contenido en carbohidratos reductores durante el periodo de inducciéon floral apenas se
alterd por la presencia de los frutos. Su eliminacidn del brote al inicio de su crecimiento no
modificd la concentracidn de estos azucares en las hojas y en el floema respecto de la de los
brotes que los mantuvieron hasta su recoleccién, tanto cuando se estudié en la panicula
individual como en el arbol completo (Tabla 3.2). Por el contrario, el contenido de los azucares
de transporte fue alterado la modificar el numero de frutos. Al despuntar las paniculas en el
estado 703 BBCH del crecimiento del fruto, la concentracién de sorbitol en el floema en la
época de induccion floral fue de 48.8 mg g™ ms, significativamente mas alta que la del floema
de los brotes que habian soportado todos los frutos hasta la maduracion, que fue de 40.3 mg
g™ ms (Tabla 3.2). La concentracién de sacarosa, aunque mas alta (7.1 mg g™ ms) en los brotes
despuntados que en los que mantuvieron sus frutos (5.7 mg g™ ms), no alcanzé la significacién
estadistica. Sin embargo, la presencia de todos los frutos en el arbol hasta su recoleccion, no
solo aumenté significativamente la concentracién foliar de sorbitol en un 38.5% en el

momento de la induccién floral, sino también la de sacarosa en un 22.2%, respecto de la de los

122

B

= = g

8 s | |5 ®

2L g

© S H =

o ] o 8

[ - w 3

5 2| |5 &

o 3 2 o

ol (-9 . n

2 ol [

z o
> \ ] $ 3\ g O X
SO S A L S VT L

o = Fig. 3.1.- Evolucion del desarrollo del fruto (lineas) e

]

_.g g influencia de la época de eliminacion de los frutos sobre el

K] ": numero de flores del ciclo siguiente de las paniculas

[} Q

- ] principales (A), anticipadas (B) y totales (C) de los brotes

[

5 E mixtos de nispero japonés cv. ‘Algerie’. Cada valor es la

e ()

g a media de 20 brotes repartidos en cinco drboles. Las barras
verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH. 809+:
representa frutos senescentes 45 dias después de su
maduracion.Letras  diferentes  indican  diferencias



arboles a los que se les eliminaron todos los frutos al inicio de su crecimiento (estado 703
BBCH). En términos absolutos, aquellos que mantuvieron toda su carga hasta la recoleccién
presentaron, en la época de induccién floral, mayor concentraciéon de ambos azucares (61.7
mg g ms de sorbitol y 25.7 mg g™ ms de sacarosa) que los arboles a los que se les eliminaron
todos los frutos (48.0 mg g* ms y 15.8 mg g ms, respectivamente) (Tabla 3.2). En el floema,
mientras la concentracién de sacarosa no se alterd por la presencia de los frutos (4.7 mg g* ms
en los arboles con fruto y 3.4 mg g* ms en los arboles sin fruto), la de sorbitol aumenté
significativamente en 36.1 mg g™* ms en los &rboles con fruto (62.5 mg g ms) en relacién a los
arboles sin fruto (26.4 mg g™ ms) (Tabla 3.2). El almidén de reserva solo se determind en las
hojas, no encontrandose diferencias significativas debidas a la presencia del fruto (Tabla 3.2).
Debe destacarse la importancia cuantitativa del sorbitol frente a los otros tres azucares, con
independencia del que la descarga de los frutos fuera parcial (despuntado de paniculas) o total
(arboles sin frutos). Asi, mientras en éste se alcanzaron valores maximos entre 50 y 60 mg g™
ms, en la sacarosa apenas se superaron los 25 mg g ms, en la glucosa los 14 mgg' msyen la
fructosa los 8 mg g ms. Esto refleja la importancia del sorbitol como principal azicar de
transporte en el nispero japonés.
Tabla 3.2.- Influencia de la eliminacion de todos los frutos de una panicula (PANICULA INDIVIDUAL) y del drbol
(ARBOL COMPLETO) al inicio de su crecimiento (estado 703 BBCH) en comparacion con su presencia hasta la
recoleccidn, sobre la concentracién de carbohidratos reductores, de transporte y de reserva en las hojas y en el
floema del nispero japonés cv. ‘Algerie’, en el momento de la induccion floral. Cada valor es la media de cuatro

drboles. Clave de tratamientos como en las Figs. 2.1, 2.7 y 2.16. Letras distintas en una misma columna indican
diferencias significativas (P<0.05). n.d: no determinado.
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HOJAS
Glucosa (mg g*ms) Fructosa(mg g ms) Sacarosa (mg g’ ms) Sorbitol (mg g ms) Almidén (mg g ms)
Dsptd Il 6,1 5,8 6,4 32,0 18,5
1
N
:) Cnt 6,0 5,9 7,5 27,7 17,8
v FLOEMA
i
D
u Dsptd Il 10,2 8 7,1 48,8b n.d
A
L
g Cnt 13,9 7,8 5,7 40,3 a n.d
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[ CF 6,9 4,2 25,7a 61,7a n.d
. SF 7,3 43 158 b 48,0 b nd
= FLOEMA
o CF 57 4,8 4,7 62,5a n.d
SF 4,6 4,6 3,4 26,4 b n.d
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En relacién al metabolismo del N, un resumen del contenido durante la induccidn floral de las
fracciones nitrogenadas en las hojas y en el floema de aquellos arboles que mantuvieron todos
sus frutos hasta la recoleccidon y de los que carecieron de todos ellos desde el inicio de su
crecimiento, se presenta en la Tabla 3.3. La concentracion foliar en N-NOs; y N proteico,
aunque ligeramente superior en los arboles sin frutos, no se alterd significativamente por la
presencia de los frutos. La de N-NH,", por el contrario, fue un 94% superior en los drboles que
no tuvieron frutos frente a los que los mantuvieron hasta la maduracién. Como consecuencia
de ello, la concentracion de N-NH," en el floema de estos arboles también fue
significativamente superior (28.0 ug g ms) a la de los &rboles con frutos (11.8 pg g™ ms). Por
tanto, la presencia del fruto alterd la concentracién amoniacal en las hojas y floema de los
arboles durante la induccién floral, reduciéndola significativamente (Tabla 3.3). A este
respecto resulta interesante comparar la relaciéon N-NO;  / N-NH," entre las hojas de ambos
tipos de arboles. Mientras en los arboles sin fruto fue de 3.1, en los drboles con fruto fue de
45.0, lo que indica una disfuncidn en la actividad de reduccidon de los nitratos en los ultimos.
Tabla 3.3.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol sobre la concentracién foliar y en el floema en el
momento de la induccidn floral de las distintas fracciones nitrogenadas en el nispero japonés cv. ‘Algerie’,.
Cada valor es la media de cuatro drboles. CF: drboles que conservaron todos sus frutos hasta la maduracion.

SF: drboles a los que se les eliminaron los frutos en el estado 703 de la escala BBCH. Letras distintas en una
misma columna indican diferencias significativas (P<0.05). n.d: no determinado.

HOJAS
Tratamiento N-NO; (ug g ms) N-NH,' (ug g™ ms) Nproteico (mg g™ ms)
CF 58,5 13a 12,4
SF 64,7 215b 13,0
FLOEMA
CF n.a 11,8 a 4,8
SF n.a 28,0b 49

El balance hormonal de estos arboles en el momento de la induccién floral estuvo
marcadamente alterado por la presencia de los frutos. Este efecto alcanzé a las tres hormonas
estudiadas que vieron modificada de manera diferente su concentracién en el floema. Asi, la
de AIA aumentd, significativamente, en un 10.6% en los arboles con frutos en relacién a la de
los arboles sin frutos, mientras que las de ABA y Zeatina se redujeron, significativamente, en
un 20.1% y 22.6%, respectivamente (Tabla 3.4). Debe destacarse la mayor relacion AlA/Zeatina
en los arboles que mantuvieron todos los frutos hasta su maduracién, 1.31, frente a la de los
arboles sin frutos, 0.91. Dado que este ratio se ha relacionado con la brotacidn de las yemas

laterales, tanto mayor cuanto menor es dicho ratio, la menor brotacidn, y con ello la menor
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floracién, de los arboles que conservaron todos los frutos en comparacion con la de los arboles
sin frutos queda de este modo explicada. La relacién AIA/ABA sigue una tendencia similar,
menor en los arboles sin frutos (1.41), con tendencia a una mayor intensidad de floracién, que
en los con frutos (1.60). La relaciéon Zeatina/ABA, por el contrario, no mostré diferencia
significativa entre los arboles sin (1.25) y con frutos (1.20).

Tabla 3.4.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol sobre la concentracion de AIA, ABA y

Zeatina en el floema del nispero japonés cv. ‘Algerie’, en el momento de la induccion floral. Cada

valor es la media de cuatro drboles. Clave de tratamientos como en la tabla 3.3. Letras distintas en
una misma columna indican diferencias significativas (P<0.05).

FLOEMA
Tratamiento AlA (ng g ' ms) ABA (ng g " ms) Zeatina (ng g ms)
CF 79.9a 50,0 a 60,6 a
SF 71,4 b 62,6 b 783 b

Estas alteraciones en las concentraciones de AIA, ABA y Zeatina durante el periodo de
induccidn floral como consecuencia de la presencia del fruto (Tabla 3.4), unidas a la reduccién
del numero total de flores en el arbol que éste provocd a partir del momento en que habia
completado practicamente su crecimiento (Fig. 3.1 C) y con ello, el de sus semillas, abrio la
puerta al estudio del control hormonal de la floracién de esta especie. En efecto, los arboles
con frutos partenocarpicos tuvieron en el momento de la antesis un 21.7% y 24.8% mas de
flores en sus paniculas principales y anticipadas, respectivamente, que los arboles control de
frutos con semillas (Fig. 3.2). Este efecto también alcanzé al nimero de brazos de las paniculas

que aumentd en un 18% en los primeros respecto a los segundos.
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A la vista de nuestros resultados, la existencia de una relacién entre la capacidad de brotacién
de las yemas axilares, floracion y accién del fruto era posible. Por otra parte, el conocimiento
previo de la accidn de las giberelinas sintetizadas en el embrién de las semilla (no analizadas
en nuestro estudio) inhibiendo la brotacidn de las yemas laterales, aconsejaba el estudio de su
utilizacion exdgena con el fin de ligar brotacién-floracidon-fruto. Es mas, la posibilidad de que
las giberelinas interfirieran directamente en la expresion de la floracion de los meristemos
terminales del brote principal y los brotes anticipados, aconsejaban asimismo su utilizacién
como medio iddneo para el estudio del proceso.

La aplicacidn de acido giberélico (AG) redujo significativamente el nimero de paniculas por
arbol, si bien la respuesta dependié de la época en que se realizé y de su concentracion. La
aplicacién de 150 mg I de AG entre mediados de mayo y principios de junio, y entre principios
de agosto y el inicio de la floracion (mediados de septiembre) redujo significativamente entre
un 40% y un 65% el nimero de paniculas por m* de copa respecto de los arboles sin tratar
(Fig. 3.3). Los tratamientos realizados a principios de mayo y desde mediados de junio a
mediados de julio, por el contrario, no lo redujeron y el nimero de paniculas por m® de copa

fue practicamente el mismo que en los controles (Fig. 3.3).

20

16 A

12 A

Paniculas-m-3
N
o
.

» N N N R R
coo“o QQVS\ w“bé @ W @ @b\ QQ?& @9& @’ wl\é%

Fecha de aplicacion de AG

FFig. 3.3.- Influencia del dcido giberélico (150 mg I 1) sobre la intensidad de
floracién del nispero japonés cv. ‘Algerie’. Efecto de la época del tratamiento.
Las barras verticales indican el error esténdar. Valores expresados por m® de
copa. Cada valor es la media de 6 drboles. Medias con letras distintas difieren
estadisticamente (P<0.05). Valores para Callosa (Alicante, Espafia) y para el
afio 2007. Pp: principios; Md: mediados; Jn: Junio; JI: Julio; Ag: Agosto; Sp:
Septiembre.
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Cincuenta mg I de AG aplicados a principios de septiembre también redujeron en un 45% el
nimero de paniculas por m* de copa en comparacién con los controles, alcanzando, también
en este caso, la significacion estadistica (Fig. 3.4). Es mas, el incremento de la concentracién
hasta 200 mg I no mejord los resultados, estableciéndose, por tanto, 50 mg I como la
concentracion idénea para reducir la floracion en esta especie . Una respuesta similar se
obtuvo cuando el AG se aplicd a principios de junio a esta misma concentracion (datos no

presentados).

Fig. 3.4.- Efecto de la concentracion de dcido
giberélico sobre la intensidad de floracion del

nispero japonés cv. ‘Algerie’. Los tratamientos se
i realizaron 4 meses después de la brotacion
(principios de septiembre). Las barras verticales
i indican el error esandar. Valores expresados por
| m’ de copa. Cada valor es la media de 6 drboles.
Medias  con  letras  distintas  difieren
] estadisticamente (P<0.05). Valores para Callosa
(Alicante, Espafia) y 2007.
0 50 100 150 200

AG (mg I')

Cuando esta concentracién de AG, 50 mg |, se aplicé indistintamente a principios de junio o
de septiembre, el nimero de paniculas por m® siempre se redujo, por término medio, entre un
40% y un 60%, y, como consecuencia de ello, la floracion lo hizo entre un 30% y un 70% (Tabla
3.5). Esta respuesta fue independiente de la zona de cultivo, del cultivar y del afio. No
obstante, ni el numero de flores por panicula ni el de hojas por brote fue modificado
significativamente por acciéon del AG (Tabla 3.5). Las caracteristicas morfoldgicas de la
panicula, es decir, el tamafio, la forma, y el niUmero de racimos, tampoco fueron alteradas por
el AG (datos no presentados). La reduccion de la brotacidn, sin embargo, fue suficiente para
reducir significativamente la floracién, siendo la intensidad de la respuesta variable con la zona

y el afio (Tabla 3.5).
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Tabla 3.5. Efecto del dcido giberélico (50 mg I 1) aplicado en las dos épocas de sensibilidad (principios de juni, Pp.Jn, y
principios de septiembre, Pp.Sp), sobre el nimero total de paniculas desarrolladas por m™, nimero de flores y hojas por
panicula, y sobre el porcentaje de inhibicion de la floracién en el nispero japonés cvs. ‘Algerie’ y ‘San Filipparo’
cultivados en Callosa d’En Sarrid (Alicante, Espaiia) y Palermo (Sicilia, Italia). Valores correspondientes a los afios 2007 y

2008. Cada valor es la media de seis drboles.

Cv Areade Fecha de tratamiento Concent. Paniculasm™ Flores panicula®  Hojas panicula® Inhibicién (%)*
cultivo (mg ™)
Algerie Callosa - 0 13.8+0,7a 113.4+3.1 8,4+1.0 -
2007 Pp. Jn 50 84+10b 1147+11 79+03 39.1
2007 Pp. Sp 50 73+0.2b 116.6+7.3 9.9+1.0 40.8
Palermo - 0 84+0.1a 81.4+5.2 8.2+0.3 -
2007 Pp. In 50 38+0.1b 75.8+3.2 6.2+0.4 70.2
2007 Pp. Sp 50 3.7+04b 60.1+3.6 6.6+0.4 68.6
Callosa - 0 7.8+05a 126.4+9.5 83+£35 -—
2008 Pp. In 50 47+04b 116.5+9.2 8.6+3.1 29.4
2008 Pp. Sp 50 57+03b 111.0+6.3 9.2+4.1 31.9
San Filipparo  Palermo  --- 0 6.1+03a 70.5+3.8 7.0+0.5 ---
2008 Pp. In 50 36+02b 78.6+3.2 83+35 339
2008 Pp. Sp 50 3.2+0.1b 82.1+3.0 79+04 36.3

*Porcentaje de inhibicion del total de flores m™
Medias con letras distintas en el mismo campo son significativamente distintas (P< 0.05.)

Cuando el AG se aplicd directamente al dpice en crecimiento, en lugar de al arbol completo, en
la época de diferenciacion floral (principios de septiembre), el nimero de flores por panicula se
redujo significativamente en un 25% - 35% por término medio. Sin embargo, todos los apices
tratados se diferenciaron en una panicula de flores cuando se aplicaron entre 100 y 250 mg I,
independientemente del afio del tratamiento (Tabla 3.6). Con 50 mg I* de AG también se
redujeron significativamente el numero de flores por panicula y su respuesta fue intermedia
entre los controles y las concentraciones mas altas, como 250 mg 1%, que las redujo hasta en un
50%, aproximadamente (Tabla 3.6). Una respuesta similar se obtuvo para los tratamientos

efectuados a principios de junio (datos no presentados).
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Tabla 3.6.- Efecto de la concentracion de dcido giberélico aplicado localmente al dpice de nispero
japonés cv.’Algerie’, proximo a su diferenciacion floral (principios de septiembre), sobre el nimero
de flores de su panicula en el momento de la antesis. Cada dpice recibié 5 ml de una solucién de AG
a la concentracion indicada. Valores correspondientes a tres afios de estudio en Callosa d’En Sarrid
(Alicante, Esparfia). Cada valor es la media de 15 paniculas por drbol y 5 drboles. Medias con letras
distintas en el mismo campo son significativamente distintas (P<0.05).

Concentracion 2005 2006 2008
0 100.2+9.2a 1339+ 12.6a 129.6+15.2 a
50 100.3+11.1b
100 86.9+ 3.5bc
150 98.4+10.2b 82.0+ 5.0 bc
200 66.4+3.8b 80.6 + 4.6 bc
250 68.6+ 4.0 ¢

Cincuenta mg I de AG aplicados al arbol completo también redujeron significativamente el
ndmero de brotes anticipados, tanto por brote como por m* de copa, independientemente de
la época del tratamiento (principios de junio o principios de septiembre), drea de cultivo, y
cultivar (Tabla 3.7). Dado que los brotes anticipados siempre desarrollan una panicula, la
reduccion de su nimero por accidn del AG redujo, consecuentemente, el nimero total de
paniculas por m® de copa. Concentraciones més elevadas, hasta 200 mg I, provocaron
resultados similares (datos no presentados). Esta reduccién del nimero total de paniculas por
m® de copa explica la reduccién de la floracién presentada en la Tabla 3.5 que, como
consecuencia, redujo el tiempo de aclareo de 17.3 min por operario en los arboles control a
6.5y 6.1 min en los tratados con 50 mg I* a principios de junio y principios de septiembre,
respectivamente. La reduccion del numero de flores correlaciond negativa y significativamente
con el aumento, también estadisticamente significativo, del porcentaje de flores cuajadas (r = -
0.566, P< 0.01). Este incremento del cuajado compensd, por otra parte, la reduccién de la
floracién, de modo que la cosecha (Kg tree™) (r = +0.157) y el peso medio final del fruto (g) (r =

+0.290) aumentaron, pero sin alcanzar la significacidn estadistica.
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Tabla 3.7.- Efecto de 50 mg I’ * de dcido giberélico aplicados en las dos épocas de sensibilidad sobre el nimero de brotes
anticipados (PA) y paniculas del afio (PP) en el nispero japonés cvs. ‘Algerie’ y ‘San Filipparo ’cultivados en Callosa d’En
Sarrid (Alicante, Espafia) y Palermo (Sicilia, Italia) . Valores para 2008. Cada valor es la media de seis drboles. Medias
seguidas de letras diferentes en la misma linea de una misma variedad son estadisticamente diferentes (P<0.05).

Palermo

Callosa

‘Algerie’ ‘San Filipparo’ ‘Algerie’

Control  Pp.Jn Pp. Sp Control  Pp.Jn
PA-brote? 1.4+0.2a 08+0.1b 0.8t0.1b 1.3¥0.2a 0.7+0.1b
PA-m? 4.810.0a 17t0.0b 1.6+0.0b 3.4%#0.1a 1.5+0.0b

PP-m?3 3.4+0.0 2.0+0.0 2.0+0.0 2.6+0.1 2.0+0.1

Pp. Sp Control Pp.Jn Pp. Sp

0.8t0.2b 1.6x0.0a 0.4x0.1b 0.5%0.1b

1.0¢0.0b 20.9+1.6a 7.6%1.9b 7.6+1.6b

2.1+0.0 12.6+0.8a 19.0+2.4  19.3#3.7

El nimero de brotes vegetativos por m* de copa también se vio reducido por la aplicacidn de

50 6 150 mg I de AG a principios de junio y principios de septiembre. La reduccién, en este

caso, fue del 30%-40%, con independencia de la época de aplicacién y de la concentracién (Fig.

3.5).
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Fig. 3.5.- Efecto de la concentracion y época de
aplicacién del dcido giberélico sobre el desarrollo
de brotes vegetativos en el nispero japonés cv.
‘Algerie’ (Callosa d ‘En Sarrid, Alicante, Espafia).
Las barras verticales indican el error estdndar.
Valores expresados por m’ de copa. Cada valor
es la media de 6 drboles. Medias con letras
distintas difieren estadisticamente (P<0.05).
Valores para 2007.
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Las caracteristicas de los frutos apenas se vieron alteradas por los tratamientos en el
momento de su recoleccidn. Asi, mientras la resistencia al punzamiento y la concentracién de
SST practicamente no se modificaron, la acidez del zumo se redujo significativamente y el color
del fruto, aunque mejord por accién de los tratamientos, no alcanzd la significacién estadistica
(datos no presentados). También el diametro medio aumentd hasta un 4% (45.6 mm) para el
mejor de los tratamientos, con respecto a los controles (43.9 mm), pero sin alcanzar tampoco
la significacion estadistica. Dado que el tamafio del fruto, su color y la maduracién de la pulpa
son los factores determinantes en la decision del momento de la recoleccion, su mejora,
aunque escasa, permitié anticiparla ligeramente.

De acuerdo con lo previsto, por tanto, el efecto global del AG sobre la inhibicidn de la
floracion de esta especie pone de manifiesto la regulacion hormonal del proceso, asi como el
de la brotacion de sus yemas. Para una mejor demostracion de ésta, se eliminaron
completamente los dpices indiferenciados de los brotes, en las dos épocas en que éstos
fueron mas sensibles a la accion del AG, a principios de junio y a finales de agosto (ver Fig. 3.3),
y de los brotes anticipados que se iniciaron como consecuencia de ello se evalud el nimero de
los que desarrollaron una panicula con flores. Con independencia de las condiciones del
campo, de la zona de cultivo y de la variedad estudiada, el despunte de los apices del cv.
‘Algerie’ en junio y en Callosa, provocé que el 7.7% de sus brotes quedaran indiferenciados
como vegetativos; pero cuando éstos mismos se despuntaron en agosto este porcentaje
aumento significativamente hasta el 90.8%. Por el contrario, la permanencia del apice en el
brote hasta la antesis de sus flores, consiguié que practicamente todos ellos se diferenciaran
en una panicula y, por lo tanto, el 100% de sus brotes anticipados fueran reproductivos (Tabla
3.8). Aunque este comportamiento se presenté de manera generalizada en todos nuestros
experimentos, las diferencias cuantitativas entre variedades y zonas se pueden atribuir a
cambios de sensibilidad y adaptacién varietal. En cualquier caso, la eliminacién del apice del
brote principal durante la época de induccion floral y en etapas préximas a su diferenciacion,
aumento significativamente el nimero de brotes vegetativos respecto de los controles, hasta
80 veces mayor en el segundo caso, como consecuencia de la indiferenciacién de sus yemas
(Tabla 3.8). Resulta interesante destacar la localizacidon de estos brotes. En los controles, el
apice del brote principal siempre diferencia una panicula, la principal, y las yemas axilares que
brotan anticipadamente lo hacen a partir de su mitad basal formando, de esta manera, un
brote anticipado que también siempre desarrolla una panicula, por tanto, anticipada, tal como
se vio en el capitulo de la brotacién. En los brotes despuntados, por el contrario, no todas las
yemas axilares que brotaron anticipadamente dieron lugar a una panicula, por tanto,
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anticipada. En efecto, en éstos las yemas que brotaron fueron siempre las mas préximas a la
zona del corte y ello significa que cuando el dpice se elimind en junio las que brotaron eran
yemas que acababan de ser inducidas a florecer y dieron lugar a brotes anticipados con
panicula al menos en un 50% de los casos (Tabla 3.8), mientras que cuando la eliminacidn del
apice se hizo en agosto las que brotaron (las mas proximas al corte) eran yemas que en junio
(en época de induccidn floral) no estaban presentes y, por tanto, no pudieron ser inducidas a
florecer y por eso desarrollaron brotes vegetativos (Tabla 3.8). Es mas, la sefial inductiva que
habia recibido el apice terminal, eliminado, no se transmiti6 a las yemas axilares mas
préximas. Las yemas que habian sido inducidas, y que estaban situadas en posiciones mas
basales, no brotaron. Este efecto también alcanzé al crecimiento de los brotes principales que
se detuvo como consecuencia de la eliminacidn de sus apices. A ello se deben las diferencias
encontradas en el nimero de hojas de sus brotes, entre un 39% y 25.8% mayor en los brotes
principales de los controles que en los que se habia eliminado el dpice en junio o agosto,
cuando éstos median 7 y 20 cm, respectivamente (Tabla 3.8).

Tabla 3.8.- Efecto de la presencia de los dpices en los brotes principales (Control) o de su eliminacién durante

la induccién floral (Dsptd Jn) y en etapas proximas a su diferenciacion floral (Dsptd Ag), sobre la naturaleza de

los brotes anticipados de nispero japonés de diferentes cvs, campos y zonas de cultivo, en el momento de la
antesis. Cada valor es la media de 25 brotes repartidos en cinco drboles. Porcentajes calculados como la suma

de los correspondientes brotes dividido por su numero total y multiplicado por 100.Letras distintas en una
misma columna indican diferencias estadisticas (P<0.05).

Campo Zona Cultivar |Tratamiento| %Brotes vegetativos | %Brotes reproductivos | N2 Hojas brote ppal
Callosa Callosa Algerie Control 0,0a 100 a 12,8a
Dspt Jn 7,7b 92,3a 7,8b
Dspt Ag 90,8 ¢ 9,2b 9,5b
Callosa Callosa Golden Control 0,0a 100 a 12,5a
Dspt In 21,2b 78,7b 59b
Dspt Ag 100 c 0,0c 7,7b
Castelvetrano Trapani Algerie Control 189a 8la 8,5a
Dspt Jn 79,2b 20,8b 56b
Dspt Ag 94,1c 59¢c 8,4 a
Castelvetrano Trapani | S. Filipparo Control 0,0a 100 a 9,1a
Dspt Jn 66,7 b 33,3b 59b
Dspt Ag 88,9c¢c 11,1c 10,7 a
S. Maria Gesu Palermo Algerie Control 0,0a 100 a 6,4a
Dspt Jn 30,7b 69,3 b 7,6a
Dspt Ag 94,6 c 54c 10,2 b
S. Maria Gesu Palermo |S. Filipparo Control 29a 97,1a 11,0a
Dspt In 56,7b 43,3b 7,2b
Dspt Ag 100 c 0,0c 8,0b

El contenido hormonal de los nuevos brotes, vegetativos y reproductivos (determinados
porque su apice terminal engrosaba ligeramente), inmediatamente antes de completarse la

diferenciacién floral de los segundos (estado 500 de la escala BBCH), se vio alterado por la
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época en que se elimind el dpice principal. Asi, cuando éste se elimind en junio, la
concentracion de ABA en el floema de los nuevos brotes vegetativos fue el doble que la de los
reproductivos (Fig. 3.6 A). Sin embargo, la concentracion de esta hormona en sus
correspondientes dpices fue justo lo contrario. Los dpices ya diferenciados, pero todavia sin
flores, presentaron una concentracién de ABA significativamente superior, 180.2 ngg” ms, a la
de los apices vegetativos y, por tanto, indiferenciados que, para la misma fecha, apenas era de
33.5 ng g™ ms (Fig. 3.6 B). Un retraso en la eliminacién de los apices principales, hasta 2 meses
después (agosto), modificd significativamente el contenido floematico de ABA de estos brotes.
Por una parte, el floema de los brotes con apices reproductivos incrementé espectacularmente
su concentracion de ABA, hasta en un 94.5%, respecto a la que tenia en junio y, como
consecuencia de ello, en fechas préoximas a completar su diferenciacion, ésta fue
significativamente superior (16.7 ng g ms) a la de los brotes vegetativos (9.1 ng g* ms) que
sélo consiguieron incrementarla en un 75% (Fig. 3.6). En el propio 4pice eliminado en esta
época (agosto) la concentracién de ABA fue la misma estuviera o no diferenciado. En cualquier
caso, la concentracién de esta hormona siempre fue cuantitativamente mas importante en los
apices que en el floema de estos brotes, de manera que los valores minimos alcanzados por los

primeros fueron hasta el doble de los maximos alcanzados por los segundos.
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Fig. 3.6.- Efecto de la época de eliminacion de los dpices principales de los brotes mixtos de nispero
japonés cv. ‘Algerie’ en la concentracion de ABA del floema de los nuevos brotes vegetativos y
reproductivos (A) y en la de sus correspondientes dpices (B), inmediatamente antes de
completarse la diferenciacion floral. Las barras verticales indican el error estdndar. Cada valor es la
media de 5 brotes repartidos en cinco drboles. Letras distintas para una misma época difieren
estadisticamente (P<0.05).Jn: Junio; Ag: Agosto
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Algo parecido ocurrié al estudiar el contenido de AIA en estos mismos brotes,

de modo que la respuesta a la eliminacién de los apices principales en la primera
fecha (junio) fue idéntica a la obtenida para el ABA. La concentracién de AIA en
el floema de los brotes vegetativos fue superior a la de los reproductivos,
inmediatamente antes de que se formaran las flores en estos ultimos, sélo que
en este caso no se llegd a la significacion estadistica (Fig. 3.7 A). Pero la
concentracién en los dpices diferenciados fue casi 4 veces superior (274.5 ng g*
ms) que en la de los vegetativos (74.2 ng g* ms) (Fig. 3.7 B). El retraso en el
despunte de los apices principales hasta etapas préximas a su diferenciacion
(agosto), provocd, contrariamente a lo obtenido para el ABA, que la
concentracion de AIA en el floema de los nuevos brotes vegetativos tuviera 3.3
ng g ms mas que la de los reproductivos, inmediatamente antes de que éstos
completaran la formaciéon de su inflorescencia (Fig. 3.7 A). También en este
momento, sus correspondientes dpices vegetativos tuvieron un 30% mas de AIA
que los reproductivos (Fig. 3.7 B). Queda clara, por tanto, la respuesta
diferencial encontrada en el floema y en los apices de ambos tipos de brotes.
Asi, mientras en el floema de ambos brotes, vegetativos y reproductivos, la
concentraciéon de AIA aumentd significativamente un 73.6% y un 74.3%,
respectivamente, de efectuarse la eliminacion del apice principal en junio a
hacerlo en agosto, la de sus correspondientes apices, por el contrario,
descendid, sobre todo en los reproductivos hasta cerca de un 85% (Fig. 3.7).
Como ya ocurrié con el ABA, debe destacarse la mayor importancia cuantitativa
del AlA en los apices frente al floema de ambos tipos de brotes. Asi, mientras en
los primeros se alcanzaron valores maximos de hasta 274.5 ng g* ms, en el
floema nunca se superaron los 13 ng g™* ms (Fig.3.7).
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Fig. 3.7.- Efecto de la época de eliminacion de los dpices principales de los brotes mixtos de nispero japonés cv.
‘Algerie’, en la concentracion de AIA del floema de los nuevos brotes vegetativos y reproductivos (A) y de la de
sus correspondientes dpices (B), inmediatamente antes de completarse la diferenciacion floral. Las barras
verticales indican el error estdndar. Cada valor es la media de 5 brotes repartidos en cinco drboles. Letras distintas
para una misma época difieren estadisticamente (P<0.05).Jn: Junio; Ag: Agosto.
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4. El control del fruto sobre su propio desarrollo.

La comparacion del desarrollo de un fruto partenocarpico y un fruto con semillas del cv.
‘Algerie’ revela el menor peso final que alcanza el primero respecto del segundo (Fig. 4.1 A). En
nuestros experimentos, mientras los frutos partenocarpicos apenas superaron los 22 g al final
del periodo de desarrollo, los frutos con semillas alcanzaron los 59 g. La comparaciéon
evidencio, ademas, diferencias basicas entre si. Tanto la acumulacidn de materia seca (Fig. 4.1
B) como de agua (Fig. 4.1 C) fue significativamente menor en el primero a partir de principios

de marzo (estadio 704 de la escala fenoldgica BBCH), y persistid hasta finales de abril (estado

709 de la escala BBCH).

60 | A --0-- Partenocarpico
—8— Control

PF fruto - (g)

Agua fruto "' (g)

Dic. En. Feb. Mar. Abr.

Fig. 4.1.- Desarrollo de un fruto partenocdrpico de nispero japonés cv. ‘Algerie’ en comparacién con un fruto con
semillas. Valores para 2009. Cada valor es la media de 10 frutos y 5 drboles. Las barras verticales indican el error

estdndar.
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La comparacién de estas curvas de desarrollo indica, por una parte, la dependencia que tiene
el peso final que puede adquirir el fruto de su capacidad de absorciéon de agua que, por otra
parte, estd parcialmente determinada por el peso seco, esto es, por la capacidad sumidero del
fruto. Dado que ésta depende de un control hormonal y la diferencia crucial entre ambos tipos
de fruto es la presencia de semillas, es en éstas en las que queda demostrado, al menos
indirectamente, que radica la capacidad hormonal del desarrollo del fruto.

A ello contribuye el hecho de la ausencia de una relacién significativa entre el nimero de
frutos por arbol y el peso fresco medio individual que adquieren (Fig. 4.2). En efecto, todos los
frutos poseen, por término medio, el mismo nimero de semillas y, por tanto, la misma
capacidad sumidero de atraer nutrientes, de ahi que para un rango tan amplio de nimero de
frutos por arbol como 1000 — 3000, la relacién entre éste y su peso individual (g) se hallen
relacionados mediante una funcién lineal sin apenas pendiente (m = -3.9 x 10°) y un

coeficiente de variacidn no significativo (R* = 0.142).
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Fig. 4.2.- Relacidn entre el nimero de frutos por drbol y su peso individual en el nispero japonés cv. ‘Algerie’. El peso
medio de los frutos es el de 5 drboles y 25 frutos por drbol seleccionados al azar.

Sin embargo, la misma relacién para el numero de frutos por panicula es negativa y
estadisticamente significativa (Fig. 4.3). En efecto, en paniculas aclaradas manualmente desde
1 a 12 frutos, el peso medio individual de éstos y el numero de frutos por panicula se
correlacionan negativa y significativamente segun una funcién potencial, lo que indica que el
crecimiento del fruto ademas de poseer un control hormonal esta regulado nutricionalmente.
El hecho de que el aclareo manual no altere el nimero de semillas por fruto pero si el tamafio

de éste (Tabla 4.1), asi lo ratifica. A ello contribuye la autonomia de los brotes que soportan las
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paniculas con un numero de hojas suficiente para desarrollar sus frutos sin necesidad de

requerir carbohidratos de otras partes del arbol.
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70 | y= 70'37)(-0,277
R*=0,881; P<0.01
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0 2 4 6 8 10 12 14

Ne de frutos /panicula

Fig. 4.3.- Relacion entre el numero de frutos por panicula y su peso individual en el nispero japonés cv. ‘Algerie’.
Cada valor es la media de 10 paniculas por drbol, seleccionadas al azar, y 5 drboles.

Tabla 4.1.- Influencia del numero de frutos por panicula sobre la cosecha, el didmetro final del fruto y el nimero de
semillas por fruto. Los valores de la cosecha son la media de 20 drboles y el tamafio final del fruto y el nimero de
semillas son la media de los frutos de 10 paniculas y 5 drboles.

Paniculas Ne Cosecha @/fruto

frutos/panicula  Kg/arbol (mm) Semillas/fruto
No 7 20,3 43,7 3,7
aclaradas
Aclaradas 3 25,9 48,6 3,8
Significacion P <0,01 P<0,05 P<0,05 n.s.

El desarrollo de este fruto es exponencial (Fig. 4.4) y estd determinado por el crecimiento del
peso fresco de la pulpa, practicamente paralelo al del peso total del fruto. La semilla, sin
embargo, detiene su crecimiento, medido en peso fresco, cuando el fruto inicia el cambio de

color (el 7 de abril, en nuestro experimento).
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Fig. 4.4. Evolucidn del crecimiento del fruto, su pulpa y las semillas, del nispero japonés cv. ‘Algerie’. Valores en peso
fresco. Cada valor es la media de 25 frutos por drbol elegidos al azar de 5 drboles. La flecha indica la fecha de

cambio de color del fruto.

De acuerdo con el control nutricional sefialado, en nuestros experimentos el crecimiento del

fruto fue tanto mas reducido cuanto mayor fue el nimero de frutos desarrollados por

panicula, coincidente con un menor desarrollo de la pulpa y una menor absorcién de agua por

parte de ésta (Fig. 4.5).
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barras verticales indican el ES.
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La semilla sigue también una pauta negativa en peso fresco y absorcidn de agua con el
numero creciente de frutos por panicula (Fig. 4.6), y cuanto menor es el nimero de frutos mas
tiempo sigue creciendo (Fig. 4.6 A). Asi, el control (aproximadamente 12 frutos) detiene el
crecimiento de la semilla el 7 de abril (ver, también, Fig. 4.4), y a medida que aumenta el
numero de frutos por panicula la detencidn del crecimiento se pospone, cesando el 14 de abril
(Fig. 4.6 A). Este es un fendmeno, por tanto, también nutricional, es decir, al reducir la
competencia entre frutos reduciendo el nimero de los que se hallan en desarrollo todas las

partes de éste que acumulan azuUcares crecen mas y durante mas tiempo.
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Fig. 4.6.- Influencia del numero de frutos por panicula sobre el desarrollo en peso fresco de la semilla (A) y su
absorcion de agua (B). Cada valor es la media de 25 frutos por drbol elegidos al azar de 5 drboles. 1F, 3F y 5F:
paniculas aclaradas a 1, 3 y 5 frutos; C: paniculas control no aclaradas (12 frutos, aprox.). Las barras verticales
indican el ES.
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Ello queda ratificado al estudiar el peso seco de la pulpa y la semilla. La disminucién de la
competencia entre frutos mediante el aclareo de paniculas aumenté el peso de ambas (Tabla
4.2), aunque con una mayor particiéon de asimilados hacia la pulpa. Asi, mientras el peso seco
de la semilla aumentd hasta un 85% al pasar de drboles no aclarados a arboles aclarados a un
fruto por panicula, el peso seco de la pulpa lo hizo en un 162%. De este modo la proporcion de
pulpa aumentd con la intensidad de aclareo pasando del 44,8% del peso total en el control al

53,3% en los drboles aclarados a un fruto por panicula.

Tabla 4.2.- Influencia de la intensidad de aclareo sobre el peso seco de los componentes del fruto del nispero
japonés, cv. ‘Algerie’ en el momento de la recoleccion. 1F, 3F y 5F: paniculas aclaradas a 1, 3 y 5 frutos; C: paniculas
control no aclaradas (12 frutos, aprox.). Los resultados son la media de 15 repeticiones.

Peso seco (g fruto™)

Frutos / panicula Pulpa Semilla
1 594 a 5,20 a
3 5,16 a 3,80 b
5 3,74 b 3,40 b
C 2,27 ¢ 2,80 ¢

Letras distintas en la misma columna indican diferencias estadisticamente significativas, p <0,05.

De acuerdo con todo ello, tanto el peso fresco como el peso seco del fruto aumentaron con
la intensidad de aclareo, alcanzando una diferencia del 117% entre el peso fresco de los frutos
de darboles aclarados a un fruto por panicula y el de los frutos de los arboles no aclarados (Fig.
4.5). En el caso del peso seco la diferencia alcanzo el 113%.

Un aspecto de interés que ayuda a comprender el control nutricional del fruto sobre su
propio desarrollo es la dependencia que la absorcién de agua tiene de la acumulaciéon de
materia seca en la pulpa. En efecto, sea cual sea el nimero de frutos que tiene una paniculay,
por tanto, el tamafio final que adquieren sus frutos, la absorcidon de agua y el peso seco
acumulado son, si bien en cuantia absoluta distintos, tanto mayor cuanto menor es el numero
de frutos (Tabla 4.2; Fig. 4.5), la relacidn entre el peso seco acumulado y el peso del agua
absorbida permanece constante (= 1) a lo largo de todo el periodo de crecimiento del fruto

(Fig. 4.7).
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Fig. 4.7.- Evolucion del peso seco de la pulpa y el peso del agua absorbida por ella en frutos de nispero japonés
localizados en paniculas con diferente intensidad de aclareo. Cada valor es la media de 25 frutos por drbol elegidos
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al azar de 5 drboles. 1F, 3F y 5F: paniculas aclaradas a 1, 3 y 5 frutos; C: paniculas control no aclaradas (12 frutos,
aprox.). Las barras verticales indican el ES.

Pero la demostracién mas convincente del crecimiento del fruto en competencia con otros

frutos de su propia panicula lo constituye el estudio de la absorcién de azucares. La

acumulacién en la pulpa de glucosa, fructosa y, sobre todo, sacarosa es inversamente

proporcional al nimero de frutos por panicula a lo largo de todo el periodo de crecimiento del

fruto (Fig. 4.8). La acumulacién de sorbitol, sin embargo, no sigue una pauta clara (Fig. 4.8)
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Fig. 4.8.- Influencia del nimero de frutos por panicula sobre la concentracién de aziucares en la pulpa del fruto de
nispero japonés ’. Cada valor es la media de 25 frutos por drbol elegidos al azar de 5 drboles. 1F, 3F y 5F: paniculas
aclaradas a 1, 3y 5 frutos; C: paniculas control no aclaradas (12 frutos, aprox.). Las barras verticales indican el ES.

Los cambios en las concentraciones de sacarosa y sorbitol en las hojas, esto es, de los
azlcares de transporte y, por tanto, los que reflejan la demanda de los frutos, siguid, también,
en general, una relacion inversa con el numero de frutos por panicula (Fig. 4.9). De acuerdo
con ello, resulta interesante que las paniculas que mas frutos tienen son las que demandan
mas carbohidratos, de ahi su menor contenido foliar y de ahi que sus frutos sean los que
menos crezcan.

La comparacion de la evolucién de estos azucares con la del crecimiento del fruto muestra
perfiles, aparentemente, opuestos. Asi, al aumento en el crecimiento del fruto (Fig. 4.5) le
corresponde un descenso en la concentracion foliar de sacarosa y sorbitol (Fig. 4.9). Y si bien
ello podria interpretarse con un vaciamiento de la hoja, como consecuencia de la fuerte
demanda del fruto, el aumento posterior de la concentracién foliar de azicares una semana
antes del cambio de color (Fig. 4.9) cuando el fruto mantiene su alta tasa de crecimiento no
puede explicarse del mismo modo.
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Fig. 4.9.- Evolucion del contenido foliar de la concentracion de sorbitol y sacarosa en el nispero japonés cv. ‘Algerie’.
Cada valor es la media de 15 hojas por drbol elegidas al azar en 5 drboles. 1F, 3F y 5F: paniculas aclaradas a 1, 3y 5
frutos; C: paniculas control no aclaradas (12 frutos, aprox.). La flecha indica el momento del cambio de color del
fruto. Las barras verticales indican el ES.

Este aspecto resulta mas evidente al estudiar la evolucién de la concentracion foliar de
azucares de un arbol control, esto es, sin aclarar. En este caso, cuando el fruto registré la
maxima velocidad de crecimiento, en el momento del cambio de color (Fig. 4.4), los niveles
foliares de azlcares mostraron una tendencia alcista (Fig. 4.10). La respuesta, por tanto,
parece estar desfasada. Asi, la disminucién del contenido de azlcares observado en las hojas el
22 de marzo (Fig. 4.10) ocurrio dos semanas después de haberse iniciado la fase exponencial
de crecimiento del fruto (Fig. 4.4). Igualmente, se observé una disminucién de la concentracién
de azucares en las hojas 15 dias después del cambio de color del fruto. Por lo tanto, el
contenido de azlcares en las hojas si parece disminuir en respuesta a un aumento de la
demanda de asimilados por parte del fruto, pero con un retraso en la respuesta de unos 15

dias, aproximadamente.
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Fig. 4.10.- Evolucidn del contenido foliar de aziicares en el nispero japonés, cv. ‘Algerie’, durante el periodo de
crecimiento del fruto. Cada valor es la media de 15 hojas por drbol elegidas al azar en 5 drboles. La flecha indica el
momento del cambio de color del fruto. Las barras verticales indican el ES.

Considerando los azlcares en su totalidad, la pulpa sufrié marcados cambios cualitativos y
cuantitativos en su composicion a lo largo del periodo de crecimiento del fruto, con un cambio
notable marcado por el cambio de color del fruto (Fig. 4.11). El sorbitol fue el aztcar mas
abundante a lo largo del periodo de crecimiento del fruto, representando el 60% del total de
azucares, pero tras el cambio de color el aumento de la concentracidn de otros mono vy
disacdridos redujo su incidencia relativa hasta valores del 15% del total de azucares,
manteniendo constante su concentracion hasta el final del periodo de maduracién (Fig. 4.11).

La fructosa siguié en importancia al sorbitol, representando entre el 15% y 33% del total de
los azucares acumulados en las etapas iniciales del crecimiento del fruto. Al cambio de color y
en la madurez, su concentracion practicamente se triplicd, pero su incidencia relativa se
mantuvo en valores cercanos al 30% (Fig. 4.11). La glucosa, sin embargo, apenas se detectd
durante las etapas iniciales de crecimiento del fruto, pero 15 dias antes del cambio de color su
concentracion se incremento rapidamente hasta alcanzar valores semejantes a los de fructosa
en el momento de la maduracidn (Fig. 4.11).

Las mayores fluctuaciones se registraron para la sacarosa, que oscild entre el 4,5% y el 45%
del total de azucares en la pulpa durante el crecimiento del fruto. En la maduracion su
concentracion aumentd continuamente siendo el azicar mas abundante en el momento de

plena madurez, con un 37% de concentracion relativa (Fig. 4.11).
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Fig. 4.11.- Evolucién de la concentracidn y contenido total de azucares en la pulpa de frutos de nispero japonés, cv.
‘Algerie’, de drboles sin aclarar. La flecha indica el momento de cambio de color. Las barras verticales representan el
ES.

En resumen, con la excepcidn del sorbitol la concentracién de azucares en la pulpa presenté
un aumento brusco a partir del momento del cambio de color y durante maduracion del fruto.
En 15 dias, la concentracién de azlcares totales pasé de 198 a 590 mg g™ ms. Y teniendo en
cuenta el cambio de peso del fruto, en sélo 15 dias se acumuld el 82,6% del total de sus
azlcares (Fig. 4.11). Ello explica el crecimiento exponencial de este fruto.

En la semilla, la concentracion de azucares, glucosa, fructosa, sacarosa y sorbitol, se mantuvo
practicamente constante hasta principios de marzo, experimentando un incremento posterior
seguido de un declive hasta el momento del cambio de color del fruto y una leve recuperacion
final (Fig. 4.12). Resulta interesante que la menor concentracidén de estos azlcares se dé justo
cuando se inicia la acumulacién de mas del 70%, en valor absoluto, de su contenido, esto es,

una semana antes del cambio de color del fruto (Fig. 4.12).
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Fig. 4.12.- Evolucidn de la concentracion y contenido total de azicares en la semilla de frutos de nispero japonés, cv.
“Algerie’, de drboles sin aclarar. La flecha indica el momento de cambio de color. Las barras verticales representan el
ES.

También en la semilla el azicar mas abundante fue el sorbitol, oscilando entre el 40% y el
60% del total de los azlcares a lo largo del periodo de crecimiento del fruto y hasta la
maduracion (Fig. 4.12), pero desde principios de marzo hasta el momento del cambio de color
su concentracion disminuyé de 110 a 23 mg g™ de materia seca, manteniéndose a partir de ese
momento en niveles similares al resto de azucares analizados (Fig. 4.12).

La evolucion de la concentracion de almidén mostré un comportamiento inverso a la del total
de los azucares, ya que cuando la concentracién de azlcares tendié a aumentar, la de almiddén
disminuy6 y viceversa (Fig. 4.13). Teniendo en cuenta esta evolucidn de la concentracion de
almiddn y la del peso de la semilla (ver Fig. 4.4), la mayor parte de aquél (en valor absoluto) se

acumuld en ésta a partir del momento del cambio de color del fruto.
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Fig. 4.13.- Evolucion de la concentracion total de azucares y almiddn en las semillas de los frutos del nispero
japonés, cv. ‘Algerie’, procedentes de drboles no aclarados. El almiddn se expresa como glucosa liberada después de
una reaccion enzimdtica con amiloglucosidasa. Las barras verticales indican el ES.
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5.- INFLUENCIA DEL FRUTO EN EL DESARROLLO RADICULAR. LA MADURACION.

La presencia del fruto también afectd a las raices del arbol que vieron significativamente reducida su
actividad. Mientras el fruto aumentaba progresivamente su tamarfio, la tasa de crecimiento radicular
disminuia hasta alcanzar valores minimos en el momento en que el fruto alcanzaba su tamario final. A
partir de este momento, y hasta el final del periodo estudiado, el fruto cambié de color y madurd, al mismo
tiempo que las raices retomaban su crecimiento. Este comportamiento fue idéntico en los dos cultivares,

‘Algerie’ y ‘Piera’, de nispero japonés estudiados (Fig. 5.1).
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Fig. 5.1.- Cinética de crecimiento del fruto y la raiz de nispero japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B). Cada valor es la media de 10
frutos y 5 raices repatidos en 5 drboles. En fruto del cv. Piera corresponde a la Generacion I. Las barras verticales indican el ES. La
flecha representa el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH (25 de abril). Quincena 1: 1-15 de enero; quincena 10: 1-15 de mayo.
Tc: tasa de crecimiento diario

De acuerdo con ello, el estudio de la evolucién del crecimiento radicular de ambos cultivares a lo largo del
ciclo vegetativo revela un punto de minima tasa de crecimiento, comun para ambos cultivares, en el
momento en que los frutos ya habian completado su crecimiento, o lo que es lo mismo, cuando habian
alcanzado el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH, si bien desplazados una semana entre ellos. Un
segundo pico, correspondiente a la segunda generacion de frutos, se detectd en el cv. Piera (Fig. 5.2). Con
el cambio de color de los frutos, las raices de ambos cvs. retomaron intensamente su crecimiento, hasta
alcanzar valores maximos en el momento de su maduracidn que, como para su valor minimo, se anticip6 en
el cv. ‘Piera en unas 3 semanas, aproximadamente. Tras la recoleccion éste descendié nuevamente
coincidiendo con el desarrollo de los nuevos brotes vegetativos que, en el caso del cv. Piera coincidid,
ademas, con la antesis de las sucesivas generaciones, desde la Ill hasta la VIII, separadas quincenalmente

(ver figura 1.1, Capitulo 1) (Fig. 5.2).
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Fig. 5.2.- Evolucién de la tasa diaria de crecimiento radicular de los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’
de nispero japonés. Para los dos cultivares, las flechas rojas y naranjas indican los
estados fenoldgicos 709 y 809 de la escala BBCH, respectivamente. El desarrollo
vegetativo hace referencia a ambos cultivares. La floracién en esa época solo se presento
en el cv. Piera. Gen | y Il: primera y segunda generacion de frutos del cv. Piera. Semana 1:

14-20 de marzo; semana 20: 25-31 de julio. Cambio de color del cv. Algerie: 25 de abril;
cambio de color del cv. Piera: 18 de abril y 28 de mayo

Por lo tanto, a la vista de nuestros resultados, el propio crecimiento de los frutos controlé en gran medida
el de las raices del arbol, debido, al menos en parte, a fenémenos de competencia nutricional entre ambos
organos. Es por ello que la evolucidn en el contenido de carbohidratos reductores en los frutos y en las
raices fue completamente opuesta en los dos cultivares estudiados. Asi, en el cv. Piera, mientras los frutos
aumentaron progresivamente su concentracién conjunta de glucosa y fructosa a medida que crecian, las
raices la disminuyeron sincronizadamente, hasta que éstos alcanzaron, practicamente, su tamafio final (Fig.
5.3 A). Quince dias después, cuando los frutos del cv. Piera cambiaban de color (estado 801 BBCH), la
concentracion radicular de estos azlcares aumenté en un 22.4%, y mas tarde, con la maduracion de éstos y
su maxima concentracion de glucosa y fructosa (estado 809 BBCH), se incrementd un 52.5% y hasta un 70%

en pleno desarrollo de los brotes (estado 325 BBCH); finalmente, la concentracién de estos azlcares

descendié nuevamente en las raices con la parada estival (estado 339 BBCH) hasta valores minimos

practicamente coincidentes con los alcanzados en el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH. En el cv.
Algerie, el comportamiento fue idéntico, si bien su concentraciéon radicular se mantuvo practicamente
estable después de que descendiera significativamente coincidiendo con el estado fenolégico del fruto 709

de la escala BBCH (Fig. 5.3 B), probablemente por la ausencia de otras generaciones en desarrollo. Debe
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destacarse la importancia cuantitativa de los azlcares reductores en el fruto frente a las raices; asi,
mientras en los primeros se alcanzaron valores maximos entre 452.7 y 441.4 mg g™ ms, dependiendo del

cultivar, en los segundos nunca se superaron los 30 mg g™ ms.
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Fig. 5.3.- Evolucion del contenido en carbohidratos reductores, glucosa + fructosa, en los frutos y en las raices de nispero
japonés cvs. ‘Piera’ (A) y ‘Algerie’ (B). Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas
representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH.

La evolucién del contenido en azlcares de transporte en los frutos y en las raices de los dos cultivares
estudiados también presentd tendencias opuestas. Del mismo modo que para los azlcares reductores, la
concentracion conjunta de sacarosa y sorbitol en los frutos aumentd progresivamente con el crecimiento
de éstos, en ambos cultivares, hasta valores maximos en el momento de su maduracién de 187.5 y 197.6
mg g' ms para el ‘Piera’ y ‘Algerie’, respectivamente (Fig. 5.4). Contrariamente y, de manera paralela,
descendié progresivamente la de las raices hasta valores minimos de 10.0 y 10.7 mg g* ms para ambos
cultivares, respectivamente, en el momento del cambio de color de los frutos (estado 801 BBCH). Como ya
ocurrié con la concentracion radicular de glucosa y fructosa, la de sacarosa y sorbitol también aumentd, en
ambos cultivares, a los pocos dias de haber alcanzado sus valores minimos, coincidiendo con la maduracion
de los frutos. El incremento, ademas, alcanzdé la misma magnitud, 24.8%, en los dos cultivares estudiados. A
partir de este momento y hasta el final del periodo estudiado la concentracidn de azucares de transporte se
mantuvo practicamente estable en ambos cultivares. También en este caso, la concentracidén de estos
azucares fue cuantitativamente mas importante en los frutos que en las raices. Asi, mientras en los
primeros se alcanzaron valores entre 187.5 y 197.6 mg g ms, dependiendo del cultivar, en los segundos

apenas se superaron los 50 mg g™ ms (Fig. 5.4).
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Fig. 5.4.- Evolucidn del contenido en carbohidratos de transporte, sacarosa + sorbitol, en los frutos y en las raices de nispero
japonés cvs. ‘Piera’ (A) y ‘Algerie’ (B). Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas
representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH.

El estudio comparativo de la evolucién conjunta de los azucares reductores y de transporte en los frutos y
en las raices de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’, reflejé un comportamiento idéntico ya que la concentracion
radicular de estos azucares descendio significativamente como consecuencia del crecimiento de los frutos.
El descenso de los azucares reductores se produjo antes, en el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH, y
con mayor intensidad, hasta en un 85.6%, que el de los de transporte que fue en el estado fenoldgico 801
de la misma escala, y de un 71.9% (Figs. 5.3 y 5.4). Por otra parte, asi como en los frutos la glucosa y la
fructosa, conjuntamente, fueron cuantitativamente mds importantes (447 mg g™ ms), por término medio,
en ambos cultivares, que la sacarosa y el sorbitol (192.5 mg g™ ms), en las raices, por el contrario, lo fueron
los de transporte, con un 39.1% mas que los reductores (Figs. 5.3 y 5.4). Estos resultados ponen de
manifiesto, la competencia existente entre los frutos y las raices del arbol por el suministro de
carbohidratos, a favor de los primeros. De ahi que la presencia de los frutos en el arbol alterara también el
contenido en azlcares de reserva de las raices de ambos cultivares. La evolucidn de la concentracion de
almidén presenté un pico maximo en el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH, de hasta 25.3y 27.8 mg g’
! ms para los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’, respectivamente, seguido de un descenso progresivo de ésta hasta el
momento de la maduracién, a partir del cual se mantuvo practicamente constante hasta el final del periodo

estudiado (Fig. 5.5).
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Fig. 5.5.- Evolucion de la concentracion de almiddn en las raices de nispero
japonés cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ a lo largo del ciclo vegetativo. Valores
expresados como la concentracién de glucosa liberada después de una
reaccion enzimdtica con amiloglucosidasa. Cada valor es la media de 5
drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH.

Esta acumulacion de almidén detectada en las raices de ambos cultivares cuando sus frutos tenian el 60%
de su tamafio final, coincidié exactamente con el aumento significativo de la concentracién de glucosa-6-
fosfato hasta valores maximos de 25.8 y 42.3 mg g™ ms para los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’, respectivamente.
Cuando los frutos completaron su crecimiento, esto es, cuando alcanzaron el estado fenolégico 709 de la
escala BBCH, la concentracién radicular de este azlcar se redujo significativamente en un 54.6% en el cv.
Piera y en un 74.7% en el cv. Algerie, coincidiendo, también en este caso, con el descenso en el contenido
de almiddn de sus raices (Figs. 5.5 y 5.6). En ambos cultivares, esta concentracién aumentd nuevamente en
4.3 mg g ms durante el cambio de color de los frutos, alcanzando la significacién estadistica respecto de
etapas anteriores, que mantuvo durante la maduracién de éstos. Tras la recoleccidon vy, durante el
crecimiento vegetativo de los nuevos brotes, hubo un descenso generalizado de la concentracién radicular
de glucosa-6-fosfato, en ambos cultivares, que también alcanzé la significacion estadistica (Fig. 5.6).

Aunque el perfil de la evolucion de la concentracion de glucosa-6-fosfato en las raices de los dos
cultivares fue practicamente idéntica ésta fue significativamente superior en el cv.’Algerie’ que en el ‘Piera’
durante las primeras fases de desarrollo de los frutos. Asi, en el maximo detectado en el estado fenoldgico
706 de la escala BBCH, la del primero fue un 39% superior a la del segundo. Algo parecido ocurrié con la
concentracidn de almiddn en las raices de estos arboles, aunque en este caso la diferencia sélo fue de un

8.9% y no alcanzo la significacidn estadistica (Fig. 5.5).
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Sin embargo, al estudiar la evolucién de estos azucares en la parte aérea del arbol, se observé que la

presencia de los frutos mantuvo practicamente constante la concentracion foliar de glucosa y fructosa en

los dos cultivares estudiados (Fig. 5.7). La de sacarosa y sorbitol, por el contrario, descendid

progresivamente con el crecimiento de los frutos hasta valores minimos en el momento en que éstos

alcanzaron su tamafio final, para aumentar posteriormente hasta que completaron su maduracién (Fig. 5.7

A). Los cambios durante la maduracidn fueron mas suaves en el cv. Piera que en el cv. Algerie (Fig. 5.7 B).
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Fig. 5.7.- Evolucion del contenido en carbohidratos de transporte, sacarosa + sorbitol, y reductores, glucosa + fructosa, en las
hojas de los brotes mixtos de nispero japonés cvs. ‘Piera’ (A) y ‘Algerie’ (B) a lo largo del crecimiento de sus frutos y hasta su
maduracion. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBCH.
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La concentracion en el floema de azlcares reductores tampoco se vio alterado por la presencia de los
frutos en los dos cultivares estudiados. Asi, la concentracidon conjunta de glucosa y fructosa en el floema
desde que los frutos tenian el 30% del tamafio final hasta que maduraron se mantuvo practicamente
constante en ambos cultivares, con valores promedio, en los dos casos, de 14.5 mg g™ ms. La concentracidn
de azucares de transporte en el floema, por el contrario, dependié marcadamente del estado fenoldgico de
los frutos (Fig.5.8). Hasta que éstos alcanzaron el 60% de su tamario final, la concentracién conjunta de
sacarosa y sorbitol en el floema, aumenté progresivamente hasta valores maximos de 62.4 y 66.4 mg g™ ms
en el cv. Piera y el cv. Algerie, respectivamente. A partir de este momento descendié progresivamente
hasta en un 39.3% y 54.5%, respectivamente, cuando los frutos cambiaron de color. Posteriormente, con la
maduracidon (estados 801 a 809 de la escala BBCH), la concentracidon de sacarosa y sorbitol en el floema de
ambos cultivares aumenté de nuevo hasta igualar los valores iniciales (Fig. 5.8). Del mismo modo que en las
hojas, la concentracion de los azlucares de transporte fue cuantitativamente mas importante que la de los
reductores; hasta 4 veces superior fue la concentracion conjunta de sacarosa y sorbitol en el floema de

ambos cultivares que la de glucosa y fructosa (Fig. 5.8).
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Fig. 5.8.- Evolucion del contenido en carbohidratos de transporte, sacarosa + sorbitol, y reductores, glucosa + fructosa, en el
floema de brotes mixtos de nispero japonés cvs. ‘Piera’ (A) y ‘Algerie’ (B) a lo largo del crecimiento de sus frutos y hasta su
maduracién. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBCH.
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De acuerdo con estos resultados, el reparto de carbohidratos entre los 6rganos sumidero del arbol
dependid, entre otras cosas, de la fuerza competitiva de éstos. Los frutos fueron los sumideros mas
potentes y, como consecuencia de ello, el balance total de carbohidratos en las raices del arbol se vio
significativamente alterado. Asi se confirmé al estudiar la movilizaciéon del C desde las hojas hacia los
diferentes érganos del arbol, utilizando para ello **C. En efecto, en los experimentos realizados en Valencia
(Espafia), a los 4 y a los 7 dias de haber expuesto las hojas a una atmésfera de **CO, en la época de pleno
crecimiento de los frutos, esto es, en los estados fenoldgicos 703 y 708 de la escala BBCH, el *C
transportado Unicamente se detectd en los frutos. La exposicion en estados mas avanzados del desarrollo
del fruto, estados fenoldgicos 801 y 809 de la escala BBCH, ya permitié detectar *C en el floema de la rama
principal a la que estaba insertado el brote con las hojas expuestas y portador de la panicula de frutos,

independientemente del tiempo transcurrido desde la exposicién de las hojas al

C (Fig. 5.9). Es necesario
destacar que el floema analizado es un indicador del transporte basipeto hacia las raices ya que, de
acuerdo con su localizacidon descrita mas arriba, se hallaba situado en una rama principal situada en el
extremo opuesto a la localizacion de los frutos en la panicula. Estos resultados indican que la capacidad de
traslocacién de los carbohidratos desde los drganos de fotosintesis hacia los sumideros en desarrollo del
arbol queda restringida por el fruto, de modo que el transporte a otros sumideros, como por ejemplo las
raices, solo se produce cuando los frutos han completado su crecimiento y, con ello, su demanda. La
ausencia de 3C en las raices del &rbol, en los mismos estados fenoldgicos en los que se encontré en el
floema de la base del brote, se debe a una movilizacién mas lenta, consecuencia de la larga distancia
existente entre éstas y las hojas que requiere, por tanto, de mas tiempo. Por otro lado, el mayor contenido
de C en los frutos que estaban en pleno crecimiento que en sus hojas expuestas directamente a él 4 dias
antes, indica que el flujo de los carbohidratos fue exclusivamente hacia éstos, como consecuencia de su
potente capacidad sumidero. Por el contrario, cuando éstos cambiaron de color y maduraron, este balance
ya no fue exclusivamente favorable a los frutos (Fig. 5.9 B), e incluso se invirtié a favor de las hojas a los 4
dias de la exposicién que exportaron, por tanto, mas lentamente el *C recibido (Fig. 5.9 A) permitiendo,
ademas, la llegada a otros sumideros en desarrollo del arbol y atender sus necesidades energéticas, como
lo demuestra su presencia en el floema de la parte basal del brote (Fig. 5.9 A). El contenido en **C de las
hojas a los 7 dias de la exposicion fue siempre mas bajo que a los 4 dias, pero este descenso no siempre se
vio acompafiado de un incremento proporcional en los frutos; es mas, la recuperacién de **C a los 7 dias
fue, en general, inferior al recuperado a los 4 dias (Fig. 5.9). Estas variaciones cuantitativas detectadas con
el tiempo transcurrido desde que se marcaran sus hojas pueden deberse, en parte, a pérdidas por la

respiracién de hojas y frutos.
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Fig. 5.9.- Evolucion del contenido en Bcen los diferentes érganos del nispero japonés cv. Algerie a los 4 (A) y a los 7 dias (B) de la
exposicion de sus hojas al isétopo, en drboles jévenes en plena produccion en Valencia (Espafia). Cada valor es la media de 3
drboles . Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH.

Algo parecido se encontré cuando se cambiaron las condiciones climéticas y de cultivo de los arboles en

| 3C sélo se

estudio (Fig. 5.10). También en los experimentos llevados a cabo en Palermo (Sicilia, Italia) e
encontré en el floema mds alejado de la panicula cuando la exposicion de las hojas se llevd a cabo a partir
del momento en que los frutos habian completado su crecimiento, es decir, a partir del estado fenolégico
801 de la escala BBCH. Es mas, el maximo contenido floematico no se detectd hasta mas tarde, cuando
éstos completaron su maduracién (estado 809 BBCH) (Fig. 5.10 C). Por otro lado, el mayor contenido de **C
en los frutos a lo largo de los 15 dias de su determinacion cuando la exposicién al mismo se realizé cuando
los frutos estaban recién cuajados (estado 609 BBCH) y, sobre todo, cuando ya tenian el 30% de su tamafio
final y frente a los que iniciaban su maduracién (estado 801 BBCH) (Fig. 5.10 B) indicd, también aqui, la
elevada exigencia energética por parte de éstos en el momento del cuajado y, sobre todo, en pleno
crecimiento. El descenso generalizado en el tiempo de su contenido en todos los érganos estudiados,
demuestra una movilizacion de los fotoasimilados en el arbol fuertemente influida por el estado de
desarrollo de los diferentes sumideros. En coherencia con ello, el contenido de *3C en los frutos durante el

cuajado y su crecimiento, estados fenoldgicos 609 y 703 de la escala BBCH, siempre fue superior al de sus

hojas, a pesar de ser éstas las que recibieron directamente el **C (Fig. 5.10 Ay B).
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La concentracion de las fracciones nitrogenadas en las raices del cv.’Piera’ y ‘Algerie’ se analizaron
durante todo el periodo de crecimiento y maduracién de sus frutos y hasta el final del crecimiento
vegetativo. La concentracidn de nitratos en las raices del cv. Algerie descendid espectacularmente hasta
que el fruto alcanzé el 60% de su tamafio final, aumentando significativamente a continuacion hasta 4
veces cuando éste completd su crecimiento y descendiendo progresivamente de nuevo hasta que, con la
parada estival, los brotes detuvieron su crecimiento (Fig. 5.11 A). La evolucidn del cv. Piera fue
practicamente idéntica, sdlo que, en este caso, el descenso inicial de la concentracidn se acortd hasta el
estado fenoldgico 704 de la escala BBCH, mientras que el aumento posterior de ésta se anticipd al estado
706 de esta misma escala. A pesar de ello, este incremento de hasta de hasta 2.5 veces durd también para
este cultivar hasta que los frutos completaron su crecimiento (Fig. 5.11 A). Las diferencias en la
concentracion de NOs en las raices de ambos cultivares alcanzaron la significacién estadistica a partir del

estado 706 de la escala BBCH de desarrollo del fruto. En el estado fenoldgico 709, cuando se detectd el
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segundo maximo en ambos cultivares como consecuencia del crecimiento del fruto, las raices del cv. Piera
tenfan una concentracién superior en 569.9 pg g ms a las del cv. Algerie (Fig. 5.11 A). El efecto del fruto
alcanzd, por tanto, a las raices que, por un lado, redujeron su absorcidn de nitratos, como indica el
descenso de su concentracion durante el periodo de crecimiento del fruto, y, por otra, alteraron la
actividad del enzima responsable de reducirlos a amonio, como muestra la acumulacidn de éste en la fase
final de su crecimiento (Fig. 5.11 A).

La evolucién del contenido en amonio en las raices de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ fue idéntica hasta que sus
frutos cambiaron de color, disminuyendo progresivamente con su crecimiento hasta valores minimos de
108.7 pg g* ms y 30.4 ug g ms, respectivamente, cuando éstos alcanzaron su tamafio final, aumentando
posteriormente, al inicio del cambio de color, hasta 300 ug g ms y 200 ug g* ms, aproximadamente. En el
momento de la maduracidn (estado 809 BBCH), mientras en los primeros la concentracién disminuyd en
80.7 ug g™ ms, en los segundos aumentd en 35.6 mg g 'ms, igualdndose practicamente (Fig. 5.11 B). A partir
de este momento, y hasta el final del crecimiento vegetativo, la concentracién de amonio en la raices del
cv. Algerie se mantuvo prdcticamente constante, a diferencia de la del cv. Piera que aumenté hasta
duplicarse en pleno desarrollo de los brotes, para reducirse practicamente a la mitad, 45 dias mas tarde con
la parada estival (Fig. 5.11 B).

La acumulacién de nitratos detectada en las raices de ambos cultivares en el estado fenoldgico 709 de la
escala BBCH y su posterior descenso se corresponde estequiometricamente con el descenso en la
concentracidn de iones amonio en estado 709 BBCH y su incremento posterior en el estado fenolégico 801
(Fig 5.11). Es de destacar la importancia cuantitativa del ién nitrato frente al amonio en las raices. Asi,
mientras la concentracién de los primeros alcanzé valores méaximos entre 1600 y 1800 pg g™ ms, la de los

segundos apenas superd los 800 pg g™* ms.
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Fig. 5.11.- Evolucién de la concentracion de las fracciones nitrogenadas, N-NOs (A) y N-NH," (B), en las raices de drboles
adultos de nispero japonés cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’ a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras
verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH.
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La evolucion de la concentracidon de nitréogeno proteico en las raices de estos mismos arboles también
estuvo marcadamente influida por la presencia de sus frutos, que vieron significativamente reducida su
concentracion mientras crecian. Aunque este comportamiento se presentd de manera generalizada en los
dos cultivares estudiados, en el ‘Piera’ este descenso se prolongé hasta que sus frutos completaron el
crecimiento (estado fenoldgico 709 de la escala BBCH), mientras que en el cv. Algerie se anticipé al estado
fenoldgico 706 de la misma escala, y fue significativamente mas pronunciado (Fig. 5.12). Posteriormente, al
finalizar el crecimiento de los frutos, las raices del primero aumentaron significativamente su concentracién
en un 60% hasta igualarse practicamente con la del segundo. Con el cambio de color de los frutos,
Unicamente el cv. Piera aumenté significativamente la concentracion de nitrégeno proteico en sus raices,
hasta en un 34.5%, que posteriormente con su maduracion, continud hasta alcanzar el maximo con 14.8 mg
g' ms (Fig. 5.12). Aunque las raices del cv. Algerie también aumentaron la concentracién de esta fraccion
nitrogenada cuando maduraron sus frutos, ésta fue significativamente inferior, hasta 3.8 mg g™ ms menos,
que la del cv. Piera que siempre fue superior en todos los estados fenoldgicos estudiados (Fig. 5.12). Tras la
recoleccion de los frutos y en pleno desarrollo de los brotes, la concentracién de nitrégeno proteico en las
raices de ambos cultivares descendié progresivamente hasta que el crecimiento se detuvo como
consecuencia de la parada estival. Pero mientras la concentracién en el cv. Piera apenas descendié un 10%
respecto a su valor inicial, la del cv. Algerie fue un 35% mas baja (Fig. 5.12). Es de destacar la importancia
cuantitativa de esta fraccidn nitrogenada respecto del resto de las estudiadas. Asi, mientras en ésta se
alcanzaron valores méaximos de 14800 ug g ms, en la de nitratos y amonio nunca se superaron los 1700 y
800 pg g™ ms, respectivamente. El contenido en esta fraccién de las raices, como ocurrié con las hojas (ver
Fig. 2.37), también representd entre el 95% y 98% del nitrégeno total, y aunque su concentracién, por
tanto, apenas estuvo cuantitativamente influida por la del resto de las fracciones nitrogenadas, el

metabolismo de éstas si.
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La presencia de los frutos en el drbol alteré6 marcadamente el crecimiento (ver Figs. 5.1 y 5.2) y la
actividad de sus raices y, como consecuencia de ello, la absorcién y el transporte de las fracciones
nitrogenadas a la copa. De este modo, la concentracidon de nitratos en las raices y en el xilema del cv.
Algerie siguid, paralelamente y de manera sincronizada, el mismo perfil en su evolucién a lo largo de su
ciclo vegetativo. Esto es, un descenso generalizado en ambos drganos, durante el periodo de maximo
crecimiento de los frutos, seguido de un aumento significativo de la misma cuando éstos alcanzaron su
tamafio final, para descender nuevamente desde que cambiaron de color y hasta el final del ciclo estudiado
(Fig. 5.13 A). La marcada reduccién de los nitratos registrada en las raices del cv. Algerie entre los estados
fenoldgicos 703 y 704 de la escala BBCH, afecté directamente a la del xilema que se redujo hasta en un
70.4%, alcanzando de esta forma su valor mds bajo. EI minimo contenido de esta fracciéon nitrogenada en
las raices se alcanzé mas tarde, cuando los frutos ya tenian el 60% de su tamario final, a pesar de ello, éstas
tuvieron significativamente mds nitratos (194.4 ug g™ ms) que su correspondiente xilema (5.1 pg g™ ms).
Cuando los frutos completaron su crecimiento, estado fenoldgico 709 de la escala BBCH, la acumulacién de
nitratos detectada en las raices del cv. Algerie, provocd un aumento significativo de éstos en su xilema
hasta valores maximos de 15.5 pg g ms (Fig. 5.13 A). Con el cambio de color de éstos, la concentracién
radicular de nitratos disminuyd hasta un 33.5% vy, con ello, el transporte de los mismos hacia la parte aérea
del arbol que se mantuvo practicamente estable hasta que maduraron. El flujo de estos iones hacia los
nuevo brotes en desarrollo también disminuyd, hasta 4.2 pg g* ms, cuando detuvieron su crecimiento con
la llegada de la parada estival (Fig. 5.13 A).

La evolucién de amonio en las raices y en el xilema de estos mismos arboles también mostré un descenso
generalizado de la concentracidon durante el periodo de crecimiento de los frutos. Este efecto también
alcanzé al transporte de esta fraccién nitrogenada hacia la parte aérea del arbol, que se vio
significativamente reducida entre un 53% y 56.9% cuando los frutos estaban cerca de alcanzar su tamafio
final, esto es, entre los estados fenoldgicos 706 y 709 de la escala BBCH (Fig. 5.13 B). Con el cambio de color
de éstos (estado 801 BBCH), las raices del cv. Algerie retomaron su actividad y el flujo de iones amonio por
el xilema hacia la copa del drbol aumenté hasta 90.4 pg g* ms, y mas tarde, con la maduracién de éstos
(estado 809 BBCH) o en pleno crecimiento de los brotes (estado 325 BBCH), alcanzé los 134.5 y 212 pg g™
ms, respectivamente (Fig. 5.13 B). Las altas temperaturas, propias del verano, registradas durante el estado
fenoldgico 339 de la escala BBCH, detuvieron temporalmente el crecimiento de estos brotes, por lo que la
concentracion amoniacal en el xilema de estos arboles se redujo de nuevo, hasta igualarse practicamente

con la que tenian en el momento de la maduracion de sus frutos (Fig. 5.13 B).

161



N-NO; (pg/g ms) xilema

20 mmmm Xilema == Raices [~ 2000 B 200 - I Xilema == Raices - 800
18 - - 1800
16 - - 1600 ©
14 - 1400 & E
12 1200 5 =
£ £
10 - - 1000 w
® ®
8 | - 80 X E
6 - - 600 O =
z z
4 r400 z 2
2 200
0 - =0
703 704 706 709 801 809 325 339 703 704 706 709 801 809 325 339
DESARROLLO DEL FRUTO | | DES.VEGET | | DESARROLLO DEL FRUTO | | DES.VEGET

N-NH,* (ug/g ms) raiz

Fig. 5.13.- Evolucion de la concentracién de las fracciones nitrogenadas N-NO3 (A) y N-NH,'(B), en las raices de drboles adultos y en
el xilema de sus brotes mixtos en el nispero japonés cv. Algerie a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de 5 drboles.
Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH.

En coherencia con ello, la evolucién del contenido en nitrégeno proteico en las raices y en el xilema del
cv. Algerie mostrd una tendencia complementaria a la del resto de las fracciones nitrogenadas. Esto es, un
descenso significativo de esta concentracién en ambos érganos durante el periodo de mdximo crecimiento
de sus frutos, seguido del aumento progresivo de ésta en las etapas proximas a su cambio de color y
maduracidn, para descender ligeramente mas tarde con el crecimiento de los nuevos brotes (Fig. 5.14). Al
igual que con los nitratos y el amonio, el transporte de nitrégeno proteico hacia la parte aérea del arbol,
estuvo fuertemente condicionado por balance de esta fraccidon en sus raices. Por ello, la reduccion
significativa de su concentracién en las raices del cv. Algerie, hasta 6.3 mg g ms, en el estado fenoldgico
706 de la escala BBCH, provocd una reduccién de la misma en el xilema hasta de un 28.2% y 33.3%, en los 2

estados fenoldgicos inmediatamente mas préximos (Fig. 5.14).
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El comportamiento del cv. Piera fue practicamente el mismo, y las diferencias encontradas en la
evolucidn de estas fracciones nitrogenadas se atribuyeron fundamentalmente a las diferentes generaciones
que coexistian en el arbol. Asi, por ejemplo, mientras la concentracidn de nitratos en las raices del arbol,
cuando la mayoria de sus frutos tenfan el 30% del tamafio final, era de 1438.2 ug g* ms, el transporte de
esta fraccidn nitrogenada hacia éstos o hacia aquellos de otras generaciones que ya habian cambiado de
color erade 8.8 ug g msy 5.1 ug g ms (circulo rojo), respectivamente (Fig. 5.15 A). El estado de desarrollo
de los frutos condiciond, por tanto, la movilizacién de los nitratos desde las raices hacia la parte aérea del
arbol.

Algo parecido ocurrié con el amonio que también vio modificada su concentracidn en el xilema por efecto
del fruto. En este caso, ante la misma concentracién amoniacal de las raices del cv. Piera (771.7 ug g™* ms),
cuando la mayoria de sus frutos estaban en el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH, la de su
correspondiente xilema fue un 12.2% inferior a la del xilema de los brotes cuyos frutos, de otras
generaciones, ya habian cambiado de color, es decir, aquellos que estaban en el estado 801 BBCH (circulo
rojo; Fig. 5.15 B). Sin embargo, el transporte amoniacal hacia los frutos, cuando la mayoria de éstos estaban
cambiando de color (estado 801 BBCH), fue significativamente inferior (94.5 ug g™ ms) a cuando solo existia
una pequefia proporcién de frutos, de otras generaciones, cambiando de color (182.1 pg g ms; circulo
rojo) (Fig. 5.15 B). Debe destacarse que este efecto fue el contrario al encontrado para los nitratos, cuya
concentracién fue significativamente superior en el primer caso (11.7 pug g™ ms, estado 801 BBCH) que en el
segundo (5.1 pg g™ ms; circulo rojo) (Fig. 5.15 A).

Al igual que con el ‘Algerie’, la concentracion de nitrégeno proteico en las raices y en el xilema del cv.
Piera también se vio alterada por la presencia de los frutos, asi como por su estado de desarrollo. Asi, para
la misma concentracidon de nitréogeno proteico en sus raices, cuando la mayoria de los frutos del arbol
habian alcanzado el 30% de su tamario final y coexistian, a su vez, con una baja proporcidn de frutos de
otras generaciones que ya habian cambiado de color, la concentracién en el xilema de los primeros fue
significativamente inferior (2.9 mg g ms) que la de los segundos (4.6 mg g™ ms) (Fig. 5.15 C). La presencia
simultanea de varias generaciones de frutos, en diferentes estados del desarrollo en el cv. Piera, modificd,
por tanto, el reparto de las fracciones nitrogenadas en el mismo. Solamente la concentracidn de nitrégeno

proteico en el xilema entre los estados fenoldgicos 703 y 801 BBCH se mantuvo constante(Fig. 5.15 C).
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Fig. 5.15.- Evolucién de la concentracion de las fracciones
nitrogenadas N-NO; (A), N-NH, (B) y N proteico (C), en las
raices de drboles adultos y en el xilema de sus brotes mixtos
en el nispero japonés cv. Piera a lo largo del ciclo vegetativo.
Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales
indican el ES. El eje de abscisas representa los estados
fenoldgicos segun la escala BBCH. El circulo rojo indica la
concentracion en el xilema de los brotes con frutos de otra
generacion en estado fenoldgico 801 de la escala BBC y,
coincidentes con la mayoritaria de los frutos del drbol en el
estado 703 BBCH.En este caso la barra de ES es mds pequefia
que el simbolo

La evolucion de la concentracion del idn amonio en el floema de un brote con frutos demostrd, en ambos

cultivares, un descenso progresivo con el desarrollo del fruto hasta alcanzar valores minimos a partir del

momento del cambio de color del fruto, que persistieron durante su maduracién (Fig. 5.16).
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Superada la maduracién, la concentracién de N-NH," se incrementd con el desarrollo vegetativo hasta
alcanzar valores 6 veces superiores en el cv. Algerie y 4 veces superiores en el cv. Piera. Posteriormente
descendid, pero de un modo mas pronunciado y alcanzando valores significativamente inferiores en el
primero y similares a los de la maduracién (Fig. 5.16). La existencia de generaciones posteriores de frutos
en desarrollo en el cv. Piera pueden explicar su descenso menos pronunciado, poniendo de manifiesto, una
vez mas, la mayor demanda a las hojas por parte de los frutos frente a los brotes en crecimiento.

Es de destacar que en el cv. Piera cuando la mayoria de los frutos del arbol se encontraban iniciando su
crecimiento (estado 703 de la escala BBCH) y la concentracién de N-NH,* en el floema de los brotes que
soportaban dichos frutos era préxima a 150 pg g* ms, en el floema de los brotes con frutos de otras
generaciones que estaban iniciando su cambio de color (estado 801 BBCH) su concentracion era proxima a
60 pg g ms y similar a la que los frutos que iniciaban el crecimiento alcanzarian al llegar al mismo estado
fisioldgico (Fig. 5.16).

El comportamiento de arboles jévenes de los cvs. ‘Piera’ y ‘Algerie’ en el transporte de iones nitrato y
amonio hacia sus frutos en desarrollo (Fig. 5.17) fue idéntico al de los arboles adultos (Figs. 5.13 y 5.15).
También en ellos el desarrollo del fruto alterd la actividad de sus raices. Asi, en el periodo de maximo
crecimiento del fruto, cuando alcanzé los estados fenoldgicos 706 y 709 de la escala BBCH, la concentracién
de nitratos en la raiz del cv. Algerie fue méxima, con valores en promedio de 317.8 ug g™* ms, mientras que
la de amonio fue minima, alrededor de 50 pg g™ ms. Como consecuencia de ello, la primera aumenté en el
xilema de estos arboles en un 62.2% al mismo tiempo que se reducia la segunda en un 32% (Fig. 5.17 A).
Con la maduracion de los frutos (estado 809 BBCH) las raices retomaron su actividad y la concentracion de
nitratos se redujo significativamente hasta 80.1 pg g ms coincidiendo, de esta forma, con el aumento del
ion amonio hasta 67.4 ug g* ms (Fig. 5.17 A). Esta respuesta modificé el transporte de estas fracciones
nitrogenadas hacia la copa, de manera que en el xilema se encontré un 50.2% mas de amonio y un 29.7%
menos de nitratos (Fig. 5.17 A). Con el crecimiento vegetativo, la raiz mantuvo practicamente constante su
concentracion de N-NOs’, con valores superiores a 70 pg g'1 ms, mientras la de N-NH," aumentaba 3.5
veces, hasta valores del orden de 275 pg g™ ms; esta acumulacién se correspondié con el descenso de su
concentracién en el xilema que paso de valores préximos a 215 pg g™ ms a valores ligeramente superiores a
70 pg g' ms (Fig. 5.17 A). Los combios en la concentracién de N-NO; en el xilema con el desarrollo
vegetativo apenas fueron perceptibles.

El comportamiento del cv. Piera fue practicamente el mismo, si bien las raices de éste alcanzaron valores
maximos de nitratos y minimos de amonio, un 17.2% y un 19.4% inferiores, respectivamente, a los del cv.

Algerie en los mismos estados fenoldgicos (Fig. 5.17 B). Estas diferencias en las raices afectaron su
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transporte, y la concentracion en el xilema de los arboles del cv. Piera fue 12.3 pg g msy 0.8 pug g* ms

inferior en iones amonio y nitrato, respectivamente, que el cv. Algerie (Fig. 5.17B).

Es de destacar las diferencias notables detectadas en las concentraciones de estos metabolitos en arboles

adultos y arboles jévenes. Diferencias en el tamafo del sistema radicular y del volumen de copa, en el

numero de frutos en desarrollo (limitado en los segundos a no mas de 20 por arbol frente a mas de 450 en

los primeros) y el propio cultivo (fertilizacidn, suelo, etc.) son responsables de ello.
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Fig. 5.17.- Evolucién de la concentracion de las fracciones nitrogenadas N-NO3"y N-NH," en las raices de drboles jévenes y en
el xilema de sus brotes mixtos en el nispero japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es

la media de 5 drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la
escala BBCH.

La concentracién de nitrégeno proteico de los diferentes drganos del drbol también se vio modificada por

la presencia de sus frutos durante las etapas finales de su crecimiento, esto es, entre los estados

fenolégicos 706 y 709 de la escala BBCH. En la Fig. 5.18 se presenta el reparto porcentual de la fraccion N-

proteico en los diferentes érganos de un arbol del cv. Algerie cuando el fruto se encontraba en ambos

estados

fenoldgicos.

Las

hojas

fueron

las

que mayor

concentracion de éste presentaron,

independientemente del estado de desarrollo de sus frutos, con un 25% y un 32% del N-proteico total del

arbol en los estados fenoldgicos 706 y 709, respectivamente, seguidas muy de cerca por las raices, que

representaron el 24% y el 29% en promedio del nitrégeno proteico total, respectivamente. No obstante, el

contenido foliar de éste cuando los frutos tenian el 60% de su tamafio final fue mayor (10.5 mg g ms) que

cuando practicamente lo habian completado (8.9 mg g™ ms) pero sin llegar a la significacién estadistica. Las

raices de los primeros también tuvieron mayor concentracion de esta fraccidon nitrogenada que los
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segundos, 10.1 y 7.8 mg g ms, respectivamente, aunque en este caso, estas diferencias sf alcanzaron la
significacion estadistica (Fig. 5.18). En coherencia con ello, su transporte desde las raices, es decir, la
concentracién en el xilema, también fue superior en los primeros (2.8 mg g™ ms) que en los segundos (1.9
mg g ms), aunque éstas sélo representaran, en ambos casos, el 7% del nitrégeno total del arbol (Fig. 5.18).
La concentracién en el floema y en los tejidos de la panicula con frutos en estado fenoldgico 706 de la
escala BBCH también fue superior a la analizada cuando éstos alcanzaron el estado 709 BBCH. Asi, la
concentracién de nitrégeno proteico en los primeros fue de 3.4 y 5.8 mg g™ ms, respectivamente, mientras
en los segundos fue de 2.5 mg g ms en ambos érganos. Como consecuencia de ello, los frutos del cv.
Algerie en estado fenolégico 706 de la escala BBCH, presentaron un 8% mas de esta fraccion nitrogenada
gue cuando éstos alcanzaron el estado 709 de la misma escala, lo que en términos absolutos significa

valores de 9.4y 3.9 mg g™* ms, respectivamente.

Nproteico (42 mg g** ms) Nproteico (27.5 mg g1 ms)

M RAICES
W RAICES
W HOJAS
W HOJAS
= FLOEMA
® FLOEMA
FRUTOS
FRUTOS
M PANICULA
W PANICULA
XILEMA
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Fig. 5.18.- Influencia del estado de desarrollo de los frutos 706 (A) y 709 (B) de la escala BBCH en la distribucion del nitrogeno
proteico en los diferentes drganos de un drbol joven de nispero japonés cv. Algerie. Cada valor es la media de 4 drboles. El valor
indicado en cada drgano representa su concentracion de nitrégeno proteico y el porcentaje que ésta representa sobre el total del
drbol.

En el cv. Piera, el reparto del nitrégeno proteico entre érganos fue muy similar al del cv. Algerie. Su
concentracion en todos los érganos analizados también fue superior en el estado fenoldgico 706 que en el
709 de la escala BBCH, excepto el de las hojas que fue un 13% superior en los segundos. El contenido mas
elevado también se encontrd en las hojas y en las raices de estos arboles, aunque con pequeiias variaciones
cuantitativas que, al igual que con los darboles adultos, se atribuyeron al solape de generaciones en

diferentes estados fenoldgicos (Fig.5.19).
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Fig. 5.19.- Influencia del estado de desarrollo de los frutos, 706 (A) y 709 (B) de la escala BBCH, en la distribucién del nitrégeno
proteico en los diferentes 6rganos de un drbol joven de nispero japonés cv. Piera. Cada valor es la media de 4 drboles. El valor
indicado en cada érgano representa su concentracion de nitrégeno proteico y el porcentaje que ésta representa sobre el total del
drbol.

El balance hormonal en los diferentes drganos del arbol también se vio alterado por la presencia de los
frutos en el arbol. Asi, la concentraciéon de AIA en las raices y en el xilema del cv. Algerie, descendid
progresivamente a lo largo del periodo de crecimiento de los frutos de manera paralela, hasta valores
minimos de 46.8 y 38.5 ng g' ms, respectivamente, cuando éstos habfan alcanzado practicamente su
tamanio final (estado 709 BBCH) (Fig. 5.20). Con el cambio de color de los frutos (estado 801 BBCH) esta
auxina aumento significativamente en ambos érganos, hasta valores, proximos entre si, de 65.9y 61.9 ng g
! ms en cada caso (Fig. 5.20 A). A partir de este momento y hasta que éstos maduraron, la evolucién del AIA
en las raices y en el xilema de este arbol fue completamente divergente. Mientras en las primeras siguié
aumentando ligeramente su concentracidon para luego descender suavemente, en el segundo se redujo
hasta en un 14.9% para luego aumentar suavemente. En pleno desarrollo de los brotes (estado 325 BBCH),
las diferencias en el contenido de esta hormona en las raices y en el xilema desaparecieron (Fig. 5.20 A). El
solape de sucesivas generaciones de frutos en el cv. Piera afecté al contenido de AIA de sus raices y de su
xilema que fue diferente al del cv. Algerie. Asi, cuando la mayoria de los frutos de ambos ya habian
alcanzado el 30% de su tamaiio final, es decir, en el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH, las raices y el
xilema del cv. Algerie tuvieron mayor contenido auxinico, 92.7 y 68.3 ng g ms, respectivamente, que los
correspondientes al cv. Piera que fueron 72.9 y 59.4 ng g™ ms. Ademas, la presencia simultdnea en el cv.
Piera de algunos de sus frutos en el estado fenoldgico 801 de la escala BBCH, hizo que, para el mismo

contenido radicular de AIA, el del xilema de los brotes con los frutos en dicho estado fenoldgico fuera un
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14.7% menor que el mismo en el estado fenoldgico 703 BBCH. Ademas éste también fue menor (50.7 ng g™

ms) que el del xilema del cv. Algerie en el mismo estado fenolégico (61.9 ng g ms) (Fig. 5.20 A). También
en estados fenoldgicos mas avanzados se encontraron diferencias en el balance hormonal de ambos
cultivares. Asi, cuando la mayoria de sus frutos habian alcanzado el estado fenoldgico 706 de la escala
BBCH, el contenido radicular del cv. Piera en AIA fue ligeramente inferior (72.8 ng g ms) que el del cv.
Algerie (78.9 ng g™ ms). Sin embargo, el efecto contrario se detectd en el xilema de estos &rboles que fue
un 18.1% superior en los primeros (Fig. 5.20 A).

La evolucién de esta hormona en el floema y en los frutos del ‘Algerie’ fue practicamente idéntica. Asi, la
concentracion de ésta descendid progresivamente y de manera sincronizada en ambos 6rganos durante el
crecimiento de los frutos, hasta valores minimos cuando éstos alcanzaron, practicamente, su tamafio final.
Con el cambio de color de los mismos y hasta que completaron su maduraciéon aumentd, por término
medio, en el floema de estos arboles un 33.3% y, como consecuencia, también lo hizo en sus frutos en un
9.9% (Fig. 5.20 B). Tras su recoleccion, en pleno desarrollo de los brotes, la concentracion de AIA en el
floema de los brotes mixtos del cv. Algerie apenas se alteré con valores de 66.4 ng g* ms. El contenido
auxinico en los frutos del ‘Algerie’ fue, durante todo el periodo estudiado, significativamente superior a del
floema de sus brotes reproductivos. Es de destacar, por tanto, la importancia cuantitativa de los primeros
cuyos valores oscilaron entre 167.6 y 120.0 ng g™ ms, frente a los segundos que apenas superaron los 70
ng g* ms. El analisis de esta auxina en el floema y en los frutos del cv. Piera, en estados fenoldgicos
puntuales, mostré diferencias cuantitativas respecto del cv. Algerie. En efecto, cuando la mayoria de los
frutos de ambos cultivares estaban en el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH, el floema del primero
tenian mas AlA, 47.4 ng g* ms que el del segundo, 43.1 ng g* ms. No obstante, la presencia simultanea de
una parte de los frutos del cv. Piera en estados del desarrollo mas avanzados, concretamente en el 801 de
la escala BBCH no alterd su contenido respecto de los que estaban en el estado 703 BBCH. La comparacién
con frutos del cv. Algerie del mismo estado fenoldgico tampoco revelé diferencias significativas entre ellos.
Pero, la presencia de diversas generaciones con diferentes estados del desarrollo en el cv. Piera si influyé
en el contenido floematico de esta hormona. Asi, el floema de los brotes con frutos en estado fenoldgico
801 presentd un 16.3% menos de AIA que el de los brotes con frutos en estados mas precoces del
desarrollo, esto es, en el 703 BBCH, con los que coexistian. La comparacion con el cv. Algerie para el mismo
estado fenoldgico de los frutos apenas mostrd diferencias en el contenido de esta hormona (Fig. 5.20 B). En
estados fenoldgicos posteriores también se encontraron diferencias en el balance hormonal de ambos
cultivares. Asi, cuando la mayoria de sus frutos habian alcanzado el 60% de su tamafio final, el contenido
floemético del cv. Piera en AIA fue ligeramente superior (57.9 ng g ms) al del cv. Algerie (52.5 ng g” ms)
(Fig. 5.20 B). Como consecuencia de ello, los frutos de los primeros tuvieron un 15% mdas de esta hormona

que los de los segundos.

169



100 - veOe Raices Xilerna A 200 - —— Floema ss O s Fruto B
90 | O--"-'Q. 180 o
160 | O
= 80 - 5 _ "'.,O
E 20 | [ ) ™ g 140 o,..o._o.o
b0 . T 120
= . R
= 60 . £ 100 -
< . >
< 50 | “ -4 80 N R
60 - e
40 -
40 -
30 20
703 704 706 709 801 809 325 703 704 706709 801 809 325
DESARROLLO DEL FRUTO | | DESVEGET | | besarrouopeLrruTO | | DES. VEGET

Fig. 5.20.- Evolucion de la concentracion de AIA en las raices y en xilema (A) y en el floema y en los frutos (B) del nispero japonés cv.
Algerie a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales del ES son mds pequefias que los
simbolos. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. El circulo y el rombo de color verde indican la
concentracion de AIA en los correspondientes drganos del cv. Piera en el estado fenoldgico representado. El circulo y el rombo de
color naranja indican lo mismo pero para frutos del cv. Piera en el estado fenoldgico 801 de la escala BBCH.

El crecimiento de los frutos también alterd el balance de ABA en las raices y en el xilema de los arboles. Su
evolucidn en el cv. Algerie revelé un incremento progresivo de su concentracidn en los dos érganos hasta
que sus frutos lalcanzaron el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH. A partir de este momento y hasta
que éstos cambiaron de color el comportamiento entre ambos fue completamente divergente. Mientras las
raices disminuyeron significativamente su concentracidon de ABA hasta en un 24.5%, el xilema lo aumentd
en un 12.8% (Fig. 5.21 A). Con la maduracién de los frutos las raices reestablecieron su concentracién hasta
igualarse, practicamente, con la que tenian en el estado fenolégico 706 de la escala BBCH. Ambos 6rganos
alcanzaron en este momento sus valores maximos, con concentraciones de 150.2 y 96.6 ng g ms en las
raices y en el xilema, respectivamente (Fig. 5.21). Tras la recoleccién, en pleno desarrollo de los brotes, la
concentracion de ABA en las raices se mantuvo practicamente estable mientras que su transporte desde
éstas hacia la copa se redujo significativamente hasta en un 38.9% (Fig. 5.21 A). El andlisis puntual de esta
hormona en estos mismos dérganos del cv. Piera reveld diferencias importantes en su concentracion al
compararlos con los del cv. Algerie. En efecto, cuando la mayoria de los frutos de ambos cultivares
alcanzaron el estado fenoldgico 703 de la escala BBCH, las raices del primero tuvieron significativamente
mayor concentracién de ABA (103.9 ng g™ ms; circulo verde) que las de los segundos (43.4 ng g™ ms). Este
marcado incremento de ABA en las raices del cv. Piera no se encontrd en su xilema que, por el contrario,
fue similar al del ‘Algerie’. La presencia al mismo tiempo en el drbol de frutos en estados mas avanzados de

su desarrollo, en el 801 de la escala BBCH, tampoco modificd su transporte hacia éstos (Fig. 5.21 A).

170




La evolucién de ABA en el floema y en los frutos del cv. Algerie fue idéntica. Aumentd espectacularmente
en ambos érganos durante las primeras fases del crecimiento del fruto, hasta valores maximos en éstos de
65.4 ng g* ms, cuando habfan alcanzado el 40% de su tamafio final, y de 51.8 ng g* ms en su
correspondiente floema. En los periodos de maximo crecimiento de los frutos, es decir, hasta que
alcanzaron practicamente su tamafo final (estado 709 BBCH), su concentracion de ABA se redujo
significativamente hasta en un 40%. En coherencia con ello y, de manera paralela, la de su floema también
disminuyo hasta valores practicamente similares a los de sus frutos (Fig. 5.21 B). Con el cambio de color y,
hasta que éstos completaron su maduraciéon, la concentracion de esta hormona en ambos drganos
aumentod de nuevo hasta alcanzar practicamente los mismos valores que en el estado fenoldgico 704. Tras
la recoleccion y, con ello la eliminacién de los frutos, el nivel de ABA en el floema durante el crecimiento de
sus brotes descendié significativamente hasta un 40%, igualdandose con su valor inicial (Fig. 5.21 B). El
contenido de éste en el floema y en los frutos del cv. Piera también se vio afectado por el estado de
desarrollo de éstos, sindo tanto mayor cuanto mds avanzado era en su desarrollo. Asi, la concentracién de
ABA en ambos érganos, en el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH, fue superior, 41.1y 48.5 ng g ms,
respectivamente, que en el 703 de la misma escala que fue, en cada caso, 30.9 y 43.6 ng g* ms. La
presencia de algunos frutos del cv. Piera cambiando de color, al mismo tiempo que la mayoria de ellos aun
tenian el 30% de su tamafio final, provocé diferencias cuantitativas importantes en el nivel su nivel de ABA.
Asi, el floema y los frutos del estado fenoldgico 801 de la escala BBCH, tuvieron un 34.8% y 76.7% mas de

ABA, respectivamente, que los del estado 703 (Fig. 5.21B).
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Fig. 5.21.- Evolucion de la concentracion de ABA en las raices y en xilema (A) y en el floema'y en los frutos (B) del nispero japonés
cv. Algerie a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales del ES son mds pequeiias que los
simbolos. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. El circulo y el rombo de color verde indican la
concentracion de AIA en los correspondientes drganos del cv. Piera en el mismo estado fenoldgico representado. El circulo y el
rombo de color naranja indican lo mismo pero para frutos del cv. Piera en el estado fenolégico 801 de la escala BBCH.
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El fruto también alteré el nivel de zeatina en las raices y en el xilema del cv. Algerie. En ambos drganos vy, de
manera sincronizada, la concentracién de ésta se redujo progresivamente a lo largo del crecimiento del
fruto hasta valores minimos de 40.6 y 35.3 ng g ms en las raices y en el xilema, respectivamente, en el
estado fenoldgico 709 de la escala BBCH (Fig. 5.22). Esta reduccidn, sin embargo, en general afecté mas a
las primeras que disminuyeron su concentracién un 70%, mientras que en el xilema la reduccién fue del
54% mas que el segundo (Fig. 5.22 A). Con el cambio de color de los frutos y hasta que éstos completaron
su maduracidn, el contenido de esta citoquinina aumenté espectacularmente en las raices y en el xilema,
de manera casi coincidente, hasta 79.9 y 66.5 ng g ms, respectivamente. A partir de este momento v,
hasta el final del periodo estudiado, ésta se mantuvo practicamente constante en ambos 6rganos (Fig. 5.22
A). Los andlisis puntuales de zeatina, en las raices y en xilema del cv. Piera, durante los estados fenoldgicos
703 y 706 de la escala BBCH, mostraron diferencias cuantitativas con las del cv. Algerie en estos mismos
estados. Asi, en el primero de ellos, la concentracién de esta hormona en las raices y en el xilema del cv.
Piera fue significativamente inferior, 72.6 y 60.2 ng g ms, respectivamente, que en el cv. Algerie que fue,
para los mismos 6rganos, 112.9 y 77.3 ng g ms (Fig. 5.22). Sin embargo, la presencia simultanea en el cv.
Piera de algunos de sus frutos cambiando de color, es decir, en el estado 801 BBCH, también mostré
diferencias cuantitativas en el transporte de esta hormona hacia las diferentes generaciones de frutos. En
efecto, para la misma concentracién radicular de ésta (72.6 ng g ms), el xilema de los brotes con sus frutos
en estado fenoldgico 703 de la escala BBCH presentd un 5% mas de esta citoquinina que el de aquelllos
cuyos frutos estaban en el estado 801 de la misma escala (Fig. 5.22 A). De la misma manera, cuando los
frutos de ambos cultivares alcanzaron el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH, la concentracion de esta
hormona en los dos 6rganos del cv. Piera fue ligeramente superior, con 6.8 y 1 ng g ms mds en sus raices y
en su xilema, respectivamente, que la del cv. Algerie (Fig. 5.22 A).

La alteracién del balance hormonal de la raiz también afectd a la parte aérea del mismo. De este modo, la
evolucion de la concentracion de zeatina en el floema y en los frutos del cv. Algerie fue idéntica hasta que
éstos completaron su crecimiento, invirtiéndose completamente en el momento en que cambiaron de
color y hasta el final su maduracidn. Es decir, desde el estado fenoldgico 703 hasta el 709 de la escala BBCH,
hubo un descenso generalizado de la concentracién en ambos éganos, de manera mds acusada en los
frutos que la redujeron en un 22.9%, que en el floema que lo hizo en un 17.8% (Fig. 5.22 B). El cambio de
color de éstos, es decir, el estado fenoldgico 801 de la escala BBCH, supuso un punto de inflexion en la
evolucién de esta hormona en el floema, en el que aumenté en 12.1 ng g™ ms; en el fruto, por el contrario,
siguié disminuyendo hasta alcanzar su valor més bajo, 7.3 ng g* ms cuando completé la maduracién
(estado 809 BBCH) (Fig. 5.22). Tras su recolecciéon y con el desarrollo de los brotes, la concentracion

floemdtica de esta citoquinina se redujo ligeramente hasta igualar, practicamente, la que tenia en el
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momento en que sus frutos cambiaron de color (estado fenoldgico 801 de la escala BBCH) (Fig. 5.22 B). La
presencia simultanea en el cv. Piera, de frutos en diferentes estados de su desarrollo, también afectd
significativamente al nivel de zeatina de estos frutos y del floema de sus correspondientes brotes. Asi, el
floema de los brotes que tenian sus frutos en el estado fendlogico 703 de la escala BBCH tuvo un 13.6%
menos de zeatina que el del cv. Algerie en este mismo estado fenoldgico. Como consecuencia de ello, el
nivel de esta hormona en los frutos del primero fue significativamente menor (84.2 ng g ms) que en los del
segundo (93.5 ng g ms). La acumulacién de algunos de los frutos del cv. ‘Piera en el estado fenoldgico
801, presentes en el arbol al mismo tiempo que la mayoria de ellos lo estaban en el 703, fue un 7.8%
inferior a la de estos ultimos (Fig. 75.22B). Sin embargo, a diferencia de lo observado en los frutos, el nivel
de esta hormona en el floema de los brotes, fue escasamente superior en el momento en que éstos
cambiaron de color (46 ng g ms) que cuando alcanzaron el 30% de su tamafio final (43 ng g* ms). Cuando
los frutos de ambos cultivares alcanzaron en su mayoria el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH, su nivel
de zeatina en los frutos del cv. Algerie fue un 11.8% superior a los del cv. Piera. Por el contrario y, de
manera similar a lo detectado anteriormente, el floema del cv. Algerie presenté 9.9 ng g ms menos de

ésta que el del cv. Piera (Fig. 5.22 B).
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Fig. 5.22.- Evolucién de la concentracion de Zeatina en las raices y en xilema (A) y en el floema y en los frutos (B) del nispero
japonés cv. Algerie a lo largo del ciclo vegetativo. Cada valor es la media de 5 drboles. Las barras verticales del ES son mds pequefias
que los simbolos. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH. El circulo y el rombo de color verde
indican la concentracion de AIA en los correspondientes drganos del cv. Piera en el mismo estado fenoldgico representado. El circulo
y el rombo de color naranja indican lo mismo pero para frutos del cv. Piera en el estado fenoldgico 801 de la escala BBCH.
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El balance hormonal en los arboles jovenes del cv. Algerie y del cv. Piera también se vio alterado por el
crecimiento del fruto, como los demuestran los anadlisis de AIA, ABA y Zeatina. Las raices de ambos
cultivares redujeron significativamente su concentracién de AIA hasta sus valores mas bajos en el momento
en que sus frutos completaron practicamente su crecimiento, esto es, en el estado fenoldgico 709 de la
escala BBCH. La magnitud de esta respuesta dependié del cultivar, siendo mas sensible el ‘Algerie’ que la
redujo mas del doble de lo que lo hizo el ‘Piera’ (Fig. 5.23). Como consecuencia de ello, el contenido de esta
hormona en el xilema de ambos cultivares también disminuyd hasta en un 13.2% en el cv. Algerie y un
20.3% en el cv. Piera, respectivamente. En este caso, la reduccion de la concentracién de esta auxina fue de
menor intensidad que la que registraron sus respectivas raices. Con la maduracion de los frutos de ambos
cultivares, la concentracion de AIA se recuperé hasta valores de 9.9y 20.4 ngg  msy, 2.2y 3 ng g* ms mas
en las raices y el xilema de los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’, respectivamente (Fig. 5.23). Las diferencias
encontradas en el comportamiento de ambos cultivares se relacionaron mas con la coexistencia de
generaciones de frutos en estados muy diferentes del desarrollo en el cv. Piera que con un efecto de
sensibilidad varietal. La mayor concentracion de AIA durante la maduracién en las raices que en el xilema

de éste, contrariamente a lo observado en el cv. Algerie, es una prueba de ello (Fig. 5.23).
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Fig. 5.23.- Evolucion de la concentracion de AIA en raices y xilema de los brotes reproductivos de drboles jovenes de nispero
japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracién. Cada valor es
la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH. Letras diferentes indican
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo érgano.
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El andlisis de esta hormona en la parte aérea de los arboles reflejo un descenso significativo de su
concentracion en el floema y en los frutos de ambos cultivares (Fig. 5.24), coincidente con el detectado en
sus raices y xilema (Figs. 5.23). Asi, los frutos del cv.” Algerie’ que, practicamente, habian completado su
crecimiento, presentaron menor concentracion de esta AIA (130 ng g ms) que aquellos que sélo habian
alcanzado el 60% de su tamafio final (169.9 ng g™ ms) (Fig. 5.24). Esta respuesta se repitié exactamente en
el cv. Piera, pero con concentraciones ligeramente mas altas, 182.2 y 133.4 ng g™* ms, respectivamente (Fig
5.24 B). En el momento de la maduracidn, el AIA aumenté de nuevo su concentracién un 29.5% y un 33.9%
en los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’, respectivamente. En coherencia con ello, el floema de estos arboles también la
redujo en el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH, aumentandola posteriormente con la maduracién de
sus frutos (Fig. 5.24). Esta reduccidn fue mas acusada en el cv. ‘Piera, en el que la concentracidén de AIA
pasé de 54.9 a 36.8 ng g™* ms (Fig. 5.24 B), que en el cv. Algerie, en el que la diferencia sélo fue de 9.8 ng g™
ms (Fig. 5.24 A). De la misma manera, el primero de ellos aumentd un 11.3% mds su concentracidn de AlA
que el segundo en el momento en que sus frutos alcanzaron el estado fenolégico 809 de la escala BBCH. Es
de destacar la importancia cuantitativa de esta hormona en el fruto frente al floema de sus brotes

. , . . -1 .
reproductivos. Asi, mientras en el primero se alcanzaron valores entre 130 y 200 ng g~ ms, en funcion del

cultivar y de su estado fenoldgico, en el segundo apenas se superaron los 75 ng g™ ms (Fig 5.24).
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Fig. 5.24.- Evolucidn de la concentracidn de AIA en frutos y floema de los brotes reproductivos de drboles jévenes de nispero
japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracién. Cada valor es
la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH. Letras diferentes indican
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo drgano.
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La concentracion mas baja de ABA en las raices y el xilema de ambos cultivares también se correspondid
con el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH, es decir, cuando sus frutos habian, practicamente,
finalizado su crecimiento. En este momento, la concentracién radicular de esta hormona en el cv. Algerie y
en el cv. Piera se habia reducido un 19.2% y 9.3%, respectivamente, respecto de la registrada en el estado
fenoldgico 706 (Fig. 5.25). Su concentracidn en el xilema siguié una pauta paralela y en el estado 709 BBCH
presentd 5.0 y 16.1 ng g* ms menos de ABA, para cada cultivar, respectivamente, que el que tenfa en el
estado fenoldgico anterior (706 BBCH). Es de destacar que esta reduccion fue mas acusada en las raices del
cv. Algerie que en las del cv. Piera, contrariamente a lo detectado en sus xilemas. De nuevo, la presencia
simultanea de varias generaciones de érganos reproductivos en diferentes estados fenoldgicos en el cv.
Piera son responsables de sus diferencias con el cv. Algerie. En cualquier caso, con la maduracién (estado
809 BBCH), el nivel de ABA en ambos cultivares aumenté en los dos érganos mencionados, alcanzando sus
valores maximos. Hasta un 32.6% y 25.9% lo incrementaron, respectivamente, las raices y el xilema del cv.
Algerie y, aproximadamente en la misma proporcién, pero con el orden invertido, lo hicieron los érganos
del cv. Piera, 24.4% y 34.7%, respectivamente (Fig. 5.25). Cabe destacar que la concentracidn de ABA en
estos 6rganos, y para ambos cultivares, fue mas baja en las etapas finales del crecimiento de los frutos que
en el momento de su maduracion. Asi, las raices y el xilema del cv. Algerie presentaron, antes de la
maduracién, valores promedio de 127.2 y 82.9 ng g ms, respectivamente, mientras que en el momento de
la maduracién la incrementaron hasta 168.6 y 108.5 ng g' ms en cada caso (Fig. 5.25 A). De la misma
manera vy, siguiendo el mismo orden, estos valores en el cv. Piera fueron, 111.9 y 82.9 ng g* ms en la

primera fase, y 140.8 y 114.4 ng g* ms, en la maduracién (Fig. 5.25 B).
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Fig. 5.25.- Evolucidn de la concentracion de ABA en raices y xilema de los brotes reproductivos de drboles jévenes de nispero
japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracion. Cada valor es
la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH. Letras diferentes indican
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo érgano.
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El balance hormonal en la parte aérea de los arboles también se vio alterado por el crecimiento de sus
frutos, asi como por los cambios que éstos provocaron en el balance de sus raices. Contrariamente a lo
observado en las raices de ambos cultivares, el nivel de ABA en sus frutos aumentdé hasta valores maximos
de 76.9 y 72 ng g ms, en los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’, respectivamente, en el momento en que éstos
completaron su crecimiento. En el momento de su maduracién éste descendié de nuevo en ambos
cultivares hasta igualarse, practicamente, con el que tenia en el estado fenoldgico 706 de la escala BBCH en
el caso del cv. Algerie o hasta valores inferiores (13.4%) en el cv. Piera (Fig. 5.26). Como consecuencia de
ello, la concentraciéon de ABA en el floema de estos arboles también varié en funcién del estado fenolégico
del fruto. Asi, mientras los frutos estaban creciendo su concentraciéon en el floema se mantuvo
practicamente constante, con valores promedio en torno a los 50.0 - 55 ng g ms en ambos cultivares. Sin
embargo, en el momento de su maduracion, esto es, en el estado fenoldgico 809 de la escala BBCH,

mientras en el cv. Algerie aumenté hasta 56.9 ng g* ms, en el cv. Piera disminuyd hasta 47 ng g™ ms (Fig.

5.26).
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Fig. 5.26.- Evolucicn de la concentracién de ABA en frutos y floema de los brotes reproductivos de drboles jévenes de nispero
japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracién. Cada valor es
la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH. Letras diferentes indican
diferencias significativas (P<0.05) para un mismo érgano.
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La concentracion de zeatina en las raices y el xilema de estos arboles también se vio modificado por el
estado de desarrollo de sus frutos. En este caso, al igual que con el resto de las hormonas estudiadas, los
valores minimos, 59.1 y 44.3 ng g* ms en el cv. Algerie y 60.9 y 56.7 ng g ms en el cv. Piera,
respectivamente, se consiguieron en el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH (Fig. 5.27). En ese
momento, las raices del primero habian reducido un 40.7% su concentracidn de zeatina, respecto a la que
tenian en el estado fenoldgico anterior, y un 45.6% las del segundo. Como consecuencia de ello, la
concentracion en el xilema también se redujo un 42.3% en el primero y apenas un 6.2% en el segundo. En
el momento de la maduracion, es decir, en el estado fenolégico 809 de la escala BBCH, esta citoquinina
aumenté en 11.6 y 13 ng g* ms su concentracién, en las raices y en el xilema del cv. Algerie,

respectivamente, mientras en el cv. Piera el aumento fue practicamente inapreciable(Fig. 5.27).
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Fig. 5.27.- Evolucion de la concentracion de zeatina en raices y xilema de los brotes reproductivos de drboles jévenes de
nispero japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracién. Cada
valor es la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Letras diferentes
indican diferencias significativas (P<0.05) para un mismo érgano.

Este efecto repercutié en el contenido de zeatina en el floema y en los frutos de estos arboles que, en
general, también alcanzaron sus valores mas bajos cuando éste Ultimo alcanzé el estado fenolégico 709 de
la escala BBCH, excepto en los frutos del cv. Piera. En ambos cultivares, ‘Algerie’ y ‘Piera’, a partir del
momento en que los frutos alcanzaron el 60% de su tamafio final y hasta que practicamente completaron
su crecimiento, la concentraciéon de esta citoquinina en el floema de los brotes reproductivos se redujo en
un 24.6% y 33.7%, respectivamente (Fig. 5.28). Como consecuencia de ello, el de sus respectivos frutos lo
hizo en un 37% y 23.3%, respectivamente. Estos porcentajes de reduccion, que alcanzaron valores muy
préximos entre ambos cultivares, afectaron de diferente manera a sus érganos. En el cv. Algerie, el

. . -1 ..
aumento de la concentracidn de zeatina en el floema en 27.4 ng g~ ms con la maduracidn del fruto (estado
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fenoldgico 809 de la escala BBCH), no consiguié aumentar la del fruto, que se mantuvo practicamente igual
que en el estado fenoldgico anterior (709 BBCH) (Fig. 5.28 A). Sin embargo, en el cv. Piera un incremento de
14.4 ng g ms en la concentracién del floema se vio acompafiado de un descenso en la de sus frutos de
13.5 ng g ms, llegando a igualarse la concentracién, practicamente, con la de los frutos del cv. Algerie en la
maduracién (Fig. 5.28 B). Resulta interesante destacar el descenso progresivo de la concentracién de esta
hormona en los frutos de ambos cultivares a medida que éstos se acercaron a su maduracion. En el floema,

sin embargo, este descenso sélo durd hasta que los frutos completaron su crecimiento (Fig. 5.28).
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Fig. 5.28.- Evolucion de la concentracion de zeatina en frutos y floema de los brotes reproductivos de drboles jovenes de
nispero japonés cvs. ‘Algerie’ (A) y ‘Piera’ (B) en las etapas finales del crecimiento del fruto y durante su maduracion.. Cada
valor es la media de 3 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH. Letras diferentes
indican diferencias significativas (P<0.05) para un mismo érgano.

El crecimiento del fruto, por tanto, alterd la concentracidn de AIA, ABA y Zeatina en los diferentes 6rganos
de darboles jovenes de nispero japonés, sobre todo cuando alcanzaron el estado fenoldgico 709 de la escala
BBCH, con una accion similar a la detectada en arboles adultos en cultivo (Figs. 5.20, 5.21 y 5.22). En las
figuras 5.29, 5.30 y 5.31 se presenta un resumen esquematico, para dicho estado fenoldgico, del reparto
porcentual de sus concentraciones en los diferentes tejidos del arbol. El 48% y el 44% del contenido total
de AIA en los arboles de los cvs. ‘Algerie’ y ‘Piera’, respectivamente, correspondié a sus frutos, seguido de
sus raices, con el 18% y 24%. Los valores mas bajos correspondieron a los drganos de transporte, esto es,

floema y xilema, con porcentajes entre el 12% y el 20% en ambos cultivares (Fig. 5.29).

179



AIA (272.8 ng g ms) AlA (301.3 ng g™ ms)

A B
M rajces M rajces
xilema xilema
[ ]
floema M floema
n
fruto W fruto

Fig. 5.29.- Distribucidn porcentual de la concentracion de AIA en los drganos de un drbol joven de nispero japonés
cv. Algerie (A) y cv. Piera (B) cuando el fruto completd el crecimiento (estado fenoldgico 709 de la escala BBCH).
Cada valor es la media de 3 drboles. El valor indicado en cada drgano representa el porcentaje que cada uno de ellos
representa sobre el total del drbol.

La distribucién de la concentracion de ABA y Zeatina en los dos cultivares siguid un comportamiento
practicamente idéntico. La mayor concentracion de ABA se encontrd en las raices, con un 35% de su
contenido total, seguido del xilema y de los frutos con el 23%-25% en promedio. El resto se detecto en el
floema (16%-18%) de los brotes reproductivos (Fig. 5.30). Valores similares presenté la Zeatina (Fig. 5.31).
La acumulacion porcentual de AlA en los frutos de ambos cultivares fue, aproximadamente, el doble que el
de las otras dos hormonas estudiadas (Figs. 5.29, 5.30 y 5.31). Por otro lado, la mayor concentracion de
estas hormonas en el xilema que en el floema de los dos cultivares, ‘Algerie’ y ‘Piera’, indica que el
transporte de éstas es mayoritariamente desde sus raices hacia la copa y que estd influido marcadamente
por el crecimiento de sus frutos. Asi lo refleja su reparto porcentual en los drganos sumidero y de
transporte de ambos cultivares, en el momento en que sus frutos ejercian su maxima accién sobre el

desarrollo de los érganos de la planta, es decir, en el estado 709 de la escala BBCH (Figs. 5.29, 5.30 y 5.31).
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Fig. 5.30.- Distribucion porcentual de la concentracion de ABA en los érganos de un drbo ljoven de nispero japonés cv. Algerie (A) y
cv. Piera (B) cuando el fruto completd el crecimiento (estado fenoldgico 709 de la escala BBCH)Cada valor es la media de 3 drboles.
El valor indicado en cada drgano representa el porcentaje que cada uno de ellos representa sobre el total del drbol
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Fig. 5.31.- Distribucion porcentual de la concentracion de zeatina en los érganos de un drbol joven de nispero japonés cv.
Algerie (A) y cv. Piera (B) cuando el fruto completé el crecimiento (estado fenoldgico 709 de la escala BBCH). Cada valor es
la media de 3 drboles. El valor indicado en cada drgano representa el porcentaje que cada uno de ellos representa sobre el
total del drbol.
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La comparacidn de arboles con frutos y sin frutos revela claramente esta accidn del fruto, mientras crece,
sobre el desarrollo de sus érganos y su concentracién hormonal. Asi, la presencia de todos los frutos en el
arbol hasta su recoleccidén alterdé su actividad radicular, en intensidad variable con el estado de su
desarrollo. En efecto, el nimero de puntos mitéticos de los tricloblastos de las raices jovenes de estos
arboles disminuyé significativamente cuando los frutos completaron su crecimiento en comparacién con
estados mas precoces de su desarrollo (estado 706 BBCH, por ejemplo) (Fig. 5.32). Cuando los frutos habian
alcanzado el 60% de su tamafio final, los puntos de proliferacién celular en los meristemos radiculares de
estos arboles eran, por término medio, 4.1 puntos mitéticos cm™, que se redujeron significativamente
hasta 1.0 puntos mitéticos cm™, en el momento en que el fruto completd su crecimiento (Fig. 5.32).
Posteriormente, con el cambio de color de los frutos, los meristemos radiculares reiniciaron ligeramente su
actividad, 1.7 puntos mitéticos cm?, que incrementaron mas tarde, con la maduracidn, hasta alcanzar 3.0
puntos mitéticos cm™. Ambos incrementos alcanzaron la significacion estadistica. Por el contrario, la
eliminacion de todos los frutos al inicio de su crecimiento, no modifico la actividad radicular de éstos
arboles evaluada por el nUmero de puntos mitdticos de los tricloblastos por unidad de longitud, que se
mantuvo practicamente constante hasta el final del experimento con 2.5 — 2.9 puntos mitéticos cm™ (Fig.
5.32). Sus raices, por tanto, permanecieron mas activas durante el periodo estudiado, demostrando que es

la presencia del fruto en crecimiento la que reduce drasticamente su actividad.
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Fig. 5.32.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol hasta la maduracion en la actividad mitdtica de los
tricloblastos de la raiz en drboles de nispero japonés cv. Algerie. Cada valor es la media de 15 raices, de 5 cm de
longitud, procedentes de cuatro drboles. Las barras verticales indican el ES. El eje de abscisas representa los
estados fenoldgicos segun la escala BBCH. CF: drboles con todos sus frutos; SF: drboles sin frutos, eliminados en
el estado 702 de la escala fenoldgica BBCH. Letras minusculas diferentes indican diferencias significativas
(P<0.05) entre estados fenoldgicos para un mismo tratamiento y mayusculas entre tratamientos para un mismo
estado fenoldgico. Los valores de SF no muestran diferencias significativas con los estados fenoldgicos.
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La concentracidon de AIA, ABA y Zeatina en los drboles que mantuvieron todos sus frutos hasta su
recoleccion estuvo marcadamente influida por su estado de desarrollo. Asi, un descenso generalizado de la
concentracion de AlA hasta que los frutos alcanzaron el 70% de su tamario final se detectd en las raices de
los arboles con frutos; y un descenso similar se detectd en los arboles sin fruto para el mismo periodo. Sin
embargo, mientras su concentracién en las raices de los que tenian todos sus frutos continud
disminuyendo hasta el estado fenoldgico 809 de la escala BBCH, la de los arboles que no tenian frutos
aumentoé en un 11% en el estado 709, para disminuirla ligeramente mds tarde. Con la recoleccién de los
frutos, las raices mantuvieron practicamente estable su concentracion de AlIA hasta el pleno desarrollo
vegetativo (estado 325 BBCH), mientras la de los arboles que no habian tenido frutos se redujo a lo largo de
ese periodo (709-325 BBCH) en 8.9 ng g* ms, hasta igualarse la concentracidn de las raices de ambos
grupos de arboles (Fig. 5.33 A).

La evolucién en el xilema mostré un comportamiento similar. Asi, en los arboles que mantuvieron todos sus
frutos hasta la recoleccién la concentracion de AIA en su xilema descendié progresivamente con el
crecimiento de éstos, hasta valores minimos de 62.9 ng g ms en el momento de su maduracién (estado
809 BBCH), mientras que en los arboles que no tuvieron frutos desde el inicio de su desarrollo aumentd
hasta valores maximos, en el estado fenolégico 709 de la escala BBCH, de 85.8 ng g* ms, para reducirse
posteriormente hasta valores minimos de 54.9 ng g* ms en el estado fenoldgico equivalente 809 BBCH (Fig.
5.33 B). A partir de este momento, y a lo largo del periodo de crecimiento vegetativo, el xilema de ambos
grupos de arboles aumento ligeramente su concentracion de AlA.

La evolucién de esta hormona en el floema de ambos tipos de arboles mostré una tendencia distinta. En
efecto, cuando la concentracién floematica de esta auxina fue mdxima en los arboles sin frutos, en los
arboles con frutos apenas cambid respecto de su contenido en etapas anteriores, permaneciendo estable
desde el estado fenoldgico 705 (ver Fig. 2.40). Posteriormente, cuando los frutos alcanzaron el estado
fenoldgico 809 de la escala BBCH, el floema de sus arboles sigui6 manteniendo su concentracién de AIA
practicamente constante, al mismo tiempo que el de los primeros disminuia significativamente. Tras la
recoleccion del fruto, y coincidiendo con el desarrollo de los brotes en ambos grupos de arboles (estados
809 — 325 BBCH), los que habian soportado toda la cosecha siguieron con practicamente la misma
concentracion floematica de AIA que en el estado 705, mientras que en los arboles que no habian tenido
frutos aumentd significativamente hasta valores muy proximos a los de los arboles del primer grupo (ver

fig. 2.40).
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Fig. 5.33.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol hasta la maduracion en la evolucion de la concentracion de
AIA en las raices (A) y en el xilema (B) de drboles adultos de nispero japonés cv. Algerie Cada valor es la media de 4
drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtin la escala BBCH. Clave de tratamientos como en la
Fig. 5.32. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La evolucidon de la concentracién de ABA en las raices de los arboles a los que se les eliminaron todos sus
frutos en las primeras fases de su desarrollo y en las que los mantuvieron todos hasta su recoleccién fueron
paralelas durante todo el ciclo estudiado, aunque cuantitativamente superior en estos ultimos (Fig. 5.34 A).
En ambos casos, la concentracién aumentd progresivamente hasta valores méximos de 208.8y 171.3 ng g™
ms, en los segundos y en los primeros, respectivamente, en el momento de maximos crecimiento de los
frutos (en aquellos arboles que los tenian), esto es, en el estado fenoldgico 709 de la escala BBCH.
Posteriormente, con la maduracidén, se redujo un 21.7%, y un 30.0% en los arboles con y sin frutos,
respectivamente. Finalmente, tras la recoleccién y en pleno crecimiento vegetativo, aumentd de nuevo
hasta valores de 199.3 y 159.9 ng g™ ms en ambos grupos de arboles, respectivamente (Fig. 5.34 A). Como
consecuencia de ello, la evolucion de esta hormona en el xilema de estos arboles mostré un
comportamiento de perfil asimismo paralelo. La concentracién de ABA en éste se mantuvo practicamente
constante, independientemente de la presencia o ausencia de frutos, durante todo el periodo de
crecimiento de éstos (estados 705 — 709 BBCH) (Fig. 5.34 B). En el estado fenoldgico 809 de la escala BBCH,
coincidiendo con lo observado en sus raices, la concentracion de ABA en el xilema se redujo
significativamente en un 18.6% y un 27.2%, segun los frutos estuvieran o no presentes (Fig. 5.34 B). A partir
de ese momento y hasta el final del periodo estudiado, ésta aumenté ligeramente en en ambos grupos de
arboles, de manera similar y complementaria a como lo hicieron sus respectivas raices, aunque con valores
mas bajos que éstas (Fig. 5.34).

En el floema, la eliminacién de los frutos en las primeras fases de su crecimiento provocé un aumento

significativo de la concentracidn de ABA en su floema hasta valores maximos en el estado fenoldgico 709 de
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la escala BBCH, seguido de un descenso significativo de la misma hasta los valores iniciales en el estado
fenoldgico 809 BBCH. Posteriormente, durante el desarrollo vegetativo la concentracién volvié a aumentar,
significativamenre, en mds de un 50%. En el floema de los drboles que mantuvieron todos sus frutos hasta
la recoleccidn, se registré un incremento moderado en las primeras fases de crecimiento del fruto (estados
703 — 705 BBCH), seguido de una época de estabilidad hasta que el fruto completd su crecimiento (estados

705 — 709 BBCH) y un descenso progresivo a lo largo del desarrollo vegetativo (ver Fig. 2.42 A).
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Fig. 5.34.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol hasta la maduracién en la evolucion de la concentracion de
ABA en las raices (A) y en el xilema (B) de drboles adultos de nispero japonés cv. Algerie. Cada valor es la media de 4
drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH. Clave de tratamientos como en la
Fig. 5.32. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.

La concentracién de Zeatina en las raices de los arboles que mantuvieron todos sus frutos
hasta su recoleccién, también estuvo marcadamente influido por la presencia de éstos. En
efecto, su concentracién se redujo significativamente, hasta en un 46.7%, durante el
crecimiento del fruto, alcanzando sus valores mds bajos cuando éstos ya habian,
practicamente, completado su crecimiento e iban a iniciar el cambio de color, esto es, en el
estado fenoldgico 709 de la escala BBCH (Fig. 5.35 A). Con la maduracién de los mismos, la
concentracién aumentd significativamente hasta valores de 98.2 ng g* ms en el estado 809
BBCH, descendiendo ligeramente a continuacién durante el desarrollo vegetativo. En las raices
de los arboles que no tenian frutos desde el estado 702 de la escala BBCH, la concentracion de
zeatina también disminuyé hasta valores minimos de 93.8 ng g ms en el estado 809 BBCH,
permaneciendo practicamente constante hasta que el fruto completé su maduracién (estado
809 BBCH) (Fig. 5.35 A). Posteriormente, con el desarrollo vegetativo, aumentd en un 23.4%
hasta alcanzar valores similares a los que tenia en el estado fenoldgico 707 de la escala BBCH al

inicio del experimento (Fig. 5.35 A). Estas alteraciones detectadas en la concentracion de
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zeatina en las raices de estos drboles afectaron significativamente a la de sus respectivos
xilemas. Asi, la evoluciéon de ésta en el xilema de los arboles con frutos aumentd
significativamente hasta un 21% en el estado fenoldgico 707 de la escala BBCH, disminuyendo
progresivamente mas tarde hasta valores minimos de 79.1 ng g ms en pleno crecimiento de
sus brotes (estado 325 BBCH) (Fig. 5.35 B). La concentracidon en los arboles sin frutos, sin
embargo, mostré una reduccion mas acusada de la concentracién de zeatina en el estado
fenolégico 709 de la escala BBCH, de manera que su xilema tenia un 39% menos de zeatina
que el de los arboles con frutos. A partir de este momento, y hasta el final del periodo
estudiado, su nivel en el xilema aumentd progresivamente hasta que, en pleno desarrollo de
los brotes (estado 325 BBCH), tenia 10.9 ng g ms mas que el xilema de los &rboles con frutos

(Fig. 5.35 B).

La evolucién de la concentracion de zeatina en el floema de estos arboles mostré cdmo la
presencia del fruto la incrementaba progresivamente hasta que completé su crecimiento
(estado 709 BBCH), descendiendo ligeramente durante su maduracién (estado 809 BBCH), e
incrementandose durante el desarrollo vegetativo (ver Fig. 2.42 B). En los arboles sin frutos la
concentracion de zeatina se incrementd dramdticamente entre los estados fenoldgicos
equivalentes del desarrollo del fruto 705 y 709 de la escala BBCH, alcanzando valores dos
veces superiores a los iniciales (estados 703 — 705 BBCH) (ver Fig. 2.42 B). Posteriormente, la
concentracion floematica de zeatina se redujo hasta alcanzar valores similares a los inciales,
para volver a incrementarse durante el desarrollo vegetativo (estado 325 BBCH) hasta

lacanzar, de nuevo, valores maximos.
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Fig. 5.35.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol hasta la maduracion en la evolucion de la concentracion de
Zeatina en las raices (A) y en el xilema (B) de drboles adultos de nispero japonés cv. Algerie. Cada valor es la media
de 4 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segtn la escala BBCH. Clave de tratamientos como
en la Fig. 5.32. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado fenoldgico.
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Un aspecto de interés en el estudio comparativo de los drboles con y sin frutos lo constituye el
seguimiento de la actividad radicular a través de su respiracion y almacenamiento de carbohidratos de
reserva. Asi, mientras las raices de los arboles que perdieron todos sus frutos al inicio de su crecimiento
mantuvieron practicamente constante la concentracién de glucosa — 6 — fosfato, un azucar de la glicolisis,
hasta el estado fenoldgico 707 de la escala BBCH, en los que mantuvieron todos los frutos hasta la
maduracién aumentd progresivamente hasta valores maximos de 76.1 mg g* ms para el mismo estado
fenoldgico (Fig.5.36 A). Una semana después, cuando los frutos alcanzaron el 80% de su tamafio final, las
raices redujeron en un 40% la concentraciéon de glucosa — 6 - fosfato, contrariamente a lo que ocurrié en
los primeros que la aumentaron en la misma proporciéon y alcanzando, en ese momento, sus valores
maximos. En las etapas finales del crecimiento de los frutos y, hasta que éstos cambiaron de color (estado
801 BBCH), dicha concentracion siguié disminuyendo en las raices de los drboles con frutos hasta valores
minimos de 28.7 mg g™ ms, mientras que en los arboles sin frutos se mantuvo practicamente constante, en
torno a los 50 mg g™ ms (Fig.84 A). Cuando los frutos maduraron, la concentracién de glucosa-6-fosfato en
las raices de los arboles con frutos aumentd, significativamente, en un 39.2% hasta igualarse con la de los
arboles sin frutos que permanecia constante desde el estado fenolégico 801 de la escala BBCH (Fig. 5.36 A).
Con la recoleccién de éstos y, por tanto, ante la ausencia de carga en ambos arboles, el comportamiento de
sus raices fue idéntico, disminuyendo ligeramente la concentracién de glucosa-6-fosfato al mismo tiempo
que se desarrollaban los brotes (Fig. 5.36 A). El descenso de la concentracidn de glucosa-6-fosfato en las
raices, en los periodos de maximo crecimiento de los frutos, y dado que se trata de un azlcar propio de la
respiracién, demuestra, indirectamente, una ralentizacion de la actividad de éstas como consecuencia del
crecimiento del fruto.

Otra prueba de la interaccidn entre la actividad radicular y el desarrollo de los frutos de un mismo arbol lo
constituye la evolucién de la concentracion de los azucares de reserva a lo largo del ciclo vegetativo. Asi, las
raices de los arboles que mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccién disminuyeron progresivamente
su concentracién de almidén a medida que éstos completaban su crecimiento, hasta valores minimos de
14.9 mg g™ ms en el momento en que cambiaron de color, esto es, en el estado 801 de la escala BBCH. A los
que se les eliminaron todos ellos en las primeras fases de su crecimiento, por el contrario, ésta aumentd
progresivamente en sus raices, hasta valores maximos de 20.2 mg g ms en el mismo estado fenoldgico en
el que los arboles con frutos presentaban el valor mas bajo (Fig. 5.36 B). Con la maduracion de los frutos, la
concentracidn de almiddn en las raices de los arboles con frutos disminuyd en un 10%. Tras la recoleccién,
en pleno crecimiento vegetativo, aumentd significativamente su concentracion hasta valores maximos de
20.5 mg g' ms, similares a los iniciales. Las raices de los arboles sin frutos también aumentaron su

concentracidon de almidén a lo largo del periodo de crecimiento vegetativo, pero en cuantia apenas
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perceptible (Fig. 5.36 B). En resumen, un descenso generalizado de la concentracion de glucosa-6-fosfato y

de almiddn se detectd en las uUltimas fases del crecimiento de los frutos (estados 707 a 709 BBCH) en las

raices de los arboles que soportaron toda su carga, en contraposicion con los cambios apenas inexistentes

en las de aquellos que no tenian ninguno fruto desde el estado fenoldgico 701 de la escala BBCH (Fig. 5.36).
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Fig. 5.36.- Influencia de la presencia del fruto en el drbol hasta la maduracion en la evolucion de la concentracion de
glucosa-6-fosfato (A) y almidon (B) en las raices de drboles adultos de nispero japonés cv. Algerie. Valores
expresados como la concentracion de glucosa liberada después de una reaccion enzimdtica con amiloglucosidasa.
Cada valor es la media de 4 drboles. El eje de abscisas representa los estados fenoldgicos segun la escala BBCH.
Clave de tratamientos como en la Fig. 5.32. * indica diferencias significativas (P<0.05) para un mismo estado
fenoldgico.
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DISCUSION

Las relaciones fuente-sumidero juegan un papel dominante en la utilizacidon de carbohidratos por parte
del arbol frutal. Su reparto en el arbol se halla fuertemente influido por los sumideros en desarrollo, de
modo que el desarrollo reproductivo, vegetativo y radicular, que difieren temporalmente a lo largo del afio,
compiten entre si a lo largo del mismo (Gifford y Evans, 1981; Ho et al, 1989; Patrick, 1989). De acuerdo con
el modelo de Landsberg (1980) sobre el reparto de fotoasimilados, un incremento de la cosecha debe
reducir proporcionalmente el desarrollo vegetativo y radicular que, mas tarde, demostré Lenz (1986) en
arboles de manzano aclarados totalmente y sin aclarar. La conclusion de estos trabajos es que la presencia
del fruto en crecimiento restringe el transporte de carbohidratos hacia las raices y partes vegetativas del
arbol y retarda y/o reduce su desarrollo. Los resultados de nuestros experimentos son coincidentes con los
de estos autores, de modo que los cambios detectados en el contenido de azlcares de transporte en las
hojas y en el floema de los arboles sometidos a la carga completa de sus frutos, son consecuencia directa
del reparto regido por el fruto, como lo demuestra su comparacién con arboles sin frutos. Por eso, desde
que éstos alcanzaron la mitad de su tamaiio final hasta que maduraron, la sintesis de estos azucares en las
hojas de sus brotes mixtos, evaluada por su concentracién en ellas, aumentd como consecuencia de la
demanda, al mismo tiempo que la concentracién en el floema disminuia con el tiempo porque se
transportaban al fruto, donde se acumulaban de manera coordinada con su ritmo de crecimiento. El doble
del contenido de azlcares de transporte en el floema de los arboles que conservaban todos sus frutos que
en los que no tenian ninguno, pero con brotes en desarrollo, refleja la importancia que el tipo de sumidero
tiene en la movilizacion de los carbohidratos. Prueba de ello es su concentracidn practicamente constante
de sacarosa y sorbitol en los arboles sin frutos durante el periodo equivalente al crecimiento de éstos en
comparacion con los cambios sefialados en los arboles con frutos en desarrollo y sin brotes en crecimiento.
Estos resultados indican que la actividad fotosintética de las hojas se ajusta, en gran medida, a las
exigencias de los sumideros.

En este sentido, por tanto, los frutos son sumideros mds potentes que los brotes vegetativos jovenes y las
raices del arbol, y, por tanto, mientras estan presentes son responsables del reparto de carbohidratos en la
planta. Nuestras determinaciones analiticas utilizando *CO, asi lo ratifican. Este sélo se localiza en el
floema de ramas basales, lo que es reflejo de su transporte a las raices, cuando el fruto deja de crecer;
hasta ese momento sélo en las hojas (6rgano diana del **C0,) y el fruto pudo ser detectado. En las primeras
descendiendo su contenido, en los segundos aumentandolo, lo que indica el sentido polar de su transporte.
Por otra parte, es el numero de frutos y no su tamafio, el que establece el reparto de carbohidratos en el
arbol (Faust, 1989). Por ello, cuando en nuestros experimentos se eliminaron o aislaron temporalmente
sélo parte de los frutos del arbol, los resultados en el reparto de carbohidratos en el brote fueron los
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mismos que los conseguidos con su eliminacion total, lo que es prueba, a su vez, de la independencia de
paniculas. Asimismo, las diferencias encontradas en la movilizacién de las reservas indican que, mientras
existio demanda, la actividad fotosintética de las hojas fue continua y éstas no acumularon almidén porque
los azucares sintetizados rdpidamente se exportaron, mayoritariamente al fruto, para satisfacer sus
requerimientos energéticos. Con la eliminacidn o aislamiento del principal sumidero, el fruto, las hojas,
ante la falta puntual de demanda, acumularon parte de los azucares sintetizados en forma de almiddn, que
mas tarde hidrolizarian al reestablecerse la demanda por la cicatrizacidn del anillado o la presencia de los
nuevos brotes en desarrollo, seguin el caso. Estos resultados demuestran que la ausencia del fruto altera la
actividad fotosintética de las hojas y que éstas son capaces de autorregularla en funcion de los
requerimientos energéticos. De hecho, el descenso de los azucares de transporte en el floema de los
arboles sin frutos durante el desarrollo de sus nuevos brotes, indica la autonomia de éstos en la sintesis de
carbohidratos, que no necesitan del aporte de las hojas viejas del brote. Su menor concentracién foliar en
estos arboles, en comparacion con los arboles con frutos durante el crecimiento vegetativo es, por tanto,
légico, ya que la demanda a las hojas viejas del brote se reduce al convertirse las hojas nuevas en fuentes
de carbohidratos. Nuestros estudios a la panicula individual o al arbol completo reflejaron, por tanto, la
misma influencia del fruto en el reparto de carbohidratos. De esta manera se demuestra la independencia
de paniculas en el arbol y la ausencia de una correlacién significativa entre el nimero total de frutos por
arbol y su tamafio final, en beneficio de la significacién cuando se estudia por panicula.

Por otro lado, la ausencia de frutos en el arbol durante la mayor parte de su ciclo vegetativo deja a las
yemas, a los brotes en formacion y a las raices, como Unicos 6rganos de reclamo de carbohidratos. Las
raices son sumideros débiles y en algunas especies su crecimiento sélo se produce cuando cesa el
desarrollo vegetativo. En coherencia con ello, el nimero de brotes desarrollados en el arbol y la
acumulacion de reservas en sus raices deberia ser mayor sin la presencia de los frutos, como asi ocurre. De
acuerdo con nuestros resultados, la eliminacidn de todos los frutos del arbol apenas modificé el nimero de
yemas principales que brotaron al final del crecimiento vegetativo, pero si el de las anticipadas que se
duplicé. No obstante, en ambos casos su desborre se anticipd significativamente y ambos brotes,
principales y anticipados, presentaron al final de su crecimiento, mayor nimero y longitud de entrenudos.
Aunque no se encontrd ninguna relacién entre la longitud o, lo que es lo mismo, el niumero final de hojas
en el brote principal y el nimero de brotes anticipados desarrollados, de nuestros resultados se deduce
que es necesario que el principal haya desarrollado un minimo de hojas, mas de 5, para que haya
anticipados. En el guisante la respuesta a las citoquininas para provocar la brotacion se produce en la yema
del nudo 2, pero es incapaz de provocarla en las yemas de los nudos 3 6 4 (King y Van Staden, 1988); los
autores proponen que la brotacion esta determinada por la edad de la yema. De este modo, ambas
brotaciones, principal y anticipada, presentan una estrecha relacién, por lo que cualquier variacién en los
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brotes principales puede explicar la variacién encontrada en las caracteristicas de los brotes anticipados. El
efecto del fruto sobre el desarrollo vegetativo es, por tanto, decisivo. Esta accidon ha sido demostrada en
otras especies, como manzano, melocotonero y citricos (Faust, 1989). Asi, en el manzano, aunque la
cosecha detiene, literalmente, el desarrollo radicular, el vegetativo es reducido hasta en un 30% (en peso
seco) en relacion con los darboles sin cosecha. De acuerdo con nuestros experimentos a la panicula
individual o al drbol completo, el numero total de frutos presentes en el arbol y el tiempo que éstos
permanecieron en el mismo, influyé de manera similar en muchos aspectos de la brotacién y posterior
desarrollo de sus brotes. Si bien el desborre de las yemas de ambos arboles se inicié al poco tiempo de la
eliminacién o aislamiento de los frutos, el efecto localizado sobre las yemas al eliminar la panicula tuvo
mayor impacto y éstas brotaron en mayor proporcion que cuando se aislaron temporalmente, que no se
consiguieron aumentar la brotacion. Es mas, independientemente de si se modificé o no el nimero final de
yemas principales, su desborre se anticipd y estos brotes fueron significativamente mas largos al final de su
crecimiento. Ademas “ignoraron” la dominancia apical, lo que permitié que un mayor numero de sus yemas
axilares brotaran anticipadamente y que estos brotes fueran también de mayor longitud.

El tiempo de permanencia del fruto en la panicula también modificé la respuesta de las yemas de los
brotes reproductivos. Los que se despuntaron o anillaron al inicio del desarrollo del fruto (estado 701
BBCH) tuvieron mayor numero de brotes principales y anticipados, que ademas fueron mas largos que los
que se despuntaron cuando el fruto ya tenia el 30% de su tamario final (estado 703 BBCH). El descenso
generalizado de la concentracion de los azlcares de transporte y reductores en el floema de estos brotes
durante el desborre de sus yemas, resalta la importancia de éstos como fuente de energia hasta que el drea
foliar de los nuevos brotes pueda atender su demanda. Por otro lado, el contenido constante de almiddn
en las raices del arbol durante el desborre y crecimiento de los brotes, indica que, en esta especie, no es
necesaria la movilizacidn de estas reservas para que la brotacion tenga lugar, y que el descenso de éste en
las hojas, inmediatamente después de su acumulacién, coincidente con el desborre de las yemas, es una
autoregulacion fotosintética de éstas mediada por la eliminacidn o aislamiento de los frutos. De acuerdo
con nuestros resultados, durante el periodo en el que los frutos estan presentes, éstos compiten con el
desarrollo vegetativo, impidiendo, por un lado, el desborre de las yemas y reduciendo, por otro, la longitud
y el nimero de los entrenudos y, por tanto, el nimero de yemas. El hecho de que la presencia de frutos
partenocarpicos en el arbol no consiga este efecto, indica que es la semilla el factor responsable de los
cambios. A pesar de ello, tanto en frutos partenocarpicos como no partenocarpicos, los nuevos brotes no
iniciaron su crecimiento hasta que el fruto alcanzé su tamafo final, y, con ello, el de sus semillas,
poniéndose de manifiesto, nuevamente, la competencia existente entre el crecimiento de los frutos y el de

los brotes, a favor de los primeros. El hecho de que la semilla controle, en ultima instancia, la capacidad de
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la yema para brotar, es decir, para desarrollar un nuevo brote o flores, indica que este fendmeno debe
estar regulado hormonalmente.

En coherencia con la reduccion del numero de entrenudos y, consecuentemente de yemas, conseguido
por la accién del fruto, el numero de flores esperado el otofio siguiente deberia ser menor, como asi
ocurre. En efecto, la presencia del fruto en el drbol desde que éste, practicamente, habia completado su
crecimiento (estado fenoldgico 707-708 de la escala BBCH) hasta su senescencia, disminuyo
significativamente el niumero de flores de ambas paniculas, principales y anticipadas. Estos mismos
resultados se han observado en otras especies, como el naranjo dulce (Martinez-Fuentes et al., 2010), el
pomelo ‘Marsh’ bajo condiciones tropicales (Betancourt et al., 2008) y el melocotonero (Reig et al., 2006).
La similitud en los resultados de los arboles que se descargaron, total o parcialmente, demuestra que la
accioén directa del fruto sobre la floracion es la misma con independencia del numero de éstos presentes en
el arbol; lo que importa es la presencia o no de frutos en el brote mixto, lo cual indica, de nuevo, la
autonomia de las paniculas, en este caso para florecer. Dado que en la época de induccidn floral la
concentracion de azUcares reductores y de sacarosa no se alteré por la presencia de los frutos, y la de
sorbitol fue significativamente mayor en los arboles que mantuvieron toda su carga hasta la recoleccion vy,
por tanto, florecieron con menor intensidad, la importancia directa de los carbohidratos en el proceso de
induccion floral de las yemas debe ser escaso; es decir, los nutrientes no determinan la brotacién, pero son
necesarios para que ésta progrese (Srivastava, 2002). Los cambios nutricionales experimentados en las
raices de estos arboles tampoco mostraron ninguna relacion con la floracién. En el momento de la
brotacion, el contenido en carbohidratos de transporte y reductores de sus raices apenas se modificé por la
presencia de los frutos. Sin embargo, el de almiddn fue superior en los que mantuvieron todos sus frutos
hasta su recoleccion que, como consecuencia florecieron con menor intensidad. No fue necesaria, por
tanto, la hidrdlisis de este carbohidrato de reserva ni tan siquiera para que se iniciara el desborre de las
yemas. El contenido significativamente mas bajo en las hojas de los drboles que mantuvieron todos sus
frutos hasta la recoleccién aparece, también, como una buena razén para correlacionar su concentraciéon
con la intensidad de floracion; sin embargo las diferencias aparecen en la época en que el fruto se muestra
ineficaz reduciéndola. Es mas, aunque una cierta concentracion umbral de almidén podria ser necesaria
para que una yema brote y se inicie la floracién, la comparacion de resultados de diferentes experimentos
de sombreado, rayado de ramas o aclareo de frutos, en citricos y otras especies, prueba que la existencia
de otros factores enmascara una posible correlacion entre la concentracion de almidén en los tejidos y la
floracidn, indicando que ésta permanece sin ser demostrada (Garcia-Luis y Guardiola, 2000; Garcia-Luis et
al., 1988; Goldschmidt et al., 1985; Reig et al., 2006). Es mas, los nutrientes no determinan la brotacién,
pero son necesarios para que ésta progrese (Srivastava, 2002) La evolucion de los azucares en las raices
indica que son requeridos por los érganos de diferenciacidn, es decir, las yemas, en etapas anteriores a su
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brotacién.Sin embargo, el alto contenido en azucares de transporte en el floema de los arboles con frutos
durante el desborre y crecimiento de los brotes indica que las reservas para brotar no estan en las raices,
sino en la corteza de los brotes préxima a las yemas. Este aspecto ha sido demostrada en otras especies
préximas, como el manzano (Johnson y Lakso, 1986), y otras mas alejadas, como el cerezo (Kappes, 1985) y
el melocotonero (Agusti, 2010). En estas especies caducifolias parece légico que el proceso sea asi, pero
resulta interesante que en el nispero japonés, una especie perennifolia, también lo sea. Con la salida de la
endolatencia las yemas dependen de la concentracion de hexosas de sus tejidos meristematicos (Maurel et
al., 2004) y son, por tanto, nutricionalmente independientes de la presencia de hojas; sélo mas tarde,
cuando el brote en crecimiento se convierte en verdadero sumidero, reclamara carbohidratos,
transitoriamente, a las hojas adultas del brote del que surge, hasta que se convierta en autosuficiente
cuando sus propias hojas son ya verdaderas fuentes de carbohidratos. Con todo, pues, y a la vista de
nuestros resultados, no es posible afirmar que las variaciones en la densidad de floracién sean sdlo
consecuencia de las alteraciones del desarrollo vegetativo. En efecto, la relacién encontrada entre el
descenso del numero de entrenudos y el de la densidad de floracion fue, sin embargo, inexistente con el
contenido en carbohidratos, y parece indicar una accién del fruto sobre la floracion mas bien sujeta a un
control hormonal, como se ha demostrado en otras especies (Bernier, 1988; Dickens y van Staden, 1988;
Garcia-Luis et al, 1995).

Lo hasta aqui expuesto refleja la importancia del fruto en el reparto de carbohidratos en el arbol y es
suficiente argumento para establecer la existencia de una relacién directa entre la disponibilidad de
carbohidratos y la cosecha. Durante las primeras fases de su desarrollo, los frutos dependen criticamente
de los fotoasimilados transportados desde las hojas, como lo demuestra la acumulaciéon de azucares
reductores a lo largo de todo su ciclo de desarrollo. Esta es la razén de que el contenido de azlcares de
transporte y reductores en el floema de los arboles con frutos descendiera, al mismo tiempo que
aumentaba en sus hojas. El aislamiento temporal de los frutos del resto del brote detuvo puntualmente el
crecimiento de éstos en los dias inmediatos al anillado, hasta que con su cicatrizacidon reestablecié la
conexién con el mismo. Como consecuencia de ello, a los pocos dias de la realizacion del anillado, el nivel
de azucares reductores y de transporte de las hojas del brote anillado aumenté, al mismo tiempo que lo
hacia el de la parte inferior de su floema por lo que estos frutos fueron, durante todo el periodo de
crecimiento y en el momento de su recoleccidn, significativamente mas pequefios. A pesar de ello, tras la
cicatrizaciéon del anillado los frutos reiniciaron el crecimiento, de modo que en el momento de su
recoleccion alcanzaron un didmetro aceptable y maduraron con normalidad. De acuerdo con ello, la
defoliacién de nuestros brotes mixtos en las primeras fases del crecimiento de sus frutos (estado 701 BBCH)
alteré6 marcadamente su crecimiento que, en el momento de la recoleccién, fueron significativamente mds
pequefios en didmetro y en peso que los controles. Este efecto también alcanzé al crecimiento de sus
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semillas que, en el momento de la recoleccién, pesaron significativamente menos. El menor contenido de
carbohidratos reductores y de transporte en el floema de éstos brotes que en el de los que tenian hojas,
explica el resultado. El retraso en la defoliacion hasta cuando los frutos ya tenian el 30% de su tamafio final,
dio lugar a una concentracion intermedia de estos azucares en frutos y floema entre los defoliados en la
primera fecha y los controles sin defoliar. De estos resultados se deduce que, a pesar de la independencia
de paniculas, la ausencia de hojas en el brote que soporta la panicula y, por tanto, la restriccién de
carbohidratos al fruto, podria verse compensada parcialmente por el aporte de éstos desde las hojas de
otras paniculas, regulando el efecto la propia capacidad sumidero de los frutos de la panicula &fila. Otra
evidencia de la alta capacidad sumidero de los frutos es que, a pesar de la ausencia de hojas, en el
momento de maximo crecimiento de éstos en los brotes defoliados, el contenido en glucosa y fructosa de
su floema fue significativamente superior al de los que no tenian frutos, aunque tuvieran hojas.

Derivado de la baja disponibilidad de carbohidratos, como consecuencia de la eliminacién de su principal
fuente, las hojas, fue la reduccién del nimero de brotes, principales y anticipados, y la menor longitud de
éstos encontrada en los brotes defoliados. Este efecto también se relacioné con el momento de la
defoliacién, de manera que cuanto mas tiempo permanecio el brote inicial sin sus hojas menos crecieron
sus nuevos brotes. El nUmero de yemas que iniciaron su desborre, tanto principales como anticipadas, por
el contario, no se vio modificado por el tiempo en que éstas estuvieran sin hojas pero si respecto de los
brotes mixtos sin defoliar, brotando significativamente menos. Esta respuesta difiere de la encontrada en
plantas de tabaco (ipt)-transformadas en las que la eliminacion de las hojas mas apicales aumento la
concentracion de citoquininas en las yemas axilares promoviendo su brotacién (Geuns et al., 2001). La
sintesis de citoquininas en hojas adultas ha sido demostrada por Kamboj et al. (1998) en Ricinus communis
y en ese sentido la eliminacién de las hojas en nuestros experimentos justificarian la reduccién de la
brotacion experimentada. La ausencia de frutos en estas plantas de tabaco y el hecho de que en nuestros
experimentos la presencia de éstos redujera la concentracidn de zeatina en raices, xilema y floema, puede
ser, también, razén suficiente para explicar la diferencia. Esto resalta una vez mas, las exigencias
energéticas que los nuevos brotes tienen durante su crecimiento y que los carbohidratos constituyen una
fuente de energia necesaria para que las yemas inicien su desborre.

De acuerdo con estos resultados, el inicio del desborre de las yemas, por un lado, y el reinicio de la
actividad y el crecimiento radicular, por otro, no tuvieron lugar hasta que los frutos completaron su
crecimiento y permitieron con ello la exportacion de carbohidratos desde las hojas a yemas y raices. La
necesidad de energia para atender estos procesos es, por tanto, determinante, como también lo es para la
brotacion de las yemas, de madera y de flor, de especies caducifolias como los frutales de hueso (Flore y
Layne, 1996), vid (Williams, 1996) y otros frutales (Kozlowski y Pallardy, 1997). Siendo que la concentracion
de azucares de transporte en las hojas y en el floema de los arboles con frutos, es decir, aquellos que
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florecieron menos, fue mayor, la accidn de éstos sobre la floracién no parece relevante, como ha sido
demostrado en otras especies (Garcia-Luis et al., 1988; Lovatt et al., 1988b; Srivastava, 2002; Reig et al.,
2006).

La influencia del fruto alcanza, también, a las raices reduciendo su actividad en etapas préximas al
cambio de color. De hecho, la tasa de crecimiento radicular disminuyd progresivamente hasta que los
frutos alcanzaron practicamente su tamafio final, y la retomaron, intensamente, mas tarde, cuando éstos
habian sobrepasado el cambio de color. Este efecto del fruto sobre la raiz ha sido demostrado también en
el tomate (Hurd et al., 1979). La ausencia de transporte de fotoasimilados a éstas mientras tiene lugar el

crecimiento del fruto, demostrada por el seguimiento del

C en la planta tras exponer las hojas a una
atmdsfera de CO, y por el descenso continuado de la concentracion de azicares reductores y de
transporte en las raices, revela su alta capacidad sumidero, cuando se compara con la de las raices, y es una
de las causas de que éstas reduzcan su actividad. Esta falta de actividad inducida por el crecimiento del
fruto ha sido demostrada en nuestros experimentos por: 1) la reduccidn de su longitud, 2) el descenso en la
proliferacion de pelos radiculares, evaluado midiendo la densidad de puntos con actividad mitdtica, 3) el
aumento de la concentracion de glucosa-6-fosfato, que indica un descenso en la respiracion compatible con
el punto anterior, 4) la acumulacién de almiddén, que indica la ausencia de consumo de sustratos
respiratorios como consecuencia del descenso de la tasa respiratoria, 5) el aumento de la concentracién de
la fraccion N-NO; y el descenso simultaneo de la N-NH,", y 6) el descenso en la sintesis de AIA, ABA y
zeatina, que es reflejo, en si mismo, de la falta de actividad radicular; en estas condiciones, el calculo de la
relacion AlA/zeatina como referente de dicha actividad se hace innecesario.

En nuestros experimentos, la concentracién de N-NH," ha sido relacionado con la brotacién/floraciéon de
las yemas. Este aspecto ya habia sido recogido por Monselise et al. (1981) al estudiar la alternancia de
cosechas en agrios y por Srivastava (2002) estudiando la brotacidn de plantas transgénicas productoras de
conjugados AlA-lisina no activos. Los autores encontraron altos contenidos de N-NO; en las plantas
tendentes a florecer escasamente al mismo tiempo que su contenido en N total disminuia, concluyendo
que en los arboles sobrecargados de frutos el mecanismo de reduccidn de nitratos se encontraba alterado.
Southwick y Davenport (1986) demostraron, también en los citricos, que la formacién de flores se puede
lograr tras la rotura de un estrés hidrico o térmico, y cuando ello ocurre se presenta un aumento de la
concentracién de N-NH," (Lovatt et al., 1988a). Reig et al. (2006) encontraron algo similar durante la
latencia, en el floema préximo a la yema de arboles de melocotonero que soportaron todos sus frutos
hasta la recoleccién en comparacién con aquellos a los que se les eliminaron todos en el momento de la
lignificacion del endocarpo y Martinez-Fuentes (2010) llegd a la misma conclusién en diferentes variedades
de naranjo dulce. Nuestros resultados estan de acuerdo con esta alteracion del mecanismo de reduccién de
nitratos, ya que a lo largo del periodo de crecimiento de los frutos, mientras la concentracién de N-NO;" en
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las hojas de los arboles que los mantuvieron todos hasta su recoleccion y en la de los que no tenian
ninguno desde el inicio de su crecimiento era la misma, la de N-NH," disminuia en los primeros al mismo
tiempo que aumentaba en los segundos. De acuerdo con ello, en el nispero japonés, el mecanismo de
reduccion de nitratos en las hojas es alterado por la presencia de los frutos. Por otra parte, la actividad de
la enzima nitrato-reductasa depende directamente de la demanda de iones amonio por parte de los
diferentes sumideros en desarrollo. En nuestros experimentos, el aumento de la concentracion foliar de
nitratos y, consecuentemente de amonio, en los arboles que no tenian ningun fruto desde el inicio de su
crecimiento, coincidié con el desborre de las yemas y, por tanto, en el momento en que se determina el
numero de brotes que van a iniciar su crecimiento. Estos resultados son coherentes con el aumento de la
concentracién de N-NH," y N proteico que se detectd en el floema de estos arboles. El descenso posterior
de estas fracciones nitrogenadas en ambos érganos fue consecuencia del crecimiento foliar de los nuevos
brotes.

Pero el metabolismo del nitrégeno también se ha relacionado con la floracién de las yemas a través de la
sintesis de poliaminas (Edwards et al., 1986). La acumulacién de iones NH," en las plantas estresadas invita
a pensar que es ésta la responsable de la sintesis de poliaminas y de la posterior division celular, lo que es
prerrequisito para la formacién de flores (Rabe y Lovatt., 1986; Lovatt et al., 1988a). Nuestros resultados
demuestran una reduccion significativa de la concentracién amoniacal en las hojas y en el floema como
consecuencia de la presencia del fruto en el arbol durante la época de induccidn floral. A este respecto
resulta interesante comparar la relacién N-NOs;™ / N-NH." en las hojas de los arboles sin frutos desde el
inicio de su crecimiento y de los arboles que los mantuvieron hasta su recoleccién. Mientras en los
primeros fue de 3.1, en los segundos fue de 45.0, evidencidandose una disfuncién en la actividad de
reduccién de los nitratos en los Gltimos. A pesar de ello, puesto que las concentraciones de N-NO5 y N-NH,*
representan fracciones pequefias del N total, la relativa alta concentracion en la época de induccion floral
de N-NH," en las hojas y en el floema de los arboles a los que se les eliminaron todos sus frutos al inicio de
su desarrollo (estado fenoldgico 701 de la escala BBCH) y que, por tanto, florecieron mas, podria ser mas un
reflejo metabdlico que una accién directa nutricional (Monselise et al., 1981). El hecho de que la aplicacidn
de elevadas concentraciones de urea haya conseguido aumentar significativamente la concentracion foliar
de N-NH," pero no la floracién del naranjo dulce “Washington navel” (Lovatt et ., 1985) y de la mandarina
Clementina “Nour” (EI-Otmani et al., 2000), que sélo se logra en ocasiones esporadicas, y de que la
aplicacion de poliaminas a arboles de naranjo dulce ‘Salustiana’ y de tangor ‘Ellendale’ no consigan
incrementar la floracidn en los afios off (Arias, 1999), sefiala que el papel del metabolismo del nitrégeno en
el proceso de floracién de las especies lefiosas no esta claro y exige mas estudio.

Su papel en el crecimiento y la maduracion de los frutos, sin embargo, resulta mas claro. Por una parte
contribuye al aporte energético necesario durante el crecimiento de los frutos y, por otra, intervienen
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indirectamente en el cambio de color de éstos debido a su accidn antisenescente (Alds et al., 2006). En
coherencia con ello, el contenido de N-NH," y N proteico en el floema de los brotes reproductivos aumenté
progresivamente hasta que los frutos alcanzaron el 70% de su tamario final y descendié posteriormente,
desde que completd su crecimiento hasta que madurd. Los cambios experimentados en las fracciones
nitrogenadas del fruto fueron coherentes con esta distribucidn, excepto el N proteico que disminuyé
continuamente desde que los frutos iniciaron su crecimiento hasta que maduraron. La presencia
simultanea de varias generaciones de frutos en diferentes estados del desarrollo del cv.’Piera’ y la
correspondiente modificacion en el reparto de las fracciones nitrogenadas que ello supone, ratifican este
efecto. Nuestros resultados proporcionan una vision mas amplia de este fendmeno al contemplar la
relacion del metabolismo del nitrégeno con el desarrollo de las raices. El contenido radicular en fracciones
nitrogenadas descendid significativamente con el crecimiento del fruto. Pero, paradéjicamente, se detuvo y
hasta hubo una acumulacién del idn nitrato al final del crecimiento de éste, en el estado fenoldgico 709 de
la escala BBCH, al mismo tiempo que se detectd un aumento del ién amonio, lo que indica que el efecto del
fruto alcanzé a las raices, alterando su mecanismo de reduccion de nitratos. Si el descenso paralelo en la
concentracién de carbohidratos en las raices, como demostraron nuestros analisis de C*, es responsable de
la falta de actividad de la enzima nitrato-reductasa esta por estudiar.

El efecto inhibidor del fruto sobre la floracion se ha identificado en numerosas especies fruticolas
lefiosas, tanto perennifolias como caducifolias, tales como el manzano (Jonkers, 1979), el melocotonero
(Reig et al., 2006) y los citricos (Monselise y Goldschmidt, 1982), pero ninguno de estos estudios indican a
partir de qué momento del desarrollo el fruto inicia su accién. En el nispero japonés, nuestros resultados
demuestran que los arboles a los que se les eliminaron todos los frutos desde el estado 701 al 707 de la
escala fenoldgica BBCH florecieron, el otofio siguiente, hasta un 69.2% mas que aquellos a los que se les
dejaron todos. De acuerdo con ello, el fruto ejerce su accion inhibidora de la floracidon desde el momento
en que estd proximo a adquirir su maximo peso, es decir, cuando alcanza el 80%-90% de su tamafio final
(abril), de un modo similar a como ha sido demostrado en el naranjo dulce (Martinez-Fuentes et al., 2010) y
el pomelo (Betancourt et al., 2008). Posteriormente, desde el cambio de color de los frutos hasta su
completa senescencia, apenas se observd un efecto adicional en la reduccion de la floracidn. Esta accion
del fruto sobre la floracion se ha relacionado con la sintesis de giberelinas, capaces de interferir en la
induccion floral (ver revision de EI-Otmani et al.,, 1995). Las giberelinas son hormonas vegetales
responsables de la brotaciéon de las yemas en muchas especies fruticolas (Faust, 1989) y se hallan
implicadas en al proceso de la floracion interfiriendo en la formacion de las flores (Goldschmidt et al.,
1997). No resulta extrafio, por tanto, que su aplicacion durante la época de induccién floral reduzca
significativamente la densidad de floracion de la primavera siguiente (Jourdain y Clanet, 1987; Southwick et
al., 1995; Southwick y Glozer, 2000) y se utilice como una préctica comun para reducir la floracion de los
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citricos (EI-Otmani et al., 2000), aguacate (Salazar-Garcia y Lovatt, 2000), albaricoquero (Southwick et al.,
1997), mango (Turnbull et al., 1996; Tomer, 1984; Galdn-Sauco, 1999), frutales de pepita (McArtney y Li,
1998), y frutales de hueso (Painter y Stembridge, 1972; Southwick y Glozer, 2000; Gonzalez-Rossia et al.,
2006; 2007). Nuestros resultados con el nispero japonés también muestran una reduccién de la floracion
por accién del acido giberélico, con dos épocas de sensibilidad a su aplicacion bajo condiciones de Clima
Mediterraneo, entre mediados de mayo y principios de junio, y desde principios de agosto al inicio de la
floracion. La primera coincide con la determinada por Fatta del Bosco (1961) defoliando ramas, también
bajo condiciones mediterraneas, y coincide, asimismo, con la época sefialada por Luckwill (1970) cuando
relaciond el crecimiento del embridn de la semilla con la intensidad de floracién. La segunda época de
sensibilidad no habia sido detectada hasta hoy. Entre ambas épocas se ha identificado un periodo de
reposo estival con ausencia de crecimiento (Hueso et al., 2007). De acuerdo con el desarrollo fenolégico del
nispero japonés, la primera época de sensibilidad puede asociarse con la induccion floral y la segunda con
la diferenciacidon floral. En nuestros experimentos, y para una concentracién de acido giberélico
determinada, el numero de flores por panicula se redujo sélo cuando éste se aplicd directamente a los
apices, lo que indica que la respuesta depende de la cantidad de materia activa aplicada por dpice mas que
de la concentracion aplicada. Este efecto es similar al obtenido en melocotoneros y nectarinas (Gonzélez-
Rossia et al., 2006). Bajo este punto de vista debe destacarse que el acido giberélico aplicado al arbol
completo reduce la intensidad de floracién porque reduce el nimero de paniculas por m® de copa y no el
numero de flores por panicula.

Se ha demostrado que la accién inhibidora de la floracidon del acido giberélico en las especies frutales
tiene lugar a través de una interferencia en los procesos de induccidn y diferenciacion floral, reduciendo el
nimero de yemas florales por nudo y el nimero de flores por yema, respectivamente (Luckwill, 1970;
Bradley y Crane, 1960; Monselise y Halevy, 1964; Guardiola et al., 1982), y a través de la reduccion de la
brotacion (Garcia-Luis et al., 1986). Una combinacién de la reduccién del nimero de brotes por arbol, el
numero de yemas florales por nudo, y el nimero de flores por yema, explica la reducciéon del nimero de
flores por arbol en estas especies (Reig et al., 2006), incluido el nispero japonés.

No obstante, resulta aparentemente extrafio que el cido giberélico reduzca el nimero de paniculas por
m® siendo que su aplicacién directa al apice, aunque reduzca el ndmero de flores, no evita nunca la
existencia de la panicula. El efecto mas importante del &acido giberélico observado en nuestros
experimentos es la reduccion significativa del nimero de brotes florales anticipados, mas que la de brotes
mixtos del afio cuyo nimero no se modifica. Este efecto del acido giberélico reduciendo el nimero de
yemas laterales que brotan, explica la reduccién del nimero total de paniculas por m® de copa al mismo
tiempo que se mantiene invariable el de paniculas de los brotes del afio. Este efecto también demuestra
que el acido giberélico reduce la proporcion de yemas que brotan y, por tanto, la de las que pueden dar
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flores. El efecto también alcanza a las yemas vegetativas que ven, asimismo, reducido su numero. Algo
similar fue sefialado en el mandarino Satsuma ‘Owari’ por el mantenimiento de sus frutos en el arbol
(Garcia-Luis et al., 1986) y en el naranjo dulce ‘Valencia’ (Martinez-Fuentes et al., 2010)

Bajo un punto de vista agrondmico, los brotes anticipados son brotes vigorosos que casi siempre
desarrollan paniculas de frutos de calidad comercial deficiente. De acuerdo con ello, la utilizacion de acido
giberélico, puesto que reduce su nimero, se presenta como una técnica util para reducir los costes de
aclareo de estos frutos. Adicionalmente, su ausencia contribuye a que los frutos procedentes de paniculas
situadas en los brotes del afio mejoren su crecimiento y tamanio final (Weinberg, 1941). Este efecto, junto
con una mejora significativa en la coloracién del fruto y en la reduccién de la acidez de la pulpa, permite
una ligera anticipacion de la recoleccion.

Por otro lado el aumento del numero de flores registrado en las paniculas principales y anticipadas de
los brotes partenocarpicos, es decir, con frutos sin semillas, y, por tanto, sin la principal fuente de
giberelinas, apoya la idea de que es el transporte de éstas hacia las yemas del brote el responsable de la
accién inhibidora de la floracidon. Aunque existe una correlacion significativa entre el descenso del nimero
de entrenudos y el descenso de la floracidon, no se puede afirmar con nuestros resultados que las
variaciones en la densidad de floracidn sean consecuencia sélo de las alteraciones del desarrollo vegetativo,
ya que la accion del acido giberélico es directa sobre la yema.

De acuerdo con esto, el efecto global del AG sobre la inhibicion de la floracidn de esta especie pone de
manifiesto la regulacién hormonal del proceso, asi como el de la brotacién de sus yemas. Para una mejor
demostracion de ésta, se eliminaron completamente los apices indiferenciados de los brotes, en las dos
épocas de mayor sensibilidad, principios de junio y finales de agosto y, en efecto, las yemas de los brotes
que iniciaron su desborre fueron siempre las mds préximas a la zona de corte y ello significa que cuando el
apice se elimind en junio las yemas que brotaron acababan de ser inducidas a florecer y, por tanto, dieron
lugar a brotes anticipados con panicula al menos en un 50% de los casos, mientras que cuando los apices se
eliminaron en agosto las yemas que brotaron también eran mas préximas al corte, pero eran yemas que en
junio (en época de induccidn floral) no estaban presentes y, por tanto, no pudieron ser inducidas a florecer
y por eso desarrollaron brotes vegetativos. Es mas, la sefial inductiva que habia recibido el dpice terminal
eliminado, no se transmitié a las yemas axilares mds proximas. Morris et al. (2005) sugieren que tras la
eliminacion del apice tiene lugar una sefial de accién rapida que permite a las yemas latentes entrar en un
estado de transicion que le libera de la dominancia apical.

El acido abscisico (ABA) ha mostrados su capacidad de restringir el desarrollo de las yemas en muchas
especies, incluyendo los citricos (Young y Cooper, 1969). Mas tarde, Goldschmidt (1984) demostro,
asimismo, que la concentracién de ABA en hojas, ramas y yemas de mandarino ‘Wilking’ durante los afos
de elevada cosecha y con escasa brotacién y floracidn la primavera siguiente era superior a la encontrada
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en los afios de cosecha reducida con elevada brotacion y floracién, reflejando de este modo el estrés
impuesto por la elevada produccién, de un modo similar a lo observado en nuestros experimentos. Los
arboles que mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccidn, tuvieron, en general, y a lo largo de todo el
ciclo vegetativo, una concentracion de ABA en el floema superior que aquellos a los que se les eliminaron
todos al inicio de su crecimiento. Con la recoleccién desaparecid el estrés, y la concentracidon descendid
hasta valores inferiores al de los arboles sin frutos. Consecuentemente, en el momento de la induccién
floral el nivel de ABA era significativamente superior en el floema de los arboles que iban a florecer mas.
Este aumento del ABA antes de la floraciéon ya fue determinado en el cv. ‘Aoshima’ de mandarino Satsuma
eliminado frutos (Okuda, 2000) y en el limonero sometiéndolo a diferentes tipos de estrés hidrico (Raveh,
2008); en el primer caso, la eliminacion del fruto promovia la floracion mediada por la concentracion de
ABA en hojas y floema; en el segundo, la restriccidon de agua en el verano, técnica conocida como verdelli,
promovia la floracidn fuera de estacidn, de modo que los arboles sometidos al estrés mas eficaz contenian
mayor concentracién de ABA en el fluido xilematico y florecian mds intensamente. Este efecto, sin
embargo, no parece general y, asi, los experimentos de Okuda (2000) con el cv. ‘Miyagawa’, también de
mandarino Satsuma, no presentaron la misma respuesta, indicando que la accién del ABA en la floracién
puede ser a través de un efecto indirecto, inhibiendo el desarrollo de brotes florales sin hojas (Davenport,
1990) o provocando la abscisién de brotes (Plummer et al., 1991), dando lugar, de este modo, a respuestas
variables con las especies y cultivares. La accidn de esta hormona restringiendo la brotacién y el
crecimiento de las yemas axilares (Young y Cooper, 1969) y con ello la floracidn, estaria mediada, por tanto,
en nuestros experimentos, por la presencia del fruto. De los apices despuntados en las dos épocas de
sensibilidad, junio (induccidn floral) y agosto (diferenciacion floral), se deduce que, en el nispero japonés, el
apice para florecer necesita, en el momento de la inducciéon floral, altos contenidos de ABA y bajos de
giberelinas, esto ultimo demostrado indirectamente en nuestros experimentos al reducir el nimero de
flores por panicula con tratamientos de AG directamente al dpice del brote mixto. Por otro lado, los apices
de los brotes todavia indiferenciados tendian a aumentar su contenido en ABA y el valor de los ratios de
éste con otras hormonas como el GAs, AIA y zeatina, en etapas proximas a su induccion floral (Hu et al.,
2010). Algo similar ocurrié en nuestros experimentos cuando en la época de induccidn floral la tendencia
del ABA en el floema de los arboles sin frutos y, por tanto, de los que florecieron mas intensamente. Es
mas, la concentracién de ABA del apice terminal alcanzé el maximo inmediatamente antes de su
diferenciacién. Mas claro resulta este efecto al comparar la evolucidon del ratio AlA/zeatina, mas baja en los
arboles sin frutos a lo largo de todo el ciclo vegetativo. El descenso de éste se relaciona con la brotacion y
viceversa, explicandose de este modo las diferencias en la brotaciéon encontradas por la presencia de los
frutos. Pero lo relevante es que en pleno crecimiento vegetativo, cuando se estaba iniciando la brotacidn
anticipada en los 4rboles que no tenian los frutos desde el inicio de su crecimiento, la concentracién de AIA
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era menor y la de zeatina mayor que la de los drboles que soportaron toda su carga hasta la recoleccién,
facilitando asi, la mayor y mas precoz brotacién de los primeros frente a los segundos (Yaish et al., 2002;
Werner et al., 2001). Sin embargo, no todos los cambios fenotipicos relacionados con la brotacién pueden
ser explicados por alteraciones del ratio de estas dos hormonas ya que plantas transgénicas
sobreproductoras de AIA presentan aspectos distintos del desarrollo que plantas trangénicas
infraproductoras de citoquininas (Werner et al., 2001). De modo que la iniciacién de un nuevo apice vene
siempre precedida de la acumulacién localizada de concentraciones elevadas de citoquininas, tal y como se
observa en la evolucién de su concentraciéon en nuestros arboles, y la supresion de la yema principal
permite el crecimiento de las yemas laterales, como también ocurre en nuestros experimentos, crecimiento
que es inhibido cuando se aplica auxina al corte (Tanaka et al., 2006). Aunque estos resultados corroboran
la idea de que la auxina procedente del apice inhibe el crecimiento de las yemas laterales (Tamas, 1995),
algunos autores disienten de esta interpretacidon basandose en que la concentracién de auxina exdgena
necesaria es muy superior a la de la yema suprimida (Fletcher, 2002). En nuestros resultados la
concentracion de AIA en el floema de los brotes vegetativos fue superior a la de los reproductivos,
inmediatamente antes de que se formaran las flores en estos ultimos, sin embargo, la de los apices ya
diferenciados fue casi 4 veces superior que la de los vegetativos. Por otra parte, en el momento de la
induccion floral la concentracidn de esta auxina en los drboles que no tenian sus frutos desde el inicio de su
crecimiento y que, por tanto, florecieron mas intensamente, fue menor que la de aquellos que los
mantuvieron todos hasta su recoleccién. Dado que el ratio AlA/zeatina se ha relacionado con la brotacién
de las yemas laterales, tanto mayor cuanto menor es dicho ratio (Skoog and Miller, 1957), la menor
brotacion, y con ello la menor floracién, de los arboles que conservaron todos sus frutos en comparacion
con la de los arboles sin frutos, queda de este modo explicada. Bajo este punto de vista, la accion del AIA en
el proceso de la floracién se entiende mds como un efecto derivado de las alteraciones que la presencia del
fruto provocé directamente en el desborre de las yemas y posterior desarrollo de los brotes que como un
efecto directo sobre el proceso de la floracion.

Por el contrario, las auxinas tienen un papel fundamental en la formaciéon de las raices laterales y
adventicias y son necesarias para las divisiones iniciales que originan el primordio de la raiz lateral (Mylona
y Dolan, 2002; Jansen et al., 2010). El brusco descenso de la concentracion de AIA detectado en las raices
cuando los frutos estaban finalizando el crecimiento, esto es, en el estado fenoldgico 709 de la escala
BBCH, es compatible con el descenso en la formacion de raices laterales, cuantificado por la densidad de
puntos mitéticos, y, por tanto, de su actividad. Ademas, como consecuencia de dicho descenso, el
transporte de auxinas a la parte aérea, fundamentalmente a los frutos, se redujo significativamente, como
lo muestra la evolucién de la concentraciéon de AIA en el xilema de estos arboles. Overvoorde et al. (2010)
han publicado una magnifica revision sobre el control del desarrollo radicular por las auxinas.
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Se ha demostrado que las auxinas controlan el crecimiento radicular modulando la respuesta celular a
las giberelinas. La hipédtesis, confirmada por Fu y Harberd (2003) en mutantes de Arabidopsis thaliana,
establece que el apice caulinar ejerce un control a larga distancia del crecimiento de los érganos de la
planta a través del efecto de la auxinas modulando la accién de las giberelinas desestabilizadora sobre la
proteina DELLA. Esta proteina es un represor del crecimiento y puede ser desestabilizada por las giberelinas
que ejercerian asi su accién estimulante del crecimiento (Richards et al., 2001; Wen y Chang, 2002). Mas
oscuro, todavia, resulta el papel del ABA en el desarrollo de la raiz. Asi, esta hormona puede inhibir el
crecimiento de los primordios radiculares justo antes de que se activen los puntos mitdticos laterales e
inmediatamente después de que emerjan (De Smet et al.,, 2003). Nuestros resultados apuntan en esa
direccion, ya que el descenso de su concentracidén en las raices coincidié, por una parte, con el de su
crecimiento en longitud y, por otra, con las etapas finales del crecimiento de los frutos. Puesto que el ABA
se ha relacionado como una respuesta al estrés y, ya que el contenido de éste fue superior a lo largo de
todo el ciclo vegetativo en las raices de los arboles que mantuvieron todos sus frutos hasta la recoleccidn,
que en los que los perdieron todos al inicio de su crecimiento, la posibilidad de que la carga total de frutos
en un arbol sea motivo suficiente de estrés para sus raices no es descartable.

En relacidn al desarrollo del fruto, el AIA y la zeatina juegan un papel esencial. En coincidencia con los
resultados de Ding y Zhang (1988) y Ye (1988), durante el cuajado de la flor y el crecimiento inicial del
ovario en esta especie, el contenido hormonal en AlA y citoquinias es maximo, mientras que durante la fase
de rapido crecimiento del fruto, es decir, desde el estado 705 al 709 de la escala fenoldégica BBCH, las
concetraciones de AlA y de citoquininas alcanzan sus valores minimos. La elevada concentracién de estas
sustancias detectada en el fruto cuando éste iniciaba su crecimiento, indica la alta capacidad de sintesis
hormonal que éste tiene durante las primeras fases del desarrollo de su embrién. La existencia de
giberelinas en las semillas inmaduras de nispero japonés también ha sido confirmada (Koshioka et al.,
1988). La accidon de estas hormonas sobre el desarrollo del fruto se ha relacionado con la expansion celular
y se ha explicado a través de un incremento del contenido en materia seca del fruto, es decir, de su
capacidad sumidero. El hecho de que el AG y la kinetina promuevan la partenocarpia del nispero japonés
(Kumar, 1976; Yahata et al., 2006; Mesejo et al., 2010), constituye una prueba indirecta de ello.

En muchas especies, el control de la dominacia apical estd relacionado con la interaccidon entre las
auxinas y las citoquininas (Tamas, 1995). El AIA sintetizado en el apice caulinar se transporta en sentido
basipeto y suprime el crecimiento de las yemas laterales, mientras que las citoquininas, procedentes de la
raiz, promueven el rebrote de las yemas axilares. El transporte acropeto y basipeto via xilema y floema ha
sido demostrado para auxinas (Baker y Allen, 1988; Saviciené y Anisimoviené, 1988) y citoquininas (Kamboj
et al., 1998). Segun esto, las raices de los arboles con mayor desarrollo vegetativo y, con ello, mayor
nimero de yemas principales y anticipadas brotadas, es decir, aquellos a los que se les eliminaron todos sus
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frutos en el estado fenoldgico 701 de la escala BBCH, deberian tener mayor contenido de citoquininas que
los que presentaron menor vigor por la presencia de los frutos, como asi ocurre. De hecho, el valor maximo
de esta hormona registrado en el floema de los arboles con frutos, en el momento de la recoleccidn, explica
el inicio del desborre de las yemas principales y, posteriormente, el de las anticipadas en estos arboles,
rompiéndose, de esta manera, la dominancia apical. Y es que, como es conocido, la deficiencia en esta
sustancia provoca una reduccién en la actividad de los meristemos vegetativos y florales del tallo. Es por
ello, que el nivel de zeatina en el floema de los arboles que mantuvieron todos sus frutos hasta su
recoleccion o, lo que es lo mismo, no presentaron ningun indicio de desborre hasta transcurrido un tiempo
desde la misma, se mantuvo constante, a diferencia de los que no tenian frutos cuyo contenido, en plena
actividad de los meristemos, fue maximo. En el conjunto de la planta, la importancia de las citoquininas en
la regulacion del ciclo celular se pone de manifiesto por la participacion de éstas en el mantenimiento de
los meristemos. Asi, en lagunas plantas de dia largo, la induccion floral conduce a un incremento de la
concentracidon de citoquininas en las yemas inmediatamente antes de que se inicien el proceso de
diferenciacién (Bernier et al., 1993). Este hecho viene precedido por un incremento transitorio en los
niveles de citoquininas del fluido xilematico, lo que sugiere que las citoquininas procedentes de las raices,
participan en la induccion floral (Aiken y Smucker, 1996). En nuestro caso, el mayor contenido de éstas en
el floema de los arboles que florecieron mas (los que no tenian ningun fruto) y, por tanto, se indujeron
mayor numero de yemas, por un lado, y el incremento detectado en su xilema, por otro, apoyan esta idea.
Pese a ello, se requieren de mayores conocimientos para corroborar la participacion de las citoquininas en
el control de la floracién.

Se ha demostrado que la sintesis de estas hormonas resulta afectada por la fuente disponible de
nitrégeno en la planta. Por ejemplo, en condiciones de deficiencia en NOs’, la planta supera la situacion
acelerando el crecimiento de la raiz principal y aumentando el nimero de raices laterales, lo que esta
ligado a una alta concentracion de NOs (Tranbarger et al., 2003). Para lograrlo, existen, al menos, tres
transportadores de NOs™ codificados por tres genes, NRT1.1, NRT1.2 y NRT2.1, identificados en Arabidopsis
(Cerezo et al., 2001; Munos et al., 2004), que facilitan su absorcidn por el apice radicular y elevan su
concentracion. Es mas, sin que se sepa el mecanismo, el NRT1.1 promueve la expresidn del gen ANR1 que
dispara la elongacion de raices laterales en la zona de acumulacién del nitrato (Remans et al., 2006). El
estimulo del desarrollo de raices laterales tiene como efecto secundario la sintesis inducida de citoquininas.
Nuestros resultados demuestran que la presencia del fruto en el arbol hasta su recoleccion reduce la
concentracidon de todas las fracciones nitrogenadas en hojas y floema durante sus ultimas etapas de
desarrollo, es decir, entre los estados 706 y 709 de la escala fenoldgica BBCH. El contenido de todas las
fracciones nitrogenadas inicialmente, y mas tarde de N-NH," y N-proteico, en las raices también se redujo
significativamente en las Ultimas etapas del desarrollo de los frutos, lo que hizo que, al mismo tiempo, se
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redujera el de citoquininas en las raices y en el xilema de estos drboles en estos mismos estados
fenoldgicos. El posterior incremento de hormonas y fracciones nitrogenadas, indica, por una parte, la
recuperacion de la actividad radicular, de sintesis hormonal y de reducciéon de nitratos, y, por otra, la
relacién entre el balance hormonal y nutricional, del mismo modo que ocurre en el tomate (Hurd et al.,
1979).

Puesto que las funciones reguladoras de las hormonas se solapan ampliamente y en las plantas, ninguna
hormona tiene el control exclusivo de determinado proceso fisioldgico, la interaccién entre auxinas y
citoquininas podria dar la explicacion a muchos de ellos ((Skoog and Miller, 1957; Jansen et al., 2010). La
coincidencia en nuestros resultados del descenso de ambas hormonas registrado en las raices del arbol en
el mismo estado fenoldgico, en el 709 de la escala BBCH, junto con las alteraciones nutricionales detectadas
en el mimso, podria explicar que muchos de los procesos fisiologicos de la planta, entre ellos, la actividad y
el desarrollo de las raices, estan contolados por la interaccidn de factores hormonales y nutricionales, entre
otros.

En conclusién, en el nispero japonés, el fruto inhibe la floracidn a partir del momento en que alcanza el
80% de su tamafio final. Su presencia en el arbol retrasa la brotacidon y reduce el nimero de yemas
brotadas, fundamentalmente anticipadas, asi como la longitud de ambos brotes. Esta accidén se atribuye
exclusivamente a sus semillas porque con la presencia de frutos partenocarpicos no se consigue. Pero no
se puede afirmar con nuestros resultados que las variaciones en la densidad de floracion sean consecuencia
sélo de las alteraciones del desarrollo vegetativo, ya que la aplicacion de AG directamente al apice
indiferenciado reduce el numero de flores, al mismo tiempo que demuestra su participacion en la accion
inhibidora del fruto sobre la floracidn. Ni la concentracion foliar de azucares solubles ni la de almidon
provocada por la eliminacidn de los frutos, presentan relacion con la intensidad de floracién pero si como
fuente de energia para que las yemas inicien su desborre. El desajuste en el metabolismo del nitrégeno
provocado por el crecimiento de los frutos se ha relacionado con la intensidad de floracién y con la
actividad radicular. Las alteraciones en la concentracién de AIA, ABA y zeatina en las raices y en el xilema
coincidentes con el crecimiento del fruto demuestran su efecto sobre la actividad radicular en esta especie,
al mismo tiempo que su influencia en la maduracién del fruto.

A la vista de nuestros resultados, los cambios nutricionales y hormonales detectados durante el
crecimiento del fruto adquieren su maxima intensidad entre los estados fenolédgicos 706 y 709 de la escala
BBCH, de modo que en esa etapa la raiz, por accidn del fruto, ralentiza, hasta casi cesar, su actividad, no
reduce NO; ni transporta NH," a la copa y apenas sintetiza ni transporta zeatina, ambos factores
antisenescentes y necesarios para la brotacion que, por ello, no se inicia. El fruto queda, entonces, como el

Unico sumidero del arbol, acumula la casi totalidad de los carbohidratos en detrimento de la raiz, que le
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restringe el aporte de antisenescentes, y cambia de color. Cuando completa su crecimiento y cesa su

actividad sumidero, la raiz reinicia su actividad, y cuando se recolecta tiene lugar la brotacion.
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CONCLUSIONES

El fruto, a través, de su capacidad sumidero, es factor esencial en el control del desarrollo del
arbol del nispero japonés:

1. El fruto mientras estd presente en el arbol impide la brotacién manteniendo un elevado
ratio AlA/zeatina.

2. El fruto regula la floraciéon indirectamente, reduciendo la brotacidon de yemas anticipadas, y
directamente, reduciendo el nimero de flores por panicula desde que alcanza el 80% de su
tamafio final hasta su senescencia. Nuestros resultados demuestran, indirectamente, el papel
de las giberelinas en el proceso.

3. El desarrollo del fruto esta controlado por él mismo a través de la competencia por
fotoasimilados con los demas frutos en desarrollo.

4. La raiz reduce su desarrollo progresivamente con el crecimiento del fruto hasta que éste lo
completa.

5. La sintesis hormonal y la reduccidn de NOs™ en la raiz descienden paralelamente a la
reduccién de su actividad.

6. De este modo, el fruto regula el final de su crecimiento y su cambio de color, acumulando
carbohidratos y sin recibir sustancias antisenescentes, NH," y zeatina.

CONCLUSIONS

In loquat, fruit regulates tree development through its sink capacity:

1. Fruit largely reduces bud sprouting by means of an increased IAA/zeatine ratio.

2. Fruit reduces flowering indirectly, by reducing the number of premature shoots, and
directly, by reducing the number of flowers per panicle; our results show, indirectly, the role of
gibberellins in the flowering process.

3. Fruit size is self-controlled through a competition for carbohydrates among developing
fruits.

4. Root growth and root activity are progressively reduced as fruit develops up to it completes
the growth.

5. Hormonal synthesis and NOs™ reduction lessening paralleled to decreasing of root activity.

6. Thus, fruit self-regulates its growth and colour break, gathering carbohydrates and
dispensing with anti-senescing substances, mainly NH," and zeatine.
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